
Justus-Liebig-Universität Gieÿen
Institut für P�anzenbau und P�anzenzüchtung I

und

Forschungsanstalt Geisenheim
Fachgebiet Gemüsebau

Quanti�zierung des Wasserhaushalts von

Asparagus o�cinalis L. unter besonderer Berücksichtigung

von Trockenstress

Inaugural-D i s s e r t a t i o n

zur Erlangung des Grades eines Doktors der Agrarwissenschaften
des Fachbereiches Agrarwissenschaften, Ökotrophologie und Umweltmanagement

der Justus-Liebig-Universität Gieÿen

vorgelegt von
Dipl.-Ing. agr. Jana Schaller

aus Freising

Gieÿen 2007



Erster Gutachter: Prof. Dr. B. Honermeier

Zweiter Gutachter: Prof. Dr. P.-J. Paschold

Tag der mündlichen Prüfung: 24. Januar 2008



Inhaltsverzeichnis

1 Einleitung 11

2 Wasserhaushalt von Asparagus o�cinalis L. 13
2.1 Botanik von Asparagus o�cinalis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 13
2.2 Boden-P�anze-Atmosphäre-Kontinuum . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 13
2.3 Bodenmatrixpotenzial und Wasserpotenzial der P�anze . . . . . . . . . . . . 14

2.3.1 Frühmorgendliches Wasserpotenzial . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 15
2.3.2 Diurnale Veränderung des Wasserpotenzials . . . . . . . . . . . . . . 15

2.4 Wassertransport durch die Sprossachsen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 16
2.4.1 Anatomie und Struktur der Wassertransportgefäÿe . . . . . . . . . . 16
2.4.2 Auswirkung von Wassermangel auf den Wassertransport . . . . . . . 18

2.4.2.1 Kavitationen und Embolien in Leitgefäÿen . . . . . . . . . 18
2.4.2.2 Anfälligkeit des Leitsystems von Spargel für Gasblockaden . 19
2.4.2.3 Nachweis trockenheitsbedingter Embolieentwicklung . . . . 20

2.4.3 Wasser-relevante Ein�ussfaktoren auf den stomatären Ö�nungsgrad . 21
2.4.3.1 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits zwischen Blatt und

Luft auf den stomatären Ö�nungsgrad . . . . . . . . . . . . 21
2.4.3.2 Ein�uss von Wassermangel auf den stomatären Ö�nungsgrad 21

2.4.4 H2O und CO2-Gasaustausch unter Wassermangel . . . . . . . . . . . 22
2.4.4.1 Transpiration . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 23
2.4.4.2 Netto-CO2-Assimilation . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24

2.5 Auswirkung von Wassermangel auf Spargel . . . . . . . . . . . . . . . . . . 25
2.5.1 Beeinträchtigung von Wachstumsprozessen . . . . . . . . . . . . . . . 25
2.5.2 Beeinträchtigung von physiologischen und sto�bildenden Prozessen

der Photosynthese . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 26
2.6 Trockenstress . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 28

2.6.1 P�anzliche Strategien und Reaktionen bei Trockenstress . . . . . . . 28
2.6.2 Kriterien für den Nachweis von Trockenstress bei Spargel . . . . . . 30

3 Material und Methoden 33
3.1 P�anzenmaterial und Kulturführung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 33

3.1.1 Asparagus o�cinalis L. cv. Grolim und cv. Gijnlim . . . . . . . . . . 33
3.1.2 Morphologische Unterschiede zwischen 'Grolim' und 'Gijnlim' . . . . 33
3.1.3 Anzucht p�anzlichen Untersuchungsmaterials . . . . . . . . . . . . . 34
3.1.4 P�anzenauswahl für Trockenstress-Versuche . . . . . . . . . . . . . . 35

3.2 Mikroklima des Gewächshauses . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 35
3.3 Untersuchungsmethoden . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 38

3.3.1 Bestimmung der Bodensaugspannung und Bodenfeuchte des Substrats 38
3.3.2 Bestimmung der Trieb-Trockenmasse . . . . . . . . . . . . . . . . . . 38
3.3.3 Bestimmung des Xylem-Wasserpotenzials von Spargeltrieben . . . . 39

3.3.3.1 Prinzip der Druckbombenmethode nach Scholander . . . 39
3.3.3.2 Messung des Trieb-Wasserpotenzials . . . . . . . . . . . . . 39

3.3.4 Druck-Volumen-Analyse (PV-Kurven) . . . . . . . . . . . . . . . . . 40
3.3.5 Hydraulische Leitfähigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43

3.3.5.1 Messprinzip . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43

3



3.3.5.2 Xylem-Anfälligkeitskurven . . . . . . . . . . . . . . . . . . 44
3.3.5.3 P�anzenmaterial für die hydraulische Leitfähigkeits-Messung 45
3.3.5.4 Messprozedur der hydraulischen Leitfähigkeit . . . . . . . . 47

3.3.6 Gaswechselmessung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 50
3.3.6.1 Stomatäre Wasserdampfabgabe und CO2-Aufnahme . . . . 50
3.3.6.2 Gaswechselmess-System . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 50
3.3.6.3 Gaswechsel-Messmethode . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 51

3.3.7 Vermessen der Stomatalänge und -dichte . . . . . . . . . . . . . . . . 53
3.4 Statistische Auswertung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 53

4 Ergebnisse 54
4.1 Wasserkapazität des Bodens . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 54
4.2 Wasserpotenzial von Boden und P�anze . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 55
4.3 Druck-Volumen-Kurven . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 57
4.4 Hydraulische Leitfähigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 60

4.4.1 Triebeigenschaften . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 60
4.4.2 Maximale Leitfähigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 60
4.4.3 Xylem-Anfälligkeitskurven . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 62

4.5 Gaswechsel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 65
4.5.1 Ein�uss des Messzeitpunkts in der Vegetationsperiode auf den Gas-

wechsel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 65
4.5.2 Nachweis der photosynthetischen Limitierung durch Stomata . . . . 65
4.5.3 Auswirkung unterschiedlichenWasserdampfdruckde�zits auf Gaswech-

sel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 65
4.5.3.1 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die stomatäre

Blattleitfähigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 66
4.5.3.2 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die Transpirations-

rate . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 68
4.5.3.3 Ein�uss der Sorte auf die Blattleitfähigkeit bei unterschied-

lichem Wasserdampfdruckde�zit . . . . . . . . . . . . . . . 69
4.5.3.4 Ein�uss der Sorte auf die Netto-CO2-Austauschrate bei un-

terschiedlichem Wasserdampfdruckde�zit . . . . . . . . . . 70
4.5.3.5 Ein�uss der Sorte auf die Wasserausnutzung bei unterschied-

lichem Wasserdampfdruckde�zit . . . . . . . . . . . . . . . 71
4.5.4 Auswirkung der Bodentrockenheit auf den Gaswechsel . . . . . . . . 72

4.5.4.1 Zusammenhang zwischen Blattleitfähigkeit und frühmorg-
endlichem Trieb-Wasserpotenzial . . . . . . . . . . . . . . . 72

4.5.4.2 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Blattleitfähigkeit . 73
4.5.4.3 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Transpirationsrate 74
4.5.4.4 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Netto-CO2-Aus-

tauschrate . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 75
4.5.4.5 Ein�uss zunehmender Bodentrockenheit auf die Wasseraus-

nutzung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 76
4.6 Charakteristik der Stomata: Sortendi�erenzierung der Stomatadichte und

stomatären Spaltlänge . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 77
4.7 Vergleich der Trockenstress-Reaktion von 'Gijnlim' und 'Grolim' . . . . . . 80

5 Diskussion 85
5.1 Wasserpotenzial von Boden und P�anze . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 85
5.2 Relatives Wasserde�zit und Wasserpotenzial bei Turgorverlust . . . . . . . . 87
5.3 Hydraulische Leitfähigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 91

4



Inhaltsverzeichnis

5.3.1 Maximale und spezi�sche hydraulische Leitfähigkeit . . . . . . . . . 93
5.3.2 Embolieanfälligkeit des Spargels . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 96

5.4 Gaswechsel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 100
5.4.1 Gaswechsel unter zunehmendem Sättigungsde�zit der Luft . . . . . . 102
5.4.2 Gaswechsel bei Bodentrockenheit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 107

5.5 Morphologische Charakteristik von Spargel-Stomata . . . . . . . . . . . . . 110
5.6 Unterschiede in der Trockenreaktion des Aufwuchses von 'Gijnlim' und 'Gro-

lim' . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 112
5.6.1 Indizien für eine sortenspezi�sche Trockenstressanfälligkeit . . . . . . 112
5.6.2 Nachweis sortenspezi�scher Trockenstress-Reaktionen . . . . . . . . . 114
5.6.3 Bewertung der Wasserhaushaltsparameter und ihrer Schwellenwerte . 116

6 Fazit 122

7 Zusammenfassung 126

8 Summary 128

Literaturverzeichnis 130

A Anhang 141
A.1 Regressionsanalysen morphologischer Triebeigenschaften . . . . . . . . . . . 141
A.2 Sättigungs-Wassergehalt in PV-Kurven . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 144
A.3 Wasser�ltrationsraten bei verschiedenen Drücken . . . . . . . . . . . . . . . 144
A.4 Seitentriebmerkmale für die Lh-Messung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 147
A.5 Korrelationsanalysen mit Ein�ussgröÿen der stomatären Leitfähigkeit . . . . 148

5



Tabellenverzeichnis

3.1 Nährsto�zusammensetzung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 34
3.2 Methoden für Xylem-Anfälligkeitskurven . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 46

4.1 Lmax u. LQS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 61
4.2 Bodensaugspannungsklassen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 74
4.3 Stomata-Eigenschaften . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 78
4.4 Trockenstress-Parameter zur Sortenunterscheidung . . . . . . . . . . . . . . 80

A.1 absoluter Wassergehalt . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 144
A.2 Triebvermessungen von einjährigen P�anzen 2005 und 2006 . . . . . . . . . 147
A.3 r für gH2O,JH2O,JCO2 und KW, TM, VPD von 'Gijnlim'-Kurztrieben . . . . . 148
A.4 r für gH2O,JH2O,JCO2 und KW, TM, VPD von 'Grolim'-Kurztrieben . . . . . 148
A.5 r zwischen gH2O u. VPD, bzw. ΨBoden von Spargel-Kurztrieben . . . . . . . . 149

6



Abbildungsverzeichnis

3.1 Lufttemperatur 2005 u. 2006 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 36
3.2 Globalstrahlung 2005 u. 2006 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37
3.3 Relative Luftfeuchte 2005 u. 2006 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37
3.4 Detailansicht der hydraulischen Leitfähigkeits-Messapparatur . . . . . . . . 47
3.5 Messapparatur der hydraulischen Leitfähigkeit von Spargel . . . . . . . . . . 48

4.1 pF-Kurve des Sandbodens von 15 l-Töpfen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 54
4.2 Beziehung �frühmorgendliches Wasserpotenzial - Bodensaugspannung� . . . 55
4.3 Beziehung �frühmorgendliches Wasserpotenzial - mittägliche Bodensaugspan-

nung� . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 56
4.4 PV-Kurve von 'Gijnlim' im Frühjahr . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 58
4.5 PV-Kurve von 'Grolim' im Frühjahr . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 58
4.6 PV-Kurve von 'Gijnlim' im Sommer . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 59
4.7 PV-Kurve von 'Grolim' im Frühjahr . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 59
4.8 Xylem-Anfälligkeitskurve im Tagesverlauf . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 63
4.9 Xylem-Anfälligkeitskurve aus Raumtrocknungsversuchen . . . . . . . . . . . 64
4.10 Xylem-Anfälligkeitskurve von frühmorgendlichen Trieben . . . . . . . . . . . 64
4.11 Netto-Assimilationsrate und Blattleitfähigkeit von bewässerten Spargelp�an-

zen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 66
4.12 Ein�uss des VPDs auf die Blattleitfähigkeit bewässerter Spargelp�anzen . . 67
4.13 Ein�uss des VPDs auf die Blattleitfähigkeit unbewässerter Spargelp�anzen . 68
4.14 Transpirationsrate bei zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit . . . . . . . 69
4.15 Stomatäre Blattleitfähigkeit bei zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit . . 70
4.16 Netto-CO2-Austauschrate bei zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit . . . 71
4.17 Wasserausnutzung bewässerter Spargelp�anzen bei unterschiedlichem VPD . 72
4.18 Beziehung �Blattleitfähigkeit und frühmorgendliches Wasserpotenzial� . . . 73
4.19 Blattleitfähigkeit unter zunehmender Bodentrockenheit . . . . . . . . . . . . 74
4.20 Transpiration unter zunehmender Bodentrockenheit . . . . . . . . . . . . . . 75
4.21 Netto-CO2-Austauschrate (JCO2) mit abnehmender Bodenfeuchte . . . . . . 76
4.22 intrinsische Wasserausnutzung mit zunehmender Bodentrockenheit . . . . . 77
4.23 Phyllokladien-Epidermis mit Stoma . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 78
4.24 Stoma von 'Grolim' . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 79
4.25 Stoma von 'Gijnlim' . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 79

5.1 Schwellenwerte für hPa undWasserpotenzial aus Xylem-Anfälligkeitskurven,
nach Methode 2 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 117

5.2 Bezug des Ψxylem bei Turgornullpunkt und bei 100% Lh-Verlust auf Boden-
feuchte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 118

5.3 Blattleitfähigkeit und ΨPD mit Lh- u. TNP-Schwellenwerten . . . . . . . . . 119

A.1 LQS in Abhängigkeit von der ST-Position . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 141
A.2 LQS in Abhängigkeit von der HT-Aufwuchsreihenfolge . . . . . . . . . . . . 142
A.3 AQ zu l von 'Gijnlim'-Seitentrieben . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 142
A.4 AQ zu l von 'Grolim'-Seitentrieben . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 143
A.5 AQ und l von Spargel-Seitentrieben unterschiedlicher Herkunft . . . . . . . . 143
A.6 Lakt bei ∆p = 2, 5kPa . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 144

7



Abbildungsverzeichnis

A.7 Lakt bei ∆p = 5kPa . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 145
A.8 Lakt bei ∆p = 7, 5kPa . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 145
A.9 Lakt bei ∆p = 10kPa . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 146
A.10 Lmax bei ∆p = 10kPa . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 146
A.11 Lmax nach wiederholtem Spülvorgang . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 147

8



Abkürzungen

Abkürzungsverzeichnis

∗ signi�kant, Signi�kanzniveau: P≤ 0, 05

∗∗ hoch signi�kant, Signi�kanzniveau: P≤ 0, 01

∗∗∗ höchst signi�kant, Signi�kanzniveau: P≤ 0, 001

∆ Änderung

∆χ Kohlendioxid-Molenbruchdi�erenz

∆ω Wasserdampf-Molenbruchdi�erenz

∆p Druckdi�erenz zwischen den Enden des Transportweges [kPa]

ηH2O\20◦C Viskositätskonstante von H2O bei 20◦C [10−3 Pa s]

Ψ Wasserpotenzial [MPa]

Ψxylem Xylem-Wasserpotenzial [MPa]

ΨPD Wasserpotenzial morgens vor Sonnenaufgang

predawn water potential [MPa]

ΨBoden Bodenmatrixpotenzial [hPa]

Ψp hydrostatisches Druckpotenzial [MPa]

ΨΠ osmotisches Potenzial [MPa]

A Blatt�äche [m2]

AQ Triebquerschnitts�äche [mm2]

CaCl Kalziumchlorid

cv. Sorte (cultivar)

f molare Durch�ussrate [µmol s−1]

FM Frischmasse [g]

gH2O stomatäre Blattleitfähigkeit [mmol g−1 s−1]

Gro Sorte Grolim

Gij Sorte Gijnlim

GS Globalstrahlung [W m−2]

hPa Hektopascal

HT Haupttrieb

J Volumenstrom [m3 s−1]

JCO2 Netto-CO2-Austauschrate [µmol g−1 s−1]

JH2O Transpirationsrate [mmol g−1 s−1]

k hydraulischer Leitwert

KW Kalenderwoche

l Länge des Triebstückes [m]

Lh hydraulische Leitfähigkeit [m4 MPa−1 s−1]

Ltheo theoretische hydraulische Leitfähigkeit [m4 MPa−1 s−1]

LQS querschnitts�ächenspezi�sche hydraulische Leitfähigkeit [m2 MPa−1 s−1]

MPa Megapascal

9



Abkürzungen

MgO Magnesiumoxid

n Anzahl

N Sticksto�

NA Daten nicht verfügbar (not available)

NO3 Nitrat

NH4 Ammonium

ns nicht signi�kant P>0, 05

P Irrtumswahrscheinlichkeit

PAR photosynthetisch aktive Strahlung, Strahlungsintensität [µmol m−2 s−1]

pF Beziehung zwischen Wasserspannung und Wassergehalt [log hPa]

PPFD photosynthetische aktive Photonen�uÿdichte [µmol m−2 s−1]

PV Druck-Volumen

QS Querschnitts�äche an der Basis von Seitentrieben [mm2]

r Pearson�sche Korrelationskoe�zient

Regr. Regressionsfunktion

RWD relatives Wasserde�zit [%]

RWG relativer Wassergehalt [%]

SM Sättigungsmasse [g]

SPAC Boden-P�anze-Atmosphäre-Kontinuum

soil-plant-atmosphere-continuum

ST Seitentrieb

TM Trockenmasse [g]

VPD1 Wasserdampfdruckde�zit zwischen Blatt und Luft

leaf-to-air-vapour pressure de�cit [Pa kPa−1]

WUE Wasserausnutzung (JCO2JH2O−1) [µmol CO2 mol H2O−1]

1Abkürzung für VPDleaf-air; entspricht hier ∆ω

10



1 Einleitung

Bleichspargel (Asparagus o�cinalis L.) erfreut sich europaweit groÿer Beliebtheit als sai-

sonales Gemüse. In Deutschland ist es �ächenmäÿig mit über 21800 ha die wichtigste

Gemüseart im Anbau (Koch, 2007). Sein Marktanteil am Erlös deutscher Erzeugermärkte

für Gemüse betrug 2005 über 9 % (Behr, 2007) und der Verkaufsgewinn belief sich auf

48 Mioe (Behr, 2007). Während für Gemüse der Freilandanbau rückläu�g ist, nimmt die-

ser für Spargel zu (Behr, 2007). Grund dafür ist die wirtschaftliche Rentabilität, die trotz

hoher Produktionskosten auf hohen Erlösen basiert. Die Besonderheit für den Spargelab-

satz liegt vor allem im Direktverkauf und in regionalen Märkten, wo hohe Preise erzielt

werden können. Allerdings muss dazu eine sehr hohe Produktqualität angeboten werden.

Um diese Qualitätsansprüche zu erfüllen, sind hohe Anforderungen an die Anbaumaÿnah-

men und an die Nachernte zu stellen.

Vor der Inkulturnahme betre�en die wesentlichen Entscheidungen die Standort- und Sor-

tenwahl. Die Kulturführung von Spargel betri�t im Gegensatz zu den meisten Gemüse-

arten nicht das Ernteprodukt selbst. Sie beginnt wesentlich nach Ernteabschluss mit dem

Aufwuchs der oberirdischen Triebe. Neben den phytosanitären P�egemaÿnahmen und der

Nährsto�versorgung sind hohe Ansprüche an die Wasserversorgung zu erfüllen. Spargel

zählt zwar zu den Wurzelsukkulenten mit Speicherorgan und gilt somit als trockenstress-

tolerant (Walter, 1979). Allerdings wird die P�anze meist auf wenig speicherfähigen Sand-

böden angebaut. Wesentlich für den Sprossertrag ist die Förderung des Wachstums von

assimilierendem Spargelkraut während der Vegetationsperiode. Die Menge an produzierten

Assimilaten und in Speicherwurzeln und Rhizom überdauerten Reservekohlenhydrate sind

entscheidend für den Stangenaustrieb im folgendem Frühjahr (Ernst & Krug, 1998). Die

damit verbundene Höhe des Sprossertrags kann wesentlich durch den Einsatz einer Bewäs-

serung gefördert werden (Hartmann, 1981; Paschold & Mayer, 2005; Paschold, 2006).

Unter ökonomischen und ökologischen Gesichtspunkten stellt die Wasserversorgung des

Bestands eine Herausforderung an die Anbauer dar. Mit zunehmender sommerlicher Was-

serknappheit (IPPC, 2001) und dem damit verbundenen Preisanstieg für die natürliche

Ressource muss der Einsatz von Bewässerung stärker an objektive Kriterien gebunden

werden. Das e�zienteste Entscheidungskriterium für die gezielte Wassergabe stellt der

Wasserbedarf der P�anze selbst dar.

Der Wasserbedarf von Spargelp�anzen ist optisch am p�anzlichen Habitus kaum festzu-

stellen. Mangelsymptome treten erst sehr spät auf und zunächst nur an jungen Trieben.

Ist eine Welke oder das Absterben junger Triebe sichtbar, sind bereits irreversible Schäden

durch Trockenstress eingetreten. Diese haben Ertragseinbuÿen durch verminderte Qualität
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und Quantität zur Folge (Hartmann, 1981; Wilcox-Lee, 1987; Drost & Wilcox-Lee, 1990,

1997a; Paschold & Mayer, 2005). Um Wassermangel im Anbau zu vermeiden muss bewäs-

sert werden, bevor Trockenstress in der P�anze einsetzt.

Ziel dieser Arbeit ist die frühzeitige Identi�zierung von beginnendem Wassermangel im

Spargel auf p�anzenphysiologischer Ebene. Der p�anzliche Sto�wechsel als Untersuchungs-

objekt für Trockenstress zeichnet sich besonders durch die Eigenschaft aus, dass die ersten

Reaktionen auf Veränderungen der Wasserverfügbarkeit darin auftreten (Hsiao, 1973). So

werden in den vorliegenden Untersuchungen p�anzeninterne hydraulische Parameter als

wichtige Prozesse des Sto�wechsels gemessen, die eine Einschränkung des Wasserhaushalts

durch Trockenheit aufzeigen können. Mit der Erfassung von p�anzlichem Wasserstatus,

Wassertransport in den Trieben und stomatärem Gaswechsel während abnehmender Was-

serversorgung soll geprüft werden, ob daraus präventive Maÿnahmen gegen Trockenstress

abgeleitet werden können. Für diese Studie sind zwei in Deutschland wirtschaftlich wichti-

gen Bleichspargelsorten herangezogen worden. Für die Sorten Gijnlim und Grolim kann in

der Praxis eine unterschiedliche Anfälligkeit für Trockenstress beobachtet werden1. P�an-

zen von 'Gijnlim' zeigen unter Wassermangel frühzeitiger Trockenstresssymptome als von

'Grolim' (Paschold, 2006). Dieser Sortenunterschied in der Anbaupraxis kann auf einer ge-

netisch sortenunterschiedlichen Anfälligkeit für Trockenstress beruhen. Es wird die Arbeits-

hypothese aufgestellt, dass sich die Sorten Gijnlim und Grolim in hydro-physiologischen

oder morphologischen Merkmalen derart unterscheiden, dass diese die beobachtete höhe-

re Emp�ndlichkeit für Wassermangel von 'Gijnlim' erklären können. Die Untersuchungen

des Wasserhaushalts während zunehmender Trockenheit sollen ein mögliches sortenspezi�-

sches Verhalten aufklären und damit eventuelle genetische Vor- oder Nachteile hinsichtlich

Trockenstressvermeidung oder -toleranz aufdecken.

1mündliche Mitteilung Paschold 2004
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2 Wasserhaushalt von Asparagus

o�cinalis L.

2.1 Botanik von Asparagus o�cinalis

Spargel ist eine weit verbreitete euro-sibirische kontinentale P�anze (Meusel et al., 1965).

Mit seinem unterirdischen Speicherorgan wird er zu den Wurzelsukkulenten gezählt (Wal-

ter, 1979). Asparagus o�cinalis L. gehört in die Klasse der Monokotyledonae zu der Ord-

nung der Asparagales und der Familie der Asparagaceae. P�anzen dieser Klasse fehlt die

Eigenschaft des sekundären Dickenwachstums. Die Zellstreckung beginnt erst in den un-

teren Bereichen der Triebe, die Triebspitze ist immer noch embryonal, wenn die Basis

bereits ausgereift ist (Blasberg, 1932). Der aufrechte kahle Spross dieser Staude bildet in

den Achseln von Schuppenblättern Seitensprosse. An diesen Blattachseln werden büschel-

artige Kurztriebe, die Phyllokladien gebildet. Diese nadelförmigen Gebilde mit annähernd

kreisförmigem Querschnitt stellen die chlorophyllhaltigen Assimilationsorgane der P�anze

dar.

2.2 Boden-P�anze-Atmosphäre-Kontinuum

Der Wasserhaushalt von Spargel ist de�niert durch die Beziehung der P�anze zu ihrer

Umwelt, in welcher der Boden die Quelle und die Atmosphäre die Senke für das Was-

ser darstellt. Dieses System wird als Boden-P�anze-Atmosphäre-Kontinuum (soil-plant-

atmosphere-continuum, SPAC) bezeichnet und beschreibt die Strecke, welche jedes Wasser-

molekül im Wasserstrom durch die P�anze zurücklegt (Lösch, 2003). Der Wasserstrom im

SPAC ist geprägt von hohen Wasserpotenzialgradienten zwischen Boden und Atmosphäre.

Dabei bilden P�anzen die Schnittstelle in dem steilen Gradienten von Sto�- und Energie-

austausch (Lösch & Schulze, 1994). Das Potenzialgefälle im Boden-P�anze-Atmosphäre-

Kontinuum ist der Motor für den Wassertransport durch die P�anze. Der Wasserstrom

muss darin eine Reihe von Strömungswiderständen passieren.

Die ersten Widerstände treten im Übergang zwischen Boden und Wurzel auf, gefolgt von

Widerständen in der Wurzelrinde-Endodermis-Passage. In den Leitbahnen der Sprosse

kommt neben den Reibungswiderständen in den Xylemgefäÿen das zu überwindende Gra-

vitationspotenzial hinzu. Der gröÿte Widerstand im Transportweg liegt im Grenzbereich

zwischen den Interzellularen der Phyllokladien - den Assimilationsorganen des Spargels

- und der Atmosphäre. Darin �ndet der Phasenübergang von �üssigem zu gasförmigem

Wasser statt. Wasserdampf wird vom Blattinneren in die nicht wasserdampfgesättigte Um-
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gebungsluft abgegeben. Die letzten Barrieren im SPAC stellen die Wasserdampf-Passage

durch die Kutikula und wesentlich durch die Spaltö�nungen dar. Nach dem Durchtritt

durch die laminare Grenzschicht an der Phyllokladienober�äche ist der Energie verbrau-

chende Wassertransport durch die P�anze abgeschlossen.

Die Potenzialgradienten und Widerstände entlang des SPAC-Weges können für die einzel-

nen Kompartimentstrecken aufgeteilt werden. So kann dieses SPAC-Konzept nach Slatyer

und Taylor (1960) mit der Wasserpotenzial-Terminologie für die Quanti�zierung des Was-

serhaushalts von Asparagus o�cinalis L. eingesetzt werden.

2.3 Bodenmatrixpotenzial und Wasserpotenzial der P�anze

Die Gröÿe �Wasserpotenzial� (Ψ) dient zur Angabe von Bewegungen und Zuständen des

Wassers. Wasser �ieÿt vom höheren zum niedrigeren Potenzial. In der P�anze setzt sich das

Wasserpotenzial aus dem hydrostatischen Druck (Ψp) und dem osmotischen Druck (ΨΠ)

zusammen (Gl. 2.1).

Ψ = (−)ΨΠ + (+)Ψp (2.1)

Das Druckpotenzial besitzt ein positives Vorzeichen, da es die Eigenschaft besitzt, Was-

sermoleküle fort zu bewegen. Die mit ΨΠ gekennzeichnete Kraft der wässrigen Lösung

tendiert dazu, Wassermoleküle festzuhalten und trägt daher ein negatives Vorzeichen. Eine

transpirationsbedingte Wasserabgabe bewirkt einen Turgorverlust des Mesophylls, welcher

ein Absinken (�Negativ-Werden�) des Wasserpotenzials nach sich zieht. Mit Ψ kann somit

der Wasserversorgungszustand des gesamten p�anzlichen Gewebes quanti�ziert werden.

Für die Wasseraufnahme der Faserwurzeln des Spargels muÿ dem Wasserdi�usionswider-

stand bzw. der Wasserpotenzialgradienten zwischen Boden und P�anze entgegengewirkt

werden. Die Höhe der aufzuwendenden Zugspannung ist bestimmt durch die Wasser-

rückhaltecharakteristik und den Wassergehalt des Bodens.

Für P�anzen ist nicht der gesamte Wassergehalt des Bodens verfügbar. Die Höhe des nutz-

baren Wasseranteils hängt u.a. stark von den kapillaren Bindungskräften in den Bodenpo-

ren bzw. der Quellung von Tonmineralen ab. So weist ein Sandboden mit wenig quellfähigen

Mineralen und hohem Anteil von Grobporen ein geringeres Wasserrückhaltevermögen auf

als Böden mit hohem Schlu�- und Tonanteil. Folglich ist nicht der volumetrische Wasser-

gehalt des Bodens bedeutsam für die Wasseraufnahmefähigkeit der P�anzen, sondern der

energetische Aufwand, mit dem das Wasser von der Bodenmatrix gelöst werden muss. Die

Wassersaugspannung des Bodens wird als Bodenmatrixpotenzial (ΨBoden) [hPa] bestimmt

und wird negativ notiert. Zur Wasseraufnahme müssen P�anzen an der Phase zwischen

Boden und Wurzel einen, dem ΨBoden entgegen gerichteten, Saugdruck erzeugen. Dessen

Höhe hängt von den osmotischen Verhältnissen und dem Ausmaÿ der Transpiration der

P�anzen ab (Lösch, 2003). Die Saugspannung in der P�anze ist somit bestimmt durch das
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Wasserpotenzial des p�anzlichen Gewebes.

2.3.1 Frühmorgendliches Wasserpotenzial

Im nicht transpirierenden Zustand der P�anzen herrscht theoretisch ein Gleichgewicht

zwischen dem Bodenmatrixpotenzial und dem Gesamtwasserpotenzial der P�anze (Ψ).

Havranek und Benecke (1978) wiesen den Ein�uss des Bodenmatrixpotenzials auf das Ψ im

Gleichgewichtszustand unter konstanten, nahezu optimalen Bedingungen nach. Dabei lag

das Equilibrium-Wasserpotenzial der P�anzen meist etwas niedriger als das Equilibrium-

Bodenmatrixpotenzial (Havranek & Benecke, 1978). Während kühler feuchter Nächte kommt

das p�anzliche Wasserpotenzial mit dem Bodenmatrixpotenzial weitgehend ins Gleichge-

wicht, so dass in der Morgendämmerung ein nennenswerter Wasserpotenzialgradient zwi-

schen Boden und P�anze fehlt. Frühmorgendliches Wasserpotenzial (ΨPD) ergibt demnach

das Gleichgewichts-Wasserpotenzial, welches die Wasserversorgungssituation des Stand-

ortes zum Messzeitpunkt charakterisiert. Sinkt das Bodenmatrixpotenzial in den Bereich

des nicht mehr p�anzenverfügbaren Wasseranteils, so fehlt den P�anzen die Möglichkeit,

die täglichen Wasserverluste durch Transpiration auszugleichen. Als Folge steigt Ψ bis

zur Morgendämmerung nicht mehr bis nahezu Null an, sondern sinkt mit zunehmender

Bodentrockenheit weiter ab. So kann mit ΨPD die Trockenheitsbelastung der P�anze in

Abhängigkeit von der Bodenwasserversorgung beurteilt werden (Lösch, 2003).

2.3.2 Diurnale Veränderung des Wasserpotenzials

Die im Tagesverlauf zunehmende Trockenheit der Luft bewirkt Wasserverluste in den Blät-

tern bzw. Phyllokladien, die nicht völlig kompensiert werden können. Als Folge sinkt Ψ.

Der Turgordruck des Assimilationsgewebes reduziert sich unter hoher Verdunstung bis

zum Welkepunkt (Lösch, 2003). So kann das Wasserpotenzial transpirierender P�anzen

im Tagesgang starken Schwankungen unterliegen. Diese Schwankungen sind für isohydri-

sche und anisohydrische Spezies unterschiedlich (Tardieu & Simonneau, 1998). Während

isohydrische (hydrostabile) P�anzenarten ihr osmotisches Potenzial und damit ihr Gewe-

bewasser im Tagesgang auch bei Lufttrockenheit konstant halten, weisen anisohydrische

Spezies zum Teil starke Schwankungen dieser Parameter auf (Berger-Landefeldt, 1936;

Lösch, 2003). Das Aufrechterhalten eines nahezu konstanten Wasserpotenzials wird meist

durch eine emp�ndliche Regelung der Wasserumsätze isohydrischer Arten gewährleistet.

Anisohydrische P�anzen verfolgen die Strategie, den Gasaustausch mit der Umgebungs-

luft wenig einzuschränken, und dabei erhebliche Verminderungen des Druckpotenzials von

p�anzlichem Gewebe im Tagesverlauf in Kauf zunehmen. Ein weiteres Charakteristikum

von isohydrischen P�anzen ist die Interaktion von hydraulischen und chemischen Signa-

len, während anisohydrische P�anzen keine Interaktion aufweisen (Tardieu & Simonneau,

1998). Asparagus o�cinalis L. zeigt in Experimenten mit unterschiedlichen Sorten einen
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klaren Tagesgang des p�anzlichen Wasserpotenzials (Drost & Wilcox-Lee, 1990; Schmid,

unverö�entlicht) und in physiologischen Eigenschaften der Photosynthese (Sawada et al.,

1962; Guo et al., 2002) und wird von der Autorin den anisohydrischen Arten zugeordnet.

2.4 Wassertransport durch die Sprossachsen

Wasser wird in der P�anze in kurzen Distanzen von Zelle zu Zelle und in langen Distanzen

durch die Wasserleitbahnen des Xylems befördert. Dabei wird das Wasser im SPAC api-

kalwärts gesaugt. Die Wasserleitung im Xylem erfolgt hauptsächlich als Massenströmung

im Gefäÿlumen (Larcher, 1994). Der Wasserferntransport in höheren P�anzen erfolgt nach

der Kohäsionstheorie (Dixon, 1914; Tyree, 1999), ausgelöst durch die evaporative Was-

serdampfabgabe aus dem Blattinneren in die Atmosphäre bei der Transpiration (Pickard,

1981). Der entstehende Wasserverlust löst eine ausreichend starke Zugspannung über das

Blattmesophyll auf das kohäsive Apoplastenwasser aus, so dass der aufwärts gerichtete

Wassertransport vor allem in den Leitelementen des Xylems ermöglicht wird. Dieses nega-

tive Wasserpotenzial in einer transpirierenden P�anze bedingt zudem die Wasseraufnah-

me der Wurzeln aus dem Boden. Die Kohäsion verleiht dem Xylemsaft eine beachtliche

Stabilität gegenüber der Zugspannung. Bei unbehinderter Wasseraufnahme nimmt die Ge-

schwindigkeit des Xylemstroms mit der Transpirationsintensität zu. Dabei ist die Menge

und die Geschwindigkeit an geleitetem Wasser abhängig von spezi�schen Eigenschaften des

Wasserleitsystems. Dazu zählen die Leit�äche, Leitungswiderstände und der physiologische

Zustand der P�anze. Die maximale Durch�ussleistung des Transpirationsstroms hängt vom

P�anzentyp und von der anatomischen Ausstattung der Gefäÿe ab. Der gegenwärtige aktu-

elle (möglicherweise eingeschränkte) Wasserstrom ist zusätzlich von der Wasserversorgung

des p�anzlichen Gewebes abhängig.

Zur Quanti�zierung des Wasserstroms durch die Leitbahnen von Trieben werden Kenn-

gröÿen für die Wasserleitfähigkeit von Trieben herangezogen, welche keiner Kenntnis über

die anatomischen Ausgestaltung des Xylems bedürfen. Eine Kenngröÿe für den axialen

Ferntransport von Wasser ist die hydraulische Wasserleitfähigkeit von Sprossen und Zwei-

gen. Seit Sperry et al. (1988) ist diese empirisch für Triebsegmente zu bestimmen. Anhand

der hydraulischen Leitfähigkeit können sowohl Vergleiche der maximalen Transportleistung

für P�anzenarten oder Sorten angestellt werden, als auch eine limitierte Transportleistung

unter verschiedenen determinierenden exogenen und endogenen Bedingungen (Sperry &

Tyree, 1990; Sperry et al., 1993). Solche endogenen Bedingungen können einer art- oder

sortenspezi�schen Ausgestaltung der Wassertransportsysteme zu Grunde liegen.

2.4.1 Anatomie und Struktur der Wassertransportgefäÿe

Die hydraulische Architektur von Asparagus o�cinalis L. ist noch weitgehend unerforscht.

Vertiefte Kenntnisse über die Ausgestaltung des Wasserleitsystems sind für das Verständ-
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nis und Erklärung der Abläufe im Wassertransport unabdingbar. Asparagus o�cinalis L.

besitzt als krautige monokotyle P�anze Leitsysteme aus zahlreichen zerstreuten Gefäÿ-

bündeln (Heyes & Christopher, 2003). Diese Leitbündel sind o�en kollateral und von einer

dickwandigen Sklerenchymscheide umschlossen (Esau, 1969). Das für Monokotyledonen ty-

pische Leitbündelsystem besteht aus einem inneren und einem äuÿeren System, wobei das

äuÿere aus nicht-leitenden Faserbündeln besteht. Diese peripheren Leitbahnen aus lang

gestreckten englumigen und ligni�zierten Zellen bilden für den einkeimblättrigen Spargel

das Stützgewebe. Das Stängelzentrum von Spargeltrieben ist leitbündelfrei (Esau, 1969;

Hartmann, 1989).

Das zentrale Leitsystem des Spargels besteht aus vielen Gefäÿbündeln unterschiedlicher

Gröÿen. Die Gröÿe der Leitbündel nimmt vom äuÿeren Bereich zum Zentrum des Sprosses

zu (Webb, 2007). Die Leitbündel setzen sich aus dem Protoxylem, bestehend aus vie-

len, engen Leitbahnen, und dem Metaxylem mit groÿlumigen Zellen zusammen (Heyes

& Christopher, 2003). Jedes Leitbündel von Einkeimblättrigen zeigt in Längsrichtung des

Stammes einen ondulierenden Verlauf (Zimmermann, 1973). Alle Leitbündel in der Achse

sind durch Querverbindungen miteinander vernetzt. Die Leitbündel des Metaxylems sind

in Längsrichtung meist unverzweigt, während die Leitbündel im Protoxylem öfter in ein

laterales Achsenleitbündel abzweigen. Für den peripheren Wasserstrom führen Leitbah-

nen des Protoxylems vom Spross zu lateralen Trieben und zu den Blättern (Zimmermann,

1973). Das Metaxylem ist für den vertikalen Wassertransport im Spross verantwortlich.

Tracheiden

Der Wasserstrom bewegt sich in zwei Typen von Leitbahnelementen, den Tracheen und

den Tracheiden. Tracheiden sind englumige Einzelzellen mit spitzwinklig-schrägstehenden,

getüpfelten Endwänden, über die sie mit den in Längsrichtung benachbarten Tracheiden

verbunden sind (Strasburger et al., 1991). Der quer gerichtete Wasserstrom entlang der

Tracheiden erfolgt nicht durch Di�usion, sondern wird durch die Poren von Hoftüpfeln

transportiert (Heyes & Christopher, 2003). Die Tüpfel zwischen den Leitbahnen wirken

wie Ventile, die einen Wasser�uss von einer Tracheide in die andere ermöglichen, das

Eindringen von Luft in den Transpirationsstrom verhindern (Dixon, 1914). Die kurzen

Röhren besitzen einen geringen Lumendurchmesser von maximal 80µm im Gegensatz zu

Tracheen mit maximal 500µm (Sperry, 2003). Aufgrund dieser Eigenschaften herrscht in

der trachealen Zellreihe ein relativ hoher Strömungswiderstand und der Wasserstrom ist

im Gegensatz zu Tracheen gering. Tracheiden übernehmen somit vermutlich die laterale

und Kurzstrecken-Wasserversorgung. Tracheiden weisen ligni�zierte Zellwände auf und be-

sitzen eine erhöhte Kompressionsstabilität. Zum Schutz gegen mechanischen Stress sind

die leitenden Tracheiden in die nicht-leitenden Sklerenchymfasern eingebettet (Hartmann,

1989; Vincent & Jeronimidis, 1991). Diese Eigenschaft gewährleistet Spargelp�anzen ohne

sekundäres Dickenwachstum eine Stabilität der Sprosse und Seitentriebe.
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Tracheen

Tracheen besitzen gröÿere Lumina-Durchmesser, sind länger und besitzen eine geringere

Kompartimentierung als Tracheiden (Zimmermann, 1983). Somit setzen sie dem Wasser-

strom nur geringe Widerstände entgegen. Ihre Enden sind o�en und grenzen mit durch-

brochenen Endwänden, den sog. Perforationsplatten, an anschlieÿende Tracheen. So bil-

den einzelne Zellen ein langes Gefäÿ, das einer nahezu durchgehenden Kapillare entspricht

(Lösch, 2003). Der theoretischeWasserstrom durch eine Kapillare ist beschrieben im Hagen-

Poiseuille�schem Gesetz (Gl. 3.8, S. 44). Nach diesem nimmt der laminare Wasser�uss mit

der vierten Potenz der Gefäÿdurchmessers zu. Demnach haben Tracheen pro Leitbahnen-

�äche eine viel höhere hydraulische Leitfähigkeit als Tracheiden und dienen somit dem

Langstreckentransport des Xylemsaftes (Sperry, 2003). Die mit der Kapillarität der Tra-

cheen zusammenhängenden Adhäsions- und Kohäsionskräfte der Wassermoleküle bewir-

ken einen hydrostatischen Druckgradienten von 0, 005− 0, 01 MPa m−1 im Gefäÿ (Lösch,

2003). Dieser ermöglicht den für die Evaporation der Phyllokladien erforderlichen Wasser-

ferntransport von der Wurzel bis zur Triebspitze durch lange Sprosse.

In Spargelsprossen sind Tracheen die gröÿten Leitelemente des Xylems. In aktiven Trieben

wird ihnen die Rolle des Hauptversorgers von Wasser und gelösten Sto�en zugeschrieben

(Heyes & Christopher, 2003).

2.4.2 Auswirkung von Wassermangel auf den Wassertransport

2.4.2.1 Kavitationen und Embolien in Leitgefäÿen

Wasser in Xylemleitbahnen ist metastabil, solange die Zugspannung unterhalb des atmo-

sphärischen Druckes (<< 1 bar) bleibt (Oertli, 1971). Diese metastabilen Bedingungen

werden durch die Kohäsion zwischen den Wassermolekülen und durch die Adhäsion des

Wassers zu den Xylemzellwänden aufrecht erhalten (Tyree, 1999). Unter guter Wasserver-

sorgung kann die Zugspannung in den Leitbahnen nicht unterschritten werden und folglich

der leitende Wasserfaden nicht reiÿen. Die kleinen Porendurchmesser in den Zellwänden

und die darin herrschenden Kapillarkräfte, erzeugt durch die Ober�ächenspannung des

Wassers, verhindern die Passage von Luft von einem Gefäÿ zum anderen. Wird allerdings

die Zugspannung im Gefäÿ aufgrund veränderter Zustände der Flüssigkeit und der Xylem-

wände weiter abgesenkt, kann die kontinuierliche Wassersäule rasch durchbrochen werden

(Pickard, 1981; Zimmermann, 1983; Tyree, 1999). Dieses Ereignis wird als Kavitation be-

zeichnet, bei dem es sich um die anfängliche Bildung eines Gasbläschens handelt. Verdamp-

fen in diesem Leitelement weitere Wassermoleküle, wodurch Luft aus benachbarten Zellen

einströmt und sich ein vollständig gasgefüllter Raum in der Zelle bildet, spricht man von

einer Embolie (Zimmermann, 1983). Ein Kavitationsereignis führt unwillkürlich zu einer

Disfunktion des Gefäÿes (Tyree, 1999).
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Die Entstehung von Kavitationen und Embolien im Xylem höherer P�anzen ist mit der

air-seeding-Hypothese nach Zimmermann (1983) erklärbar. Nach dieser bewirkt eine be-

stimmte Wasserpotenzialdi�erenz zwischen einem kavitierten Gefäÿ, in dem ein atmosphä-

rischer Druck herrscht, und einem noch leitenden benachbarten Gefäÿ, in dem der Tran-

spirationssog einen Unterdruck erzeugt, das Einsaugen eines Luftkeims - air-seed - in das

wasserführende Gefäÿ. Kavitation ist der plötzliche Übergang von Wasser in den gasförmi-

gen Zustand, verursacht durch die Unterbrechung der Kohäsions- und Adhäsionskräfte zwi-

schen Wassermolekülen. Als Folge der Kavitation ist das Gefäÿ mit Wasserdampf gefüllt. In

diesem Zustand kann noch Wasser durch das Gefäÿ strömen. Durch die Druckveränderung

in der Zelle �ieÿt aus angrenzendem Gewebe Luft durch die Gefäÿwand, hauptsächlich

durch die Poren der Tüpfelmembran. Luft tritt solange ein, bis atmosphärische Druckbe-

dingungen vorherrschen. Der vollständige Lufteinschluss, die Embolie, im Gefäÿ macht den

Xylemstrom für Wasser unpassierbar. Dies wiederum setzt die hydraulische Leitfähigkeit

des gesamten Gefäÿsystems herab, es kann zu einer Kettenreaktion von Embolieereignissen

kommen (Crombie et al., 1985), welche schlieÿlich zum Zusammenbruch der Wasserleitung

in dem betro�enen System führen kann (Tyree & Sperry, 1989).

2.4.2.2 Anfälligkeit des Leitsystems von Spargel für Gasblockaden

Die Xylemanatomie ist maÿgebend für die Höhe der Wasserpotenzialdi�erenz, ab welcher

im Leitsystem Lufteinschlüsse auftreten können. Die als kritisches Wasserpotenzial oder

Kavitationsschwelle bezeichnete Gröÿe stellt das Kriterium für die Anfälligkeit des Xylems

für Kavitationen bzw. Embolien dar (Zimmermann & Jeje, 1981). Für die architekto-

nisch unterschiedlichen Leitbahntypen Tracheiden und Tracheen existieren verschiedene

Anfälligkeitskriterien. Während für Tracheiden vor allem der Porendurchmesser in der

Tüpfelmembran das entscheidende Merkmal darstellt (Crombie et al., 1985; Pammenter

& Willigen, 1998), hängt bei Tracheen die Anfälligkeit des Wassertransportsystems von

dem Lumendurchmesser ab. Tracheiden mit groÿen Poren weisen eine höhere Emboliean-

fälligkeit auf. Bei Tracheen sind groÿe Gefäÿlumina stärker gefährdet zu kavitieren und zu

embolisieren als kleine (Ewers, 1985; Sperry, 1993; Hargrave et al., 1994; Utsumi et al.,

1999). In groÿporigen Tracheiden und in groÿlumigen Tracheen werden Kavitationen und

Embolien bei geringeren Wasserpotenzialdi�erenzen gebildet als in Leitelementen, die das

Eindringen von Luft länger verzögern können (Ewers, 1985; Sperry, 1993; Hargrave et al.,

1994; Utsumi et al., 1999). Für die Leitbahnen innerhalb eines P�anzenindividuums gilt,

dass mit steigendem Gefäÿdurchmesser die Wahrscheinlichkeit für das Auftreten von tro-

ckenstressbedingten Embolien steigt (Hargrave et al., 1994; LoGullo et al., 1995).

Im zentralen Leitsystem der Spargelsprosse sind aufgrund des Wasserferntransports ver-

mutlich gröÿtenteils groÿlumige, lange Gefäÿe vorzu�nden. Entstehen Embolien in einzel-

nen dieser Gefäÿzellen, können sich diese durch die o�enen Perforationsplatten in anschlie-

ÿende Zellen fortsetzen (�runaway embolism�). Diese Kettenreaktion kann einen Ausfall
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kompletter Gefäÿbahnen zur Folge haben und zu einer starken Beeinträchtigung des Was-

sertransports führen (Crombie et al., 1985; Tyree & Sperry, 1988). Für diese groÿlumigen

Gefäÿe im Spross konnte eine starke Kavitationsneigung nachgewiesen werden (Heyes &

Christopher, 2003). Die für monokotyle Leitbahnen besonderen Brückenbündel zwischen

den einzelnen Leitbündeln des Sprosses können eine Fortp�anzung von Embolien verhin-

dern (Zimmermann, 1973) und folglich eine massive Schädigung ganzer Leitbahnen abwen-

den.

Englumige Tracheiden und Gefäÿe sind im Protoxylem der Sprosse (Heyes & Christopher,

2003) und im Übergang von Sprossleitbahnen in laterale Triebleitbahnen zu �nden (Zim-

mermann, 1973). Die getüpfelten Tracheiden mit ihren hohen Strömungswiderständen sind

für den Massenferntransport von Wasser nicht e�zient genug. So dürfte ihre funktionelle

Bedeutung vor allem in der Ermöglichung kleinräumiger �Umleitungsstrecken� liegen, wenn

einzelne Embolien das hydraulische Kontinuum in den weitlumigen Gefäÿen unterbrochen

haben (Canny, 1990).

Die Xylemstruktur ist als Kompromiss zur Vermeidung einer ungenügenden Wasserversor-

gung des apikalen Bereichs und einer zu hohen Emboliewahrscheinlichkeit zu sehen (Sperry,

2003). Spargelquerschnitte zeigen, dass sich die Spezies an die verschiedenen Aufgaben des

Leitsystems angepasst hat. Spargelsprosse heben sich durch die Anzahl und die Diversität

an Gefäÿbündelgröÿen von anderen Monokotylen ab (Webb, 2007).

2.4.2.3 Nachweis trockenheitsbedingter Embolieentwicklung

Kavitationen sind ein natürliches Phänomen des Wassertransports bei Wasserstress. Sie tre-

ten auch ohne Wassermangel tagsüber bei hoher Verdunstung auf. Embolien hingegen sind

besonders unter Bodentrockenheit zu beobachten (Tyree & Sperry, 1989). Der Nachweis

für das Vorhandensein von Luftblockaden kann anhand einer abnehmenden Wasserleitung

in Sprossen und Trieben festgestellt werden. Mit der Methode nach Sperry et al. (1988)

kann die Beeinträchtigung der Wasserleitfähigkeit di�erenziert werden nach dem Ausmaÿ

von Kavitationen und Embolien in den wasserführenden Leitbahnen. Die Auswirkung von

Wassermangel auf die hydraulische Leitfähigkeit kann direkt dem Embolisierungsgrad der

Triebe zugeschrieben werden. Mit der gleichzeitigen Erfassung des Wasserpotenzials im

Xylem ist der kritische Wasserstatus (Lösch, 2003) für Asparagus o�cinalis L. zu ermit-

teln, bei dem der Wasserhaushalt aufgrund von Wassermangel stark beeinträchtigt wird

(Sperry et al., 1988). Mit einem nach dieser Methode ermittelten Schwellenwert für die An-

fälligkeit des Wasserleitsystems von Spargel ist auf das artspezi�sche und möglicherweise

sortenspezi�sche Verhalten unter Trockenbedingungen zu schlieÿen.
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2.4.3 Wasser-relevante Ein�ussfaktoren auf den stomatären Ö�nungsgrad

Neben der hydropassiven Stomatabewegung beein�ussen die Sonneneinstrahlung, das Was-

serpotenzial in der P�anze, das Dampfdruckde�zit zwischen Blatt und Luft, die Blatttem-

peratur und der blattinterne CO2-Gehalt sowie der Entwicklungszustand der Blätter den

Ö�nungsgrad der Spalten.

2.4.3.1 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits zwischen Blatt und Luft auf den

stomatären Ö�nungsgrad

Änderungen des Wassergehaltes in der Luft können sich in Verbindung mit der Lufttem-

peratur auf das stomatäre Verhalten auswirken. Ein hohes Dampfdruckde�zit zwischen

Blatt und Luft (VPD) kann die Transpiration von P�anzen beträchtlich erhöhen (Lösch,

2003) und stellt somit einen Trockenstressfaktor dar. Stomata reagieren auf erhöhtes VPD

mit einer Verengung der Porenweite zur Prävention gegen Mesophyll-Wasserverluste. Die

Reduzierung des Ö�nungsgrades und damit der Blattleitfähigkeit für Wasser und CO2, ist

ein direkt zu regelnder Prozeÿ, indem die Di�usionswiderstände für H2O und CO2 erhöht

werden. Diese Regelung bedarf einer aktiven Wahrnehmung und Reaktion der Schlieÿzellen

auf Dampfdruckgradienten (Lange et al., 1971; Tyree & Yianoulis, 1980). Die Stomatare-

aktion auf die Luftfeuchte stellt nicht nur eine negative �feedback�-Reaktion, worin der

Stomataschluss erst bei extremen VPD-Werten eintritt dar, sondern Stomata weisen zu-

dem einen �feedforward�-Mechanismus auf, bei dem die Wahrnehmung der Störgröÿe zu

einer frühzeitigen Stomataverengung führt (Cowan, 1977; Farquhar, 1978). Die stomatä-

ren Reaktionen auf Änderungen des VPD laufen derart schnell ab, dass diese auch ohne

verändertes Gesamt-Blattwasserpotenzial auftreten. Der Turgor in den Epidermiszellen ist

somit unabhängig von dem des Mesophyllgewebes (Willmer & Fricker, 1983).

Die gezielte Abnahme des Turgors in den Schlieÿzellen wird anfangs durch Wassergehalts-

änderungen und im sekundären Prozess durch Änderungen des osmotischen Potenzials

bewirkt (Lösch & Schenk, 1976). Die Höhe der reduzierten Blattleitfähigkeit bei hoher

Vedunstungskraft der Luft ist artspezi�sch unterschiedlich (Busch & Lösch, 1998). Der

Transpirations�uss ist nicht direkt proportional zu der stomatären Blattleitfähigkeit (Jo-

nes, 1998). Nach der Intensität des Anstiegs der Transpirationsrate bei zunehmendem VPD

und deren Verlauf bei hohem VPD kann in luftfeuchte-sensitive Stomata und weniger sen-

sitive Stomata di�erenziert werden (Busch & Lösch, 1998).

2.4.3.2 Ein�uss von Wassermangel auf den stomatären Ö�nungsgrad

Das Gewebe-Wasserpotenzial hat einen groÿen Ein�uss auf das stomatäre Verhalten. Das

Gesamt-Wasserpotenzial von Blättern ist das Resultat aus der Wasseraufnahme und Spei-

cherung durch die P�anze und des Wasserverlusts durch die Transpiration. Unter Tro-

ckenstress geht der Stomataschluss stärker mit einer Reduktion des Blattturgors einher

21



Literaturauswertung

als die des Blatt-Wasserpotenzials (Willmer & Fricker, 1983). Diese Prozesse sind stark

abhängig von der Bodenwasserverfügbarkeit (Willmer & Fricker, 1983). Turgorverlust der

Schlieÿzellen führt zur Stomataverengung. Im Zustand leichten Wassermangels liegt ein

geringer Turgor vor, sodass die Schlieÿzellen passiv zusammengedrückt werden. Dieser

Prozess wird durch Osmotikaabgabe unterstützt. Im Zustand starken Wasserde�zits fällt

die mechanische Wechselwirkung der Epidermiszellen weg, sodass nur eine hydroaktive Os-

moregulation den Turgor steuert (Lösch, 2003).

Zahlreiche Untersuchungen belegen den Ein�uss der Bodenfeuchte auf die Stomataö�-

nung über die Änderung des Blatt-Wasserstatus, als Wasserpotenzial oder als relativer

Wassergehalt (RWG) (Schulze, 1986). Das durch Wassermangel beeinträchtigte Blatt-

Wasserpotenzial lässt demnach ab einem artspezi�schen Schwellenwert die Stomata schlie-

ÿen (Willmer & Fricker, 1983). Grenzwerte für Trockenstress können neben Ψ auch anhand

RWG ermittelt werden (Hsiao et al., 1976). C3-P�anzen, darunter auch Spargel (Downton

& Törökfalvy, 1975; Gaab, 1982), reagieren sensibler auf Änderungen des Blattwasserpoten-

zials mit einer Abnahme der Blattleitfähigkeit als C4-P�anzen (Willmer & Fricker, 1983).

Hsiao (1973) stellt für alle bisher untersuchten Gattungen einen gemeinsamen Ψ-Grenzwert

fest. Für Lycopersicon lycopersicum L. und Phaseolus vulgaris L. be�ndet sich dieser zwi-

schen ca. -0,7 bis -0,9 MPa, und für Vitis vinifera L. zwischen -1,2 und -1,6 MPa. Für

Untersuchungen mit RWG als Indikator des Wasserstatus sind für Bohnen beispielsweise

Trockenstress-Schwellenwerte von 80− 85% RWG gefunden worden. Ab diesen Grenzwer-

ten nimmt die Blattleitfähigkeit - um das bis zu 20 bis 30 fache - extrem ab.

Allerdings ist nicht jede Änderung der Blattleitfähigkeit mit einer Absenkung des p�anzli-

chen Wasserpotenzials verbunden (Bates & Hall, 1981). Den Beweis, dass die Blattleitfähig-

keit auch unabhängig vom Blattwasserstatus durch die Bodenwasserversorgung gesteuert

wird, erbrachten Gollan et al. (1985) und Turner et al. (1985). Veränderte Stomatawei-

ten können somit eher einer abnehmenden Bodenwasserversorgung als einer Änderung des

Blattwasserpotenzials zugeschrieben werden (Schulze, 1986). Der Reaktion des Gaswechsels

auf kurzfristige Wasserpotenzial-Absenkungen, beispielsweise im Tagesgang, unterscheidet

sich von jener auf langfristige Ψ-Absenkung (Schulze & Küppers, 1979). Nur langfristig

abgesenkte Blatt-Wasserpotenziale, die sich zur Zeit der Morgendämmerung feststellen

lassen, führten nach Schulze und Küppers (1979) zu erhöhten Blattwiderständen. Diese

werden ausschlieÿlich durch hohe Bodenwasserde�zite bewirkt.

2.4.4 H2O und CO2-Gasaustausch unter Wassermangel

Der komplexe Steuerungsmechanismus der Stomata dient der Aufrechterhaltung eines

Gleichgewichts zwischen der CO2-Aufnahme - mit einer Einschränkung des Wasserdampf-

verlustes - und der Vermeidung der Blattaustrocknung. Der Di�usionstrom des Wasser-

dampfes und des Kohlendioxids zwischen gesättigtem Blattinneren und der ungesättigten

Auÿenluft erfolgt durch die Stomataporen. Der Flux von CO2 in und H2O aus dem Blatt
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hängt wesentlich von zwei Gröÿen ab. Die antreibende Kraft für die Di�usion durch die Sto-

mata ist die Di�erenz der freien Energie der Moleküle zwischen der Atmosphäre und dem

substomatären Raum. Dieser stehen Widerstände auf der Di�usionstrecke durch die Spalt-

ö�nung entgehen. Die Massen�ussrate J (g m−2 s−1) setzt sich nach dem Fick�schen Ge-

setz aus dem Di�usionskoe�zienten D (m2 s−1) und dem Konzentrationsgradienten δc/δx

(g m−4) des Gases zusammen (Gl. 2.2). Der Massenstrom der Wasserdampfdi�usion be-

schreibt die Transpirationsrate (JH2O) als Funktion des Wasserdampfdichtegradienten. Die

gleiche Beziehung gilt für die Netto-Kohlendioxid-Austauschrate (JCO2), für deren Berech-

nung der CO2-Dichtegradient verwendet wird. JCO2 ist mit einem positiven Vorzeichen

notiert, um den CO2-Gewinn der P�anze hervorzuheben.

J = −D δc

δx
(2.2)

Für die praktische Bestimmung der Transpirations- bzw. Netto-Assimilationsrate wird ana-

log zum Ohm�schen Gesetzes der Term DH2O/δx bzw. DCO2/δx durch den Kehrwert des

Di�usionswiderstands ersetzt. Dieser wird auch als Blattleitfähigkeit für die Wasserdampf-

bzw. CO2-Di�usion (gH2O bzw. gCO2) in der Luft bezeichnet (Willert et al., 1995). gH2O re-

präsentiert die Porosität der Blattepidermis für den Wasserdampfaustritt in die Umge-

bungsluft. So kennzeichnet diese Gröÿe den mittleren Ö�nungsgrad der vorhandenen Sto-

mata und die Änderungen von gH2O die Spaltö�nungsbewegung (Willert et al., 1995).

2.4.4.1 Transpiration

Der Stomatafunktion wird die kurzfristige Kontrolle der Transpiration und Assimilation

zugeordnet (Jones, 1998). Vermutlich existieren Rückkopplungsmechanismen (�feedback

control�) zwischen dem Gasaustausch und der Stomatafunktion unter sich ändernden Um-

weltbedingungen. Diese erschweren die detaillierte Aufklärung des Kontrollmechanismus

der Stomatabewegung und somit eine de�nitive Aussage über die Kausalität zwischen

dem Stomata-Apparat und der Transpiration. Zur Quanti�zierung der stomatären Regu-

lierungsfunktion über die Transpiration wird nach Jones (1998) die Analogie zwischen der

relativen Änderung der Transpiration und einer gegebenen relativen Änderung der sto-

matären Leitfähigkeit angenommen. In unbewegter Luft ist die Transpiration ausschlieÿ-

lich von dem stomatären Ö�nungsgrad abhängig (Jones, 1998). Wird durch Luftbewegung

der Grenzschichtwiderstand an der Epidermis - zwischen substomatären Raum und At-

mosphäre - abgebaut, so weist der Transpirationsstrom ein breites Reaktionsmuster auf

Änderungen des stomatären Ö�nungsgrades auf (Jones, 1998). Dieses groÿe Variabilität

des Wasserdampfaustritts unter natürlichen Bedingungen wird somit durch exogene Ein-

�ussfaktoren, wie der Wasserdampfdruckdi�erenz zwischen Blattinnerem und Umgebung

gefördert.

In empirischen Untersuchungen wird die Transpirationsrate (JH2O) berechnet aus dem Pro-
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dukt der Blattleitfähigkeit für Wasserdampf und der Verdunstungskraft, die auf ein Blatt

einwirkt (Caemmerer & Farquhar, 1981). Bei nahezu unveränderter Di�erenz der Wasser-

dampfmolenbrüche zwischen Blattinnerem und Umgebungsluft ist die transpirative Was-

serabgabe der P�anzen direkt proportional zu gH2O (Willert et al., 1995). Somit unterliegt

die Transpirationsrate unter Bodentrockenheit vergleichbaren Einschränkungen wie die sto-

matären Blattleitfähigkeit.

2.4.4.2 Netto-CO2-Assimilation

Zahlreiche Gattungen meist mehrjähriger P�anzen sind in der Lage, sich während lang

andauernder Trockenheit an eine reduzierte Wasserverfügbarkeit osmotisch anzupassen

(Schulze & Hall, 1982). Nach Levitt (1980) überstehen mehrjährige und vereinzelt auch

einjährige landwirtschaftliche Kulturp�anzen Trockenperioden aufgrund von Trockenresis-

tenz-Strategien, die auf das Vermeiden von Wasserde�zit im Gewebe und auf die Erhöhung

der Wasserspeicherkapazität abzielen. Solche Strategien beinhalten Änderungen von Ge-

webeeigenschaften, wie Akkumulation von Osmotika oder Zunahme der Gewebeelastizität.

Diese Anpassung des Wasserhaushaltes ermöglicht eine Weiterführung des Gasaustausches

auch unter wasserlimitierenden Bedingungen der Umwelt durch Aufrechterhalten der sto-

matären Ö�nung und damit der CO2-Aufnahme. Diese Verhaltensmuster weisen auf eine

Adaption der Netto-CO2-Austauschrate an den Wasserversorgungszustand hin (Schulze &

Hall, 1982).

Krautige und einjährige P�anzen lassen eine schwächere Anpassung an jahreszeitliche Tro-

ckenperioden vermuten (Melkonian & Wolfe, 1993). Arten, wie Asparagus o�cinalis L. mit

anisohydrischer Wasserhaushaltsführung, verfolgen zudem nicht die Strategie einen tages-

bedingten Wassermangel zu vermeiden. Die Netto-CO2-Assimilation wird im Tagesverlauf

auch unter erhöhter Verdunstungskraft der Atmosphäre aufrecht erhalten. Für p�anzliche

Vertreter dieser Gruppen nimmt mangels Resistenz für kurz- und langfristige Wasserde�zi-

te einsetzende Bodentrockenheit einen besonderen Stellenwert in der Wasserdampfabgabe

und damit für die CO2-Aufnahme ein.

Kurzfristige Trockenheit wirkt sich auf die CO2-Aufnahme verschiedener P�anzenarten

unterschiedlich aus (Schulze & Hall, 1982). Das unterschiedliche Ausmaÿ der Wirkung von

Wassermangel auf die Assimilationsleistung ist auf die Sensibilität der Stomata auf sich än-

dernde Bedingungen zurückzuführen. Denn die limitierende Wirkung von Trockenheit auf

die CO2-Netto-Austauschrate rührt wesentlich von einer Beeinträchtigung des Stomata-

Apparats her (Grassi & Magnani, 2005). Die JCO2 wird über eine eingeschränkte Gasdif-

fusion reduziert (�stomatal limitation�) und nur selten über eine Einschränkung biochemi-

scher Prozesse (�non-stomatal limitation�), wie beispielsweise eine Abnahme der Carboxy-

lierungse�zienz (Grassi & Magnani, 2005). Mit diesem Nachweis des direkten Zusammen-

hangs zwischen dem stomatären Ö�nungsgrad und der Assimilationsleistung auch unter

Wassermangel kann der Ein�uss von Bodentrockenheit auf die Netto-Assimilationsleistung
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porometrisch mit den CO2- und H2O-Austauschraten ermittelt werden.

Die photosynthetische Kapazität (JCO2) korreliert für eine Vielzahl von C3-P�anzen line-

ar mit der Blattleitfähigkeit (Körner et al., 1979). Anhand dieser linearen Beziehungen

lassen sich Unterschiede zwischen verschiedenen Wasserversorgungsstufen oder Genotypen

einer Art feststellen (Willert et al., 1995). Bei Änderungen von Umwelt- oder p�anzenin-

ternen Bedingungen versucht die P�anze über die Stomatabewegung das Verhältnis von

JCO2 und gH2O proportional und damit den internen CO2-Gehalt konstant zu halten. Die

Bedingungen für die photosynthetische CO2-Fixierung bleiben damit unverändert (Schulze

& Hall, 1982). Nicht-lineare Verhältnisse zwischen JCO2 und gH2O weisen auf unterschied-

lich starke Emp�ndlichkeiten der gH2O und JCO2 auf Änderungen der Umweltbedingungen

hin. Bodentrockenheit kann sich somit auf die E�zienz des Wasserverbrauchs während der

Photosynthese auswirken (Schulze & Hall, 1982).

Neben der direkten Beeinträchtigung der CO2-Aufnahme durch Bodentrockenheit kann

anhand der Analogie zwischen JCO2 und gH2O die Wasserausnutzung für die photosynthe-

tische CO2-Assimilation unter zunehmendem Wassermangel ermittelt werden (Schulze &

Hall, 1982).

2.5 Auswirkung von Wassermangel auf Spargel

2.5.1 Beeinträchtigung von Wachstumsprozessen

Zahlreiche Untersuchungen belegen einen Ein�uss des Wasserangebots auf den nächstjäh-

rigen Ertrag und die Qualität von Spargelstangen (Hartmann, 1981, 1989). Dies tri�t auch

auf andere landwirtschaftliche Kulturp�anzen zu und erscheint zunächst für die Spargel-

kultur nicht besonders. Berücksichtigt man die natürliche Verbreitung der Kulturp�anze in

Steppenvegetationen Vorderasiens, im westlichen Sibirien, in Nordafrika und in den Küs-

tenregionen Mittel- und Südeuropas (Hartmann, 1989), ist für Asparagus o�cinalis L. eine

genetische Disposition für eine Überdauerung von lang anhaltenden Trockenperioden vor-

handen. Dazu dienen auch die Speicherwurzeln (Walter, 1979), die neben der Einlagerung

von Fruktanen auch die Akkumulation von Wasser ermöglichen.

Bei der Beurteilung der Trockenanfälligkeit dieser Spezies muss allerdings eindeutig unter-

schieden werden zwischen den Überlebensstrategien der P�anze in ihrer natürlichen Um-

gebung und der optimalen Förderung vegetativen Wachstums in der Kulturführung. Denn

als trockenresistente Spezies wird bei Wassermangel nur eine kleine oberirdische Masse

ausgebildet, wohingegen Niederschläge das vegetative Wachstum stark fördern (Walter,

1979; Hartmann, 1996).

Das Auftreten von Wassermangel in der P�anze kann zum einen optisch an Symptomen des

oberirdischen Aufwuchses festgestellt werden. Diese müssen allerdings von phytosanitären

Ursachen oder Mangelernährung zu unterscheiden sein. Triebspitzenwelke und Absterben

junger Triebe ab dem zweiten Austrieb während der Vegetationsperiode können eindeutig
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der Bodentrockenheit zugeschrieben werden (Bakel & Kerstens, 1971). Als Folge langfristi-

gen niedrigen Bodenmatrixpotenzials während der Vegetationsphase ist ein eingeschränktes

Wachstum von Trieben anhand verminderter Triebhöhe und -anzahl sichtbar (Wilcox-Lee,

1987). Neben dem Ausmaÿ wirkt sich auch die Dauer der Trockenperiode negativ auf die

Gesamttrieblänge von Spargelp�anzen aus (Paschold & Mayer, 2005). Gehemmtes Trieb-

wachstum vermindert die Produktivität des Spargels (Cannell & Takatori, 1970).

Symptome der Bodentrockenheit sind zum anderen an unterirdischen P�anzenteilen zu de-

tektieren. Die Trockenmasse von den Speicherwurzeln, den Faserwurzeln und den Rhizomen

nehmen mit langfristig reduziertem Wasserangebot ab (Wilcox-Lee, 1987; Drost & Wilcox-

Lee, 1990; Paschold & Mayer, 2005). Reduzierte Wurzelmasse im Boden mit zunehmender

Trockenheit kann zu langfristigen Ertragseinbuÿen führen (Drost, 1999). Wassermangel be-

einträchtigt Spargelkronen in ihrer Aktivität des Knospenaustriebs nur geringfügig (Krug,

1998). Dafür nimmt die Knospenanzahl und -masse ab (Drost & Wilcox-Lee, 1990), was

im Folgejahr zu einem Minderertrag durch verringerte Stangendurchmesser und Stangen-

gewicht führen kann (Drost & Wilcox-Lee, 1997b).

In Trockenstressversuchen mit getopften Spargelp�anzen im Gewächshaus konnten die

gröÿten Abnahmen der Wurzel- und Triebtrockenmasse, Triebhöhe und Triebanzahl bei ei-

nem Bodenmatrixpotenzial zwischen -500 und -1000 hPa verzeichnet werden (Wilcox-Lee,

1987). Das maximale Wachstum trat bei einem Bodenmatrixpotenzial nahe Feldkapazität

auf. In vergleichbaren Experimenten in einer Klimakammer stellte sich das Triebwachs-

tum bei einem Xylem-Wasserpotenzial von -1,8 MPa ein (Wilcox-Lee, 1987). Für dieselben

P�anzen war bei einem Bodenmatrixpotenzial von −1, 5 MPa der relative Wassergehalt

um nur 15% gegenüber wassergesättigten Töpfen reduziert. Die Autorin schloss daraus auf

eine Trockentoleranz für Spargel.

2.5.2 Beeinträchtigung von physiologischen und sto�bildenden Prozessen

der Photosynthese

Neben den morphologisch erkennbaren Beeinträchtigungen sind in Spargel auch einge-

schränkte sto�bildende physiologische Prozesse durchWassermangel festzustellen. Trocken-

heit führt zur Abnahme von Photosyntheseprodukten (Glukose, Fruktose) und Saccharose

in Spargeltrieben (Pressman et al., 1989), welche in einer reduzierten Assimilationsleistung

der Phyllokladien begründet ist. Eine irreversible Folge von Wassermangel ist frühzeitig

einsetzende Seneszenz der Assimilationsorgane durch verstärkten Chlorophyllabbau (Press-

man et al., 1989). Lang andauernde Bodentrockenheit bewirkt weiter eine Abnahme des

Kohlenhydratgehalts in den Speicherwurzeln (Pressman et al., 1989). In den Speicher-

wurzeln und Rhizomknospen reduzieren Trockenperioden die Konzentration von Speicher-

kohlenhydraten (Fruktane) und den gesamten Gehalt an löslichen Kohlenhydraten in den

Speicherwurzeln und Rhizomknospen. Letzteres kann die P�anzen längerfristig schwächen

(Pressman et al., 1989). Geringerer Fruktangehalt kann einen geschwächten Austrieb im
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Folgejahr (Ernst & Krug, 1998) und somit das Potenzial optimaler Ernteerträge im Folge-

jahr verringern (Paschold, Artelt & Herman, 2002).

Der direkte Zusammenhang zwischen dem Triebwachstum und dem Sprossertrag im Fol-

gejahr als Resultat von Wassermangel sollte mit zwei Grünspargelsorten ('UC157', 'Jersey

Giant') unterschiedlichen Ertragspotenzials geklärt werden (Wilson et al., 1996). Als di-

rekte Folge reduzierten Wasserangebots reagierten die Sorten unterschiedlich hinsichtlich

der Triebentwicklung. Während die ertragreiche Sorte ('Jersey Giant') gröÿtenteils un-

beeinträchtigtes Triebwachstum aufwies, zeigte sich 'UC157' in Wachstumsprozessen als

intolerant. Auf den Ertrag im Folgejahr wirkte sich das Bodenwasserde�zit im vorange-

gangenen Sommer und Herbst allerdings nicht negativ aus. Während kurzfristig betrachtet

Trockenheit zu sortendi�erenten physiologischen Reaktionen führte, zeigten beide Sorten

keine Spätfolgen von Trockenheit. So erweisen sich 'UC157' und 'Jersey Giant' langfristig

als elastisch gegenüber Bodenwasserde�zit.

Ein Erklärungsansatz für die sortendi�erente Trockenanfälligkeit des Triebwachstums sind

Unterschiede in der Wasserhaushaltsregulierung der Triebe unter Trockenbedingungen.

Den regelnden Prozess hierbei stellt der Gasaustausch durch die Stomata dar. Der Ef-

fekt von Wassermangel auf den Gaswechsel ist von der Grünspargelsorte Jersey Giant in

drei extrem unterschiedlichen Bodenfeuchtestufen (−500, −3000 und −5000 hPa) ermit-

telt worden (Drost & Wilcox-Lee, 1990). Dabei wurden die Parameter gH2O, JH2O, JCO2 und

Ψxylem im Tagesverlauf erfasst. Alle Gaswechselparameter wurden durch zunehmende Bo-

dentrockenheit beeinträchtigt. Blattleitfähigkeit und Transpirationsleistung nahmen bei

sinkenden Bodenmatrixpotenzialwerten früher ab als die Assimilationsleistung, was auf ei-

ne gute Wasserausnutzung der Photosynthese unter Wassermangel hindeutet. Bei extremer

Bodentrockenheit (−5000 hPa) reagierten die Blattleitfähigkeit und die Transpirationsrate

noch auf sich ändernde Umweltbedingungen im Tagesverlauf, während die Assimilations-

rate reduziert auf einem Niveau verblieb. Dieses anisohydrische Verhalten des Gaswechsels

der Sorte Jersey Giant auch unter Wassermangel deutet auf die Strategie von Spargel hin,

die Assimilationsleistung mit Inkaufnahme hoher Wasserverluste aufrecht zu erhalten.

Diese Untersuchungen mit Spargel unter Wassermangel belegen einen messbaren Ein�uss

der Bodenfeuchtigkeit auf die Photosynthese und den Wasserhaushalt von Spargelp�anzen.

Während Pressman et al. (1989) und Wilson et al. (1996) die Folgen reduzierter Photo-

syntheseleistung veranschaulichen, zeigen die Ergebnisse von Drost und Wilcox-Lee (1990)

den direkten Ein�uss mangelnder Wasserversorgung auf den photosynthetischen Gasaus-

tausch. Allerdings stellen die gewählten Bodensaugspannungsstufen bereits Wassermangel

für die P�anzen dar. Der Beginn von Wassermangel in der P�anze ist aus diesen Ergebnis-

sen mit physiologischen Prozessen nicht abzuleiten. Bisherige Publikationen liefern keine

Aussagen über das spargelspezi�sche Verhalten bezüglich Vermeiden oder Tolerieren von

transpirativen Wasserverlusten unter Bodentrockenheit.

Zusätzlich bleibt der von Drost und Wilcox-Lee (1990) angedeutete Sortenunterschied in
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der Anfälligkeit des Wasserhaushaltes unter Trockenheit zu klären. Dieser lässt sich an

emp�ndlichen Prozessen der Wasserhaushaltsregulierung, wie dem stomatären Gaswech-

sel feststellen. Anreiz für eine sortendi�erenzierte Betrachtung des Gasaustausches unter

Wassermangel liefern Faville et al. (1999), Bai (1999) und Guo et al. (2002). Ihre Un-

tersuchungen belegen für verschiedene Spargelgenotypen signi�kant unterschiedlich hohe

Netto-Assimilationsraten unter Freilandbedingungen (Bai, 1999). Die maximalen Assimi-

lationsraten (Asat) ertragreicher Spargelsorten sind höher als die ertragsschwacher Sorten

(Guo et al., 2002; Faville et al., 1999). Diese Sortenunterschiede in der Photosynthese

werden mit genotypischen Eigenschaften der Phyllokladien, wie Durchmesser und Anteil

photosynthetischen biochemischen Bestandteilen, in Verbindung gebracht (Faville et al.,

1999). Die Autoren schlussfolgern aus der Erkenntnis über den engen Zusammenhang zwi-

schen Asat und der Ertragshöhe verschiedener Sorten, dass die Gaswechselgröÿe Asat zur

Ertragsprognose und somit zu Züchtungszwecken herangezogen werden könnte.

Für eine Beurteilung des Ausmaÿes von Wassermangel auf die Photosynthese verschiedener

Spargelsorten müssen die Gaswechselparameter auch unter nicht limitierter Wasserversor-

gung mit untersucht werden. Eine Beobachtung des Wasserhaushaltes bei sich langsam

ändernder Bodenwasserverhältnisse ermöglicht zudem die Erfassung der ersten physiologi-

schen Reaktionen auf Wasserde�zit von Spargel und eine Zuordnung der Bodenmatrixpo-

tenzialstufen.

2.6 Trockenstress

2.6.1 P�anzliche Strategien und Reaktionen bei Trockenstress

Trockenstress de�niert den Zustand von P�anzen, in dem ihnen zu wenig Wasser in geeigne-

tem thermodynamischen Zustand zur Verfügung steht (Larcher, 1994). Die Wasseraufnah-

me kann durch Bodentrockenheit, osmotische Wasserbindung, Bodenfrost oder behinderte

Ausdehnung des Wurzelsystems begrenzt werden. Die Trockenheitsbelastung als Stress-

ereignis entwickelt sich im Gegensatz zu vielen anderen Stressÿ-reignissen langsam und

verstärkt sich mit der Dauer der Trockenheit (Larcher, 1994).

Spargelp�anzen können verschiedene Strategien verfolgen, um Trockenheit zu überleben.

Nach Levitt (1980) überleben P�anzen Trockenstress aufgrund einer von zwei Trocken-

resistenz-Strategien. Die erste Gruppe erträgt die Trockenheit. Das Austrocknungsvermö-

gen bzw. die Austrocknungstoleranz basiert auf der artspezi�schen und adaptierbaren pro-

toplasmatischen Eigenschaft, strenges Dehydrieren zu tolerieren. Als Resistenzmaÿ werden

Grenzwerte für den Wasserzustand p�anzlichen Gewebes (Relatives Wasserde�zit, Wasser-

potenzial etc.) angegeben, bei denen erste irreversible Auswirkungen (�kritische Grenze�)

auftreten (Larcher, 1994).

Die zweite Gruppe vermeidet bzw. verzögert ein kritisches Wasserde�zit des Gewebes

durch Aufrechterhalten des Zellturgors und des Zellvolumens (Ludlow & Muchow, 1990).
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Die Strategie der Austrocknungsverzögerung kann realisiert werden durch eine verbesser-

te Wasseraufnahme, leistungsfähige Wasserleitung, Wasserspeicherung, Einschränkung der

Transpiration und folglich eine Reduktion von Wasserverlusten.

Mit der Untersuchung dieser Wasserhaushaltskriterien ist zu klären, welche Strategien

Spargelp�anzen zur Austrocknungsverzögerung oder zur Austrocknungstoleranz verfolgen.

Blätter und Triebe zeigen anatomisch-morphologisch und physiologisch-biochemisch unter-

schiedlichste Reaktionen auf Trockenheit. Dabei ist eine Absenkung des Wasserpotenzials

im p�anzlichen Gewebe die überwiegende Ursache für hemmende bis destruktive Folgen von

Trockenstress (Hartung, 1996). P�anzliche Prozesse sind unterschiedlich emp�ndlich gegen-

über diesen trockenheitsbedingten Wasserverlusten (Hsiao, 1973). Nach Hartung (1996)

reagiert die stomatäre Blattleitfähigkeit (gH2O) sensibler auf Trockenstress als die Photo-

synthese. Eine Wasserpotenzialabsenkung von ca. 0,5 MPa kann bereits eine Einschränkung

von gH2O auslösen. Eine deutliche Wirkung der Ψxylem-Absenkung auf die CO2-Assimilation

hingegen ist erst ab ∆Ψxylem = 1 MPa nachzuweisen. Kavitationen im Xylem können bereits

bei Ψxylem-Änderungen von 0,1 MPa entstehen. Welke tritt erst ab einer Ψxylem-Reduktion

von ca. 1 MPa auf.

Als Grund für die rasche Reaktion der Stomata auf Änderungen des Ψxylem wird die frühzei-

tige Akkumulation und Freisetzung von Abscisinsäure (ABA) gesehen. Dieses Stresshormon

wird bereits bei milder bis mäÿiger Trockenbelastung als Folge verminderten Turgordrucks

synthetisiert (Hsiao, 1973). So wird die ABA-Synthese und -Ausschüttung unter Stress

gefördert und beein�usst an Zielzellen und -gewebe physiologische und biochemische Re-

aktionen (Hartung, 1996). Eine erhöhte Konzentration des chemischen Stresssignals in den

Schlieÿzellen bewirkt den Stomataschluss und kann somit eine besonders wichtige Rolle

bei der Regulierung des Wasserverlustes über die stomatäre Transpiration einnehmen.

Im Rahmen dieser Arbeit wird nicht auf die Identi�zierung von chemischen oder hydrau-

lischen Stresstransmittern eingegangen. Gegenstand der Untersuchungen ist die Änderung

physiologischer Prozesse als Folge übermittelter Trockenstresssignale in der Spargelp�anze.

Die emp�ndlichsten Prozesse bei Trockenheit �nden auf zellulärer und sub-zellulärer Ebe-

ne statt. Die primär limitierten Prozesse sind die Zellstreckung, die Wandbildung und die

Proteinsynthese (Hsiao, 1973; Hartung, 1996). Beeinträchtigungen dieser Abläufe wirken

sich vermutlich nur geringfügig auf den Wasserhaushalt und den Ertrag trockengestresster

Feldkulturen aus (Passioura, 1996).

Für die Erfassung von Trockenstress sind trockenheit-sensible Prozesse zu untersuchen, die

nachweislich den Wasserhaushalt der P�anze unter Wassermangel beeinträchtigen. Neben

der Voraussetzung einer messbaren Reaktion sollen diese physiologischen Gröÿen durch

regulative Aufgaben unter Trockenstress charakterisiert sein.
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2.6.2 Kriterien für den Nachweis von Trockenstress bei Spargel

Für die Quanti�zierung der Trockenstresstoleranz der P�anzen können Indikatoren für den

Zustand der Wasserbilanz herangezogen werden. Kritische Trockenstressschwellen solcher

Indikatoren sind erkennbar am Auftreten erster sichtbarer Trockenschädigungen oder am

Beginn de�nierter Funktionsstörungen (Larcher, 1994). Das Identi�zieren von kritischen

Trockenstressschwellen für Asparagus o�cinalis L. dient der Aufklärung der spargelspezi-

�schen Trockenstressstrategie und somit der Vermeidung von schädigendem Wassermangel

bei der Kulturführung. Dazu sind hydro-physiologische Funktionsstörungen aufgrund ihres

frühzeitigen Auftretens den morphologisch erkennbaren vorzuziehen. Die Trockenstress-

reaktion von Spargel wird infolgedessen mit Parametern der Wasserhaushaltsregulierung

untersucht.

Bisherige Erkenntnisse über Sortenunterschiede in der Anfälligkeit für Wassermangel (Wil-

son et al., 1996) und in der Photosyntheseleistung (Bai, 1999; Faville et al., 1999; Guo et al.,

2002) bilden die Grundlage für die These einer sortenspezi�schen Trockenheitsanfälligkeit.

Für die Sortenwahl der Untersuchung von 'Gijnlim' und 'Grolim' sind deren unterschiedli-

che Anfälligkeit gegen Wassermangel und ihr unterschiedliches Ertragspotenzial entschei-

dend. Letzteres Kriterium lässt eine di�erente Photosyntheseleistung und folglich auch eine

Gaswechselleistung erwarten. Für den Nachweis einer sortentypischen Trockenstressreakti-

on müssen unterschiedliche anatomisch-morphologische oder physiologische Expositionen

bei der Auswahl geeigneter Untersuchungsmethoden einbezogen werden.

Besonders geeignet sind dabei Nachweismethoden, die Trockenstress an Gröÿen der Was-

serhaushaltsregulierung aufzeigen und an P�anzenorganen durchzuführen sind, in denen

Trockenstressreaktionen statt�nden. Die wichtigsten Gröÿen des Wasserhaushalts hierbei

sind die stomatäre Blattleitfähigkeit als Regulierungsmechanismus der Wasseraufnahme

und -abgabe, die Wasserleitfähigkeit der Triebe, das Wasserpotenzial und der relative

Wassergehalt zur Angabe von Wasserzustandsänderungen von Blättern und Trieben. Diese

hydraulischen Prozesse interagieren unter Wasserstress in den Funktionen der Schadensprä-

vention, der Bodenwasser-Konservierung oder zur Verbesserung der Wasserausnutzung der

P�anze miteinander (Jones & Sutherland, 1991).

Entscheidend für die Identi�zierung von Prozessen, die primär von Trockenheit betro�en

sind, ist die Art und Weise, wie sich diese hydraulischen Prozesse gegenseitig beein�us-

sen. Natürliche Änderungen der hydraulischen Leitfähigkeit im Boden-P�anze-Kontinuum

(KL) sind verbunden mit der stomatären Leitfähigkeit (Meinzer & Grantz, 1990; Saliendra

et al., 1995; Mencuccini & Grace, 1996). Diese positive Beziehung ist artspezi�sch (Meinzer

et al., 1995). Sperry und Pockman (1993), Hubbard et al. (2001) führen eine Stomatare-

aktion zurück auf Änderungen der KL und der hydraulischen Leitfähigkeit von Sprossen

(Lh) als Folge von Xylem-Kavitationen und belegen somit die Kontrolle der Lh über den

stomatären Ö�nungsapparat.
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Eine Abnahme der stomatären Blattleitfähigkeit als Folge reduzierter Lh verhindert eine zu

starke Absenkung des Blatt-Wasserpotenzials und einhergehend einen gefährdenden Was-

serverlust des Gewebes. Das Ψ in Blättern ist eine Folge der Stomatareaktion vor allem bei

isohydrischen P�anzen, die den Blatt-Wasserstatus trotz verminderter Wasserzufuhr tags-

über konstant halten. Dies erfolgt über eine aktive Kontrolle der Stomata (Jones, 1998).

Das Blatt-Wasserpotenzial anisohydrischer P�anzen bleibt im Tagesgang nicht konstant

und neigt zur Korrelation mit der stomatären Leitfähigkeit (Tardieu et al., 1996). Das Ψ

in Phyllokladien der anisohydrisch reagierenden Spargelp�anze nimmt vermutlich eine be-

deutende Rolle in der Kontrolle der stomatären Leitfähigkeit ein und vermag das stomatäre

Verhalten bei Änderungen der Wasserversorgung zu re�ektieren.

Das Wasserpotenzial im Xylem (Ψxylem) bewirkt Änderungen der Lh in Sprossen und Trie-

ben. Verantwortlich dafür sind kritische Ψxylem-Werte, welche Kavitationen (Tyree & Sper-

ry, 1989) in den Leitgefäÿen auslösen und damit eine Zunahme der hydraulischen Wider-

stände im Wassertransportsystem bewirken. Eine Unterschreitung der Schwellenwerte des

Ψxylem bedingt eine Abnahme von Ψ in den Blättern (Jones, 1998).

Die Interaktion zwischen Lh und Ψ im Xylem begrenzen das Blatt-Wasserpotenzial und den

Gaswechsel (Sperry, 2000). Mit dieser hydraulischen Limitierung hängt die Trockenstress-

toleranz verschiedener Arten zusammen (Jones, 1998). Eine unterschiedliche Steuerung des

Stomataapparats wird auch für eine sortendi�erente Trockenstress-Emp�ndlichkeit in Zu-

sammenhang gebracht (Borel et al., 1997). Die wesentliche Eigenschaft zur Vermeidung

von Trockenstress liegt in der Feinabstimmung der hydraulischen Leitfähigkeit und dem

stomatären Ö�nungsgrad: Während die stomatäre Regulierung den Totalausfall des Was-

sersystems der P�anze unter Trockenheit verhindert, erweist sich eine kontrollierte Abnah-

me der Lh als substanziell für das Überleben unter Trockenheit (Sperry, 2000).

Bei Trockenstress nimmt mit der Reduktion des Turgors und damit des RWG die sto-

matäre Leitfähigkeit stärker ab als mit einer Änderung des Wasserpotenzials (Willmer &

Fricker, 1983). Larcher (1994) bezeichnet den Rückgang des Turgors und die damit einher-

gehende Verlangsamung von Wachstumsvorgängen die erste und sensibelste Reaktion von

P�anzen auf Wassermangel. Ein letaler Wasserstatus von Blättern wird eher bei Erreichen

eines kritischen RWG angezeigt, als bei Erreichen eines kritischen Blatt-Wasserpotenzials

(Ludlow & Muchow, 1990). Die Höhe des kritischen RWG, ab dem sich ein Turgorverlust

einstellt, charakterisiert die Fähigkeit zur Trockenstressvermeidung (Ludlow & Muchow,

1990). Die Beziehung zwischen Turgor und Wasservolumen in Spargeltrieben stellt einen

Abgleich zwischen dem Aufrechterhalten sto�bildender Prozesse und damit einer Was-

serabgabe und dem Aktivieren von Prozessen zur Minimierung von schädigendem Ver-

lust dar (Jones, 1998). Mit dieser Wasserrückhaltecharakteristik kann das art- oder auch

sortenspezi�sche Verhalten von Spargel unter Trockenstress beurteilt werden. Der Bezug

des RWG beim Turgornullpunkt auf das Wasserpotenzial ermöglicht die Erstellung von

Trockenstress-Schwellenwerten für das Assimilationsgewebe des Spargels.
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Die p�anzenphysiologischen Gröÿen hydraulische Leitfähigkeit, stomatäre Blattleitfähig-

keit und relativer Wassergehalt repräsentieren die primär regulierenden Prozesse des Was-

serhaushaltes besonders unter Wassermangel. Sie steuern den Wasserstatus und folglich das

Wasserpotenzial der ganzen P�anze. Der limitierte Zustand dieser Abläufe in Spargel lässt

sich methodisch durch Messen der Wassertransportrate, des porometrischen Gaswechsels

sowie dem Erstellen von Druck-Volumen-Beziehungen von Phyllokladien nachweisen. Ψ im

Xylem und in Blättern ist ein guter Indikator für veränderte physiologische Prozesse als

Folge von Wasserde�zit in der P�anze. Aufgrund seiner vermittelnden Funktion zwischen

den Gröÿen Lh und gH2O ist Ψ ein Indikator für Trockenstress in Spargeltrieben. Die par-

allele Erfassung von Ψ ermöglicht das Identi�zieren von Trockenstressschwellen anhand

der wichtigsten Prozesse der Wasserversorgung der P�anze. Mit diesen Schwellenwerten

kann der Beginn von Wassermangel für die Art und für die Sorten frühzeitig identi�ziert

und ihre Trockenstressanfälligkeit beurteilt werden. Die einsetzende Beeinträchtigung der

Photosyntheseleistung durch Trockenheit kann ermittelt werden. Das Verständnis von spar-

gelspezi�schen Strategien der Trockenresistenz bzw. -toleranz kann zur Optimierung der

Kulturführung beitragen.
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3 Material und Methoden

3.1 P�anzenmaterial und Kulturführung

3.1.1 Asparagus o�cinalis L. cv. Grolim und cv. Gijnlim

In dieser Arbeit wurde der oberirdische Aufwuchs der beiden Bleichspargelsorten Gijnlim

und Grolim (Fa. LimSeeds B.V., Niederlande) untersucht. Die Sortenwahl beruht auf einer

im Anbau unterschiedlichen Anfälligkeit gegenüber Wassermangel1. 'Gijnlim' zeigt früh-

zeitige Trockensymptome an Trieben, wie die Spazierstockausbildung und das Absterben

junger Triebe, oder die Vergilbung von Triebspitzen (Paschold, 2006). Als ein weiteres Kri-

terium für die Sortenwahl war das unterschiedliche Ertragspotenzial. 'Gijnlim' liefert unter

Feldbedingungen einen höheren Ertrag als 'Grolim' (Paschold et al., 2005).

3.1.2 Morphologische Unterschiede zwischen 'Grolim' und 'Gijnlim'

Morphologische Unterschiede der Triebe von 'Gijnlim' und 'Grolim' bedingen unterschied-

liche Kulturführung und wirken sich auch auf Ertragsqualität und -quantität aus (Ziegler,

2002). Sie stellen die Grundlage für die sortendi�erenzierte Erfassung von Trockenstress-

anfälligkeit am oberirdischen Teil dar.

'Grolim' weist im Durchschnitt einen gröÿeren Triebdurchmesser und eine geringere Trieb-

anzahl auf als 'Gijnlim'. Die Sorte besitzt dadurch eine lockerere Laubwand und bedarf

einer deutlich höheren Bestandsdichte als 'Gijnlim'. 'Gijnlim' ist hochwüchsig, sehr laub-

stark und hat eine starke Neutriebbildung. 'Gijnlim' stellt aufgrund eines zeitigen Trieb-

wachstums eine frühe Sorte dar und reift im Herbst früh ab (Ziegler, 2002).

Weitere Sortenunterschiede existieren zwischen den Phyllokladien. 'Grolim' besitzt eine hö-

here Phyllokladiendichte, gemessen als Anzahl pro cm Trieblänge. 'Grolim' Phyllokladien

haben eine höhere Frischmasse als 'Gijnlim'. Keine Beziehung ist nachgewiesen für die Ge-

samtober�äche des Aufwuchses und der Phyllokladiendichte, bzw. der Phyllokladienmas-

se. Betrachtet man die Phyllokladienform als Zylinder, so ist die Phyllokladien-Ober�äche

(mm2) von 'Gijnlim' gröÿer als von 'Grolim'. Für diese Betrachtung existiert eine positive

Beziehung zwischen der Ober�äche und der Masse (Bauer, 2000). Allerdings zeigen anato-

mische Studien von Asparagus o�cinalis L., dass es sich bei Phyllokladien nicht um eine

zylindrische Form handelt. Phyllokladien weisen eine der Länge nach zusammengepresste

Ovalform auf, mit wellenförmiger Ober�äche (Güvenc & Koyuncu, 2002). Diese kommt

durch Riefen in der Epidermis zustande. Eine zylindrische Ober�ächenbestimmung stellt

1mündliche Mitteilung Paschold 2004
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somit eine Unterschätzung der Assimilations�äche dar.

Triebeigenschaften

Morphologische und anatomische Untersuchungen sind an einjährigen Spargelp�anzen der

Sorten Gijnlim und Grolim in den Vegetationsperioden 2005 und 2006 an Trieben 2. Ord-

nung durchgeführt worden. Hintergrund der Erfassung von Triebeigenschaften ist die Aus-

wahl von einheitlichem geeignetem Untersuchungsmaterial für die Messung der hydrauli-

schen Leitfähigkeit.

3.1.3 Anzucht p�anzlichen Untersuchungsmaterials

Ende März 2005 bzw. Anfang April 2006 sind einjährige dormante Spargelkronen männli-

cher F1 Hybride nach Masse und Knospenanzahl selektiert worden. Anschlieÿend ist jeweils

eine P�anze in einen 15 l Container in 20 cm Tiefe gep�anzt geworden. Als Substrat diente

ein Muschelkalksandboden mit der Herkunft �Gemarkung Ingelheim�, dessen Nährsto�zu-

sammensetzung der Tabelle 3.1 zu entnehmen sind.

Tabelle 3.1: Humusgehalt, Nährsto�gehalt und pH-Wert des Substrats in Töpfen bei der
P�anzung

Merkmal 2005 2006

Humusgehalt (CaCl2) (%) 0,48 0,50

NO3-N (0-90 cm) kg ha−1 14 40

P (mg/kg) 140 46

K (mg/kg) 167 75

Mg (mg/kg) 21,3 15,4

pH-Wert 7,0 7,1

Im Gewächshaus wurden jeweils 16 P�anzen pro Sorte auf Tischen aufgestellt. Während

der Anzucht betrug die maximale Tagestemperatur 20-25 ◦C. Gedüngt wurde bedarfsge-

recht für Freilandbedingungen mit 90 kg N ha−1 bei 1,4 P�. m−2 P�anzdichte. 'Ferty R©2

MEGA' (PLANTA) ist mit einer Düngegabe pro Topf und Woche verabreicht worden.

Dies entspricht einer Nährsto�versorgung der Einzelp�anzen mit 6,4 g N (4,4 g NO3-N,

2 g NH4-N), 2,4 g P2O5 und 10,4 g K2O.

Die Bodenfeuchte ist als Saugspannung (hPa) mit Tensiometern (Fa. Tensio-Technik) er-

fasst worden. Bewässert wurde mit einer Tropfbewässerung (Tropfer �PCJ�, Fa. Neta�m)

mit 4 l h−1 und einer Einzelwassergabe von ca. 750 ml pro Topf aus vier Tropfstellen

pro Container. Die Bemessung der Einzelwassergabe erfolgte so, dass eine vollständige
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und gleichmäÿige Durchfeuchtung des Topfes sichergestellt war und Wasserüberschuss und

Nährsto�verluste durch Auswaschung vermieden wurde. Gesteuert wurde die Bewässerung

anhand der Bodensaugspannung eines repräsentativen Containers pro Tisch mittels Ten-

sioControl (Fa. Knauer). Eine optimale Wasserversorgung der P�anzen war zu Beginn in

dem Saugspannungsbereich zwischen −100 und −200 hPa gewährleistet. Nach Erscheinen

der ersten Triebe ist der Saugspannungsschaltpunkt von −100 hPa auf −200 hPa verän-

dert und während der Vegetationsperiode beibehalten worden. Die P�anzen erhielten keine

Zusatzbelichtung.

3.1.4 P�anzenauswahl für Trockenstress-Versuche

Die Untersuchungen wurden ausschlieÿlich an ausgereiften Trieben durchgeführt. Dazu

sind Ende Juni 2005 und 2006 die P�anzen mit ersten voll di�erenzierten Trieben beider

Sorten mit ähnlichem Habitus und gleicher Triebanzahl ausgewählt worden. Vor Versuchs-

beginn sind acht dieser Töpfe - je vier pro Sorte - im selben Gewächshaus an eine separate

Bewässerungseinheit angeschlossen und mit groÿem Gefäÿabstand platziert worden. Pro

Sorte diente eine bewässerte P�anze als Kontrolle. Die Trocknungsversuche dauerten, bis

zum Überschreiten der messbaren Bodensaugspannung von −800 hPa, zwischen fünf und

zehn Tagen. Für Gaswechselmessungen ist diese Prozedur für 8, 9, 13, 14, 21 und 22 Wo-

chen alte P�anzen mit neuen Trieben ähnlichen Alters durchgeführt worden. Ab Ende

September bildeten die P�anzen keine jungen Triebe mehr aus. Anfang Oktober endete

der Versuchszeitraum.

3.2 Mikroklima des Gewächshauses

Für die Versuchsjahre 2005 und 2006 sind für das Gewächshaus die Lufttemperatur (T)

[◦C] und die relative Luftfeuchte (rLF) [%] innerhalb sowie die Globalstrahlung (GS)

[Wm−2] auÿerhalb des Gewächshauses aufgezeichnet worden. Durch die Gewächshausbegla-

sung wird die Strahlungsstärke im Inneren des Hauses reduziert. Die Lichtdurchlässigkeit

von Blankglas bei senkrechtem Strahlungseinfall für sichtbares Licht beträgt 90%. Die Re-

�exion kann mit dem Einfallswinkel der Strahlung, dem Alter und Verschmutzungsgrad

des Materials stark variieren (Kanthak, 1973). In der Praxis werden Strahlungsverluste

zwischen 20-40% angenommen. Die Lichtstärke des photosynthetisch aktiven Strahlungs-

bereichs in unmittelbarer Nähe der Phyllokladien wurde während der Gaswechselmessung

mit einem Quantensensor erfasst. Die maximale Lichtstärke (PPFD) erreichte dabei 1400

µmol m−2 s−1.

Die Jahresverläufe für T (Abb.3.1) und rLF (Abb. 3.3) werden in Tagesmittel und für GS

(Abb. 3.2) als Tagessummen [W m−2 d−1] angegeben.

Für die Kulturführung der P�anzen sind jeweils die Zeitabschnitte Mitte März bis Anfang

Oktober relevant. In den Vegetationsperioden 2005 und 2006 herrschte ein enges Verhält-
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nis zwischen der Globalstrahlung und der Innen-Temperatur. Die Witterungen zwischen

Frühjahr und Herbst 2005 und 2006 zeichnen sich durch keine markanten Unterschiede aus.

Das Frühjahr 2005 wies für die Monate Mitte März bis Anfang Mai höhere Temperaturen

auf als 2006. Ab Mitte Mai lag die Temperatur im Versuchsjahr 2006 höher als 2005. Der

Sommer 2006 zeichnete sich durch niedrigere T-Werte bis Mitte Juni und hohe T-Maxima

für den Hochsommer, Mitte Juni bis Ende Juli, aus. Ein Einbruch der hohen Temperatur-

werte im August resultierte aus hohen und lang andauernden Niederschlägen. Das Ende

der Vegetationsperioden - September bis Anfang Oktober - war 2006 wärmer als 2005.

In der Strahlungsstärke der Sonne (GS) traten für die gleitenden Mittelwerte über sieben

Tage für beide Versuchsjahre hohe Schwankungen auf. Der Beginn der Wachstumsperiode

2006 - Ende März bis Anfang April - war geprägt durch eine niedrigere Einstrahlung als

im Vorjahr. Ende Mai 2006 sanken die GS-Werte durch eine längere Niederschlagsperiode

ab. Die Sommermonate Juni und Juli 2006 waren gekennzeichnet durch höhere Einstrah-

lungsmaxima als 2005. Im August 2006 war die Einstrahlung geringer als im Vorjahr. Der

Abschluss der Vegetationsperiode war 2006 ab September strahlungsstärker als 2005.

Die relative Luftfeuchte di�erierte zwischen den Jahren 2005 und 2006 für längere Zeiträu-

me vor allem im Frühjahr. Mitte März bis Mitte April 2005 lag die Luftfeuchtigkeit im

Gewächshaus wesentlich niedriger als 2006. Während die Frühsommer ähnliche Verläufe

der rLF zeigen, herrschten Anfang Juli sowie in dem Abschnitt Anfang bis Mitte August

2006 trockene Luftbedingungen vor. Der Spätsommer 2005 - Ende August bis Anfang Sep-

tember - und der Frühherbst - Mitte September bis Anfang Oktober - zeichneten sich durch

geringe Luftfeuchte aus.
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3.3 Untersuchungsmethoden

3.3.1 Bestimmung der Bodensaugspannung und Bodenfeuchte des

Substrats

Während der Versuche ist für jeden P�anzencontainer die Bodensaugspannung in Spargel-

kronennähe mit Tensiometern gemessen und mittels Datalogger (TensioSave, Fa. Tensio-

Technik) kontinuierlich erfasst worden. Bei dieser Methode steht das matrikale Potenzial

des Bodens im Gleichgewicht mit der Wassersäule im Tensiometer. Die Bodenfeuchte wurde

als volumetrischer Bodenwassergehalt mit der �Time-domaine-re�ectance�-Messung (TDR-

Sonden �Trime�, Fa.Imko) bestimmt. Bei dieser Methode werden die mit dem Bodenwas-

sergehalt korrelierten Laufzeiten elektrischer Impulse zwischen in dem Boden eingeführte

Elektroden gemessen und mit Datenerfassungsgeräten registriert. Um keine Wurzeln zu

beschädigen, sind zum P�anzzeitpunkt der Kronen �Tensiometer-Dummies� in die Gefäÿe

eingesetzt worden. Mindestens drei Tage vor Versuchsbeginn sind diese durch Tensiometer

ersetzt worden.

Die volumetrische Bodenfeuchte dient hier ausschlieÿlich dem Abgleich der Bodensaug-

spannungsmessung. Trotz eines eingeschränkten Messbereichs von Tensiometern, für die ab

einer Bodensaugspannung von −900 hPa die Untergrenze erreicht ist (Fa. Tensio-Technik),

spiegelt die Bodensaugspannung in physiologischer Sicht die p�anzliche Wasserversorgung

besser wider als das Bodenwasservolumen. Der Beziehung zwischen Wasserspannung und

Wassergehalt (pF-Kurven) für Sandböden ist zu entnehmen, dass sich im Bereich des p�an-

zenverfügbaren Wassers der volumetrische Wassergehalt im Gegensatz zur Bodensaugspan-

nung nur geringfügig ändert (Sche�er & Schachtschabel, 1984).

Wasserkapazität des Bodens

Die Beziehung zwischen Wasserspannung und Wassergehalt ist ein häu�g verwendetes

Charakteristikum des Bodens, das Rückschlüsse auf Speichereigenschaften, Geschwindig-

keit der Entwässerung sowie Verfügbarkeit für P�anzen zulässt (Sche�er & Schachtscha-

bel, 1984). Die Wasserkapazität als Maÿ für das Festhaltevermögen für Wasser wurde für

den verwendeten Sandboden berechnet als pF-Wert. pF ist der negative dekadische Loga-

rithmus der Saugspannung [hPa] und drückt die Wassersäule aus, mit der der volumetri-

sche Bodenwassergehalt [Vol%] im Gleichgewicht steht (Schmalfuss, 1966). Die Wertepaare

(n=1445) wurden mittels Tensiometer [hPa] und TDR-Sonden [Vol%] für jeweils 15 l Bo-

denvolumina stündlich über den Austrocknungszeitraum einzelner Töpfe (n=36) ermittelt.

3.3.2 Bestimmung der Trieb-Trockenmasse

Die Trockenmasse (TM) als Bezugsgröÿe für Gaswechselparameter, hydraulische Leitfä-

higkeit und des relativen Wassergehaltes wurde von voll entwickelten nicht seneszenten
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Spargeltrieben 2., 3. und 4. Ordnung bestimmt. Dazu trocknete das p�anzliche Material

24 h bei 105 ◦C im Trockenschrank. Nach Abkühlen der Triebe auf Raumtemperatur im

Exikator ist die TM auf einer Analysewaage mit einer Messgenauigkeit von 100 µg gewogen

worden.

3.3.3 Bestimmung des Xylem-Wasserpotenzials von Spargeltrieben

Das Gesamtwasserpotenzial von p�anzlichen Geweben und Organen kann im Wesentlichen

nach drei Prinzipien bestimmt werden. Die Kompensationsmethode und die psychrome-

trischen Methode sind sehr zeitaufwendig. Die Messung des Triebwasserpotenzials erfolg-

te nach der rasch durchführbaren Druckkammermethode nach Scholander (Scholander

et al., 1965). Diese Methode gilt als eine einfache, schnelle und zuverlässige Möglichkeit,

das Gesamtwasserpotenzial ganzer P�anzen, Zweige oder Blätter zu bestimmen (Willert

et al., 1995).

3.3.3.1 Prinzip der Druckbombenmethode nach Scholander

In der Druckbombenmethode wird das Wasserpotenzial im Apoplasten des Xylems be-

stimmt. Das dort herrschende osmotische Potenzial und das Matrixpotenzial sind in der

Regel vernachlässigbar, und so entspricht das apoplastische Druckpotenzial dem Wasser-

potenzial (Tyree & Jarvis, 1982). Aufgrund des sich einstellenden thermodynamischen

Gleichgewichts im Gewebe durch Abtrennen des Organs ist das Wasserpotenzial vom Apo-

plasten und Symplasten gleich groÿ (Koide et al., 1989). Das Prinzip und Empfehlungen

zur fehlerfreien Anwendung dieser Technik werden von Turner et al. (1988) erläutert. Der

Wasserfaden im Xylem steht in einer transpirierenden P�anze unter einem Unterdruck.

Durch das Abschneiden eines Zweiges entspannt sich die �Xylemspannung� und der Me-

niskus des Xylemsafts zieht sich in die Gefäÿe zurück. Steckt man nun den Zweig so in

die Druckbombe ein, dass der Stiel aus dem Deckel herausragt und erhöht den Innendruck

in der Kammer solange, bis der Meniskus wieder an der Schnitt�äche erscheint, muss der

in der Bombe herrschende positive Druck dem vor dem Abtrennen im Xylem bestehenden

Druck entsprechen. Dieser ist näherungsweise dem Trieb-Wasserpotenzial gleichzusetzen

(Willert et al., 1995).

3.3.3.2 Messung des Trieb-Wasserpotenzials

Zum Ermitteln des Xylem-Wasserpotenzials (Ψxylem) von Spargeltrieben wird die Druck-

bombe nach Scholander (SKPM 1440, Skye Instruments Ltd., UK) eingesetzt.

Für die krautigen dünnen Spargeltriebe werden sonnenexponierte voll entwickelte Spar-

geltriebe 3. Ordnung ausgewählt. Die Triebstiele müssen eine Mindestlänge von 25 mm

besitzen, um in die Druckkammer eingespannt werden zu können. Wesentlich ist eine

störungsfreie und rasche Probeentnahme vom Muttertrieb. Das Abtrennen erfolgt durch
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einen geraden Schnitt mit einem Skalpell. Wird die Ψxylem -Messung am selben Tag wie

die Gaswechsel-Messung durchgeführt, so ist darauf zu achten, nicht denselben Mutter-

trieb heranzuziehen. Für die Untersuchung des hydraulischen Leitfähigkeitsverlusts sollte

die Schnittstelle am Muttertrieb in ausreichender Entfernung von dem Segment liegen,

welches im Anschluss für die Leitfähigkeits-Messung verwendet wird. So kann die an der

Schnittstelle eingedrungene Luft nicht bis zum zu untersuchenden Segment vordringen. Da

die P�anze auch während der Triebentnahme transpiriert, wird die Probe zum Vermeiden

von Wasserverlust in einem feuchten verschlieÿbaren Behältnis zur Druckbombe transpor-

tiert. Dazu dient ein Gefrierbeutel mit Reiÿverschluss, in den kurz vorher Luft eingehaucht

wurde. Atemluft enthält neben Wasser etwa 5 % CO2. Bei solch hohen Gehalten schlieÿen

Stomata meistens sehr rasch, was eine zusätzliche Verminderung des Wasserverlustes mit

sich bringt2. Für das rasch zu erfolgende Einbringen des Triebes in die Druckkammer wer-

den Sonderanfertigungen des Gummistopfens mit einer Lochbohrung von 0,5; 1,0; 1,5 und

2,0 mm eingesetzt. Im direkten Anschluss des luftdichten Kammerschlusses wird manuell

sehr langsam ein Innendruck mit 5−10·10−4 MPa s−1 aufgebaut (Turner et al., 1988). Dies

gewährleistet die isotherme Messung während der langsam ablaufen Wasser�üsse im Spar-

geltrieb. Mögliches frühzeitig auftretendes Parenchymwasser an der Schnitt�äche ist nicht

mit dem gesuchten Xylemwasser zu verwechseln. Tritt an der Ober�äche aus allen ange-

schnittenen Leitbahnen der Wassermeniskus hervor, wird die Druckerhöhung gestoppt und

der anliegende Druck aufrecht erhalten. Der so bestimmte Gleichgewichtsdruck entspricht

in guter Näherung dem Betrag des Xylem-Wasserpotenzials und damit dem mittleren po-

sitivsten Gesamttriebwasserpotenzial (Willert et al., 1995).

Um einen repräsentativen Wert für Ψxylem zu erhalten, sind mindestens drei Wiederho-

lungen zu empfehlen, wovon nach von Willert et al. (1995) wenigstens die beiden letzten

übereinstimmen sollten. Um eine repräsentative Ψxylem-Messung zu erhalten, aber auch nur

mit kurzer Verzögerung die idealer weise parallel durchgeführten Folgeuntersuchungen zu

gewährleisten, beschränkt man sich hier auf zwei Wiederholungen. Weichen diese stärker

als ein Zwanzigstel MPa von einander ab, wird ein dritter und gegebenenfalls ein vierter

Ψxylem-Wert ermittelt.

3.3.4 Druck-Volumen-Analyse (PV-Kurven)

Die Druck-Volumen-Relation (pressure volume analysis) beschreibt die Beziehung zwischen

dem Wasserpotenzial und dem symplastischen Wassergehalt von Trieben von gesättigtem

Gewebe über den Turgornullpunkt (TNP) hinaus (Hö�er, 1920). Diese Methode wird häu�g

verwendet, um Parameter der gewebeinternen Wasser- und Druckverhältnisse unter Tro-

ckenbedingungen zu quanti�zieren. Komponenten des p�anzlichen Wasserpotenzials, das

osmotische Potenzial (ΨΠ) und das Druckpotenzial (Ψp) können über einen weiten Bereich

des Triebwassergehalts im intakten Gewebe bestimmt werden (Richter, 1978).
2mündliche Mitteilung Herppich, W. 2005
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Für das turgeszenze P�anzengewebe gilt

Ψ = Ψp + ΨΠ (3.1)

Nach Überschreiten des Turgornullpunktes und folglich dem Verlust des Druckpotenzials

gilt dann

Ψ = ΨΠ (3.2)

Die Druck-Volumen-Beziehung wird aus dem Kehrwert des Wasserpotenzials ( 1
Ψ) als Funk-

tion des relativen Wasserde�zits (RWD) dargestellt (Tyree & Richter, 1981). Der Schnitt-

punkt der Geraden mit der potenziellen Funktion beschreibt den TNP als Wasserpotenzi-

alwert und als RWD. Die PV-Kurve besteht aus einem nicht-linearen und einem linearen

Bereich. Der nicht-lineare Bereich wird durch den Turgor beein�usst. Aus dem Übergang

vom nicht-linearen in den linearen Teil kann der Turgornullpunkt graphisch ermittelt wer-

den. Am Turgornullpunkt und im linearen Bereich der PV-Kurve entspricht das Blatt-

Wasserpotenzial dem osmotischen Potenzial. Der potenzielle Bereich der Kurvenfunktion

des Ψ setzt sich aus dem osmotischen Potenzial (ΨΠ) und dem Druckpotenzial (Ψp) des

Gewebes zusammen.

Der Verlauf einer solchen Kurve ist je nach Gewebeart, P�anzenalter, Kulturbedingungen

sowie P�anzensippe unterschiedlich (Lösch, 2003). Die relevante Gröÿe ist hierbei die La-

ge des Turgornullpunkts und damit das Wasserpotenzial und das RWD am Welkepunkt.

Diese gewebeinternen Parameter des Wasserhaushalts werden eingesetzt, um eine art- oder

sortenspezi�sche Reaktion auf Wassermangel zu ermitteln (Larcher, 1994).

Hier wird mit einer Methode nach Richter (1978) gearbeitet, die die Veränderung des Was-

serpotenzials als Folge transpirativer Wasserverluste von Spargeltrieben simuliert. Über

sukzessive Dehydrationsstufen durch Auspressen des Xylemwassers mittels Druckkammer

wird das symplastische Wasservolumen reduziert.

Die Voraussetzung für die Druck-Volumen-Analyse von Trieben ist ein ausgeglichener Was-

serhaushalt der Versuchsp�anzen. Die tagesbedingte Transpiration stellt bereits eine zu

starke Beeinträchtigung des Wasserversorgungszustandes dar. Aus diesem Grund wurden

Triebproben von bewässerten P�anzen vor Sonnenaufgang entnommen. Um Wassermangel

auszuschlieÿen, wurde vor Beginn der Untersuchung die Höhe des Xylem-Wasserpotenzials

der P�anze überprüft. Ψxylem-Werte >−0, 25 MPa deuten auf einen Sättigungszustand des

Gewebes hin (Ergebnis aus Voruntersuchungen zur künstlichen Sättigung von Spargeltrie-

ben). Eine Alternative zur frühmorgendlichen Messung ist das Abdunkeln gut bewässerter

P�anzen im Container für 24 h vor Messbeginn (Wilcox-Lee, 1987). Der Sättigungszustand

des Gewebes wurde auch hier mit Ψxylem überprüft. Zum Vermeiden von Transpirationsver-

lusten wurden die Untersuchungen in Dunkelheit durchgeführt. Alle Abläufe wurden zügig

durchgeführt. Zu Untersuchungsbeginn wurde der Mutterp�anze ein Trieb 3.Ordnung mit

einem Skalpell entfernt. Die Sättigungsfrischmasse ist mit einer Analysewaage mit einer
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Messgenauigkeit von 100µg bestimmt worden. Im direkten Anschluss wurde das Ψxylem be-

stimmt. Im Anschluss wurde der Ausgleichsdruck um 0, 05 MPa erhöhte. Nach Erreichen

des Wertes ist die Druckhöhe für 30 s beibehalten worden . Währenddessen wurde das aus-

tretende Xylemwasser mit einem Zellulose-Tupfer aufgefangen. Nach Ablauf der Zeit wurde

der Druck abgelassen. Die Watte wurde solange angelegt, bis kein Wasser mehr aus den

Leitbahnen an der Schnittstelle austrat. Der Trieb wurde erneut gewogen. Über die Trieb-

massendi�erenz zum Sättigungszustand wird der Wasserverlust errechnet. Anschlieÿend ist

der Trieb zum Vermeiden von Wasserdampfverlusten in einer feuchten und verschlieÿbaren

Tüte aufbewahrt worden. Es erfolgte eine Wiederholung der Prozedur für den nächsten

Trieb. So wurden jeweils vier Triebe pro Sorte alternierend diesem ersten Messdurchgang

unterzogen. Nach Abschluss erfolgte der zweite Messdurchgang wieder für den ersten Trieb.

Nach dem dritten Messdurchgang wurde die Dauer des Überdrucks von 0, 05 MPa von 30 s

auf 60 s erhöht. Da in den ersten beiden Durchgängen das Ψxylem rasch abfällt, wurde über

eine kurze Druckdauer zunächst ein geringer Wasserverlust induziert. Veränderte sich der

Ψxylem-Wert geringfügiger, wurde über eine längere Druckdauer die auszupressende Xylem-

wassermenge erhöht und das Ψxylem stärker reduziert. Näherte sich der Turgornullpunkt,

verlor der Trieb nicht mehr so viel Wasser. Das Erreichen des Turgornullpunkts wurde

durch das Fehlen einer Ψxylem-Veränderung deutlich. Über den Turgornullpunkt hinaus

wurden für den linearen Teil mindestens vier Wertepaare ermittelt.

Das relative Wasserde�zit (RWD) wurde gravimetrisch über den relativen Wassergehalt

(RWG) bestimmt (Gl. 3.3) (Willert et al., 1995):

RWG = 100 ∗ FM − TM

SM − TM
RWD = 1−RWG (3.3)

FM: Frischmasse

TM: Trockenmasse

SM: Sättigungsmasse

In Druck-Volumen-Kurven sind im Frühjahr und Sommer 2006 für die Spargelsorten Gijn-

lim und Grolim transpirative Wasserverluste von ungestressten Trieben simuliert worden.

Die Frühjahrestriebe entstammen im Gewächshaus vorgetriebenen P�anzen. Dabei sind die

trockenstressbedingten Änderungen des RWD und des Trieb-Wasserpotenzials der P�an-

zen vom wassergesättigten Zustand über den Welkepunkt der Triebe hinaus untersucht

worden.

Hintergrund der Vergleichsstudie ist das Aufklären einer möglichen sortenunterschiedlichen

Regulierung des Wasserhaushalts der Phyllokladien unter einsetzendem Trockenstress. Ziel-

objekt war der Zustand des Phyllokladiengewebes, in dem es unter natürlichen Bedingun-

gen groÿen Trockenstressfaktoren ausgesetzt ist. Als Messzeitraum wurde der Witterung
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entsprechend der 5. bis 12. Juli 2006 gewählt. Für die Beurteilung möglicher jahreszeitlicher

Gewebeeigenschaften von Spargel wurden zum Vergleich der sommerlichen hydraulischen

Parameter Druck-Volumen-Analysen im Frühjahr 2006 erstellt.

3.3.5 Hydraulische Leitfähigkeit

3.3.5.1 Messprinzip

Kavitationen und Embolien in Leitelementen beeinträchtigen die Wasserleitung in P�anzen

(Milburn & McLaughlan, 1974). Sperry (1986) wies erstmalig Embolien in abgetrennten

monokotylen Trieben anhand des Xylem�uss-Widerstands nach und entwickelte eine Me-

thode zur Messung der hydraulischen Leitfähigkeit und Embolien im Xylem (Sperry et al.,

1988). Mit dieser wird die Wasser�ltrationsrate von Sprossstücken bestimmt. Zur Messung

des hydraulischen Leitfähigkeitsverlusts von Spargel als Folge von Trockenheit ist ein eige-

nes Messverfahren in Anlehnung an Sperry et al. (1988) entwickelt und eingesetzt worden.

Zur Berechnung der hydraulischen Leitfähigkeit (Lh) wird unter Anwendung des Gesetzes

nach Darcy der Volumenstrom J (Volumen ∆V pro Zeit ∆t) (Gl. 3.4) durch den Spargel-

trieb als Funktion des hydraulischen Leitwertes (k) berechnet (Sperry et al., 1988; Lösch,

2003).

∆V∆t−1 = k∆p (3.4)

k = hydraulischer Leitwert

∆p = Druckdi�erenz zwischen den Enden des Transportweges

Der Transportweg stellt die Länge des Spargeltriebsegments dar. Aus dieser Beziehung

lässt sich der hydraulische Leitwert (Gl.3.5) berechnen.

k = ∆V∆t−1∆p−1 (3.5)

Der hydraulische Leitwert ist abhängig von Triebsegmentlänge, der Xylemquerschnitts-

�äche, der Anzahl und Gröÿenverteilung der Gefäÿe und dem Anteil der nicht leitenden

Tracheen und Tracheiden. Eine Normalisierung von k um die Triebsegmentlänge wird durch

das Beziehen der Volumen�ussrate auf den Druckgradienten erreicht. Daraus resultiert die

hydraulische Leitfähigkeit (Lh) (Gl.3.6).

Lh = ∆V l∆p−1∆t−1 (3.6)

[Lh] = [m4MPa−1s−1]

l =Länge des Triebstückes

Bezieht man die Lh auf die Triebquerschnitts�äche (AQ), ergibt sich die querschnitts�ächen-

spezi�sche hydraulische Leitfähigkeit (LQS) (Gl. 3.7). Diese ist nicht mit der spezi�schen
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Leitfähigkeit gleichzusetzen, welche sich ausschlieÿlich auf die Xylemquerschnitts�äche be-

zieht.

LQS = LhAQ
−1 (3.7)

[LQS] = [m2MPa−1s−1]

LQS stellt eine von Triebsegmentlänge und Triebdurchmesser unabhängige Kenngröÿe dar.

So bestimmen die Anzahl und Gröÿenverteilung der Xylemgefäÿe und deren Funktions-

fähigkeit die Leitungs-Leistungsfähigkeit der Triebe (Lösch, 2003). Anhand dieser Gröÿe

wird die art- und sortenspezi�sche quantitative Ausgestaltung des Leitsystems von Spargel

ermittelt.

Mit der Gröÿe der Triebquerschnitts�äche geht wahrscheinlich der Durchmesser der Leit-

bündel einher (Machado & Tyree, 1994), denn monokotyles Xylem ändert seine Anzahl

der Leitgefäÿe nicht mehr während des Triebwachstums. Mit groÿen Querschnitts�ächen

gehen vermutlich auch weite Leitgefäÿe einher. Die Leitfähigkeit eines Gefäÿes nimmt ge-

mäÿ dem Hagen-Poiseuille�schem Gesetz (Gl. 3.8) mit der vierten Potenz seines Radius

zu. Der hydraulische Widerstand ist bei weitlumigen Gefäÿen viel geringer, weshalb die-

se eine extrem höhere Wassertransportleistung aufweisen können als englumige Gefäÿe

(Gl.3.9). Allerdings weisen groÿlumige Gefäÿe unter Trockenstress eine höhere Anfälligkeit

für Embolien auf als kleine (Tyree & Sperry, 1988; Davis et al., 1999). Mit der trieb�ä-

chenspezi�schen Leitfähigkeit können somit auch Aussagen über eine sortenunterschiedliche

Trockenstress-Anfälligkeit gemacht werden.

J = V t−1 =
πr4∆p

8ηl
(3.8)

η: Viskositätskonstante: ηH2O/20◦C = ·10−3 Pa s

Ltheo = π
∑

r48η−1 (3.9)

Gemessen wird die elliptische Triebquerschnitts�äche an der Basis des Triebsegmentes

durch Erfassen von zwei Durchmessern.

3.3.5.2 Xylem-Anfälligkeitskurven

Ein Ziel der Untersuchung der hydraulischen Leitfähigkeit von Spargel ist das Erstellen

von Xylem-Anfälligkeitskurven. Dabei wird die kritische Wasserpotenzial-Grenze für das

Auftreten von Kavitationen ermittelt. Dies erfolgt durch eine parallele Messung der ab-

sinkenden Werte des Wasserpotenzials und der hydraulischen Leitfähigkeit während der

Trocknungsverläufe an Triebstücken. Der jedem Wasserpotenzialwert zugeordnete aktuel-

le Leitfähigkeitswert (Lakt) wird in Prozent der artspezi�schen maximalen Leitfähigkeit
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(Lmax) angegeben. Lakt wird direkt im Anschluss an die Wasserpotenzial-Messung gemes-

sen. Lakt ändert sich je nach dem, wie stark die Leitbahnen der Triebstücke durch Luft-

einschlüsse embolisiert und dadurch nicht mehr leitfähig sind. Lmax wird ermittelt, nach-

dem das Triebstück mit entgastem Wasser mit Überdruck zur Beseitigung von Embolien

durchspült wurde. Der Leitfähigkeitsverlust von Spargeltrieben (Lh-Verlust) wird dann

prozentual angegeben (Gl. 3.10).

Lh − V erlust [%] = 100
Lmax − Lakt

Lmax
(3.10)

Die Zuordnung der Wasserpotenzialwerte zu den Leitfähigkeitsverlustwerten ergibt eine

Xylem-Anfälligkeitskurve.

3.3.5.3 P�anzenmaterial für die hydraulische Leitfähigkeits-Messung

Das P�anzenmaterial für hydraulische Leitfähigkeits-Messung in den Jahren 2005 und 2006

entstammt von Gefäÿp�anzen der Sorten Gijnlim und Grolim aus dem Gewächshaus. Von

diesen P�anzen sind 2005 Voruntersuchungen zur Ein�ussnahme des p�anzlichen Habitus

auf die hydraulische Leitfähigkeit von Trieben durchgeführt worden. Dazu wurden von voll

entwickelten Trieben, von welchen die hydraulische Leitfähigkeit gemessen wurde, folgende

Triebeigenschaften erfasst (Anhang, Tab.A.2, S. 147):

• Trieblänge

• Seitentrieb-Querschnitts�äche

• Seitentriebposition am Haupttrieb

• Haupttrieb-Aufwuchsreihenfolge

Die Vorversuche ergaben, dass die Position der Seitentriebe an den Haupttrieben und die

Chronologie des Muttertrieb-Aufwuchses auf die hydraulische Leitfähigkeit keinen Ein�uss

haben (Anhang, Abb. A.1, S. 141, Abb. A.2, S. 142). Für einzelne Haupttriebe ist von

allen Seitentrieben das Verhältnis zwischen der basalen Trieb-Querschnitts�äche und der

Länge der Seitentriebe untersucht worden (Anhang, Abb. A.3, S. 142, Abb. A.4, S. 143).

Für die Einheit der Seitentriebe eines Haupttriebes korrelieren die beiden morphologischen

Merkmale eng miteinander.

Für die hydraulische Leitfähigkeitsmessung der Spargelp�anzen sind Seitentriebe ähnlicher

Länge und Durchmesser, unabhängig von ihrer Position am Haupttrieb und unabhängig

von der Auswuchs-Reihenfolge der Haupttriebe, ausgewählt worden. Voll entwickelte Trie-

be 2. Ordnung wurden mit einem Skalpell unter Wasser dicht am Haupttrieb abgetrennt.

Dieser Unter-Wasser-Anschnitt dient zur Vermeidung von Luftblasenentstehung im Trieb

aufgrund der Xylemspannung während der Probeentnahme. Die zum Erstellen der An-
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fälligkeitskurve benötigte groÿe Breite an Trieb-Wasserpotenzial-Werten wurde durch drei

Trocknungsmaÿnahmen der Triebe erreicht (Tab.3.2).

Tabelle 3.2: Methoden zum Erstellen von Xylem-Anfälligkeitskurven 2005 und 2006

Nr. Bezeichnung Beschreibung Jahr

1 Tagesgang Messen von Ψxylem u. Lakt unter 2005

Transpirationsbedingungen bewässerter

P�anzen direkt nach Triebentnahme

2 Raumtrocknung Triebentnahme vor Sonnenaufgang 2006

von bewässerter P�anzen,

Messen von Ψxylem u. Lakt nach

Transpirationsverlusten unter Raumluft

3 Vor Sonnen- Triebentnahme vor Sonnenaufgang 2006

aufgang von gestressten P�anzen, Messen von

Ψxylem u. Lakt im direkten Anschluss

In der Methode 1 ist eine Abnahme des Wasserpotenzials durch die diurnale transpira-

tive Wasserabgabe der Triebe erreicht worden. Der Messzeitraum für diese Proben belief

sich von Sonnenaufgang bis zum Nachmittag, an dem das Minimum des Wasserpotenzials

gemessen wurde. Für die Methoden 2 und 3 sind ausschlieÿlich Triebe vor Sonnenaufgang

entnommen worden.

In der zweiten Methode sind in Anlehnung an die Durchführung von Sperry et al. (1988)

ausschlieÿlich Triebe gut bewässerter P�anzen mit ausgeglichenem Wasserstatus verwen-

det worden. Die abgetrennten Triebe wurden im Labor für unterschiedlich lange Zeit unter

Raumluft zum Trocknen ausgelegt. Die Dauer für eine Änderung des Wasserpotenzials ist

in Voruntersuchungen bestimmt worden. Die Triebe sind vor der Wasserpotenzial-Messung

in feuchte Plastiktüten gepackt worden, um einen möglichen Wasserpotenzialgradienten

innerhalb des Triebes auszugleichen. Mit dieser Methode soll sich die Veränderung der

Leitfähigkeit ausschlieÿlich auf den veränderten Wasserstatus des Einzeltriebes, unter Aus-

schluss eines Ein�uss des Wasserhaushaltes der gesamten P�anze, beziehen.

In der dritten Methode wurden ganze P�anzgefäÿe verschiedenen Trocknungszuständen

ausgesetzt, um einen weiten Bereich frühmorgendlichen Wasserpotenzials zu bewirken. Die

Messung der hydraulischen Leitfähigkeit und des Wasserpotenzials vor Sonnenaufgang las-

sen Rückschlüsse auf den Trockenstress in der P�anze aufgrund Bodenwassermangels zu.

Triebe der Varianten 1 und 3 sind unmittelbar nach dem Abtrennen der Wasserpotenzial-

Messung im angrenzenden Labor unterzogen worden. Das Wasserpotenzial ist als Mittel

von drei Trieben 3. Ordnung bestimmt worden. Im Anschluss daran erfolgte ein rascher
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Beginn der Messprozedur der hydraulischen Leitfähigkeit.

3.3.5.4 Messprozedur der hydraulischen Leitfähigkeit

Triebe bekannten Wasserpotenzials wurden in ein Wasserbad gleicher Salzkonzentration

wie in der Messapparatur untergetaucht und von beiden Enden des Triebes ein Triebseg-

ment einheitlicher Länge zurecht geschnitten worden. Das basale Triebende wurde luftdicht

unter Wasser in den Silikonschlauch der Apparatur eingeführt (Abb.3.4). Die gewählte Seg-

Silkonschlauch

Röhrchen
mit Watte

Triebsegment

Drei-Wege-Hahn

Luftabfuhr

Abbildung 3.4: Detailansicht der hydraulischen Leitfähigkeits-Messapparatur

mentlänge bezieht sich auf die maximale Länge von Xylemgefäÿen der Triebe. In einem

Vorversuch wurde die Länge des längsten Xylemgefäÿes von Spargeltrieben 2. Ordnung

nach der Methode von Zimmermann und Jeje (1981) bestimmt.

In einer von der für dünne krautige Spargeltriebe von der Verfasserin abgewandelten Me-

thode wird mittels Lufteinführung in den Trieb überprüft, welche Triebsegmentlänge min-

destens gewählt werden muÿ, um kein angeschnittenes o�enes Gefäÿ während der Lh-

Messung zu verwenden. Dem während der Wasser�ltration induzierten Wasser�uss in den

Leitbahnen muÿ ein natürlicher Widerstand durch die Zwischenwände der Xylemgefäÿe,

bei Tracheiden die Perforationsplatten und bei Tracheen die Hoftüpfeln, entgegenwirken.

In der Gefäÿlängenuntersuchung tritt im Falle o�ener Leitbahnen die mittels Scholander-

bombe eingeführte Luft am gegenüberliegenden Triebende heraus. Der Trieb wurde an
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Luftabfuhr
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Abbildung 3.5: Messapparatur der hydraulischen Leitfähigkeit von Spargel

beiden Enden mit einer Rasierklinge in nacheinander folgende kürzere Stücke geschnitten.

Nach jeder Einkürzung wurde der Luftaustritt unter Wasser überprüft. Nach Erscheinen

der ersten Luftblasen wurde die Triebsegmentlänge repräsentativ für die gröÿte Gefäÿlänge

bestimmt.

Für keinen Trieb der Sorten Gijnlim und Grolim konnte ein längeres Xylemgefäÿ als 28,2 cm

festgestellt werden (Anhang, Tab. A.2, S. 147). Um mit einem Sicherheitspu�er zu arbei-

ten, werden daher Segmentstücke von 30 cm Länge für die Lh-Messung gewählt.

Zur Messung der hydraulischen Leitfähigkeit von Spargeltrieben wurde in einer speziellen

Apparatur (Abb. 3.5) eine Infusionslösung mittels eines gravitationsinduzierten Flusses

durch das eingeschlossene Triebsegment geleitet. Die durch den Trieb transportierte In-

fusionslösung wurde in extra saugfähiger Watte in einem Röhrchen aufgefangen. Nach

einer Au�angdauer von 120 s wurde das Exsudat gravimetrisch mit einer Messgenauigkeit

von 100 µg quanti�ziert. Anhand der Masse der durchgeströmten Flüssigkeit, Messdauer

und der Trieblänge wurde die hydraulische Leitfähigkeit jedes einzelnen Triebes berechnet

(Gl. 3.6). Mit der ersten Messung wird die aktuelle hydraulische Leitfähigkeit (Lakt) der

Triebe festgestellt. Sie wird beein�usst durch das Vorhandensein von Kavitationen oder

Embolien in den Leitgefäÿen. Die zweite Messung erfolgte, nachdem mögliche Luftein-

schlüsse durch Überdruck beseitigt wurden und repräsentiert die maximale hydraulische

Leitfähigkeit (Lmax) der Triebe. Der gravitationsinduzierte Fluss wurde durch eine Wasser-
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säule ausgelöst. Aus einem Kanister wurde über ein PE- bzw. Silikon-Schlauchsystem ein

Rechen mit Flüssigkeit versorgt. An dessen Ende be�nden sich die Anschlüsse für Spar-

geltriebe in paralleler Anordnung und gleicher Höhe. So lag am unteren Ende des Systems

in allen acht Ausgängen derselbe Druck an. Dieser Kanister wurde unter Druck über eine

PVC-Leitung mit einem in Reihe geschalteter Steril-Membran�lter (0,22 µm und 47 mm

Durchmesser) mit der Infusionslösung versorgt. Die Lösung dafür stammte aus einer luft-

dichten Gummiblase. Diese be�ndet sich in einem Druckbehälter, welcher durch einen

Kompressor unter Druck gesetzt wird. Dadurch wurde die Flüssigkeit aus der Gummiblase

in den in Höhe be�ndlichen Kanister gepresst. Das Befüllen der Gummiblase erfolgte über

eine Ab- bzw. Zuleitung, die mit einem weiteren Kanister, der die entgaste Flüssigkeit

enthält, verbunden ist.

Der Anspruch an die Infusionslösung ist ein konstanter Wasser�uss durch das Triebstück,

ohne künstliche Dehydrierung oder Hydrierung des Xylem umgebenden Mesophylls. Über

den Ein�uss der Zusammensetzung und der Konzentration der Infusionslösung liegen be-

reits Untersuchungen vor (Sperry et al., 1988; Zimmermann, 1978; Van Ieperen, Van Mee-

teren & Van Gelder, 2000). Die besten Ergebnisse hinsichtlich der Vermeidung eines Abfalls

der hydraulischen Leitfähigkeit über eine längere Messperiode wurden bei verschiedenen

P�anzengattungen in einem Konzentrationsbereich von 10 bis 100 mM KCl erzielt. Für

die Infusion von krautigen Spargeltrieben wurden bei einer Konzentration von 10 mM KCl

bereits konstante Wasser�ltrationsraten erreicht und somit ein stetiger Verlauf der hydrau-

lischen Leitfähigkeit gesichert (Anhang, A.9, A.10).

Die Verwendung von entgastem Wasser ist unabdingbar (Sperry et al., 1988). Jegliche Art

von gelöstem Gas kann unter Veränderung der Druckverhältnisse der Flüssigkeit entwei-

chen und Kavitationen und folglich Embolien in den Leitbahnen der Triebstücke auslösen.

Entgast wurde das destillierte Wasser durch das Ansetzen eines Vakuums, bis die Konzen-

tration von gelöstem Sauersto� als Indikator für den Gasaustrieb unter 10 % lag. Dieser

Vorgang wurde unterstützt durch starkes Wirbeln des Wassers mittels eines Magnetrührers.

Eine Vakuumpumpe führt die Gase schlieÿlich aus dem Luftraum ab. Der Membran�lter

erfüllt neben der Sterilisierung der Infusionslösung auch die Aufgabe des Entgasens. Grö-

ÿere Gasmoleküle, wie das der Kohlensäure, werden durch den Filter abgefangen.

Nach Sperry et al. (1988) wird für die Messung der hydraulischen Leitfähigkeit ein Druck

von 10 kPa auf die Infusionslösung an der Triebö�nung ausgeübt. Zur Optimierung der

Wasser�ltrationsrate von Spargeltrieben sind methodische Vorversuche mit Druckgradien-

ten von 2,5 bis 10 kPa durchgeführt worden. Bei einem ∆p von 10 kPa wurden die sta-

bilsten Filtrationsraten ermittelt (Anhang, A.6, A.7, A.8, A.9). Ein Überdruck von 70 kPa

erwies sich als ausreichend, um Lufteinschlüsse vollständig herauszuspülen. Der Beleg für

die vollständige Eliminierung von Kavitationen und Embolien sowie die richtige Wahl der

Infusionslösung ist die konstante Flussrate der maximalen Leitfähigkeit während groÿer

Messzeiträume (Anhang, A.10). Auch nach mehrmaligem Wiederholen des Spülvorganges
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mit einem Überdruck von 70 kPa änderte sich die maximale hydraulische Leitfähigkeit nur

unwesentlich (Anhang, A.11).

Im Anschluss an die Untersuchung wurden die Durchmesser zur Ermittlung der trieb�äch-

enspezi�schen hydraulischen Leitfähigkeit bestimmt.

3.3.6 Gaswechselmessung

3.3.6.1 Stomatäre Wasserdampfabgabe und CO2-Aufnahme

Objekte der Gaswechselmessung sind die stomatäre Wasserdampfabgabe und die Kohlen-

dioxidaufnahme. Die Höhe der beiden Di�usionsströme wird über die Blattleitfähigkeit

für Wasserdampf bestimmt. Diese Gröÿe ist eng korreliert mit der stomatären Spalten-

weite (Meidner & Mans�eld, 1968). Durch die Regulierung der Spaltö�nungsweite ist die

P�anze in der Lage, ihre transpirative Wasserabgabe entsprechend den Möglichkeiten und

Bedürfnissen ihres Wasserhaushaltes anzupassen. Das Mikroklima, Di�erenzen der CO2-

Konzentration und der Wasserzustand der P�anze beein�ussen den Stomataapparat. Ver-

änderte Licht-, Luftfeuchte und Temperatur-Bedingungen, Änderungen im blattinternen

CO2-Gehalt und hormonelle Ferninformationen bis aus dem Wurzelraum der P�anze lösen

Sto�wechselvorgänge in den Schlieÿzellen aus (Lösch, 2003).

Mit der Erfassung der molaren Durch�ussraten von H2O und CO2 kann die Blattleitfähig-

keit als Maÿ des stomatären Ö�nungsgrades abgeleitet werden (Caemmerer & Farquhar,

1981). Anhand dieses Parameters wird die Reaktionsweise der Stomata untersucht, mit

welchen Spargelp�anzen auf Veränderungen des Wassergehaltes im Boden und in der At-

mosphäre den Wasserhaushalt regulieren. Die Steuerung der Blattleitfähigkeit dient da-

zu, den Wasserverlust während der CO2-Aufnahme so gering wie möglich zuhalten. Die

Reaktionsschwelle, die Geschwindigkeit und die Wirksamkeit der stomatären Regulation

ist artspezi�sch (Lösch, 2003) und soll für die Spezies Asparagus o�cinalis L. und di�e-

renziert für die Sorten Grolim und Gijnlim ermittelt werden. Die dazu parallel erfassten

Änderungen im System Boden-P�anzen-Atmosphäre geben Aufschluss über die stomatäre

Emp�ndlichkeit diese Änderungen wahrzunehmen.

3.3.6.2 Gaswechselmess-System

Der Gasaustausch von Spargeltrieben wird mit einem Steady-State Porometer GFS 3000

(Firma Walz GmbH) durchgeführt. Dieses Gaswechselmess-System registriert den Gas-

wechsel der Versuchsp�anzen in einem dynamischen Gleichgewichtszustand, der sich bei

der Messung innerhalb weniger Minuten einstellt (Willert et al., 1995). Steady-State Mes-

sungen werden benutzt, um eine gröÿere Anzahl nicht kontinuierlicher Messungen an ver-

schiedenen Spargeltrieben durchzuführen. Die Phyllokladien werden bei hinreichend ho-

her Luft-Durch�ussrate unter nahezu konstanten Umgebungsbedingungen gehalten. In der

Messküvette wird die Blattgrenzschicht durch turbulente Strömungen, erzeugt durch einen
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Ventilator, stark reduziert. Die üblicherweise auf die Blatt�äche (A) bezogene Netto-CO2-

Austauschrate und die Transpirationsrate berechnen sich jeweils aus der molaren Durch-

�ussrate (f) und der mit dem Infrarot-Gasanalysator (IRGA) gemessenen CO2- bzw.

Wasserdampf-Molenbruchdi�erenz (∆ χ CO2 bzw. ∆ω) (Gl. 3.11). Für das Assimilati-

onsorgan des Spargels ist die Ober�äche aufgrund der Riefen in der Epidermis nicht exakt

zu bestimmen. Diese Längsrillen stellen eine Ober�ächenvergröÿerung und somit eine Erhö-

hung der Stomataanzahl dar. Mit herkömmlichen Methoden der Ober�ächenbestimmung

sowie speziellen Bildanalyse-Programmen zur Erfassung von Länge, Fläche und Volumen

(WinRHIZO, Regent Instruments Inc.) ist diese Struktur nicht zu erkennen. Daher stellt

die Triebtrockenmasse [g] hier die sinnvollere Bezugsgröÿe für die Gaswechselparameter

dar (Gl. 3.12). Herkömmliche Berechnung der Netto-CO2-Austauschrate (JCO2):

JCO2 =
∆χCO2f

A
(3.11)

Neue Berechnung der Netto-CO2-Austauschrate:

JCO2 =
∆χCO2f

g
(3.12)

Für die Berechnung der Transpirationsrate (JH2O) muss zuerst die Wasserdampfmolen-

bruchdi�erenz ∆ω aus der Luftfeuchtedi�erenz nach Caemmerer und Farquhar (1981)

berechnet werden. Die Blattleitfähigkeit für Wasserdampf wird dann aus der Transpira-

tionsrate JH2O und ∆ ω bestimmt als

gH2O = JH2O∆ω (3.13)

Die Wasserdampfmolenbruchdi�erenz zwischen Blattinnerem und Auÿenluft wird aus den

erfassten Parametern Blatttemperatur, Lufttemperatur, Luftfeuchtigkeit in der Küvette

und dem Luftdruck berechnet. Dieses Wasserdampfdruckde�zit zwischen Blatt und Atmo-

sphäre wird hier als VPD abgekürzt und in der Einheit Pa kPa−1 angegeben. Eine aus-

führliche Beschreibung und Funktionsweise des Steady-State Porometers GFS 3000 (Firma

Walz GmbH) sind dem Betriebshandbuch �Portable Gas Exchange Fluorescence System

GFS-3000� (www.walz.com, September 2007) zu entnehmen. Das Messprinzip erklären und

eine Diskussion der Fehlerquellen geben Willert et al. (1995).

3.3.6.3 Gaswechsel-Messmethode

Die Gaswechselmessungen von Spargel sind mit voll entwickelten Phyllokladien an sonnen-

exponierten Trieben 3. Ordnung im Gewächshaus vorgenommen worden. Dazu sind kurze

Triebe mit ca. 60− 100 Phyllokladien und einer TM von 10 bis 20 mg in eine Messküvette

von 8 cm2 Fläche eingespannt worden. Um nahezu konstante Umweltbedingungen zu er-

halten, wurden Messungen immer um die gleiche Mittagszeit an strahlungsstarken Tagen
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durchgeführt. Gegen 13 Uhr ist eine maximale Assimilationsleistung von Spargeltrieben

zu erwarten (Guo et al., 2002). Eine konstante Raumluftzusammensetzung gewährleiste-

te ein weiÿer 5 l-Mischbehälter, in den die in zwei m Höhe angesaugte Umgebungsluft

geleitet wurde, bevor sie die Küvette durchströmte. Der Mischbehälter wurde immer am

Messort aufbewahrt. Ca. zwei Stunden vor Messbeginn ist das Schlauchsystem der Mess-

apparatur mit Umgebungsluft durchspült worden. Die Luft-Durch�ussrate in der Küvette

betrug 750 µmol s−1, die Ventilatorgeschwindigkeit erwies sich auf einer mittleren Stufe (5)

als sinnvoll. Eine konstante Lichtstärke in der Messküvette mit einer Photonen�ussdichte

(PPFD) von 1000 µmol m−2 s−1 lieferte ein LED-Lichtadapter (3040 L, Walz GmbH).

Die gewählte PPFD entspricht der mittleren mittäglichen Lichtstärke im Gewächshaus.

Für diesen Bereich sind in vorab erstellten Lichtsättigungskurven für beide Spargelsor-

ten unter ähnlicher Temperatur und Luftfeuchte gesättigte JCO2 ermittelt worden. Für

die bei 1000 µmol m−2 s−1 vorliegende gesättigte JCO2 sind für Spargel maximale Netto-

Assimilationsraten zu messen (Faville et al., 1999). Die gewählte CO2-Konzentration von

466 ppm ±3 ppm entsprach jener des Gewächshauses. Der apparative Nullwert der Küvet-

te zwischen dem Referenz- und Probegas-Analysator ist vor Beginn der Messungen sowie

viertelstündlich zwischen den Messungen bestimmt worden, um die Messwerte gegen die-

sen Nullwert zu korrigieren. Messwerte wurden erfasst, wenn die abgeglichenen CO2- und

H2O-Konzentrationen in der Küvette für mindestens eine Minute konstant blieben. Am

Ende jeder Einzelmessung wurde der Trieb abgetrennt und anschlieÿend dessen Trocken-

masse bestimmt. Für alle P�anzen sind pro Messtermin drei Wiederholungen mit Trieben

an verschiedenen Haupttrieben durchgeführt worden. Während der wöchentlichen Messpe-

riode ist jede P�anze von einem bewässerten Zustand, mit einer Bodensaugspannung von

> −100 hPa bis zu einem stark gestressten Zustand, mit einer Bodensaugspannung von

< −800 hPa, untersucht worden.

Der Untersuchungszeitraum umfasste die Vegetationsperiode voll entwickelter Triebe. Ers-

ter Messzeitpunkt war Ende Juni 2006, letzter Anfang Oktober vor Beginn der Seneszenz

des Laubes. Die Experimente fanden in drei Phasen der Vegetationsperiode statt. Im Früh-

sommer in den Kalenderwochen (KW) 25 und 26, im Hochsommer in den KW 30 und 31

sowie im Spätsommer KW 37 und 38. Hintergrund der zeitperiodischen Aufteilung war ein

möglicher Ein�uss des P�anzenalters und der jahreszeitlich abhängigen Witterung auf den

Regelmechanismus der Stomata.

Ein E�ekt der Strahlungsintensität photosynthetisch aktiver Strahlung (PAR) wurde durch

Steuerung der Lichtstärke ausgeschlossen. Temperatur und Luftfeuchte wurden in der Mess-

küvette erfasst und gingen als Ein�ussfaktor Wasserdampfdruckde�zit zwischen Trieb und

Luft (VPD) in die Datenauswertung ein. Der Faktor Triebalter wurde eliminiert durch

die Auswahl von Trieben ähnlichen Alters, welche durch die kontinuierliche Neutriebbil-

dung bei Spargel während der gesamten Vegetationsperiode gewährleistet ist. Es gilt den

Alterse�ekt der ganzen P�anze zu überprüfen, und damit einhergehend Änderungen der
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Gesamtlaub- und Wurzelmasse sowie des endogenen Rhythmus.

3.3.7 Vermessen der Stomatalänge und -dichte

Zur morphologischen Analyse der Spaltö�nungen von Asparagus o�cinalis L. cv. Gijnlim

und cv. Grolim ist die Epidermis von Phyllokladien und Stängeln vermessen worden. Dazu

wurden von drei P�anzen je Sorte Gewebepartien von neun de�nierten Positionen am Spar-

gelspross mit einer Präzisionspinzette (0, 34 mm Breite, Fa. Dumont, Schweiz) entnommen.

Die Proben waren an der Basis, der Mitte und der Triebspitze von Seitentrieben lokali-

siert. Diese Seitentriebe entstammten der Basis, der Mitte und nahe der Triebspitze der

Hauptachse. Die mikroskopischen Vermessungen der Spaltö�nungen wurden mit einem Ste-

reomikroskop durchgeführt und mit einer CCD Kamera dokumentiert (Fa. Leitz Wetzlar).

Ermittelt wurden die Stomatadichte pro mm2 Epidermis und die Länge des stomatären

Spaltes (µm) von insgesamt 452 Stomata.

3.4 Statistische Auswertung

Statistische Analysen sind mit �R: A Language and Environment for Statistical Compu-

ting� durchgeführt worden. Alle Ergebnisse sind auf Normalverteilung und Homoskedasti-

zität (Varianzhomogenität mit dem Levene-Test) getestet. Die einfaktorielle Varianzana-

lyse (ANOVA) wurde ausschlieÿlich zur Auswertung der normalverteilten varianzhomoge-

nen Stomatacharakteristik eingesetzt. Darin ist die Grenzdi�erenz mit einer Irrtumswahr-

scheinlichkeit von 5% (α = 0, 05) unter Anwendung des Tukey-Tests ermittelt worden. Zur

Erkennung von Zusammenhängen in den Gaswechselmessungen sind Produkt-Moment-

Korrelationen (Pearson�sche Korrelationskoe�zient r) sowie nichtlineare und lineare Re-

gressionsanalysen durchgeführt worden. Lag eine nichtnormalverteilte, varianzinhomogene

Grundgesamtheit vor, sind verteilungsfreie Verfahren angewandt worden. Für alle Ergeb-

nisse der Wasserpotenzial- und Bodenmatrixpotenzialmessung, hydraulischen Leitfähig-

keitsmessungen und Gaswechselmessung konnten ausschlieÿlich parameterfreien Tests ein-

gesetzt werden. Mit dem Kruskal-Wallis Rangsummentest für unverbundene Stichproben

(H-Test) wurde auf signi�kante Unterschiede für mehrere Stichproben (Faktorstufen) ge-

prüft. Der Nemenyi -Test als Post-Hoc-Test für unabhängige Stichproben stellte das Verfah-

ren für multiple Vergleiche der anhand des H-Tests signi�kant unterschiedlichen Grundge-

samtheiten dar. Signi�kante Gruppen bei Untersuchungen mit mehreren Versuchsgliedern

sind durch Buchstaben bzw. Sternchen gekennzeichnet worden. Der U -Test von Mann und

Whitney wurde für einen Lagevergleich zweier unabhängiger Stichproben eingesetzt. Für

ungleiche Stichprobenumfänge sind beide parameterfreien Test auch für unbalanzierte Fälle

einzusetzen. Das Kon�denzintervall P wurde in Form eines Signi�kanzniveaus angegeben.

P>0.05 bedeutet nicht signi�kant, P≤0,05 signi�kant (*), P≤0,01 hoch signi�kant (**) und
P≤0,001 als höchst signi�kant (***).
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4.1 Wasserkapazität des Bodens

Aus der Beziehung Saugspannung [hPa] und Wassergehalt [Vol%] leitet sich eine für Sand-

böden typische pF-Kurve ab (Abb.4.1). Dem Boden wurde Wasser entzogen, dabei verläuft

beim Sandboden die pF-Kurve zunächst �ach. Dieser �ache Verlauf im Bereich von 20 bis

30% Wassergehalt weist auf nur relativ schwach gebundenes Wasser hin. Folglich nahm die

Wasserkapazität nur langsam ab. Mit einem Absinken der Bodenfeuchte von ca. 19 auf 7%

wurde das Wasserhaltevermögen des Boden stärker reduziert. Die Saugspannung nahm bei

einem trockenen Boden mit weniger als 7% Wassergehalt exponentiell ab, denn das rest-

liche Wasser war mit steigender Bindungsstärke gebunden. Die Wasserkapazität erreichte

bei nur noch geringer Abnahme des Wassergehaltes (um ca. 2 Vol%) ein Minimum bei pF

gleich 2,9. Dies entspricht einer Bodensaugspannung von -840 hPa.
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Abbildung 4.1: pF-Werte und Wassergehalt des Sandbodens von 15 l-Töpfen aus Gefäÿ-
versuchen in den Jahren 2005 und 2006 (n=1445)
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4.2 Wasserpotenzial von Boden und P�anze

Das p�anzliche Wasserpotenzial (Ψxylem) und das Bodenmatrixpotenzial (ΨBoden) wurden

während der experimentellen Trocknung der Gefäÿe täglich unter nicht-transpirativen Be-

dingungen vor der Morgendämmerung gemessen. Nach Pammenter und Willigen (1998)

ist die Beziehung zwischen frühmorgendlichem Wasserpotenzial (ΨPD) und ΨBoden in einem

exponentiell-sigmoiden Regressionsmodell beschrieben (Abb. 4.2).

In gut versorgten Spargelp�anzen herrschte ein ΨPD von −0, 3 MPa vor. Für die Sor-

ten Grolim und Gijnlim trat ein Schwellenbereich bei einer Bodensaugspannung zwischen

−600 und −700 hPa auf, ab dem ΨPD schlagartig abnahm. Für 'Grolim' veränderte sich

der p�anzliche Wasserstatus bei einer geringfügig höheren Bodensaugspannung von ca.

−570 hPa als für 'Gijnlim' bei ca. −600 hPa. Das Ψxylem von P�anzen der Sorte Gijnlim

erreichte hingegen bei höherer Bodenfeuchte von ca. −650 hPa bereits niedrige Werte, wo-

hingegen von 'Grolim' dieses Ψxylem-Niveau bei etwa −800 hPa erreichten.

Die Streuung der ΨPD-Werte im niedrigen Bodensaugspanungsbereich ist vermutlich auf

die Variabilität zwischen den P�anzenindividuen zurückzuführen. Die abweichenden Wer-

tepaare können nicht der Sorte, einem Messtermin oder der Vegetationszeit zugeordnet

werden. Je nach Spargeltrieb schwankten die ΨPD-Werte unterhalb von ca. −650 hPa zwi-

schen −0, 64 und −2, 15 MPa.
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Abbildung 4.2: Veränderung des frühmorgendlichen Wasserpotenzials von Asparagus o�-
cinalis L. mit der frühmorgendlichen Bodensaugspannung; 'Grolim' (ge-
füllte Quadrate, n=61) und 'Gijnlim' (o�ene Quadrate, n=81). Regressi-
onskurve für 'Gijnlim': unterbrochene Linie; für 'Grolim' durchgezogene
Linie
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Die aktuelle Wasserverfügbarkeit der Gefäÿe für die P�anzen zum Zeitpunkt der Gas-

wechselmessung wird mit der mittäglichen Bodenfeuchte widergespiegelt. Die mittäglichen

ΨBoden -Werte werden auf einen Zusammenhang mit den frühmorgendlichen Wasserpotenzi-

alwerten überprüft (Abb.4.3). In Anlehnung an Pammenter und Willigen (1998) wird auch

die Beziehung zwischen frühmorgendlichem Wasserpotenzial (ΨPD) und mittäglicher Bo-

densaugspannung für beide Sorten mit einer sigmoiden Gompertz-Funktion angegeben. Der

Vergleich dieser Beziehung mit der in Abb.4.2 soll klären, wie stark sich Änderungen der

Bodensaugspannung zwischen Morgen und Mittag auf den Gaswechsel auswirken können.

ΨPD und ΨBoden mittags verhalten sich ähnlich zueinander wie ΨPD und ΨBoden morgens. Für

eine Beurteilung der Ein�ussnahme der Bodenfeuchte auf den Gaswechsel kann zusätzlich

zur frühmorgendlichen auch die aktuell vorherrschende Bodensaugspannung herangezogen

werden.
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sigmoidal Gompertz equation:
Grolim: f(x) = 0,24+4,4*EXP(-EXP(-(x-865)/292)) 
R2 = 0.87***

Gijnlim: f(x)=0,24+1,4*EXP(-EXP(-(x-632)/1,3))
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Abbildung 4.3: Beziehung zwischen dem frühmorgendlichen Trieb-Wasserpotenzial und der
mittäglichen Bodensaugspannung von 'Gijnlim' (o�ene Quadrate, n=107)
und 'Grolim' (gefüllte Quadrate, n=90). Regressionskurve für 'Gijnlim':
gestrichelte Linie; für 'Grolim' durchgezogene Linie
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4.3 Druck-Volumen-Kurven

Während der beiden Messzeiträume sind von jeweils drei P�anzen der Sorten Grolim und

Gijnlim bei vier Trieben die Turgornullpunkte (TNP) bestimmt worden (Abb. 4.4, 4.5,

4.6, 4.7). Die gesättigten Triebe wiesen zu Beginn ein einheitliches Wasserpotenzial von

−0, 3 MPa auf (vgl. in Graphiken 1
Ψ = 3, 3 MPa−1). Der durch das Auspressen von Wasser-

volumen simulierte Wasserverlust in Trieben resultiert für alle Spargeltriebe in ähnlichen

Druck-Volumen-Beziehungen. Mit starkem Absinken des Wasserpotenzials nahm das RWD

nur langsam zu. Die zu Anfang der Vegetationsperiode untersuchten Triebe von 'Gijnlim'

(Abb. 4.4) erreichten den TNP bei einem Ψxylem von −1, 4 MPa und einem RWD von

15%. Zum gleichen Messzeitpunkt trat der TNP für 'Grolim'-Triebe (Abb. 4.5) bereits bei

Ψxylem von −1, 1 MPa und einem vergleichbaren RWD von 14% auf. Für Sommertriebe

beider Sorten (Abb. 4.6, 4.7) hat sich gezeigt, dass der Turgorverlust erst bei sehr viel

geringerem Wasserpotenzial von -2,1 MPa eingetreten ist als zu Vegetationsbeginn. Das

relative Wasserde�zit des Gewebes lag beim Welkepunkt für beide Sorten mit 12% nied-

riger als im Frühjahr. Das ΨΠ im Gewebe von Sommertrieben lag für beide Sorten mit

−2, 1 MPa deutlich niedriger als beim TNP für Spargelgewebe im Frühjahr ('Gijnlim':

−1, 4 bzw. 'Grolim' : −1, 1 MPa).

Der absolute Wassergehalt der untersuchten Triebe im Frühjahr und im Sommer wurden

miteinander verglichen (Anhang, Tab. A.1, S. 144). Sommertriebe beider Sorten weisen

einen signi�kant höheren absoluten Wassergehalt [g] bei Wassersättigung auf. Diese Be-

gebenheit ist in einem höheren Anteil osmotisch wirksamer Substanzen in Sommertrieben

begründet.

Die Sorten unterschieden sich in den Wasserzustandsparametern Ψ und RWD beim TNP

zu Beginn der Vegetationsperiode. In jungen Trieben von 'Gijnlim' setzte der Ausfall des

Druckpotenzials erst bei einem um 0,4 MPa niedrigerem Ψ ein als von 'Grolim'. Das os-

motische Potenzial war demzufolge in 'Gijnlim'-Trieben höher als in 'Grolim'-Trieben. Bei

gleichem Wasserversorgungsstatus wies 'Grolim' ein höheres relatives Wasserde�zit auf als

'Gijnlim'. Die Eigenschaft von 'Gijnlim', bei gleichem Trockenheitszustand das Wasser län-

ger im Gewebe zu speichern als 'Grolim', verlor sich in der Mitte der Vegetationsperiode

im Juli 2006.
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Abbildung 4.4: Druck-Volumen Kurve von drei 'Gijnlim'-P�anzen und jeweils vier Trieben
im Frühjahr 2006
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Abbildung 4.5: Druck-Volumen Kurve von drei 'Grolim'-P�anzen und jeweils vier Trieben
im Frühjahr 2006
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Abbildung 4.6: Druck-Volumen Kurve von drei 'Gijnlim'-P�anzen und jeweils vier Trieben
im Sommer 2006
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Abbildung 4.7: Druck-Volumen Kurve von drei 'Grolim'-P�anzen und jeweils vier Trieben
im Sommer 2006)
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4.4 Hydraulische Leitfähigkeit

4.4.1 Triebeigenschaften

In Vorversuchen 2005 sind Zusammenhänge zwischen morphologischen Ausprägungen der

Spargeltriebe und der hydraulischen Leitfähigkeit von Triebsegmenten untersucht worden.

In Regressionsanalysen konnte kein Ein�uss der Seitentriebposition am Haupttrieb, der

Aufwuchsreihenfolge der Haupttriebe und somit des Triebalters auf die spezi�sche Lh nach-

gewiesen werden (Anhang, Abb. A.1, S. 141, A.2, S. 142).

Untersuchungen der Wachstumsallometrie von Seitentrieben einzelner Haupttriebe ergab

ein enges positives Verhältnis zwischen der Seitentrieblänge und der -querschnitts�äche

(Anhang, Abb. A.4, S. 143, S. 142). Diese enge Beziehung gilt ausschlieÿlich für einen

kompletten Haupttrieb eines P�anzenindividuums. Für Seitentriebe unterschiedlichen Ur-

sprungs (P�anze, Haupttrieb) gilt dieser Zusammenhang zwischen den beiden morpholo-

gischen Gröÿen nicht (Anhang, Abb. A.5, S. 143).

Diese Verhältnismäÿigkeiten der Seitentrieb-Morphologie veranschaulichen, dass das latera-

le Triebwachstum an der Haupttriebachse ein in sich geschlossenes ontogenetisches System

bildet. Der kausale Zusammenhang zwischen dem Triebdurchmesser und der Trieblänge

weist auf eine Funktion der Seitentrieb-Morphologie in der Wasserversorgung der Seiten-

triebe hin. Ein Haupttrieb besitzt unterschiedlich dicke und somit lange Seitentriebe. Je

gröÿer die Querschnitts�äche der Seitentriebe eines Haupttrieb angelegt wurde, desto mehr

transpirierende Phyllokladien konnten an diesem Trieb ausgebildet werden. Diese erforder-

ten eine höhere Wasserversorgung als dünne kurze Triebe mit weniger Assimilationsorga-

nen.

Die Seitentrieb-Querschnitts�äche (QS) stellt somit einen Indikator für die hydraulische

Leitfähigkeitsleistung dar und wird für die Bestimmung der spezi�schen hydraulischen

Leitfähigkeit herangezogen. Die Triebquerschnitts�äche der Triebe von 'Grolim' war in al-

len Untersuchungen 2005 und 2006 signi�kant höher als von Trieben der Sorte Gijnlim

(Anhang, Tab. A.2, S. 147).

4.4.2 Maximale Leitfähigkeit

Die Wassertransportleistung der Triebe von Asparagus o�cinalis L. wurde als quantitati-

ve Gröÿe des Wasserleitsystems ermittelt. Die maximale hydraulische Leitfähigkeit (Lmax)

von den Sorten Gijnlim und Grolim entspricht der axialen Wasserleitfähigkeit in den Ver-

suchsjahren 2005 und 2006 (Tab. 4.1). Triebe von 'Grolim' wiesen in allen Untersuchungen

eine höhere Lmax auf als 'Gijnlim'. Die maximale Leitfähigkeit, bezogen auf die Trieb-

querschnitts�äche (QS), stellt eine vom Triebdurchmesser unabhängige Kenngröÿe dar.

Anhand dieser triebquerschnitts�ächen-spezi�schen hydraulischen Leitfähigkeit (LQS) wur-

den Triebe der Sorten Gijnlim und Grolim in ihrer Leitungs-Leistungsfähigkeit miteinander

verglichen.
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Tabelle 4.1: Maximale hydraulische Leitfähigkeit (Lmax) [m4 MPa−1 s−1] und querschnitts-
�ächen-spezi�sche Leitfähigkeit (LQS) [m2 MPa−1 s−1] der Seitentriebe von
'Gijnlim' und 'Grolim' Methode 1: Tagesgang, Methode 2: Raumtrocknung,
Methode 3: Vor Sonnenaufgang

Methode Gröÿe 'Grolim' 'Gijnlim' P≤0,05

/Jahr

1 Lmax 16 · 10−10 (±1, 8 · 10−09) 9, 6 · 10−10 (±8, 1 · 10−10) ns, 1

2005 LQS 3, 1 · 10−04 (±2, 2 · 10−04) 3, 6 · 10−04(±2, 7 · 10−04) ns

n 21 38

2 Lmax 2, 1 · 10−07 (±1, 4 · 10−07) 1, 2 · 10−07(±4, 8 · 10−08) ∗∗

2006 LQS 6, 3 · 10−04 (±3, 8 · 10−04) 4, 9 · 10−04(±2, 6 · 10−04) ns

n 16 15

3 Lmax 3, 1 · 10−07 (±1, 7 · 10−07) 2, 0 · 10−07 (±1, 1 · 10−07) ∗∗

2006 LQS 8, 1 · 10−04 (±3, 8 · 10−04) 6, 5 · 10−04(±3, 4 · 10−04) ∗

n 37 40

1: signi�kant für P≤ 0, 1

Die im Jahr 2005 ermittelten maximalen Leitfähigkeitswerte entstammen Untersuchungen

an P�anzen im Tagesverlauf. Darin wiesen die Sorten Gijnlim und Grolim in der LQS kei-

ne signi�kanten Unterschiede auf (Tab. 4.1). Im Versuchsjahr 2006 ist die Lh bewässerter

Triebe unter Lufttrockenbedingungen und von trockengestressten Trieben unter frühmor-

gendlicher Bodentrockenheit erfasst worden. Triebe von 'Grolim' zeigten eine höhere LQS als

von 'Gijnlim'.
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4.4.3 Xylem-Anfälligkeitskurven

Mit der parallelen Untersuchung der hydraulischen Leitfähigkeit und des Wasserpotenzials

von Spargeltrieben wurden Xylem-Anfälligkeitskurven erstellt. Nach Pammenter und Wil-

ligen (1998) wird die Anfälligkeit des Xylems für Kavitationen in einem Modell mit einer

exponentiell-sigmoiden Gleichung dargestellt. Aus dieser wird die kritischeWasserpotenzial-

Schwelle für das Auftreten von Kavitationen und Embolien ermittelt. Diese Gasblockaden

wurden anhand eines prozentualen Leitfähigkeitsverlusts gegenüber der maximalen Leitfä-

higkeit von einzelnen Trieben identi�ziert.

Zur Generierung von hydraulischen Leitfähigkeitsverlusten und sinkenden Wasserpotenz-

ialwerten sind drei verschiedene Methoden angewandt worden (Tab. 3.2, S. 46). Die nach

Methode 1 erstellten Anfälligkeitskurven (Abb. 4.8) gewährleisten eine natürliche Entste-

hung von Gasblockaden. Die hydraulischen Anfälligkeitskurven der Sorten Gijnlim und

Grolim weisen eindeutig ähnliche Emp�ndlichkeiten des Xylems gegen das Auftreten von

Leitbahnblockaden auf. Im Status höchsten Wasserpotenzials, repräsentativ für eine gute

Wasserversorgung, liegen in Trieben von 'Grolim' im Gegensatz zu 'Gijnlim' noch kei-

ne Wassertransport-Einschränkungen vor. Unter abnehmendem Ψxylem setzt der Leitfähig-

keitsverlust in den Leitbahnen von 'Gijnlim' frühzeitiger ein als von 'Grolim'. Der für

'Grolim' später einsetzende Lh-Verlust verläuft hingegen stärker und spricht für ein stär-

keres Kavitieren der Leitgefäÿe. Der Wendepunkt der Kurve bestimmt den Einsatz der

Embolie-Entstehung (Tyree & Sperry, 1989; Vogt, 2001). Für beide Sorten ist ist dieser im

selben Wasserpotenzialbereich zwischen −1, 0 und −1, 1 MPa lokalisiert. Ab dieser kriti-

schen Ψxylem-Schwelle wird der Verlust an Wasserleitfähigkeit schwächer und erreicht das

Maximum in einem Ψxylem-Bereich von ca. −1, 7 MPa bei 'Grolim' und bei 'Gijnlim' bei

ca. −1, 8 MPa.

Die Anfälligkeitskurven nach Methode 2 beziehen sich ausschlieÿlich auf die Änderungen

des Wasserpotenzials und der Leitfähigkeit von Einzeltrieben. Mögliche Embolien in andere

P�anzenteilen üben keinen Ein�uss auf den hydraulischen Leitfähigkeitsverlust der unter-

suchten Triebe aus (Abb. 4.9). Die Xylem-Anfälligkeitskurve (Abb 4.9) deutet für 'Gijnlim'

im optimalen Versorgungszustand bei -0,3 MPa bereits einen hydraulischen Leitfähigkeits-

verlust der Leitbahnen an. Dieser steigt mit abnehmendem Wasserpotenzial in Trieben

von 'Gijnlim' geringfügiger an als in Trieben von 'Grolim'. Für beide Spargelsorten tritt

der Wendepunkt bei −0, 7 MPa ein. 'Grolim' erreicht ab dem kritischen Ψxylem-Wert mit

einer Embolisierung der Leitgefäÿe bereits nach geringer Abnahme des Wasserpotenzials

das Maximum an Lh-Verlust bei -1,1 MPa. Der Wassertransport von 'Gijnlim' wird nach

dem Schwellenwert für Gasblockaden nicht wesentlich stärker beeinträchtigt. Der nahezu

100%ige Leitfähigkeitsverlust tritt bei niedrigerem Ψxylem von -1,7 MPa ein.

Die hydraulischen Emp�ndlichkeitskurven nach Methode 3 (Abb. 4.10) wurden erstellt,

um die Änderungen der frühmorgendlichen hydraulischen Leitfähigkeit und des Wasser-
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Abbildung 4.8: Xylem-Anfälligkeitskurve von Trieben im Tagesverlauf nach Methode 1.
'Gijnlim' (ungefüllte Quadrate, gestrichelte Regressionsfkt., n=23) und
'Grolim' (gefüllte Quadrate, durchgezogene Regressionsfkt., n=15)

potenzials in der P�anze direkt auf den Bodenwassermangel zu beziehen. Die so ermit-

telte Beziehung zwischen Lh-Verlust und ΨPD erwies sich als ungeeignet, einen kritischen

Wasserpotenzial-Schwellenwert zu �nden. Bei hohem Wasserpotenzial und somit im gut

versorgten Zustand trat eine groÿe Variabilität des Lh-Verlustes in den Spargeltrieben auf.

Das Regressionsmodell ist für beide Sorten nicht signi�kant.

Die Xylem-Anfälligkeitskurven der beiden ersten Methoden zeigen einen ähnlichen Verlauf

für beide Sorten hinsichtlich der Beeinträchtigung der Wassertransports durch Kavitatio-

nen und Embolien. Die Kurvenverläufe von 'Gijnlim' deuten auf eine frühzeitigere Gene-

rierung von Kavitationen hin als die von 'Grolim'. Die Zunahme an Embolien und folglich

der Ausfall ganzer Leitelemente ist für 'Grolim' stärker als für 'Gijnlim'. Gleich ist den

unterschiedlich erstellten Emp�ndlichkeitskurven die gröÿere Toleranz von 'Gijnlim', auf

eine Abnahme des Ψxylem mit der Einstellung des Wassertransports zu reagieren.
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Abbildung 4.9: Xylem-Anfälligkeitskurve aus Raumtrocknungsversuchen nach Methode 2.
'Gijnlim' (ungefüllte Quadrate, gestrichelte Regressionsfkt., n=15) und
'Grolim' (gefüllte Quadrate, durchgezogene Regressionsfkt., n=16)
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Abbildung 4.10: Xylem-Anfälligkeitskurve von trockenen frühmorgendlichen Trieben nach
Methode 3. 'Gijnlim' (ungefüllte Quadrate, gestrichelte Regressionsfkt.,
n=34) und 'Grolim' (gefüllte Quadrate, durchgezogene Regressionsfkt.,
n=25)
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4.5 Gaswechsel

4.5.1 Ein�uss des Messzeitpunkts in der Vegetationsperiode auf den

Gaswechsel

Die Temperatur, die Luftfeuchte und die Sonneneinstrahlung, welche den stomatären H2O-

und CO2-Austausch beein�ussen können, wurden erfasst oder konstant gehalten. Der endo-

gene Faktor �P�anzenalter� wurde auf seine Ein�ussnahme auf den stomatären Gaswechsel

überprüft. In einer Korrelationsanalyse für 'Gijnlim' und 'Grolim' wurde keine Wechsel-

beziehung zwischen den Gaswechselparametern Blattleitfähigkeit für Wasserdampf (gH2O)

bzw. Netto-CO2-Austauschrate (JCO2) und dem Messzeitpunkt in der Vegetationsperiode

ermittelt (Anhang, Tab. A.3, Tab. A.4, S. 148). Eine signi�kant niedrige Korrelation exis-

tiert zwischen dem Messtermin und der Transpirations- und Netto-CO2-Assimilationsrate.

Eine Begründung dafür ist in dem am jeweiligen Messtag vorherrschenden Wasserdampf-

drucksättigungsde�zit zwischen Kurztrieb und Luft zu suchen, denn das Sättigungsde�zit

ist die einzige Messgröÿe, die mit dem Messtermin hoch korreliert. Die signi�kant geringe

Korrelation zwischen der Trockenmasse (TM) der Kurztriebe und den Gaswechselparame-

tern (Anhang, Tab. A.3, Tab. A.4, S. 148) veri�ziert die Phyllokladien-Trockenmasse als

adäquate Bezugsgröÿe zur Blattober�äche.

4.5.2 Nachweis der photosynthetischen Limitierung durch Stomata

Die Abhängigkeit der Netto-Assimilationsrate von der stomatären Blattleitfähigkeit wurde

untersucht, um Änderungen der Netto-Photosynthese unter Trockenheit auf die Reaktion

von Stomata zurückzuführen. Für beide Sorten existiert eine sehr enge Korrelation zwi-

schen der CO2-Teilchen�ussdichte (JCO2) und der Blattleitfähigkeit (gH2O) (Abb.4.11). Der

lineare Bereich der Funktion verdeutlicht, dass die CO2-Assimilation direkt-proportional

mit dem stomatären Ö�nungsgrad zunahm. Die CO2-Aufnahme wurde folglich nicht durch

unzureichende CO2-Konzentration der Auÿenluft oder durch hohe Di�usionwiderstände für

die Kohlendioxidaufnahme limitiert. Unter den gewählten Messbedingungen kann folglich

eine nicht-stomatäre Limitierung der Photosynthese durch biochemische Prozesse oder Ver-

änderung der internen CO2-Konzentration im Mesophyll ausgeschlossen werden. Die Höhe

der Netto-Assimilation war bestimmt durch die Emp�ndlichkeit der Stomata.

4.5.3 Auswirkung unterschiedlichen Wasserdampfdruckde�zits auf

Gaswechsel

Der stomatäre Ö�nungsgrad und einhergehend der Gaswechsel von Wasserdampf und Koh-

lendioxid der Spargelkurztriebe wurde unter den Messbedingungen ausschlieÿlich von der

Bodenfeuchte und der relativen Luftfeuchte beein�usst.

Anhand des Verhaltens der Gaswechselparameter unter Boden- und Lufttrockenheit wur-
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Abbildung 4.11: Korrelation zwischen Netto-Assimilationsrate und Blattleitfähigkeit von
bewässerten Spargelp�anzen von 'Gijnlim' (o�ene Quadrate; n=46) und
'Grolim' (geschlossene Quadrate; n=28). Jeder Punkt repräsentiert den
Mittelwert aus drei Trieben pro P�anze.

den für die Spargelsorten Gijnlin und Grolim die Toleranz und das Vermeiden von Tro-

ckenstress beurteilt.

4.5.3.1 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die stomatäre Blattleitfähigkeit

Der Ein�uss der relativen Luftfeuchtigkeit auf den stomatären Ö�nungsgrad wurde unter-

sucht für 'Gijnlim' und 'Grolim'. Dazu wurde zunächst der Pearson`sche Korrelationskoef-

�zient (r) zwischen dem Wasserdampfdruckde�zit zwischen Blatt und Luft (VPD) und der

stomatären Blattleitfähigkeit ermittelt (Anhang, Tab. A.5, S. 149). Für 50% der Messter-

mine besteht keine Korrelation, unabhängig von der Höhe des VPDs. Keine Korrelation

herrscht zwischen dem Ein�uss des VPDs auf die stomatäre Blattleitfähigkeit und der Aus-

trocknungsdauer der P�anzen, gemessen als Tage nach Bewässerungsstopp.

Aus der Korrelationsanalyse geht keine einheitliche Ein�ussnahme des VPDs auf die Gas-

wechselparameter hervor, unabhängig von der Bodenfeuchte oder der Trocknungsdauer. Im

Gegensatz zum VPD existiert für nahezu alle Messtermine eine hohe Korrelation zwischen

frühmorgendlichem Xylem-Wasserpotenzial und Bodenfeuchte zur mittäglichen stomatä-

ren Blattleitfähigkeit.

Zur umfassenden Analyse des VPD-Ein�usses wurde eine Klassi�zierung der Gaswechsel-

messungen nach dem Wasserdampfdruckde�zit vorgenommen. In Anlehnung an die Klas-

senbildung für das VPD von Turner et al. (1985) sind die VPD-Werte gruppiert worden in

Stufen mit 5 (±2, 5) Pa kPa−1. Nach Caemmerer und Farquhar (1981) errechnet sich die
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stomatäre Blattleitfähigkeit aus dem Quotienten der Transpirationsrate (JH2O) und dem

Wasserdampfdruckde�zit. Somit deuten die ermittelten Beziehungen zwischen der stoma-

tären Blattleitfähigkeit und dem VPD auf das Verhalten des Transpirationsstroms während

sich ändernder Luftbedingungen hin.

Die Abhängigkeit der gH2O von der Höhe des VPDs ist dargestellt für optimal bewässerte

(Abb. 4.12) und austrocknende (Abb. 4.13) Spargelp�anzen der Sorte Gijnlim und Gro-

lim. Für bewässerte P�anzen der Sorte Gijnlim sind keine signi�kanten Unterschiede der

Blattleitfähigkeit mit einer Zunahme des VPDs zu verzeichnen. Die bewässerten P�anzen

der Sorte Grolim reagieren in ihrer stomatären Blattleitfähigkeit bei hohen VPD-Werten

mit einer Verringerung des stomatären Ö�nungsgrades. Im unbewässerten Zustand ist die

Blattleitfähigkeit beider Sorten unabhängig von der VPD-Höhe stark reduziert. Nur bei

sehr niedrigem VPD von 10 Pa kPa−1 ist für P�anzen von 'Gijnlim' signi�kant und für

'Grolim' tendenziell noch eine höhere stomatäre Blattleitfähigkeit nachzuweisen.

Da der Ein�uss des VPDs auf die stomatäre Blattleitfähigkeit nur auf einen kleinen Werte-

bereich des Wasserdampfdruckde�zits begrenzt ist, werden für unbewässerte P�anzen die

gH2O-Ergebnisse nicht weiter nach dem Wasserdampfdruckde�zit di�erenziert.
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Abbildung 4.12: Ein�uss des VPDs auf die Blattleitfähigkeit (gH2O) von bewässerten Spar-
gelp�anzen von 'Gijnlim' (o�ene Quadrate, n=107) und 'Grolim' (gefüllte
Quadrate, n=90) P�anzen (ΨBoden> −80 hPa). Jeder Punkt präsentiert
einen Mittelwert aus sechs Werten. Signi�kante Unterschiede der stoma-
tären Blattleitfähigkeit zwischen VPD-Stufen für 'Grolim' markiert mit
(A,B) und mit (a,b) für 'Gijnlim'
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Abbildung 4.13: Ein�uss des VPDs auf die Blattleitfähigkeit (gH2O) von unbewässerten
Spargelp�anzen der Sorten Gijnlim (o�ene Quadrate, n=107) und Grolim
(gefüllte Quadrate, n=90) P�anzen (ΨBoden< −500 hPa). Jeder Punkt
präsentiert einen Mittelwert aus sechs Werten. Signi�kante Unterschiede
der gH2O zwischen VPD-Stufen für 'Grolim' markiert mit( A,B) und mit
(a,b) für 'Gijnlim'

4.5.3.2 Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die Transpirationsrate

Ein zunehmendes Wasserdampfdruckde�zit führt bei bewässerten Spargeltrieben zu ei-

ner Erhöhung der Transpiration (Abb. 4.14). Im untersuchten VPD-Bereich von 8 bis

37 Pa kPa−1 weisen die Sorten unterschiedlich hohe Transpirationsraten auf. Eine signi-

�kant höhere Wasserdampfabgabe hat 'Grolim' im mittleren VPD-Bereich von 20 und

25 Pa kPa−1. Mit ansteigendem VPD unterscheiden sich die Sorten im Verlauf der Tran-

spirationsrate. Die Transpirationsrate von 'Grolim' nimmt ab einem VPD von 15 bis

30 Pa kPa−1 stärker zu als für 'Gijnlim'. Für 'Grolim' wird bei 30 Pa kPa−1 ein Schwel-

lenwert angedeutet, ab dem die Transpirationsrate signi�kant abfällt, wohingegen sich die

Transpirationsrate für 'Gijnlim' auch bei gröÿtem VPD nicht signi�kant ändert.
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Abbildung 4.14: Transpirationsrate bewässerter Spargelp�anzen bei zunehmendem Was-
serdampfdruckde�zit zwischen Blatt und Luft (VPD), dargestellt in Klas-
sen von 5 ± 2, 5 Pa kPa−1. Jeder Punkt repräsentiert einen Mittelwert
aus sechs Werten. (gefüllte Quadrate = 'Grolim' (n=90), ungefüllte Qua-
drate = 'Gijnlim' (n=107). (a - d) markieren signi�kante VPD-Klassen-
Unterschiede für 'Grolim'; (A - D) markieren signi�kante Unterschiede für
'Gijnlim' zwischen den VPD-Klassen

4.5.3.3 Ein�uss der Sorte auf die Blattleitfähigkeit bei unterschiedlichem

Wasserdampfdruckde�zit

Die maximale Höhe der Blattleitfähigkeit von bewässerten P�anzen von 'Gijnlim' und

'Grolim' wurde für unterschiedliche VPD-Stufen ermittelt (Abb. 4.15). Innerhalb einer

VPD-Klasse und bei einheitlicher Wasserversorgung werden die Ein�ussfaktoren Luft und

Boden als konstant betrachtet. Bei niedrigem VPD von 10 und 15 Pa kPa−1 sind keine

Sortenunterschiede hinsichtlich maximaler Blattleitfähigkeit zu verzeichnen. Eine signi�-

kant höhere Blattleitfähigkeit konnte für 'Grolim' in VPD-Klassen 20, 25, 30 Pa kPa−1

festgestellt werden. In der höchsten VPD-Stufe, 35 Pa kPa−1, wiesen 'Grolim' P�anzen

eine signi�kant niedrigere Blattleitfähigkeit auf als 'Gijnlim'.
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Abbildung 4.15: Stomatäre Blattleitfähigkeit (gH2O) bei zunehmendem Dampfdruckde�-
zit zwischen Blatt und Luft (VPD) von bewässerten P�anzen, darge-
stellt in Klassen von 5 ± 2, 5 Pa kPa−1 für 'Grolim' (schwarze Säulen,
n=90) und 'Gijnlim' (graue Säulen, n=107). (a,b) markieren signi�kante
Sortenunterschiede

4.5.3.4 Ein�uss der Sorte auf die Netto-CO2-Austauschrate bei unterschiedlichem

Wasserdampfdruckde�zit

Der Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die Netto-CO2-Austauschrate (JCO2) ist er-

mittelt für Spargelp�anzen im bewässerten Zustand (Abb. 4.16). Beide Sorten haben einen

ähnlichen Verlauf der JCO2 mit zunehmendem VPD. Eine signi�kant höhere JCO2 weist

'Grolim' in dem VPD-Klassen 20 und 25 Pa kPa−1 auf. Für beide Sorten sinkt die JCO2 si-

gni�kant in dem Übergang von 30 auf 35 Pa kPa−1. Wie für die Transpirationsrate und die

stomatäre Blattleitfähigkeit ist ein Schwellenwert bei 30 Pa kPa−1 festzustellen, ab dem

die Netto-Assimilationsrate abnimmt. Für 'Gijnlim' ist für JCO2 - im Gegensatz zu den

Wasserdampfdi�usions-Parametern Transpirationsrate und Blattleitfähigkeit - eine signi�-

kante Abnahme bei groÿem Wasserdampfdruckde�zit zu verzeichnen.
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Abbildung 4.16: Netto-CO2-Austauschrate (JCO2) bei zunehmendem Dampfdruckde�-
zit zwischen Blatt und Luft (VPD), dargestellt in Klassen von
5 ± 2, 5Pa kPa−1. Jeder Punkt repräsentiert einen Mittelwert aus sechs
Werten. Quadrate: 'Grolim' (n=90), Dreiecke: 'Gijnlim' (n=107). (a - d)
markieren signi�kante VPD-Klassen-Unterschiede für 'Grolim', (A - D)
markieren signi�kante VPD-Klassen-Unterschiede für 'Gijnlim'

4.5.3.5 Ein�uss der Sorte auf die Wasserausnutzung bei unterschiedlichem

Wasserdampfdruckde�zit

Die Wasserausnutzung (WUE) wird aus dem Verhältnis der Netto-CO2-Austauschrate

(JCO2) und der Transpirationsrate (JH2O) berechnet. Es treten keine Sortenunterschiede

für die WUE innerhalb einer VPD-Klassen auf (Abb. 4.17). Für beide Sorten ist eine signi-

�kante Abnahme der WUE mit zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit zu beobachten.

Die alleinige Betrachtung der WUE unter dem Ein�uss des VPDs lässt nicht erkennen,

welcher der beiden Parameter Netto-Assimilationsrate und Transpirationsrate für die Ver-

ringerung der Wasserausnutzung verantwortlich ist. Aufschluss darüber liefert die parallele

Betrachtung der WUE (Abb. 4.17) und der stomatäre Blattleitfähigkeit (Abb. 4.12) in

denselben VPD-Klassen. Während sich die stomatäre Blattleitfähigkeit mit zunehmen-

dem Wasserdampfdruckde�zit mit einer Ausnahme nicht ändert, nimmt das Verhältnis

aus JCO2 und JH2O für beide Sorten ab. Aus der engen Beziehung zwischen Netto-CO2-

Austauschrate und der stomatären Blattleitfähigkeit (Abb. 4.11) lässt sich schlieÿen, dass

die Abnahme von WUE aus einer erhöhten Transpirationsrate resultiert.

Aus der Gegenüberstellung von WUE und gH2O in denselben VPD-Klassen wird ein Sor-

tenunterschied ersichtlich. 'Gijnlim' hält noch bei sehr hohem VPD gH2O aufrecht. Mit die-

ser geht allerdings keine höhere Wasserausnutzung einher. So hat 'Gijnlim' eine geringere
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CO2-Ausbeute bei gleich bleibender Wasserdampfabgabe unter hoher Verdunstungskraft

der Luft als 'Grolim'.
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Abbildung 4.17: Wasserausnutzung WUE (JCO2 JH2O
−1) von bewässerten P�anzen von

'Gijnlim' und 'Grolim'. VPD-Stufen umfassen einen Bereich von 5± 2, 5
PakPa−1; n=76. Signi�kante Unterschiede zwischen den VPD-Klassen
sind dargestellt mit a bis d für 'Gijnlim' und mit A bis C für 'Grolim'.

4.5.4 Auswirkung der Bodentrockenheit auf den Gaswechsel

Für eine frühzeitige Erfassung der Auswirkung abnehmender Bodenfeuchte auf den p�anz-

lichen Wasserhaushalt wurden Teilprozesse der Photosynthese untersucht. Dazu ist die

Regelung des Gasaustausches durch Stomata der Spargelsorten Gijnlim und Grolim beob-

achtet worden.

4.5.4.1 Zusammenhang zwischen Blattleitfähigkeit und frühmorgendlichem

Trieb-Wasserpotenzial

Die Abhängigkeit von der mittäglichen Stomatareaktion vom frühmorgendlichem Trieb-

Wasserpotenzials (ΨPD) stellt die Interpretationsgrundlage für den Ein�uss von Bodentro-

ckenheit auf den Wasserhaushalt der P�anzen dar. Mit einer Reduzierung des ΨPD nimmt

die Blattleitfähigkeit (gH2O) stark ab (Abb. 4.18). Für 'Gijnlim' und 'Grolim' besteht eine

ähnliche exponentielle Beziehung zwischen gH2O und ΨPD. Die maximale gH2O für bewässerte

P�anzen beider Sorten wird bei einem ΨPD im Bereich zwischen −0, 15 und −0, 3 MPa er-

reicht. Dieser ΨPD-Bereich repräsentiert den Wasserstatus gesättigter Spargeltriebe (Ergeb-

nisse aus PV-Kurven). Beide Sorten erreichen unterhalb eines ΨPD-Bereichs um −0, 4 MPa

keine maximalen Blattleitfähigkeitswerte mehr. Ab einem ΨPD-Wertebereich um −0, 7 MPa
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liegen nur noch geringe gH2O-Werte vor und der Stomataapparat reagiert schwächer auf die

Beeinträchtigung des Trieb-Wasserstatus. Die stomatäre Leitfähigkeit wird unter weiter

abnehmendem ΨPD kontinuierlich bis zu einem totalen Stomataschluss für 'Gijnlim' bei

−2, 3 MPa und für 'Grolim' bei −2, 2 MPa eingeschränkt. Der starke Steigungsabfall der

Regressionsfunktion im Bereich zwischen −0, 4 und −0, 7 MPa veranschaulicht die Sensi-

bilität der Spargel-Stomata, Änderungen der Wasserversorgung wahrzunehmen.
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'Grolim'  ■ ___: y= 1,23*exp(-1,84(x-0.16))   R2=0,52***

'Gijnlim' □ - - - : y= 0,92*exp(-1,24(x-0,15))   R2=0,55***

Abbildung 4.18: Zusammenhang zwischen der Blattleitfähigkeit (gH2O) und dem frühmor-
gendlichem Xylem-Wasserpotenzial (ΨPD) von 'Gijnlim' (o�ene Quadra-
te; n=87; r=3), und 'Grolim' (gefüllte Quadrate; n=67; r=3)

4.5.4.2 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Blattleitfähigkeit

Die Auswirkung einer sich rasch ändernden Bodenfeuchte auf den Gasaustausch wurde mit

dem Ziel untersucht, frühzeitig Änderungen der Photosynthese festzustellen. Um den Ein-

�uss der Bodenfeuchte auf die Blattleitfähigkeit statistisch zu ermitteln, wurden die Boden-

saugspannungswerte (ΨBoden) in vier Klassen eingeteilt. Diese Eingruppierung basiert auf

Untersuchungen von Paschold und Mayer (2006) und Mayer und Paschold (2007), worin

für Spargel in 15 l Containern nach Triebwachstums- und Ertragskriterien Bewässerungs-

Schwellenwerte ermittelt wurden. Die vier ΨBoden-Klassen bilden die Abnahme der Boden-

feuchte in Gefäÿen während der Trocknungsversuche ab (Tab. 4.2). Die Klasse A repräsen-

tiert die bewässerten P�anzen von 'Grolim' und 'Gijnlim'. Für austrocknende Böden mit

P�anzen beider Sorten war die Blattleitfähigkeit in der Klasse D signi�kant niedriger als

in höheren ΨBoden-Klassen (Abb. 4.19). In bewässertem Zustand lag die gH2O von 'Grolim'

höher als von 'Gijnlim'. Unter starker Trockenheit (Klasse D) verhält es sich umgekehrt.
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Tabelle 4.2: Bodensaugspannungsklassen [hPa] mit Bodenfeuchtebereichen [Vol%] für
Spargel in 15 l Containern. Bodenfeuchte ist bezogen auf minimale und maxi-
male Werte in jeweiliger hPa-Klasse

ΨBoden-Klasse Bodensaugspannung [-hPa] Bodenfeuchte [Vol %]

A 20 bis 80 12,1 bis 30,2

B 80 bis 300 10,6 bis 12,0

C 300 bis 500 9,3 bis 10,5

D 500 bis 800 3,8 bis 9,2
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Abbildung 4.19: Blattleitfähigkeit für Wasserdampf (gH2O) mit zunehmender Bodentro-
ckenheit, dargestellt in Bodensaugspannungsklassen (Tab. 4.2). Signi�-
kante Unterschiede zwischen den Bodensaugspannungsklassen: a, b für
'Gijnlim' und A, B für 'Grolim'; (*) kennzeichnet Sortenunterschiede

4.5.4.3 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Transpirationsrate

Die Transpirationsrate (JH2O) berechnet sich aus der stomatären Blattleitfähigkeit und der

Wasserdampfmolenbruchdi�erenz zwischen Blattinnerem und Atmosphäre (VPD) (Gl. 3.13,

S. 51). So sind die ähnlichen Verläufe der Transpirationsrate (Abb. 4.20) und der Blatt-

leitfähigkeit (Abb. 4.19) mit abnehmender Bodenfeuchte zu erklären. Beide Sorten redu-

zieren die Wasserdampfabgabe bei abnehmender Bodensaugspannung und extrem in der
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Bodensaugspannungsklasse D. Unterhalb einer Bodensaugspannung von −500 hPa tran-

spiriert 'Gijnlim' mehr als 'Grolim'. Bei guter Wasserversorgung (Klasse A) verhält es sich

umgekehrt.
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Abbildung 4.20: Transpirationsrate (JH2O) von 'Gijnlim' und 'Grolim' mit zunehmender
Bodentrockenheit, dargestellt in Bodensaugspannungsklassen (Tab. 4.2).
Signi�kante Unterschiede zwischen den Bodensaugspannungsklassen: a bis
b für 'Gijnlim' und mit A bis C für 'Grolim'; *: Sortenunterschiede; 1:
signi�kant mit P≤ 0, 1

4.5.4.4 Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Netto-CO2-Austauschrate

Die Netto-Assimilation verringerte sich mit einer Abnahme der Bodenfeuchte (Abb. 4.21).

Beide Sorten wiesen in der ΨBoden-Klasse D eine signi�kant niedrigere JCO2 auf als in Klasse

A bis C. 'Grolim' assimilierte signi�kant mehr im bewässerten Zustand als 'Gijnlim'. Im

Gegensatz zur Blattleitfähigkeit unterscheidet sich JCO2 von 'Gijnlim' in der Klasse D

nicht von jener 'Grolim's. Der bei hoher Bodentrockenheit signi�kant höhere stomatäre

Ö�nungsgrad bei 'Gijnlim' zieht also keine höhere CO2-Ausbeute nach sich.

75



Ergebnisse

0

0,05

0,1

0,15

0,2

A B C D

Bodensaugspannungsklassen

J C
O

2 [
µm

ol
 g

-1
 s-1

]
Gijnlim
Grolim

a

b

a

a

A
A

A

B

*

*

Abbildung 4.21: Netto-CO2-Austauschrate (JCO2) von Spargel mit abnehmender Boden-
feuchte, dargestellt in Bodensaugspannungsklassen (Tab. 4.2). Signi�kante
Unterschiede zwischen den Bodensaugspannungsklassen: a,b für 'Gijnlim'
und mit A,B für 'Grolim'; *: Sortenunterschiede

4.5.4.5 Ein�uss zunehmender Bodentrockenheit auf die Wasserausnutzung

Mit der intrinsischen WUE können die Assimilationsraten der Sorten nach der Boden-

feuchtigkeit di�erenziert werden. Beide Sorten zeigen eine Zunahme der intrinsischen Was-

serausnutzung mit ansteigender Bodentrockenheit (Abb. 4.22). 'Gijnlim' verändert die in-

trinsische WUE der Klasse B nicht mehr mit sinkender Bodenfeuchte. 'Grolim' steigert die

E�zienz der intrinsischen Wasserausnutzung bis zu der ΨBoden-Klasse C und hält dieses Ni-

veau auch in der gröÿten Bodentrockenstufe aufrecht. Während zunehmender Trockenheit

treten keine Unterschiede hinsichtlich WUEint auf. Allerdings hatte 'Grolim' bei hoher Tro-

ckenheit in der Bodenfeuchte-Stufe einen um 56 % signi�kant höheren Kohlensto�zugewinn

pro transpirierter Wassermenge als 'Gijnlim'.
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Abbildung 4.22: Veränderung der intrinsischen Wasserausnutzung (JCO2 gH2O
−1,

[µmol CO2 mmol H2O−1]) von 'Grolim' (n=69) und 'Gijnlim' (n=86) bei
abnehmender Bodenfeuchte, (A - C): signi�kante Unterschiede für 'Gro-
lim', (a - b) für 'Gijnlim'; (*) markieren signi�kante Sortenunterschiede
mit P≤ 0, 1

4.6 Charakteristik der Stomata: Sortendi�erenzierung der

Stomatadichte und stomatären Spaltlänge

Morphologische Eigenschaften der Gaswechselorgane nehmen eine groÿe Rolle in der Wahr-

nehmung und in der Reaktion auf sich ändernder Umweltbedingungen ein (Hetherington

& Woodward, 2003). Dabei werden die stomatären Ausmaÿe als Indikator für Stresstole-

ranz angesehen (Olyslaegers et al., 2002). Die morphologische Charakteristik der Stomata

von Asparagus o�cinalis L. cv. Grolim und cv. Gijnlim wird als weiterer Erklärungsan-

satz der sortenunterschiedlichen Trockenheitsanfälligkeit ermittelt. Anzahl und Bauweise

der Spaltö�nungen stellen zudem Kriterien für die Gaswechselleistung und folglich für die

Produktivität der Spargelsorten dar. Die für eine Stresstoleranz entscheidenden Merkmale

Stomatadichte und stomatäre Spaltlänge wurden untersucht.

Stomata von 'Gijnlim' und 'Grolim' waren auf der Epidermis dem Liliaceae-Typ nach an-

geordnet (Esau, 1969) (Abb. 4.23). Die Anordnung der Stomata entspricht der für diesen

Typus beschriebenen gleichmäÿigen Verteilung auf der Epidermis. Diese ermöglichte eine

genaue Determinierung der Stomatadichte. Die Spaltö�nungen konnten dem nierenförmi-

gen (�kidney-shaped�)-Typus nach Hetherington und Woodward (2003) zugeordnet werden

(Abb. 4.25 und 4.24). In der morphologischen Bauweise unterscheiden sich die Sorten nicht.
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Die Stomata beider Sorten sind sowohl am Stängel und hauptsächlich an den Phyllokladien

lokalisiert (Tab. 4.3). 'Gijnlim' und 'Grolim' weisen auf der Spross- sowie Phyllokladiene-

pidermis keine signi�kant unterschiedliche Stomatadichte auf. Hingegen besitzen Stomata

der Sorte Grolim fast doppelt solange Spaltlängen wie die Sorte Gijnlim.

Tabelle 4.3: Stomatäre Eigenschaften von Asparagus o�cinalis L. cv. Grolim und cv. Gijnlim
(ANOVA, Tukey)

Sorte Stomata Stomatäre Stomata Stomatäre

-dichte auf Spaltlänge auf -dichte auf Spaltlänge

Phyllokladien Phyllokladien Sprossen auf Sprossen

(Stck. mm−2) (µm) (Stck. mm−2) (µm)

'Gijnlim' 98, 1 (±5, 6) 27,1 (±2, 2) 69,8 (±29, 4) 33,1 (±4, 3)

n=88 n=92 n=117 n=123

'Grolim' 95,0 (±32, 2) 52,4 (±34, 3) 67,1 (±26, 8) 43,0 (±18, 4)

n=105 n=108 n=112 n=137

P≤0,05 ns 9,8*** ns 25,3***

Abbildung 4.23: Phyllokladium-Epidermis der Sorte Grolim mit Stoma
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Abbildung 4.24: Stoma von 'Grolim' auf Phyllokladium

Abbildung 4.25: Stoma von 'Gijnlim' auf Phyllokladium
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4.7 Vergleich der Trockenstress-Reaktion von 'Gijnlim' und

'Grolim'

Nachfolgend werden die Ergebnisse zusammengefasst, welche für die Beurteilung einer sor-

tenspezi�schen Trockenstressanfälligkeit herangezogen werden können. In einer Übersicht

werden die Untersuchungsmethoden, die jeweiligen Parameter und die Resultate aufgeführt

(Tab. 4.4). Die nachfolgenden Werte repräsentieren die Ergebnisse der Versuchsjahre 2005

und 2006 für die Messung des Gaswechsels (Abb. 4.12, S. 67, Abb. 4.16, S.71, Abb. 4.14,

S. 69, Abb. 4.18, S. 73, Abb. 4.19, S. 74, Abb. 4.21, Abb. 4.22, S. 77) der Druck-Volumen-

Beziehung (Abb. 4.5, 4.4, 58, Abb. 4.7, 4.6, S. 59), des frühmorgendlichen Boden- und

P�anzenwasserpotenzials (Abb. 4.2, S. 55) und der hydraulischen Leitfähigkeit (Abb. 4.8,

S. 63, Abb. 4.9, 64). Die Angaben über die Stomata-Eigenschaften entstammen den Ergeb-

nissen des Jahres 2004 (Tab. 4.3, S. 78). Alle Werte wurden den Resultaten im Ergebnisteil

entnommen.

Tabelle 4.4: Trockenstress-Parameter von einjährigen Spargelp�anzen von 'Gijnlim' und
'Grolim' in den Jahren 2005 und 2006

Methode Parameter 'Grolim' 'Gijnlim'

Xylemlänge max. Gefäÿlänge 28,2 cm 25,7 cm

Druck-Volumen-Analyse: RWD bei TNP:

Bestimmen des im Frühjahr 14% 15%

Turgornullpunktes im Sommer 12% 12%

(TNP) Ψxylem bei TNP:

im Frühjahr −1, 1 MPa −1, 4 MPa

im Sommer −2, 1 MPa −2, 1 MPa

Bodenfeuchte bei sich Schwellenwert

stark änderndem früh- für ≈ −570 hPa ≈ −600 hPa

morgendlichem Ψxylem ΨBoden

Xylem-Anfälligkeits- Schwellenwert für Ψxylem

kurve: nach Methode 1 −1, 0 MPa −1, 0 MPa

Bestimmen des nach Methode 2 −0, 7 MPa −0, 7 MPa

Auftretens von 100%-iger Lh-Verlust

Embolien nach Methode 1 −1, 7 MPa −1, 8 MPa

b.w.
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Fortsetzung der Tabelle 4.4

Methode Parameter 'Grolim' 'Gijnlim'

nach Methode 2 −1, 1 MPa −1, 7 MPa

Blattleitfähigkeit Schwellenwert keine Reaktion

und VPD für VPD ab 25 Pa kPa−1 auf hohes VPD

Netto-Assimilation Schwellenwert

und VPD für VPD ab 30 Pa kPa−1 ab 30 Pa kPa−1

Transpiration Schwellenwert keine Reaktion

und VPD für VPD ab 30 Pa kPa−1 auf hohes VPD

Blattleitfähigkeit und Schwellenbereich für

frühmorgendliches Ψxylem frühmorgendliches Ψxylem 0, 4− 0, 7 [-MPa] 0, 4− 0, 7 [-MPa]

Blattleitfähigkeit Schwellenbereich

und Bodenfeuchte [-hPa] für Bodenfeuchte 300− 500 [-hPa] 300− 500 [-hPa]

Netto-Assimilation Schwellenbereich

und Bodenfeuchte [-hPa] für Bodenfeuchte 300− 500 [-hPa] 300− 500 [-hPa]

Netto-Assimilation (JCO2), intrinsische Wasser-

Blattleitfähigkeit (gH2O) ausnutzung (JCO2
gH2O

) 0, 18± 0, 08 0, 10± 0, 08

und Bodenfeuchte bei 500− 800 [-hPa]

Stomatavermessung Stomatäre Spaltlänge 52, 4 ±34, 3 µm 27, 1 ±2, 2 µm

von Phyllokladien Stomatadichte (Stck mm−2) 95, 0 (±32, 2) 98, 1 (±5, 6)

Indizien für eine sortenspezi�sche Trockenstressanfälligkeit

Bei der Betrachtung der sortenunterschiedlichen Ausprägungen dieser Wasserhaushalts-

parameter wird di�erenziert zwischen jenen Gröÿen, die Indizien für eine Trockenstress-

anfälligkeit bzw. -toleranz darstellen, und jenen, mit denen Trockenstressreaktionen nach-

gewiesen wurden. Indizien für eine sortenspezi�sche Trockenstressanfälligkeit in der Para-

meter-Übersicht (Tab. 4.4) sind:

1. Maximale Gefäÿlänge: In Trieben von 'Grolim' wurde das längste Xylemgefäÿ gemes-

sen.

2. Schwellenwerte von Gaswechselgröÿen für VPD: Die Emp�ndlichkeit der Stomata

für Lufttrockenheit wird anhand der Schwellenwerte der Gaswechselgröÿen - stoma-

täre Blattleitfähigkeit, Netto-Assimilation und Transpiration - für das Wasserdampf-

druckde�zit (VPD) beurteilt. Die Netto-Assimilationsrate wird für beide Sorten bei
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gleich hohemWassserdampfdruckde�zit eingeschränkt (Abb. 4.16, S. 71). Hohes VPD

schränkt die Photosynthese von 'Gijnlim' und 'Grolim' im selben Maÿe ein. Für

'Gijnlim' hat sich keine aktive Regulierung der Blattleitfähigkeit (gH2O) als Reaktion

auf den Stressfaktor nachweisen lassen. Die Transpirationsrate (JH2O) von 'Gijnlim'

wird unter dem Ein�uss von hohem VPD nicht reduziert. Die Gaswechselgröÿen

gH2O und JH2O von 'Grolim' hingegen nehmen bei einer Überschreitung eines VPD-

Schwellenwerts ab.

3. Intrinsischen Wasserausnutzung (WUEint): Bei bodentrockenheitbedingtem Trocken-

stress hat 'Grolim' eine signi�kant höhere WUEint als 'Gijnlim' (Abb. 4.22, S. 77).

'Gijnlim' zeigte im Saugspannungsbereich von uneingeschränkter Wasserverfügbar-

keit einen geringeren stomatären Ö�nungsgrad, aber eine gleich hohe WUEint auf als

'Grolim'. 'Gijnlim' nutzt demnach unter guter Wasserversorgung die transpirative

Wasserabgabe e�zienter für den CO2-Gewinn aus als 'Grolim'.

4. Stomatäre Spaltlänge: 'Grolim' besitzt gröÿere Spaltlängen als 'Gijnlim'.

Nachweis sortenspezi�scher Trockenstress-Reaktionen

Die übrigen Wasserhaushaltsgröÿen in der Übersicht (Tab. 4.4) stellen jene Parameter

dar, mit denen art- und sortentypische Trockenstressreaktionen nachgewiesen wurden. Für

diese Gröÿen sind Schwellenwerte oder -bereiche für den p�anzlichen Wasserstatus und

die Bodenfeuchte abgeleitet worden. Diese sind repräsentativ für den Beginn schädigender

Auswirkungen von Wassermangel auf die physiologischen Prozesse des Wasserhaushalts.

1. In den Druck-Volumen-Analysen (PV-Kurven) von 'Gijnlim' und 'Grolim' wurde ein

trockenbedingter Turgorverlust induziert. Der Turgornullpunkt des Triebgewebes ist

mit den beiden p�anzlichen Wasserzustandsgröÿen �relatives Wasserde�zit (RWD)�

und �Wasserpotenzial (Ψxylem)� festgestellt worden.

Die Frühjahrestriebe erreichen ein höheres relatives Wasserde�zit beim Turgornull-

punkt als die Sommertriebe beider Sorten (Tab. 4.4). 'Gijnlim' wies ein um ein %

höheres RWD auf als 'Grolim'. Für Sommertriebe lag das relative Wasserde�zit bei

Turgorverlust niedriger gegenüber den Frühjahrestrieben. Sommertriebe zeigten da-

mit ein besseres Wasserrückhaltevermögen bei zunehmender Trockenheit als Frühjah-

restriebe. Das insgesamt geringe relative Wasserde�zit bei Turgornullpunkt verweist

auf die Trockenstrategie der Spezies. Spargeltriebe vermeiden bzw. verzögern ein kri-

tisches Wasserde�zit des Gewebes durch Aufrechterhalten des Zellturgors und des

Zellvolumens.

Für die Beziehungen zwischen dem relativen Wasserde�zit bzw. den Xylem-Was-

serpotenzial bei Turgorverlust und anderen Trockenstress-Parametern werden die

PV-Kurven im Sommer herangezogen. Die im Sommer ermittelten Schwellenwerte

repräsentieren den physiologischen Zustand der Triebe, in dem auch andere Parame-
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ter erfasst wurden.

Frühjahrstriebe unterscheiden sich wesentlich im Wasserpotenzials beim Turgornull-

punkt. In Trieben von 'Grolim' stellte sich der Turgornullpunkt bei −1, 1 MPa ein,

bei 'Gijnlim' erst bei −1, 4 MPa. Die Triebwelke setzt im Frühjahr für die Sorte

Grolim schneller ein, als für 'Gijnlim'. Das Wasserpotenzial der Sommertriebe bei

Turgorverlust sank für beide Sorten auf dasselbe niedrige Niveau von −2, 1 MPa ab.

Das Bewahren des hydrostatischen Druckes auch bei starker Beeinträchtigung des

Wasserstatus veranschaulicht die Fähigkeit des Spargelgewebes, unter Trockenheit

den Zellsto�wechsel lange aufrecht zu erhalten. Die Sorten Gijnlim und Grolim un-

terscheiden sich nicht in ihrem Wasserrückhalte-Vermögen unter Trockenstress. Die

Anpassung des Triebgewebes an Trockenstress ist artspezi�sch.

2. Das Auftreten von Kavitationen und Embolien in Leitbahnen von Spargeltrieben

kennzeichnet den Beginn starker Beeinträchtigungen des Wassertransports durch

Trockenstress. Aus der Beziehung �Verlust der hydraulischen Leitfähigkeit (Lh) und

Wasserpotenzial (Ψxylem)� sind Schwellenwerte für den einsetzenden Trockenstress in

Trieben bestimmt worden. Der Ψxylem-Schwellenwert für transpirative Wasserverluste

im Tagesgang (vgl. Methode 1) liegt ohne Sortenunterschiede für 'Grolim' und 'Gi-

jnlim' bei −1, 0 MPa. Der vollständige Verlust an Lh setzt für 'Grolim' um 0, 1 MPa

früher ein als für 'Gijnlim'.

Für abgetrennte austrocknende Triebe (vgl. Methode 2) liegen die Trockenstress-

Schwellen um 0, 3 MPa niedriger als für bewässerte (Methode 1). Die Embolie-Ent-

stehung trat für beide Sorten gleich bei −0, 7 MPa ein. Der 100%-ige Leitfähigkeits-

verlust ist bei trockenen Trieben durch groÿe Sortendi�erenz gekennzeichnet. Wie

bei den Untersuchungen im Tagesverlauf trat der Totalausfall der Leitsystems bei

der Sorte Gijnlim gegenüber Grolim bei niedrigeren Wasserpotenzialen auf. Für ge-

trocknete Triebe von 'Gijnlim' setzte dieser erst ab einem Ψxylem von −1, 8 MPa ein,

während Triebe von 'Grolim' bereits bei −1, 1 MPa ihre vollständige Leitfähigkeit

aufgeben. Der beim Einstellen des Wassertransports positivere Ψxylem-Wert in Trie-

ben von 'Grolim' als in Trieben von 'Gijnlim' verdeutlicht eine sortenunterschiedliche

Trockenstressreaktion.

3. Für die Gaswechselgröÿe �stomatäre Blattleitfähigkeit für Wasserdampf (gH2O)� gibt

es keinen klaren Schwellenwert, sondern einen breiten Schwellenbereich für den nach-

weislichen Ein�uss der Bodentrockenheit. Für 'Gijnlim'- und 'Grolim'-P�anzen mit

einem frühmorgendlichen Wasserpotenzial unter −0, 4 bis −0, 7 MPa wurden kei-

ne maximalen gH2O-Werte mehr erreicht. Dieser Trockenstress-Indikator zeigt keine

Sortenunterschiede.

4. Aus dem Zusammenhang zwischen der Blattleitfähigkeit und der Bodenfeuchte ist

ein signi�kanter Schwellenbereich für den beginnenden Trockenstress abzuleiten. Für
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beide Sorten trat bei den Saugspannungswerten −300 bis −500 hPa eine Abnahme

von gH2O ein. Die Sorten unterscheiden sich nicht in diesem Trockenstress-Parameter.

5. Für die Netto-CO2-Assimilation gilt Gleiches wie für die Blattleitfähigkeit. Die Schwel-

le, ab der sich das Bodenmatrixpotenzial negativ auf die CO2-Aufnahme auswirkt,

liegt unterhalb −300 hPa. Auch für diesen Trockenstress-Parameter existieren keine

Sortenunterschiede.

6. Mit der Abnahme der Bodenfeuchte sinkt das frühmorgendliche Wasserpotenzial von

Spargeltrieben sprunghaft in einem Saugspannungsbereich von ≈ −600 hPa. Die-

ser Bodensaugspannungswert repräsentiert den arttypischen Schwellenwert für Tro-

ckenstress in den Gefäÿen. Die Sorten unterscheiden sich nicht wesentlich in der

Höhe des Trockenstress-Schwellenwertes, sondern in dem Verlauf des abnehmenden

Wasserpotenzials nach dem Überschreiten der Schwelle. 'Grolim' erreicht einen mi-

nimalen Wasserpotenzialwert bei −800 hPa, bei 'Gijnlim' sinkt das Wasserpotenzial

ab −650 hPa nicht weiter ab. Die Kombination aus dem Beginn und dem Verlauf

des Trockenstresses stellt einen Sortenunterschied dar. In Trieben von 'Grolim' setzt

der Trockenstress frühzeitiger ein, nimmt allerdings nicht dasselbe Ausmaÿ an wie in

Trieben von 'Gijnlim'.

Dieser Trockenstress-Schwellenwert für die frühmorgendliche Bodenfeuchte dient als

Bezugsgröÿe für die Beurteilung der Trennschärfe der untersuchten hydraulischen

Wasserhaushaltsparameter und ihrer Schwellenwerte.
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5 Diskussion

5.1 Wasserpotenzial von Boden und P�anze

Für das Substrat in den 15 l-Gefäÿen ergab die Beziehung zwischen der Bodensaugspannung

und der volumetrischen Bodenfeuchte während der Bodenaustrocknung eine von Sche�er

und Schachtschabel (1984) beschriebene für Sandböden typische pF-Kurve. Anhand der

Angaben von Sche�er und Schachtschabel (1984) kann für einzelne Abschnitte der er-

stellten pF-Kurve die Wasserkapazität des Substrats abgeleitet werden. Diese Abschnitte

wurden in Bodensaugspannungsklassen mit zugehörigem Bodenwassergehalt [Vol%] kate-

gorisiert (Tab. 4.2, S. 74). In der Bodensaugspannungsklasse A (−20 bis −80 hPa) der

Kontrollp�anzen war aufgrund der hohen Wasserkapazität die Wasserverfügbarkeit nicht

eingeschränkt. Die Klasse B (−80 bis −300 hPa) liegt mit pF-Werten unter 1, 8 im Be-

reich der Feldkapazität. Die Klasse C (−300 bis −500 hPa) ist geprägt durch eine stärkere

Abnahme der Wasserkapazität und somit einer zunehmenden Reduktion der Wasserverfüg-

barkeit für die P�anzen. Für P�anzen in Gefäÿen der Klasse D (−500 bis −800 hPa) wurde

durch die exponentielle Abnahme der Saugspannung - begleitet von nur noch geringer Ab-

nahme des Wassergehalts - in kürzester Zeit das Minimum von −840 hPa bzw. 3, 8 Vol%

erreicht. Die hohen pF-Werte in der Klasse D demonstrieren eine bereits eingeschränkte

Wasseraufnahmefähigkeit der P�anzen.

Diese Beobachtungen stehen in Übereinstimmung mit jenen von Sche�er und Schachtscha-

bel (1984). Die Eingruppierung der Saugspannung in die vier Klassen basiert auf Untersu-

chungen von Mayer und Paschold (2007), worin Spargelp�anzen in 15 l-Töpfen di�erenziert

bewässert wurden. In den Untersuchungen von Mayer und Paschold (2007) wirkte sich das

in diesen Bewässerungsstufen unterschiedliche Wasserangebot auf das Trieb- und Wur-

zelwachstum sowie auf den Reservekohlenhydratgehalt der Speicherwurzeln aus. In dieser

Arbeit bestätigt der Vergleich der vier Saugspannungsklassen mit den korrespondieren-

den Bodenfeuchtewerten in der pF-Kurve eine unterschiedliche Wasserverfügbarkeit des

Bodens für die P�anzen. Die Kategorisierung der Bodensaugspannungswerte besitzt die

nötige Trennschärfe für eine unterschiedliche Wasserversorgung der P�anzen.

Während der Experimente ist parallel das frühmorgendliche Wasserpotenzial von Boden

(ΨBoden) und P�anze (ΨPD) bestimmt worden (Abb. 4.2 S. 55). Für alle bewässerten P�an-

zen lag das ΨPD bei −0, 3 MPa. ΨPD beschreibt den Zustand des p�anzlichen Wasser-

haushalts nach nächtlicher Wiederaufsättigung (Reich & Hinckley, 1989). Änderungen des

ausgeglichenen P�anzen-Wasserhaushalts von Spargelp�anzen mit abnehmender Boden-

feuchte weisen auf eine mangelnde Wasserversorgung hin.
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Für die Spargelp�anzen in 15 l-Gefäÿen mit Sandboden änderte sich das frühmorgendli-

che Wasserpotenzial nicht wesentlich, bevor das Bodenmatrixpotenzial einen Schwellenbe-

reich unterschritten hatte. Für beide Sorten lag dieser Schwellenbereich bei ca. −600 hPa.

Übertragen auf die pF-Kurve des Bodens, be�nden sich diese Schwellenwerte in dem pF-

Bereich, in dem die Wasserkapazität beginnt, exponentiell abzunehmen. Die frühmorgend-

lichen Saugspannungswerte, ab denen das p�anzliche Wasserpotenzial sich exponentiell

verändert, spiegeln den Bereich des Wasserhaltevermögens des Bodens wider, ab dem der

Bodenwassergehalt den P�anzen nicht mehr ausreichend verfügbar ist. Das ΨPD, bestimmt

als Trieb-Wasserpotenzial, stellt eine indirekte Messung des Bodenmatrixpotenzials dar

(Richter, 1997). Kurz vor Sonnenaufgang nimmt die P�anze die Rolle als Sensor für den

Wasserstatus des Bodens ein. Mit der Bodensaugspannung wird direkt das Bodenmatrixpo-

tenzial bestimmt. Die Bestimmung des Bodenmatrixpotenzials mit Tensiometern zeichnet

sich besonders durch die genaue Wiedergabe des Bodenwasserstatus in Wurzelnähe aus

(Richter, 1997). Die Beziehung �frühmorgendliches Wasserpotenzial in P�anze und Bo-

den� spiegelt den in den pF-Kurven abgebildeten Verlauf der Wasserverfügbarkeit für die

P�anzen beider Sorten gut wider. So zeichnet sich die Beziehung zwischen der direkten

Bodensaugspannungsmessung und der indirekten Messung über das p�anzliche Wasser-

potenzial durch einen engen p�anzenphysiologischen und bodenphysikalischen Zusammen-

hang aus. 'Grolim' und 'Gijnlim' reagierten mit ähnlichem Trieb-Wasserpotenzial auf eine

abnehmende Bodenfeuchte. Zurückzuführen ist das sortenindi�erente Verhalten auf in eine

arttypische Regulierung des Wasserstatus unter zunehmender Bodentrockenheit. Hinweise

darauf liefern die für beide Sorten ähnlichen osmotischen Verhältnisse des Phyllokladi-

engewebes in Sommertrieben. Das osmotisch gesteuerte Trieb-Wasserpotenzial sank mit

zunehmender Trockenheit in den Druck-Volumen-Analysen (Abb. 4.7, 4.6, S. 59) für 'Gi-

jnlim' und für 'Grolim' in gleicher Weise.

Für beide Sorten traten nach Überschreiten des Schwellenwerts Schwankungen des früh-

morgendlichen Wasserpotenzials auf. Eine Überprüfung der Daten ergab keinen Ein�uss

der Methode, der Sorte, des Messtermins oder des Vegetationszeitpunktes auf das Streu-

ungsmaÿ. Keiner der abweichenden frühmorgendlichen Wasserpotenzialwerte lag in dem

Bereich eines ausgeglichenen Wasserhaushalts. Die Abweichungen sind als zufällige E�ekte

der trockengestressten P�anzenindividuen aufzufassen.

Für mehrere Arten und unterschiedliche Böden konnte nachgewiesen werden, dass das

ΨPD mit dem Wasserstatus in der Wurzelzone korrespondiert (Reich & Hinckley, 1989; Itier

et al., 1992; Richter, 1997). Entsprechende Untersuchungen wurden auch mit Sojabohnen

vorgenommen. Während einer sukzessiven Bodenaustrocknung konnte für Sojabbohnen

auf verschiedenen Standorten auch eine exponentielle Abnahme des frühmorgendlichen

P�anzen-Wasserpotenzials ab einem Schwellenwert der Bodenfeuchte beobachtet werden

(Itier et al., 1992).
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5.2 Relatives Wasserde�zit und Wasserpotenzial bei

Turgorverlust

Als Untersuchungsobjekte für die PV-Kurven wurden Spargeltriebe im Sommer ausge-

wählt, die unter Gewächshaus-Bedingungen während der Vegetationsphase hohen Um-

weltstressfaktoren ausgesetzt waren. In dem gewählten Messzeitraum im Juli 2006 herrsch-

ten eine hohe Lufttemperatur (Abb. 3.1, S. 36) und eine hohe Globalstrahlung (Abb. 3.2,

S. 37) bei langer Sonnenscheindauer vor. Die Wachstumsbedingungen der Frühjahrstriebe

waren durch geringere Umweltstressfaktoren gekennzeichnet. Die groÿen Unterschiede der

Umweltbedingungen während der Triebentwicklung im Frühjahr und im Sommer sollten

Unterschiede in den exogen beein�ussbaren Gewebeeigenschaften induzieren.

Die PV-Kurven von Spargel im Frühjahr und im Sommer 2006 zeichnen sich durch einen

steilen Abfall des Wasserpotenzials und eine geringe Abnahme des relativen Wasserge-

halts im turgeszenten Zustand aus. Die vollturgeszenten Sommertriebe reduzierten bei

gleichem Gewebewassergehalt das Wasserpotenzial stärker als Frühjahrstriebe. Eine star-

ke Absenkung des Wasserpotenzials zu Beginn des transpirativen Wasserverlusts in den

sommerlichen Assimilationsorganen sicherte das Aufrechterhalten ihrer Wasserversorgung

auch unter Wasserde�zit. Zu ähnlichem Ergebnis führen die Untersuchungen von Gieger

(2002) an Stiel- und Traubeneichen.

Alle Spargeltriebe im Frühjahr und im Sommer zeigten, dass mit einer Absenkung des

Wasserpotenzials keine starke Absenkung des relativen Wassergehalts einher ging. Mit der

Aufrechterhaltung eines hohen Wassergehalts wird die Aktivität emp�ndlicher Sto�wech-

selprozesse auch unter Trockenheit gewährleistet (Hsiao, 1973) und eine Einschränkung

der Photosynthesekapazität verhindert (Kubiske et al., 1996). Das Aufrechterhalten hoher

RWG bei starker Absenkung des Wasserpotenzials ermöglicht eine rasche Erholung des ge-

weblichen Wasserzustands nach einer Wasserzufuhr. Dieser physiologische Prozess konnte

auch bei Weinreben beobachtet werden (Schultz, 1996). Das kritische relative Wasserde�zit

lag in Sommertrieben um 2%- für 'Gijnlim' bzw. 3%-Punkte für 'Grolim' geringfügig nied-

riger als im Frühjahr. Sommertriebe hatten folglich eine etwas bessere Wasserrückhalte-

Charakteristik. Der hohe Wassergehalt im Phyllokladiengewebe besonders beim Welke-

punkt verweist auf eine generell gute Wasserspeicherfähigkeit des untersuchten Spargel-

gewebes beider Sorten und Vegetationszeitpunkte. Dabei hat die Sorte einen geringeren

Ein�uss auf das Wasserspeichervermögen als der durch die Jahreszeit beein�usste Gewe-

bezusstand. Am Turgornullpunkt hatten alle Spargeltriebe im Frühjahr und Sommer noch

einen hohen relativen Wassergehalt über 85%. Für Asparagus o�cinalis L. liegt der Litera-

tur keine vergleichenden Werte vor. Im Vergleich zu Spargel hat Apfelgewebe ein geringeres

Wasserspeichervermögen und zählt nach McKersie und Leshem (1994) zu den Arten mit ge-

ringer Austrocknungsresistenz. Für Apfeltriebe tritt der Turgorverlust bei einem kritischen

RWG von 78% auf (Diaz-Pérez et al., 1995). Für Phaseolus vulgaris L. konnte für bestimm-
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te Sorten ein kritischer RWG zwischen 80 − 90% unter Trockenstress festgestellt werden.

Diese Sorten mit hoher Gewebewasser-Rückhaltekapazität sind charakterisiert durch bes-

sere Trockentoleranzmechanismen bezüglich des Gaswechsels und des Wachstums (Franca

et al., 2000). Eine Kulturp�anze mit hoher Austrocknungsresistenz ist Wein (McKersie &

Leshem, 1994). Unter Trockenstress lag der RWG am Turgornullpunkt für die trocken-

tolerante Sorte Syrah bei 82% und für die trockenheitmeidende Sorte Grenache bei 89%

(Schultz, 1996). Ohne Wassermangel unterschieden sich die beiden Sorten nicht hinsicht-

lich des RWG von 83% beim Turgorverlust. Im Vergleich zu den trockenresistenten und

anfälligen Kulturen sind die untersuchten Spargelp�anzen anhand ihres relativen Wasser-

de�zits als trockenresistent einzustufen. Aus dem Vergleich des RWG am Turgolnullpunkt

von Spargel mit anderen Gattungen ist den beiden Sorten Gijnlim und Grolim eine mittlere

bis hohe Austrocknungsresistenz zuzuschreiben. Im Gegensatz zu Sorten anderer Kultur-

p�anzen unterscheiden sich die beiden Bleichspargelsorten nicht.

In der Höhe des Wasserpotenzials am Turgornullpunkt unterschieden sich die Frühjahrstrie-

be wesentlich von den Sommertrieben. Während sich bei erstgenannten der Turgorverlust

bei −1, 4 MPa in P�anzen von 'Gijnlim' und −1, 1 MPa von 'Grolim' einstellte, waren bei-

de Sorten im Sommer gleich befähigt, das Wasserpotenzial am TNP bis auf −2, 1 MPa zu

senken. Ein Hinauszögern des Turgorverlusts in Verbindung mit hohem relativen Wasser-

gehalt birgt den Vorteil, die Stomata auch bei niedrigem Wasserpotenzial länger o�en zu

halten. Damit kann unter limitierter Wasserversorgung der Gaswechsel und insbesondere

die Netto-Assimilation fortgeführt und eine bessere Ausbeute des Bodenwasser-Reservoirs

gewährleistet werden. Diese Beobachtung wurde für Rebsorten gemacht (Schultz, 1996).

Für landwirtschaftliche Nutzp�anzen und Mesophyten an nicht besonders trockenheitsbe-

lasteten Standorten ist ein Wasserpotenzial am Turgornullpunkt von −1, 5 MPa als Perma-

nenter Welkepunkt de�niert. Trockenheit adaptierte P�anzen können nach Lösch (2003)

auch noch unter −2 MPa turgeszent sein. Spargelp�anzen im Sommer weisen demnach eine

Disposition für Trockenheitsanpassung auf.

Bei der Auftragung der Wasserpotenziale am Turgornullpunkt aus den PV-Analysen zu-

sammen mit den niedrigsten frühmorgendlichen Wasserpotenzialwerten (Abb. 5.2, S. 118)

wurde deutlich, dass P�anzen beider Sorten eine Absenkung des Wasserpotenzials unter-

tags fast bis zum Turgorverlust gewähren. Unter den trockenen Boden- und Luftbedin-

gungen für das vegetative Wachstum im Juli 2006 waren die untersuchten Spargeltriebe

somit in der Lage, mit einer starken Absenkung des Wasserstatus in den Phyllokladi-

en den Gasaustausch fortzuführen, ohne ihren Wasserhaushalt extrem zu gefährden. Die

damit einhergehende Vermeidung überhöhter Wasserverluste unter Wassermangel liefert

Hinweise auf eine Anpassung an Trockenstress (Gieger, 2002). 'Gijnlim' verhinderte eine

Unterschreitung des Turgornullpunkts, während für 'Grolim' einmalig ein frühmorgendli-

ches Wasserpotenzial unterhalb des Welkepunkts nachgewiesen werden konnte.

Das niedrigste frühmorgendliche Wasserpotenzial für 'Gijnlim' wurde bei −1, 8 MPa noch
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bei turgeszentem Gewebe gemessen, das von 'Grolim' überschritt einmalig den Welkepunkt.

Beide Bleichspargelsorten nehmen einen gefährdenden Wasserverlust durch die hohe sto-

matäre Wasserabgabe in Kauf. Bei guter Wasserversorgung nutzt 'Grolim' eine höhere sto-

matäre Blattleitfähigkeit für eine höhere Netto-Assimilation aus als 'Gijnlim' (Abb. 4.20,

S. 75, Abb. 4.21, S. 76). Die Betrachtung der intrinsischen Wasserausnutzung bei guter

Wasserversorgung zeigt, dass die Absenkung der Wasserpotenziale im Tagesverlauf bei

'Grolim' keine höhere CO2-Aufnahme als bei 'Gijnlim' mit sich bringt (Abb. 4.22, S. 77).

Bei einem Wasserde�zit wirkt sich die extreme Wasserpotenzialabsenkung im Tagesgang

für 'Gijnlim' allerdings nachteiliger aus als für 'Grolim'. Die gröÿere Stomataö�nung von

'Gijnlim' (Abb. 4.19, S. 74) führt zu einer höheren Wasserabgabe (Abb. 4.21, S. 76), ohne

zu einer besseren Kohlensto�ausbeute beizutragen (Abb. 4.21, S. 76). Der durch das Ab-

senken des Wasserpotenzials ermöglichte gröÿere Gaswechsel auch unter Bodentrockenheit

verhalf 'Gijnlim' zu keiner höheren Wasserausnutzung gegenüber 'Grolim'. Vergleichende

Ergebnisse auch bei anderen P�anzenarten konnten hierzu nicht gefunden werden.

Aus der Gegenüberstellung der Wasserpotenzialwerte am Turgornullpunkt und den früh-

morgendlichen Werten trockengestresster P�anzen lässt sich ein hydrolabiles (anisohydri-

sches) Verhalten der Sorten erkennen. Dieses Ergebnis deckt sich mit den Beobachtungen

von Drost und Wilcox-Lee (1990) über die Änderungen des Trieb-Wasserpotenzials im Ta-

gesgang der Grünspargelsorte Jersey Giant. Für gering bis stark trockengestresste Triebe

konnten diurnale Schwankungen des Wasserstatus mit Absenkungen bis ca. −1, 8 MPa bei

P�anzen in sehr trockenem Boden festgestellt werden.

Aus der Gegenüberstellung der minimalen Wasserpotenzialwerte beim Turgornullpunkt

und jener im Tagesgang der krautigen P�anze Centaurea cyanus wurde von Vogt (1998)

auf einen hydrolabilen Wasserhaushalt geschlossen. Spargel zeigte eine ähnliche Beziehung,

wodurch diesem ein hydrolabiler Charakter zugeschrieben wird. Die Zuordnung der un-

tersuchten Spargelsorten zu den anisohydrischen P�anzen unterstreicht die Fähigkeit des

Spargels, den Turgorverlust durch eine sommerliche Absenkung des kritischen Wasserpo-

tenzials hinauszuzögern.

Von dem Wasserpotenzial am Turgornullpunkt lässt sich das osmotische Potenzial bei Tur-

gorverlust ableiten. Frühjahrstriebe wiesen ein weniger negatives osmotisches Potenzial

mit −1, 4 MPa für 'Gijnlim' und −1, 1 MPa für 'Grolim' am Turgornullpunkt auf als für

beide Sorten mit −2, 1 MPa im Sommer. Für sommerliche Spargeltriebe ist die Absen-

kung des osmotischen Potenzials auf eine Osmoregulation der P�anzen zurückzuführen.

Eine Verringerung des osmotischen Potenzials kann von einer P�anze u.a. durch eine Er-

höhung der osmotisch wirksamen Sto�menge (= aktive osmotische Anpassung) erreicht

werden (Tyree & Jarvis, 1982). Die osmotische Anpassung dient dem Turgorerhalt, wel-

cher das Streckungswachstum, die Aufrechterhaltung der Stomataö�nungsweite und die

Photosynthese gewährleisten (Tyree & Jarvis, 1982). Eine Zunahme des osmotischen Vo-

lumens führt zu einer Zunahme des Sättigungswassergehalts und der Trockenmasse (Vogt,
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1998). Sommertriebe besaÿen für beide Sorten einen signi�kant höheren absoluten Wasser-

gehalt bei Wassersättigung (Anhang, Tab.A.1, S. 144). Daraus lässt sich folgern, dass die

Sommertriebe von 'Gijnlim' und 'Grolim' einen aktiven osmotischen Anpassungsmechanis-

mus besitzen. Die Spanne der osmotischen Potenzial-Absenkung zwischen Frühjahrs- und

Sommertrieben liegt bei 'Gijnlim' mit 1, 0 MPa höher als bei 'Grolim'. Ähnliche Amplitu-

den während einer Vegetationsperiode mit Trockenphasen konnten für Gehölze wie Sorbus

aucuparia L. und Sambucus nigra L. festgestellt werden (Vogt, 1998). Die Amplitude von

'Grolim' liegt mit 0, 7 MPa im Wertebereich von krautigen P�anzen wie den Centaureen

(Vogt, 1998). Für Spargel lässt sich ein Osmoregulierungsvorgang mit diesen Amplituden

nicht nachweisen. Für die Mehrzahl der P�anzenarten sind keine stärkeren osmotischen

Potenzialabsenkungen als maximal 1 MPa bekannt (Lösch, 2003).

Die Osmoregulierung des zellulären Wasserpotenzials ist bei Monokotyledonen ein häu�g

beobachteter Prozess der Anpassung an Kälteperioden (Pollock, 1986). Die dabei osmotisch

wirksamen Substanzen stellen niedermolekulare Kohlenhydrate dar. Diese wasserlöslichen

Kohlenhydrate sind aufgrund ihrer Depolymerisierung unter Wassermangel im Gewebe in

der Lage, als Osmotikum zu fungieren, und folglich den Wasserstatus in der Zelle zu stabi-

lisieren. Martin und Hartmann (1990) berichten über depolymerisierte Zucker in Trocken-

perioden in der Vegetationsphase von Spargel. Die dabei freigesetzten niedermolekularen

Kohlenhydrate dienen den Spargelzellen als osmotischer Pu�er vor allem im Sommer und

Herbst als Reaktion auf hohe Temperaturen und Wassermangel. Eine Anreicherung der

Osmotika Glukose, Saccharose und Fruktane in Spargeltrieben und -wurzeln wurden als

Wirkung von Trockenheit interpretiert (Pressman et al., 1989). Ernst und Krug (1998)

machten in ihren Trockenheitstudien mit Spargel die wasserlöslichen Kohlenhydrate für

die Osmoregulierung von Wasserpotenzial in Spargelzellen in Trockenperioden auch ohne

Temperature�ekt verantwortlich. Martin und Hartmann (1990) verweisen auf die typische

Anpassung für fruktanhaltige P�anzen an Umweltstress.

Hills (1986) untersuchte die Auswirkung von Osmotika-Konzentrationen auf die Photosyn-

these-Kapazität von isolierten Spargel-Mesophyllzellen. Im Vergleich zu anderen P�anzen-

arten war die Photosynthese-Aktivität nur geringfügig durch hohe Osmotika-Konzentra-

tionen beeinträchtigt. Einen totalen Verlust der Photosythese-Aktivität von Spargel führt

er auf eine starke Abnahme der Saccharose-Synthese unter Wassermangel zurück. Während

sehr hohe Konzentrationen von Osmotika zu einem Verlust der Photosynthese-Aktivität

führten, verhinderte eine Anreicherung von Osmotika und die damit bewirkte Aufrechter-

haltung des Turgors eine Abnahme der Photosyntheseleistung. Spargelgewebe zeigt durch

die Fähigkeit, das Wasserpotenzial unter Wassermangel osmotisch zu regulieren, und somit

die Photosynthese aufrecht zuhalten, einen Anpassungsmechanismus der Photosynthese an

Umweltstress. Diese in der Literatur beschriebenen Trockenstressmechanismen des Spar-

gels scheinen nicht sorten-, sondern artspezi�sch zu sein. Diese Tatsache deckt sich mit den

eigenen Beobachtungen an 'Gijnlim' und Grolim'.
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Die Druck-Volumen-Analyse von Spargeltrieben der Sorten 'Gijnlim' und 'Grolim' deckte

Eigenschaften einer guten Wasserhaushaltsführung unter Trockenheit auf. Aus der ho-

hen Wasserspeicherfähigkeit des Gewebes konnte auf eine mittlere bis hohe Trockentole-

ranz geschlossen werden. Das geringe relative Wasserde�zit am Turgornullpunkt verweist

auf eine trockenresistente Eigenschaft der Spezies. Der Nachweis einer aktiven osmoti-

schen Anpassung des Spargelgewebes an trockene Vegetationsperioden zeigt, dass Spargel

zudem über eine Trockenheitsanpassung verfügt. Die Hypothese einer sortendi�erenten

�Wasserpotenzial-Wasservolumen-Beziehung� musste abgelehnt werden.

5.3 Hydraulische Leitfähigkeit

Methode und Messung der hydraulischen Leitfähigkeit bei Spargel

Für die Entwicklung einer geeigneten Apparatur zur Messung der hydraulischen Leitfä-

higkeit von Spargeltrieben wurde auf die erfolgreiche Messmethode nach Sperry et al.

(1988) zurückgegri�en. Die hohen Anforderungen an die Messtechnik beruhten auf der

Bescha�enheit des Untersuchungsobjekts. Spargeltriebe sind krautige und dünne Triebe.

In der Literatur werden überwiegend Untersuchungen für Gehölze beschrieben. Die Wahl

der Überdruck-Filtrationsmethode geht auf Berichte von Tyree et al. (1995), Nijsse et al.

(2001), Kocacinar und Sage (2003) zurück, die mit veränderten Methoden von Sperry et al.

(1988) die hydraulische Leitfähigkeit von krautigen Spezies bestimmten.

Die für Spargel entwickelte Messmethode hebt sich durch die gasfreie Messprozedur von

den bisher beschrieben Überdruck-Filtrationsmethoden ab. Durch die Verwendung entgas-

ten Wassers und einem Druckaufbau unter Luftausschluss wurden Gas-Immissionen in der

Infusionslösung verhindert. Nach Dolan (1999) reduzieren diese Prozeduren die Gefahr,

dass während der Wasser�ltration der Triebe künstliche Embolien erzeugt werden.

Für die Spezies Asparagus o�cinalis L. ist in Vorversuchen die Druckhöhe von 10 kPa zur

Messung der hydraulischen Leitfähigkeit als geeignet ermittelt worden (Anhang, Abb. A.9,

S. 146). Bei 10 kPa war die Wasser�ussrate auch über den eigentlichen Messzeitraum hin-

weg nahezu gleichförmig. Ein niedriger Druck während des Messvorgangs verhindert zum

einem das unerwünschte Lösen von Embolien in den Leitgefäÿen. Zum anderen ist damit

ein geringes Wasservolumen zur Bestimmung der Durch�ussrate verbunden. Die Wahl des

geeigneten Drucks für Spargel orientierte sich zusätzlich zur Flusskonstanz an dem gerade

noch wägbaren Exudatvolumen. In der Literatur di�erieren die Angaben über die Höhe

des zweckdienlichen Überdrucks mit der Methode und der jeweilig untersuchten P�anzen-

art. Während in der ursprünglichen Methode mit einer Druckdi�erenz von 1 bis 6 kPa

für Ahorntriebe gearbeitet wurde (Sperry et al., 1988), setzten Nijsse et al. (2001) eine

Druckhöhe von 25 kPa für Chrysanthementriebe ein. Kocacinar und Sage (2003) übten

zur Messung der hydraulischen Leitfähigkeit von krautigen Chenopodiaceen einen Druck

zwischen 5 und 20 kPa auf die Infusionslösung aus. Tsuda und Tyree (2000) wandten
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für Phaseolus vulgaris L., Lycopersicon esculentum L. oder Capsicum annuum L. Drücke

zwischen 3 und 7 kPa an. Es hat sich gezeigt, dass der bewährte Druck zur Messung

der hydraulischen Leitfähigkeit in Spargel mit keiner anderen P�anzenart gleich ist. Eine

Anpassung und eine Weiterentwicklung der Methode zur Messung der hydraulischen Leit-

fähigkeit von Sperry et al. (1988) hat sich als nötig und erfolgreich herausgestellt.

Ähnliche Unterschiede sind der oben genannten Literatur über die Höhe des Drucks zum

Herausspülen der Embolien zu �nden. In Anlehnung an die methodischen Vorversuche von

Sperry et al. (1988) wurde die Wirkung von mehrmals ausgeübtem hohen Druck auf die

hydraulische Leitfähigkeit der Spargeltriebe untersucht. Nach einer Ausübung eines Drucks

von 70 kPa konnte aus der konstanten hydraulischen Leitfähigkeit auf eine vollständige Eli-

minierung von Gasblockaden in den Leitgefäÿen geschlossen werden. Für Ahorn (Sperry

et al., 1988) wurden 175 kPa als nötigen Druck ermittelt. Nijsse et al. (2001) und Kocacinar

und Sage (2003) geben keine Angaben über eine Überprüfung des angewandten Drucks an

und beziehen sich auf Sperry et al. (1998). Für die oben genannten Gemüsearten setzten

Tsuda und Tyree (2000) 500 kPa ein, um Embolien zu eliminieren. Die extremen Druck-

unterschiede der Literaturangaben verweisen auf die Erforderlichkeit der durchgeführten

Anpassung des Vorgangs zur Embolie-Beseitigung in Spargeltrieben.

Mit der Entwicklung der Apparatur und der darin eingesetzte Methodik erwies sich die Mes-

sung der hydraulischen Leitfähigkeit als geeignet, Kavitationen und Embolien in Spargel-

trieben nachzuweisen. Mit ähnlicher Methodik konnten Tyree und Sperry (1989) den Nach-

weis von Luftblockaden im Wasserleitsystem erbringen und Xylem-Anfälligkeitskurven von

verschiedenen Gehölzen und von krautigen P�anzenarten erstellen.

Ein�uss der Triebmorphologie auf die Wasserleitfähigkeit

Vermessungen von Seitentrieben einzelner Haupttriebe ergaben für beide Sorten ein enges

positives Verhältnis zwischen der Seitentrieblänge und der -querschnitts�äche (Anhang,

Abb. A.3, S. 142). Die Gültigkeit dieser allometrischen Beziehung - der Dynamik des Trieb-

wachstums - ausschlieÿlich für das laterale Triebwachstum an jeweils einer Haupttriebachse

(Anhang, Abb. A.5, S. 143) deutet auf ein in sich geschlossenes ontogenetisches System

des Seitentriebwachstums hin. Ein ähnliches allometrisches Wachstum existiert zwischen

Blättern und Strunk für Blumenkohl (Stützel et al., 1988; Stützel & Aufhammer, 1991).

Dieser Beziehung wird ein konservativer Charakter unabhängig von der Wasserversorgung

zugesprochen (Kochler, 2001).

Ein Spargel-Haupttrieb besitzt unterschiedlich dicke und lange Seitentriebe (Schaller 2005,

unverö�entlichte Daten). Mit zunehmender Trieblänge geht auch eine höhere Phyllokla-

diendichte einher (Bauer, 2000). Je gröÿer die Querschnitts�äche der Seitentriebe eines

Haupttriebes angelegt wurde, desto mehr transpirierende Phyllokladien werden an diesem

Trieb ausgebildet. Diese erfordern eine höhere Wasserversorgung als dünne kurze Triebe

mit weniger Assimilationsorganen. Bauer (2000) vermaÿ die Phyllokladiendichte pro cm

92



Diskussion

Trieblänge von 'Grolim' und 'Gijnlim'. 'Grolim' wies mit 14, 4 Stück je cm Trieb signi�-

kant mehr Phyllokladien auf als 'Gijnlim' mit 7, 5.

Aufgrund dieser Seitentrieb-Allometrie von 'Gijnlim' und 'Grolim' kann die Hypothese,

dass eine Kausalität zwischen der Seitentrieb-Morphologie und der Wasserversorgung der

Assimilationsorgane besteht, angenommen werden. Der Zusammenhang wird von Wilson

(1988) unterstützt, welcher von einem funktionalen Gleichgewicht zwischen einzelnen P�an-

zenorganen ausgeht.

In den Jahren 2005 und 2006 war die Wasserversorgungsleistung in eigenen Untersuchun-

gen, gemessen als maximale hydraulische Leitfähigkeit, von dicken Trieben signi�kant höher

als von dünnen Trieben (Tab. A.2, S. 147, Tab. 4.1, S. 61). Der Zusammenhang zwischen

maximaler Leitfähigkeit und Triebdurchmesser bestätigt die sinnvolle Wahl der Triebquer-

schnitts�äche als Bezugsgröÿe für die spezi�sche Leitfähigkeit. Anhand dieser sind die

Sorten Gijnlim und Grolim in ihrer Wasserleitfähigkeit miteinander zu vergleichen.

Durch die Triebmorphologie ist 'Grolim' aufgrund gröÿerer Triebdurchmesser, höherer ma-

ximaler Leitfähigkeit, aber kürzeren Trieben gegenüber 'Gijnlim' im Vorteil. Mit diesen

Triebeigenschaften stehen den Assimilationsorganen an Trieben von 'Grolim' pro Einheit

Trieblänge eine bessere Versorgung mit Wasser und Nährsto�en zu Verfügung als für 'Gi-

jnlim'. Der damit in Verbindung zu bringende höhere Wasserbedarf von 'Grolim' deckt

sich mit Untersuchungen von Bauer (2000) (siehe oben). In einer Bestimmung der Assi-

milationsober�äche von Spargelp�anzen war diese von 'Grolim' tendenziell höher als von

'Gijnlim' (Bauer, 2000). Unter denselben Umweltbedingungen und bei guter Bewässerung

hatten Triebe von 'Grolim' eine Transpirationsrate als von 'Gijnlim' (Abb. 4.20, S. 75).

5.3.1 Maximale und spezi�sche hydraulische Leitfähigkeit

In dem Sortenvergleich des Wasserhaushaltsparameters �hydraulische Leitfähigkeit� erwie-

sen sich Triebe von 'Grolim' leistungsfähiger in der Wasserversorgung ihres oberirdischen

Aufwuchs als jene von 'Gijnlim'. Zurückzuführen ist dieser Unterschied zwischen 'Gijnlim'

und 'Grolim' auf die in beiden Versuchsjahren höhere maximale Leitfähigkeit (Tab. 4.1,

S. 61) und höhere Durchmesser der Seitentriebe. Bestärkt wird die vorteilhaftere Disposi-

tion von 'Grolim' für den Wassertransport durch die in beiden Versuchsjahren im Trend

höher liegende querschnitts�ächenspezi�sche Leitfähigkeit als von 'Gijnlim'. Die besse-

re hydraulische Leitfähigkeit von 'Grolim' wird begünstigt durch längere Leitgefäÿe. Die

längste Trachee ist für 'Grolim' nachgewiesen worden. Es lässt vermuten, dass 'Grolim' mit

gröÿerem Triebdurchmesser auch einen höheren Anteil von weitlumigen langen Tracheen

besitzt als 'Gijnlim'. Über diesen Zusammenhang berichtet Sperry (2003) bei Gehölzen mit

Tracheiden und Tracheen wie sie auch in Spargel vorkommen. In den anatomischen Unter-

suchungen des Wasserleitsystems von verschiedenen Gattungen der Angiospermen, Gymno-

spermen und Sporophyten wiesen Sperry, Hacke und Wheeler (2005) eine enge Korrelation

zwischen der Länge und dem Durchmesser von Tracheen nach. Diese Leitelemente setzten
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dem Wasserstrom geringere Widerstände entgegen (Zimmermann, 1983) und haben pro

Leitbahnen�äche eine viel höhere hydraulische Leitfähigkeit als Tracheiden (Sperry, 2003).

Es ist keine Literatur über diese Zusammenhänge für Asparagus o�cinalis L. bekannt.

Auch wird nicht über Sortenvergleiche berichtet. Überträgt man dennoch diese Beziehun-

gen der Triebdurchmesser und der hydraulischen Ausstattung auf die der Spargeltriebe,

lässt sich mit einer möglichen unterschiedlichen Xylemanatomie die sortenunterschiedli-

che Wassertransportleistung erklären. Im Jahr 2005 lag für beide Sorten die gemessene

maximale Leitfähigkeit der Triebe niedriger als jene des Jahres 2006. Lösch (2003) trug

die maximale Leitfähigkeit verschiedener P�anzenarten zusammen. Die Gegenüberstellung

der maximalen hydraulischen Leitfähigkeitswerte der beiden Spargelsorten mit jenen von

tropischen Bäumen und heimischen und nordamerikanischen Sträuchern lässt erkennen,

dass die Lmax-Werte im Jahr 2005 auch im Vergleich zu anderen Arten sehr niedrig liegen.

Hingegen weisen die Werte im Jahr 2006 eine ähnliche Gröÿenordnung auf wie der mittlere

Bereich für bisher bekannte Leitfähigkeitswerte (Machado & Tyree, 1994; Kolb & Davis,

1994; Vogt, 1998).

Für eine Evaluierung der absoluten Lmax-Werte einer P�anzenart bzw. der Sorten ist eine

zusätzliche Erfassung des Parameters für mehrere Vegetationsperioden sinnvoll. Mögliche

Gründe der Schwankungen zwischen den beiden Versuchsjahren sind das unterschiedliche

Ausgangsmaterial für die Jahre 2005 und 2006. Die Spargelkronen für die Vegetationsperi-

ode 2005 wurden im Frühjahr 2004 gep�anzt, für das Versuchsjahr 2006 im Frühjahr 2005.

Somit können die unterschiedlichen Witterungsbedingungen 2004 und 2005 einen Ein�uss

auf die Morphologie der Knospen und folglich der Triebe ausgeübt haben (Hartmann, 1981;

Krug, 1996, 1998).

Eine weitere mögliche Ursache für die unterschiedliche hydraulische Leitfähigkeit kann eine

unterschiedliche Triebentwicklung während der Versuchsjahre sein. Die Anzuchtbedingun-

gen der P�anzen waren hinsichtlich Wasser- und Nährsto�versorgung identisch. Hingegen

ist ein Ein�uss der Umweltbedingungen, insbesondere der Temperatur, auf die Triebent-

wicklung nicht auszuschlieÿen (Pressman et al., 1989; Ernst & Krug, 1998). In der ersten

Wachstumsphase der Triebe, Mitte April bis Mitte Mai, waren Unterschiede in der Lufttem-

peratur zu verzeichnen (Abb. 3.1, S. 36). Die um ca. 5◦C geringere Tagesmittel-Temperatur

im Jahr 2005 können das anfängliche Triebwachstum zunächst gehemmt haben. Ab Mitte

Mai lag die Lufttemperatur für das Versuchsjahr 2006 höher als 2005, womit das Trieb-

wachstum im Jahr 2006 bis zur vollständigen Ausdi�erenzierung stärker gefördert wurde als

2005. Eine mit der Temperatur einhergehende unterschiedliche Dynamik des Zellstreckung

der monokotylen Triebe kann sich folglich auf die hydraulische Architektur ausgewirkt ha-

ben.

Die Di�erenz zwischen der maximalen Leitfähigkeit in den Jahren 2005 und 2006 be-

läuft sich auf ca. 10−2 m4 MPa−1s−1. Eine Relativierung der Gröÿenunterschiede bringt

der Bezug auf die Querschnitts�äche mit sich. Die querschnitts�ächenspezi�sche Leitfä-
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higkeit variiert im Rahmen der Standardabweichung zwischen den Versuchsjahren. Mit

der höheren Wasserversorgungsleistung der Triebe von 'Grolim' konnte auch eine höhere

Transpirationsrate (JH2O) beobachtet werden (Abb. 4.14, S. 69). Diese Beziehung zwischen

Lmax und JH2O für die untersuchten Spargelsorten ist auch in zahlreichen anderen P�anzen

zu beobachten (Jones et al., 1982; Koide, 1985; Tsuda & Tyree, 2000). Für die p�anzliche

Evaporationsrate wurde eine generelle Analogie zur hydraulischen Leitfähigkeit in Abhän-

gigkeit des Wasserpotenzials des Bodens und des Blattes erstellt (Tsuda & Tyree, 2000).

Tsuda und Tyree (2000) schlieÿen aus ihren Untersuchungen an verschiedenen Gemüse-

arten, Sojabohne und Sonnenblume, dass die p�anzliche hydraulische Leitfähigkeit direkt

auf die Transpirationsrate reagiert. Eine hohe hydraulische Leitfähigkeit verscha�t P�an-

zen aufgrund dieser Analogie einen groÿen Vorteil in der Reduzierung von Trockenstress.

Auf hohe Transpirationsraten können P�anzen mit hoher maximaler Leitfähigkeit mit einer

guten Wasserversorgung der Blätter reagieren. Das damit verhinderte Absinken des Blatt-

Wasserpotenzials ermöglicht ein Aufrechterhalten der Transpiration. Diese Eigenschaft von

'Grolim' kann, besonders unter hohen Lufttemperaturen und Wasserdampfdruckde�ziten

der Luft, die P�anze vor Hitzeschäden bewahren (Abb. 4.14, S. 69). Bei P�anzen von 'Gro-

lim' deuten die höhere maximalen Leitfähigkeit und ihre dickeren Seitentriebe auf einen

anatomisch-morphologischen Vorteil für die photosynthetische Produktivität sowohl unter

guter als auch unter mangelnder Wasserversorgung an. Für unterschiedliche Gemüsekultu-

ren schlossen Tsuda und Tyree (2000) aus höheren hydraulischen Leitfähigkeiten auf eine

höhere Trockentoleranz. P�anzen mit hoher hydraulischer Leitfähigkeiten sind in der Lage,

höhere Blattwasserpotenziale bei gegebener Transpiration und Wasserversorgung zuzulas-

sen.

Bezogen auf die Seitentriebquerschnitts�äche zeichnete sich der Sortenunterschied in der

maximalen Leitfähigkeit nicht mehr so klar ab (Tab. 4.1, S. 61). Die Höhe der hydraulischen

Leitfähigkeit ist nicht direkt proportional zum Seitentriebdurchmesser. Obwohl 'Grolim'

in der Tendenz auch eine höhere querschnittsspezi�sche Leitfähigkeit (LQS) hat, ist die

geringere LQS von 'Gijnlim' nicht um demselben Faktor niedriger als die maximale.

Eine Erklärung dafür kann in oben erwähnten sortenunterschiedlichen Ausgestaltung der

hydraulischen Architektur liegen. Im Gegensatz zur vorangegangenen Argumentation der

Xylemanatomie könnte hier die Sorte Gijnlim von der Xylemausgestaltung pro�tieren.

In diesem Fall könnten Triebe von 'Gijnlim' einen höheren Anteil an Metaxylem gegen-

über dem Protoxylem aufweisen (Kapitel 2.3.1). Das Metaxylem zeichnet sich durch einen

höheren Anteil an weitlumigen Zellen (Heyes & Christopher, 2003) und folglich pro Seiten-

trieb-Querschnitts�äche eine höhere theoretische Wassertransportleistung (Sperry, 2003).

Eine andere mögliche Erklärung liefern Machado und Tyree (1994) mit ihrer Beobachtung

an monokotylen tropischen Bäumen. Für diese existiert keine Korrelation zwischen der

Gröÿe der Querschnitts�äche und der Anzahl der Leitbündel. 'Gijnlim' könnte demnach

mehr Leitbündel pro Querschnitt besitzen als 'Grolim'. Aussagen über eine sortenunter-
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schiedliche hydraulische Architektur können nur Mikrotom-Querschnitte von Seitentrieben

liefern.

Die Gegenüberstellung der Lmax und der LQS zeigt, dass sich die Sorten stärker in Lmax un-

terscheiden als in der LQS. Nur in der Vegetationsperiode 2006 liegt auch für die quer-

schnitts�ächen-spezi�sche Leitfähigkeit in Trieben von 'Grolim' höhere Werte vor. Mit der

Annahme eines sortendi�erenten Anteils an Xylem�äche pro Triebquerschnitts�äche wird

deutlich, warum sich der Bezug der Lmax auf die Querschnitts�äche nicht besonders geeignet

hat, um die Leitungs-Leistungsfähigkeit von 'Grolim' und 'Gijnlim' zu unterscheiden. Die

Xylemquerschnitts�äche wäre möglicherweise eine bessere Bezugsgröÿe für die spezi�sche

Leitfähigkeit gewesen. Aufgrund der hohen Zeitintensität für die Anfertigung und Auswer-

tung von Xylemquerschnitten wurde aber auf eine Sortendi�erenzierung in der absoluten

Transportleistung des Wasserleitsystems verzichtet.

5.3.2 Embolieanfälligkeit des Spargels

Das Erstellen von Xylem-Anfälligkeitskurven zielte auf die Identi�zierung des kritischen

Wasserstatus' von Spargel ab, bei dem unter Trockenheit der Wasserhaushalt stark be-

einträchtigt ist. Die Beziehung zwischen der hydraulischen Leitfähigkeit und dem Xylem-

Wasserpotenzial von Trieben wurde mit drei verschiedenen Methoden in Anlehnung an die

Überdruck-Filtrationsmethode nach Sperry et al. (1988) erstellt (Tab. 3.2, S. 46). Der da-

mit errechnete Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit ist ein direktes Maÿ für der Bildung

von Kavitationen und Embolien in den Xylemgefäÿen (Tyree & Sperry, 1989).

Die Anfälligkeitskurve nach Methode 1 zeichnet sich durch die natürliche Entstehung

von Gasblockaden als Folge der diurnalen transpirativen Wasserabgabe aus. Damit spie-

gelt der in dieser Anfälligkeitskurve abgeleitete Embolisierungsgrad das spargelspezi�-

sche Verhalten der Wasserhaushaltsparameter �hydraulische Leitfähigkeit� und �Xylem-

Wasserpotenzial� unter zunehmender Lufttemperatur, Sonneneintrahlung und Lufttrocken-

heit im Tagesgang wider. Der ähnliche Kurvenverlauf beider Sorten deutet eine ähnliche

Generierung von Luftblockaden während der Trockenheit im Tagesgang an. In der Litera-

tur sind keine sortenunterschiedlichen Anfälligkeitskurven beschrieben. Demnach sind die

Ergebnisse von 'Gijnlim' und 'Grolim' nicht mit Sorten anderer P�anzengattungen und

-arten zu vergleichen.

Bei detaillierter Betrachtung waren Sortenunterschiede festzustellen. Triebe von 'Gijnlim'

besaÿen im Gegensatz zu 'Grolim' im frümorgendlich ausgeglichenen Wasserversorgungs-

zustand einen höheren prozentualen Leitfähigkeitsverlust. Das Vorhandensein von Kavita-

tionen ohne unmittelbaren Trockenstress könnte in einer mangelnden Wiederau�üllung der

Xylemgefäÿe von 'Gijnlim' während der nächtlichen Ausgleichsphase beruhen (Hacke et al.,

2001). Die blockierten Wasserleitgefäÿe bei guter Wasserversorgung (ΨPD> −0, 3 MPa)

deuten auf eine höhere Anfälligkeit der Leitbahnen von 'Gijnlim' im Tagesverlauf auch

ohne Bodentrockenheit hin. Denn beträchtliche Kavitationen treten o�enbar täglich in
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krautigen P�anzen auf (Tyree & Sperry, 1989). Der vollständige Leitfähigkeitsverlust in

Trieben von 'Grolim' bei positiverem Xylem-Wasserpotenzial als in Trieben von 'Gijnlim'

verdeutlicht eine stärkere Embolisierung der Gefäÿe bei 'Grolim'. Diese Tatsache kann auf

den längeren Gefäÿen im Leitsystem von 'Grolim' beruhen. Diese Annahme deckt sich mit

der häu�g beschriebenen höheren Embolie-Anfälligkeit von Tracheen als von Tracheiden

(Ewers, 1985; Utsumi et al., 1999; Hargrave et al., 1994; Sperry, 2003). Während sich die

Literaturangaben meist nur auf Gehölze beziehen, beobachteten Ewers (1985) stärker em-

bolisierte Tracheen als Tracheiden durch Trockenstress in monokotylen Lianen.

Nach Sperry (2000) geht mit der Intensität der Leitfähigkeitsabnahme eine gröÿere Emp-

�ndlichkeit der Stomata einher. Die Stomata von 'Grolim' reagieren demzufolge sensi-

bler auf eine tagesbedingte Zunahme des Trockentresses als von 'Gijnlim'. Ungeachtet der

Trockenstress-Folgen befähigt die unemp�ndliche Steuerung der Stomata von 'Gijnlim' bei

vergleichbarem Wasserde�zit wie von P�anze der Sorte Grolim zur Transpiration und so-

mit zur Assimiliation.

Die Methode 2 entspricht einer für Spargel adaptierten und optimierten Abwandlung der

ursprünglichen Methodik von Sperry et al. (1988). Die darin erstellten Anfälligkeitskurven

simulieren die Bildung von Kavitationen und Embolien unter Bodentrockenheit (Tyree &

Sperry, 1989). Im Gegensatz zu der vorigen Anfälligkeitskurve tritt hier kein Ein�uss des

Wasserhaushalts der gesamten P�anze auf den Embolisierungsgrad des Triebsegments auf.

Der hydraulische Leitfähigkeitsverlust tritt als direkte Folge von Lufteinschlüssen in dem

untersuchten Trieb ein. Ebenso ist die Höhe des Xylem-Wasserpotenzials ausschlieÿlich

auf die Wasserverhältnisse des Einzeltriebs zurückzuführen. Die Kurven von 'Gijnlim' und

'Grolim' unterscheiden sich auch in der Xylem-Anfälligkeit für Bodentrockenheit nicht we-

sentlich. In Trieben von 'Gijnlim' lag auch in dieser Kurve ein höherer Leitfähigkeitsverlust

im guten Bewässerungszustand vor. Diese Beobachtung verstärkt die Hypothese der insu�-

zienten Fähigkeit der Wiederau�üllung von blockierten Xylemelementen unter ausreichend

hohem Wasserangebot bis zur Morgendämmerung. Die höhere Anfälligkeit des Leitsystems

von 'Gijnlim' für Kavitationen im ausgeglichenen Wasserstatus (ΨPD > −0, 3 MPa) sugge-

riert eine höhere Intoleranz auf kurz andauernde Trockenheit. Eine verminderte Fähigkeit

Gasblockaden aufzulösen erhöht das Risiko für Embolien und somit einer Xylemdisfunk-

tion. Wie im Tagesgang reagiert 'Gijnlim' unemp�ndlicher auf die Verschlechterung des

Wasserstatus der Triebe während der simulierten Bodentrockenheit.

Für die Gehölze Juniperus virginiana (Sperry & Tyree, 1990), Acer saccharum (Sperry

et al., 1988), Thuja occidentalis (Tyree & Sperry, 1989), Quercus spp. (Maherali et al.,

2005), Sorbus aucuparia und Sambucus nigra (Vogt, 2001) wurden mit ähnlicher Methode

in Anlehnung an Sperry et al. (1988) Anfälligkeitskurven erstellt. Im Vergleich zu den An-

fälligkeitskurven von Asparagus o�cinalis sind bis auf die Kurven von Sorbus aucuparia

und Juniperus virginiana die Verläufe des hydraulischen Leitfähigkeitsverlusts ähnlich. Im

Gegensatz zu den beiden Spargelsorten zeichnen sich die Gehölze durch einen verzögerten
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Einsatz des hydraulischen Leitfähigkeitsverlusts bei viel niedrigeren Wasserpotenzialwerten

aus. Der vollständige Leitfähigkeitsverlust tritt bei diesen meist unterhalb −3 bis −4 MPa

auf. Eine annähernd ähnliche Anfälligkeitskurve wie Asparagus o�cinalis hat Sambucus

nigra. Der Holunder wird anhand seines Kurvenverlaufs als extrem anfällig für Kavitatio-

nen gedeutet (Vogt, 2001). Ein direkte Übertragung der hohen Anfälligkeit dieses Gehölzes

auf die krautige Spargelplfanze erscheint nicht plausibel.

Die Emp�ndlichkeitskurve, frühmorgendlich erstellt von P�anzen unter Bodentrockenheit

nach Methode 3, hat sich als nicht geeignet herausgestellt, um die Xylem-Anfälligkeit von

Spargel zu ermitteln. Grund dafür ist die starke Wertestreuung des hydraulischen Leit-

fähigkeitsverlusts im ausgeglichenen Wasserstatus. Eine Erklärung kann im Ein�uss eines

beeinträchtigten Wasserleitsystem anderer Triebteile der P�anze liegen. Aus diesen kön-

nen sich Kavitationen oder Embolien durch die Perforationsplatten der Tracheen in die

Leitelemente der untersuchten Triebsegmente fortgep�anzt haben. Diese Beeinträchtigung

der hydraulischen Leitfähigkeit von Trieben mit frühmorgendlich ausgeglichenem Wasser-

haushalt hat sich möglicherweise nicht auf den Wasserstatus des Triebteiles ausgewirkt,

welches für die frühmorgendliche Wasserpotenzialmessung entnommen wurde. Somit kann

keine hydro-physiologisch plausible Beziehung zwischen den beiden Wasserhaushaltspara-

metern erstellt werden.

Die Gegenüberstellung der Emp�ndlichkeitskurven bei Luft- und Bodentrockenheit (Me-

thode 1 und Methode 2) veranschaulicht die verschiedenen Mechanismen der Wasser-

haushaltsregulierung von Spargel unter Trockenstress. Während beide Sorten im Tagesgang

unter Lufttrockenheit eine Wasserpotenzialabsenkung bis −1, 0 bzw. −1, 1 MPa tolerieren,

setzt bei Bodentrockenheit die Emboliebildung bereits bei −0, 7 MPa ein. Das Wasserpo-

tenzial beim Einsatz der Emboliebildung signalisiert den kritischen Wasserstatus, ab dem es

zu einer Schädigung der P�anze kommt (Sperry et al., 1988; Tyree & Sperry, 1989). Dieser

kritische Wasserstatus stellt den Schwellenwert dar, ab dem die Stomata den Wassertrans-

port regulativ einschränken. In vielen krautigen Arten ist die stomatäre Regulierung des

Wassertransports wichtig, um das Wasserpotenzial oberhalb des Turgorverlustpunkts zu

halten (Sperry, 2000). Der höhere Schwellenwert für diese regulative Maÿnahme der Sto-

mata unter Bodentrockenheit ist als Schutzreaktion für den unter Wassermangel stärker

gefährdeten Wasserhaushalt der P�anze zu interpretieren.

Tagsüber ermöglicht die Toleranz für eine höhere Absenkung des Trieb-Wasserpotenzials

bei Aufrechterhaltung des Wassertransports eine bessere photosynthetische Ausbeute der

transpirierten Wasserabgabe (Sperry, 2000). Bei geringem Wasserangebot werden Kavi-

tationen bereits oberhalb des kritischen Wasserpotenzials als regulative Maÿnahme der

Stomata für hydraulischen Leitfähigkeit gebildet (Sperry, 2000). Die Stomata von P�anzen

bei Bodentrockenheit regulieren die hydraulische Leitfähigkeit früher als unter erhöhten

transpirativen Tagesbedingungen. Eine mögliche Erklärung für die höhere stomatäre Emp-

�ndlichkeit trockener P�anzen ist die Signalübertragung von Trockenstress, z.B. durch
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Abscisinsäure, in die Schlieÿzellen (Turner et al., 1985; Davies & Zhang, 1991).

Diese These wird gestärkt durch die unterschiedliche Steuerung des stomatären Ö�nungs-

grads bei Bodentrockenheit und bei hoher Lufttrockenheit im mittäglichen Maximum. Für

bewässerte Spargeltriebe (Abb. 4.15, S. 70) lag die Blattleitfähigkeit für Wasserdampf und

damit die Transpiration trotz hoher Verdunstungskraft der Luft um ein Vielfaches hö-

her als jene von trockengestressten P�anzen (Abb. 4.18, S. 73). Bewässerte anisohydrische

P�anzen riskieren im Tagesgang höhere Wasserverluste und dadurch auch eine verzögerte

Einschränkung der hydraulischen Leitfähigkeit als austrocknende P�anzen.

Die für beide Sorten nahezu identischen Schwellenwerte des Wasserpotenzials für Embo-

lien liegen im Vergleich mit anderen Spezies hoch. Jones und Sutherland (1991) sowie

Vogt (1998) vergleichen verschiedene P�anzenarten hinsichtlich ihrer Xylem-Anfälligkeit

für Embolien. Für trockengestresste Spargelp�anzen im Tagesgang liegt die gemeinsame

Embolieschwelle für 'Gijnlim' und 'Grolim' im Wasserpotenzialbereich vergleichbar mit

Populus balsamifera. Die Arten - Clusia uvitana, Rosa hybrida �Samantha�, Cassipourea

elliptica, Acer grandidentatum - bei welchen die Trockenstressschwelle bei höheren Was-

serpotenzialwerten liegt als bei Spargel, sind in der Minderzahl. Spargel ist demzufolge

unemp�ndlicher für das Auftreten von Trockenstress untertags als die meisten der unter-

suchten Arten. In gestressten Spargeltrieben setzt bei Wassermangel der Trockenstress bei

gleich hohem Wasserpotenzial ein wie bei Thuja occidentalis, Dracena marginata, Sche�e-

ra morototoni, Sambucus nigra, Quercus ilex, Masolma laurina, Quercus pubescens. Diese,

hauptsächlich aus ariden Klimagebieten stammenden Arten, besitzen unanfällige Wasser-

leitsysteme für Embolien (Vogt, 1998). Für die bisher untersuchten Arten besitzt die Mehr-

zahl weniger negativ liegende Schwellenwerte und folglich höhere Embolie-Anfälligkeiten.

Im Vergleich mit anderen Genotypen löst Bodentrockenheit in Spargeltrieben weniger Em-

bolien aus und verursacht geringere Schäden der P�anzen.

Das weniger negative Wasserpotenzial für die Bildung von Gasblockaden in den untersuch-

ten Spargelp�anzen kann auch durch das geringe Bodenvolumen der Gefäÿe beein�usst

sein. Das damit einhergehende geringe Wasserreservoir kann die physiologische Stress-

Reaktion der P�anzen, vor allem in Hinblick auf die Übersendung von Trockenstresssigna-

len, wie die Abscisinsäure, aus Wurzeln an die Schlieÿzellen (Turner et al., 1985; Davies

& Zhang, 1991), beeinträchtigt haben. Demzufolge werden die Absolutwerte für Spargel

aus den Modell-Versuchen nicht auf die Freilandkultur übertragen. Zur Beantwortung der

Frage einer sortenunterschiedlichen Anfälligkeit für Trockenstress sind diese Trockenstress-

Schwellenwerte sehr repräsentativ.

Neben den Schwellenwerten für den einsetzenden Trockenstress wird die Höhe des Wasser-

potenzials, bei dem die hydraulische Leitfähigkeit der Triebe verloren ging, als Unterschei-

dungskriterium der Sorten herangezogen. Den Beginn des vollständigen Leitfähigkeitsver-

lusts regulieren die Stomata von 'Grolim' unterschiedlich im Tagesgang und unter Boden-

trockenheit im Gegensatz zu 'Gijnlim'. Diese Beobachtung bestätigen Aussagen von Schulze
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und Küppers (1979), Turner et al. (1985) und Küppers (1988) über den Ein�uss kurzfris-

tiger und langfristiger Trockenheit auf das stomatäre Verhalten. Im Tagesverlauf wird der

Wassertransport bei 'Grolim' erst bei einem Trieb-Wasserpotenzial von −1, 7 MPa kom-

plett eingestellt. Unter dem Ein�uss von Bodentrockenheit wird eine fast 100%ige Embo-

lierate von 'Grolim' bereits bei −1, 1 MPa erreicht. Ein vollständiger Leitfähigkeitsverlust

bei hohem Blatt-Wasserpotenzial wird einem anfälligen Wasserleitsystem zugeschrieben

(Sperry et al., 1988; Jones & Sutherland, 1991; Vogt, 2001). Wie bereits erwähnt besitzen

Triebe von 'Grolim' aufgrund ihrer Trieb-Morphologie und Gefäÿlänge die Disposition für

eine Embolie-Anfälligkeit. Die höhere Anfälligkeit kann allerdings auch als Schutzmecha-

nismus vor zu groÿen Transpirationsverlusten der ganzen P�anze gedeutet werden. Nach

der Segmentierungshypothese von (Zimmermann, 1983) tritt in Zeiten des Trockenstresses

Embolien vorzüglich in Nebenzweigen von Bäumen auf, in denen die spezi�sche hydrau-

lische Leitfähigkeit am kleinsten und folglich die Xylemspannung am höchsten ist. Die

starke Limitierung der Transportleistung bewirkte in den Untersuchungen an monokotylen

Palmen eine Xylemdisfunktion. Diese führte zu einer Verbesserung der Wasserbilanz der

übrigen Triebe. Besitzt 'Grolim' die Fähigkeit Triebe zu entbehren, um die Wasserbilanz

der Haupttriebe zu verbessern, so ist der frühzeitige vollständige Wassertransportverlust

nicht nachteilig.

Das vollständige Einstellen der hydraulischen Leitfähigkeit von Trieben der Sorte Gijnlim

unter Bodentrockenheit bei nahezu demselben niedrigem Wasserpotenzial wie im Tages-

gang lässt auf eine geringere Emp�ndlichkeit der Sorte auf hohe Bodentrockenheit schlie-

ÿen.

P�anzenarten, bei denen die hydraulische Leitfähigkeit bei niedrigen Blatt-Wasserpotenzial

vollständig verloren geht, gelten als unanfällig gegenüber Trockenheit (Jones & Sutherland,

1991; Vogt, 2001). Der Artenvergleich bezüglich des Schwellenwerts für den 100%igen hy-

draulischen Leitfähigkeitsverlust (Jones & Sutherland, 1991; Vogt, 2001) zeigt, dass Spar-

gel in den Gefäÿversuchen als äuÿerst unanfällig gegen Trockenheit einzustufen ist. Bis

auf Juniperus virginiana (Sperry & Tyree, 1990) mit einen Totalausfall des Leitsystems

bei −10 MPa liegen die Wasserpotenzial-Schwellenwerte aller anderen bisher ca. 70 un-

tersuchten Strauch- und Baumarten über dem von Spargel. Demzufolge reagiert Spargel

extrem unemp�ndlich gegenüber bodentrockenheit-induzierten Embolien. Die Arbeitshy-

pothese einer sortenunterschiedlichen Xylem-Anfälligkeit des Wasserleitsystems konnte im

Wesentlichen nicht angenommen werden.

5.4 Gaswechsel

Ein�uss des Messzeitpunkts in der Vegetationsperiode auf den Gaswechsel

Für den Vergleich der Gaswechselleistung der Spargeltriebe, erfasst in drei Phasen des

Laubwachstums zwischen Ende Juni bis Anfang Oktober 2006, wurde ein Jahreszeit be-
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dingt unterschiedlicher Gasaustausch untersucht. Die standardisierten Gaswechselmessun-

gen sind an voll entwickelten Trieben ähnlichen Triebalters durchgeführt worden. Es wur-

de angenommen, dass neben der Wasserversorgung einzig das P�anzenalter oder eine sich

saisonal ändernde Photosynthese-Regulierung Ein�uss auf die Höhe des Gasaustauschs

von 'Gijnlim' und 'Grolim' haben könnten. Für die Spargel-Kurztriebe ist für die Vege-

tationsperiode 2006 kein Zusammenhang der gemessenen Gaswechselparameter stomatäre

Blattleitfähigkeit und Netto-CO2-Assimilationsrate mit dem Messtermin ermittelt worden

(Anhang, Tab. A.3, A.4, S. 148). Eine saisonal detektierbar unterschiedliche metaboli-

sche und stomatäre Regulierung des Gasaustauschs wurde ausgeschlossen. Diese Annahme

deckt sich mit den Beobachtungen von Guo et al. (2002). In ihren Untersuchungen zeigten

Spargelp�anzen ein saisonales Muster der photosynthetischen Parameter ausschlieÿlich an

Phyllokladien unterschiedlichen Entwicklungszustandes. Ein Ein�uss der Vegetationsperi-

ode auf die metabolische und stomatäre Regulierung der Gaswechselparameter wurde nur

zwischen unausgereiften, voll ausgereiften und seneszente Phyllokladien festgestellt. Für

die neuseeländischen Grünspargelsorten ASP-03 und ASP-69, die eine ähnlich lange pho-

tosynthetische Aktivität von vier Monaten aufrecht halten kann wie 'Gijnlim' und 'Grolim',

wurde die maximale Photosyntheseleistung direkt nach der vollständigen Ausdi�erenzie-

rung der Phyllokladien erreicht (Guo et al., 2002). Downton und Törökfalvy (1975) wiesen

auf metabolischem Wege die mit dem Abschluss der Phyllokladien-Entwicklung einsetzen-

de maximale Netto-Photosynthese nach.

Da ein Ein�uss des Messzeitpunkts auf die Photosynthese-Regulierung ausgeschlossen wer-

den konnte, war die Auswertung der Ergebnisse ohne Di�erenzierung nach den Untersu-

chungsphasen Früh-, Hoch- und Spätsommer 2006 möglich.

Nachweis der photosynthetischen Limitierung durch Stomata

Ein Ziel der Gaswechselmessung war die Evaluierung der exogenen Ein�üsse Luft- und Bo-

denfeuchte auf die Produktivität von Spargel. Für die Beurteilung der beeinträchtigten Gas-

wechselleistung unter Trockenbedingungen auf stomatärer Ebene muss ein metabolischer

Ein�uss auf die Gasaustausch weitestgehend ausgeschlossen werden. Die CO2-Aufnahme

war bestimmt durch die Emp�ndlichkeit der Stomata. Diese Beziehung stimmt mit den

Beobachtungen von Jones (1985, 1992), Willert et al. (1995) überein. Die sehr enge Kor-

relation der maximalen Netto-CO2-Austauschrate bei Lichtsättigung mit der stomatären

Blattleitfähigkeit (Abb. 4.11, S. 66) schlieÿt eine nicht-stomatäre (metabolische) Limitie-

rung der Photosynthese von bewässerten Spargelp�anzen unter den Untersuchungsbedin-

gungen aus (Faville et al., 1999). Unter Bodentrockenheit wird generell angenommen, dass

die stomatäre Einschränkung des CO2-Einstroms in das Mesophyll der primäre Grund für

eine abnehmende Photosynthese darstellt (Quick et al., 1992; Kicheva et al., 1994; Ishida

et al., 1999).
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5.4.1 Gaswechsel unter zunehmendem Sättigungsde�zit der Luft

Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die stomatäre Blattleitfähigkeit

Die Betrachtung der stomatären Blattleitfähigkeit von unbewässerten Spargelp�anzen bei-

der Sorten unter zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit (Abb. 4.13, S. 68) hat gezeigt,

dass die Wirkung der Bodentrockenheit jene der relativen Luftfeuchte überwiegt. Bereits

ab einem geringen Wasserdampfdruckde�zit von 15 Pa kPa−1 verblieb die stomatäre Blatt-

leitfähigkeit auf einem für beide Sorten gleich niedrigem Niveau. Diese Beobachtung deckt

sich mit jenen von Drost und Wilcox-Lee (1990) an der Grünspargelsorte Jersey Giant. Un-

bewässerte Spargelp�anzen verändern ihre stomatäre Leitfähigkeit nicht mehr trotz �uk-

tuierendem Wasserdampfdruckde�zit im Tagesverlauf.

Zu erklären ist der mangelnde E�ekt des Dampfdruckde�zits durch die stomatäre Steue-

rung trockengestresster P�anzen mit den Ergebnissen von Bunce (1996). Seine Unter-

suchungen ergaben, dass die stomatäre Leitfähigkeit stärker auf Änderungen des Blatt-

Wasserpotenzials reagiert, als auf das Wasserdampfdruckde�zit. Das stark abgesenkte Was-

serpotenzial in unbewässerten Spargelp�anzen (Abb. 4.2, S. 55) hatte demnach die Reduk-

tion der stomatären Blattleitfähigkeit eher zur Folge als das zunehmende Wasserdampf-

druckde�zit. Für bewässerte P�anzen (Abb. 4.15, S. 70) konnte nur für 'Grolim' ein E�ekt

von sehr hohem Wasserdampfdruckde�zit um 35 Pa kPa−1 auf den stomatären Ö�nungs-

grad festgestellt werden.

Die geringfügige Ein�ussnahme des Sättigungsde�zits der Luft auf die Blattleitfähigkeit

ist möglicherweise auf ein anisohydrisches Verhalten der Spargel-Stomata zurückzuführen.

Für anisohydrische (=hydrolabile) Arten reagiert die stomatäre Leitfähigkeit nur unwe-

sentlich auf das Sättigungsde�zit der Luft (Tardieu & Simonneau, 1998). Die von Tar-

dieu und Simonneau (1998) untersuchten hydrolabilen Arten regelten die Blattleitfähigkeit

ausschlieÿlich auf stark zunehmendes Wasserdampfdruckde�zit von 5 auf 32 Pa kPa−1.

Dieser Wasserdampfdruckde�zit-Bereich entspricht der Wasserdampfdruckde�zit-Spanne

während der Gaswechselmessungen in der vorliegenden Arbeit. Spargel besitzt neben dem

für anisohydrische Arten typischen ausgeprägten Tagesgang des Wasserpotenzials auch

groÿe Amplituden in der stomatären Leitfähigkeit (Drost & Wilcox-Lee, 1990; Guo et al.,

2002). Eine Regelung des stomatären Ö�nungsgrads nach dem Sättigungsde�zit konnte für

Spargel nicht beobachtet werden.

Auch ohne Di�erenzierung von Arten nach hydrolabilem und hydrostabilem Wasserhaus-

halt existiert kein einheitlicher Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits auf die Blattleit-

fähigkeit unterschiedlicher Arten (Oren et al., 1999). Hall et al. (1976) führen für ein-

und mehrjährige Arten den Zusammenhang zwischen der stomatären Blattleitfähigkeit

und dem Wasserdampfdruckde�zit in dem Bereich 5 bis 30 Pa kPa−1 auf. Für alle Arten

nimmt gH2O mit zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit ab, allerdings variiert darin die

Stärke der Abnahme. Oren et al. (1999) macht für den unterschiedlichen Zusammenhang
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eine artspezi�sche stomatäre Emp�ndlichkeit verantwortlich. Bei P�anzenindividuen und

Arten mit hoher stomatärer Leitfähigkeit bei niedrigem Wasserdampfdruckde�zit liegt den

Autoren zufolge eine hohe stomatäre Emp�ndlichkeit vor. 'Grolim' besaÿ eine signi�kant

höhere gH2O in einem mittleren Wasserdampfdruckde�zit-Bereich von 20 bis 30 Pa kPa−1,

tendenziell auch von 10 bis 20 Pa kPa−1. Eine höhere Emp�ndlichkeit der Stomata von

'Grolim' kann die signi�kant niedrigere Blattleitfähigkeit bei extrem hohem Wasserdampf-

druckde�zit (35 Pa kPa−1) gegenüber 'Gijnlim' erklären.

Eine sensible Wahrnehmung limitierender und nicht-limitierender Umweltbedingungen durch

die Stomata ermöglicht eine Optimierung der Gaswechselleistung. Die höhere Blattleitfä-

higkeit der Sorte Grolim bis zu dem Bereich hoher Lufttrockenheit weist auf eine vorteil-

haftere Regulierung der Stomataö�nung hin als bei der Sorte Gijnlim.

Ein�uss der Sorte auf die Transpiration bei unterschiedlichem Sättigungsde�zit

der Luft

Für beide Spargelsorten ist die zunehmende Transpirationsrate mit erhöhter Verduns-

tungskraft der Luft gekennzeichnet durch einen sprunghaften Anstieg der Wasserdampf-

abgabe bis zu einem Maximum im Wasserdampfdruckde�zit-Bereich von 30 Pa kPa−1.

Für 'Grolim' stellt sich das hohe Wasserdampfdruckde�zit von 30 Pa kPa−1 als Wende-

punkt aus, ab dem die Wasserdampfabgabe bei zunehmender Lufttrockenheit stark verrin-

gert wird (Abb 4.14, S. 69). Für 'Gijnlim' verbleibt nach Überschreiten dieses Wasser-

dampfdruckde�zit-Schwellenwerts die Transpirationsrate auf einem konstanten Niveau.

Schulze et al. (1972) stellte erstmals den Wendepunkt der Transpirationsrate für einer

Wasserdampfdruckde�zit-Schwelle bei der Wüstenp�anze Prunus armeniaca fest. Dort

setzte die Reduktion des Wasserverlusts bei 15 Pa kPa−1 ein, nachdem die Blattleitfä-

higkeit eingeschränkt wurde. Für Spargel zeigt die Gegenüberstellung der Verläufe der

Transpirationsrate und der Blattleitfähigkeit (Abb. 4.15, S. 70), dass für 'Grolim' bereits

vor dem Erreichen des Wasserdampfdruckde�zit-Schwellenwerts die Stomataö�nung re-

duziert war. Die zuvor einsetzende Abnahme der Blattleitfähigkeit lässt auf eine aktive

Regulierung des Transpirationsstroms durch die Stomata schlieÿen (Farquhar, 1978; Jo-

nes, 1992). In Kurztrieben von 'Grolim' wirkt die Abnahme der Blattleitfähigkeit und

die daraus resultierende Anhebung des Di�usionswiderstands für Wasserdampf einem zu

groÿen Mesophyll-Wasserverlust entgegen. Für 'Gijnlim' ist diese Stomata-Reaktion schwä-

cher ausgeprägt.

Die starke Einschränkung der Wasserabgabe von P�anzen der Sorte Grolim durch eine für

Arten mit emp�ndlicher Stomataregelung charakteristische Verengung der Stomataweite

erklärt werden. Nach Farquhar (1978) sinkt bei Arten mit einer feedforward -Charakteristik

der Stomata die Transpirationsrate mit hohem Wasserdampfdruckde�zit aufgrund der ef-

�zienten Steuerung stark ab. Im Gegensatz dazu halten unemp�ndlichere Arten mit einer

feedback -Regulierung der Stomata auch bei hohem Wasserdampfdruckde�zit die Transpi-
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ration aufrecht. Bei Letzteren wird die Stomataö�nung und somit die Wasserdampfabgabe

nur geringfügig durch einen Regelprozess gesteuert (Farquhar, 1978). Eine Beurteilung der

Emp�ndlichkeit der Stomataregulierung von 'Grolim' und 'Gijnlim' wird nach Busch und

Lösch (1998) ermöglicht anhand der stomatären Wasserdampfabgabe nach der Überschrei-

tung eines Wasserdampfdruckde�zit-Schwellenwerts. Während in Kurztrieben von 'Grolim'

die Transpirationsrate auf eine Abnahme der Blattleitfähigkeit mit zunehmendem Wasser-

dampfdruckde�zit stark absinkt, sind für 'Gijnlim' keine signi�kanten Änderungen beider

Parameter ab der Wasserdampfdruckde�zit-Schwelle festzustellen.

Demzufolge besitzen die Spaltö�nungen von 'Grolim' eine stärker ausgeprägte feedforward -

Charakteristik als 'Gijnlim'. Der Stomataapparat von 'Gijnlim' folgt stärker einem feed-

back -Mechanismus. 'Grolim' besitzt somit die Fähigkeit, durch hohe Wasserverluste und

folglich Trockenstress besser zu vermeiden.

Sortenunterschiede in der Netto-CO2-Austauschrate bei unterschiedlichemWas-

serdampfdruckde�zit

Die P�anzen beider Spargelsorten wiesen ähnliche Verläufe der Netto-Assimilationsrate

(JCO2) in dem Bereich zwischen niedrigem und hohem Sättigungsde�zit der Luft auf. Die

CO2-Aufnahme von 'Grolim' und 'Gijnlim' zeigte keinen verändernden Trend mit zuneh-

mendem Wasserdampfdruckde�zit. Diese Ergebnisse bestätigen die geringe Beein�ussung

des stomatären Ö�nungsmechanismus durch das Wasserdampfdruckde�zit. Ähnlich wie

die stomatäre Leitfähigkeit verläuft die Netto-CO2-Austauschrate der Spezies Spargel in

einem Tagesgang (Sawada et al., 1962; Bai, 1999; Guo et al., 2002). Für 'Grolim' und 'Gi-

jnlim' existiert eine enge Korrelation zwischen der maximalen Assimilationsrate und der

stomatären Leitfähigkeit (Abb. 4.11, S. 66). Diese enge Beziehung der Gaswechselparame-

ter konnten Faville et al. (1999) und Guo et al. (2002) für weitere Spargelsorten feststellen.

Die starke Abhängigkeit der maximalen Netto-CO2-Aufnahme von dem stomatären Ö�-

nungsgrad erklärt die sortenunterschiedliche Netto-Assimilationsleistung. Grolim besaÿ

für den ganzen Wasserdampfdruckde�zit-Bereich tendenziell höhere maximale Netto-CO2-

Assimilationsraten als 'Gijnlim'. Signi�kant höhere Netto-Assimilationsraten hatten P�an-

zen von 'Grolim' im mittleren Wasserdampfdruckde�zit-Bereich, welche auf die signi�kant

höhere Blattleitfähigkeit zurückzuführen sind. Die höhere stomatäre Emp�ndlichkeit von

'Grolim' bewirkt unter geringer bis mäÿiger Lufttrockenheit eine e�ziente Kohlendioxid--

Assimilation und unter hohem Sättigungsde�zit eine Einschränkung des Gaswechsels. Un-

ter sehr hohem Wasserdampfdruckde�zit von 35 Pa kPa−1 reduziert 'Gijnlim' im selben

Maÿe wie 'Grolim' die Assimilationsrate. Die stomatäre Leitfähigkeit von 'Gijnlim' bleibt

dabei im Gegensatz zu 'Grolim' allerdings unverändert. Folglich kann die Transpiration

uneingeschränkt vonstatten gehen, ohne begleitende CO2-Aufnahme.

'Gijnlim' scheint hinsichtlich der Wasserhaushaltsregulierung und dem CO2-Gewinn gegen-

über 'Grolim' unter Lufttrockenheit im Nachteil zu sein. Untersuchungen von Bai (1999)

104



Diskussion

am Gaswechsel verschiedener Grünspargelsorten mit unterschiedlich hohen maximalen As-

similationsraten bestärkt die Beobachtung einer sortendi�erenten Emp�ndlichkeit des sto-

matären Ö�nungsgrads und folglich der Photosyntheserate auf das Wasserdampfdruck-

de�zit. Für die assimilationsstärkste Sorte Franklim werden im Tagesgang bis zu einem

Wasserdampf-druckde�zitSchwellenwert hohe Blattleitfähigkeitswerte beschrieben. Damit

einhergehen hohe Assimilationsraten. Nach Überschreitung zu hoher Wasserdampfdruck-

de�zit-Werte sank für 'Franklim' die stomatären Blattleitfähigkeit rapide ab. Diese sto-

matäre Emp�ndlichkeit ist mit der von 'Grolim' vergleichbar. Die assimilationsschwächere

Grünspargelsorte Jersey Giant wies unter Änderungen des Wasserdampfdruckde�zits der

Luft nur geringe Änderungen des Gaswechsel auf. Diese Beobachtung deckt sich mit denen

für die Bleichspargelsorte Gijnlim.

Die höhere maximale Photosyntheserate der Sorte Grolim verdeutlicht die für Spargelsorten

bekannte genetische Variation der photosynthetischen Kapazität (Faville et al., 1999; Bai,

1999; Guo et al., 2002). Mit höheren Netto-Photosyntheseraten unter nicht limitierenden

Assimilationsbedingungen geht auch eine höhere Produktivität der Spargelp�anzen einher

(Faville et al., 1999; Bai, 1999; Guo et al., 2002). Untersuchungen an insgesamt 11 Spar-

gelsorten belegen für verschiedene Genotypen signi�kante Zusammenhänge zwischen der

maximalen Netto-Assimilationsrate und dem Sprossertrag (kg ha−1). Bai (1999) bezogen

dafür den durchschnittlichen Sprossertrag von sechs Jahren auf die Netto-Assimilationsrate

einer Vegetationsperiode gemessen von Juli bis September. Faville et al. (1999) wählten

drei Sorten mit genotypisch unterschiedlichen Ertragspotenzialen ('UC-157, 'Jersey Giant'

und 'Karapiro'). Die Korrelationen wurden erstellt zwischen den Erträgen aus zwei Ern-

tejahren und den Assimilationsrate-Messungen an vier Terminen im monatlichen Abstand

in der vegetativen Phase des Spargelkrauts. Die ertragreiche Sorte Karapiro wies immer

die höchsten Assimilationsraten auf, die ertragschwächste Sorte UC-157 besaÿ immer die

niedrigste. Die Netto-CO2-Assimilation von 'Gijnlim' und 'Grolim' ist unter vergleichbaren

Bedingungen wie bei Bai (1999) und Faville et al. (1999) ermittelt worden. In mehrjäh-

rigen Ertragserfassungen stellten sich zwischen den beiden Sorten Gijnlim und Grolim

unterschiedliche Sprosserträge (kg ha−1) unter Feldbedingungen heraus. 'Gijnlim' besitzt

höhere Erträge pro Fläche als 'Grolim' (Paschold et al., 2004a, 2004b). Somit existiert für

die Sorten Gijnlim und Grolim keine positive Korrelation zwischen der Assimilationsrate

und dem Flächenertrag.

Der Bezug der Netto-Assimilationsrate eines Kurztriebes mit 60 bis 100 Phyllokladien

auf das Ertragspotenzial einer vollständigen P�anze erscheint insbesondere für Sorten mit

extrem unterschiedlicher Laubstärke und folglich unterschiedlicher Menge an Assimilati-

onsgewebe problematisch. Der höhere Ertrag der triebstarken P�anzen der Sorte Gijnlim

ist auf eine höhere Stangenanzahl pro P�anze zurückzuführen (Artelt 2007, unverö�ent-

lichte Daten). P�anzen von 'Grolim' bilden weniger, dafür dickere Sprosse aus (Paschold

et al., 2004a, 2004b). Ein Vergleich der Stangenanzahl und -durchmesser von einzelnen
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P�anzen am Ende der Wachstumsperiode zeigt, dass 'Grolim' weniger Triebe, diese dafür

mit gröÿeren Durchmesser gebildet hat (Artelt 2007, unverö�entlichte Daten). Demnach

wäre eine Korrelation zwischen der maximalen Photosyntheserate und dem Sprossgewicht

bzw. -durchmesser einzelner P�anzen für die gewählten Sorten physiologisch aussagekräf-

tiger.

Für eine Beurteilung der Sorten aus züchterischer Sichtweise ist die einfache Schlussfol-

gerung aus hohen maximalen Netto-Assimilationsraten auf die Ertragsprognose für die

beiden Sorten mit morphologisch stark unterschiedlicher Triebbildung nicht sinnvoll. Aus

praktischer Sicht liegt der Vorteil einer Spargelsorte nicht in der Höhe des Gesamtertrags,

sondern in der Ertragshöhe qualitativ hochwertiger Stangen. Eines der wichtigsten Kri-

terien dabei ist der Stangendurchmesser in Deutschland von 16 − 26 mm. Dünnere, aber

auch dickere Stangen weisen einen geringen Verkaufswert auf. Es ist kein Zusammenhang

zwischen der Netto-Photosynthese und dem Triebdurchmesser bekannt. Der Gaswechselpa-

rameter Netto-CO2-Assimilation zeichnet sich nicht als das wirtschaftlich entscheidendes

Kriterium aus, um die beiden Sorten hinsichtlich der Qualität des Ertrags zu beurteilen.

Sortenunterschiede in der Wasserausnutzung bei unterschiedlichem Wasser-

dampfdruckde�zit

Das Sättigungsde�zit der Luft hat einen Ein�uss auf die Wasserausnutzung (WUE) der

bewässerten Spargeltriebe. Die beiden Sorten unterscheiden sich darin nicht. Die Beob-

achtung der WUE entspricht der erwarteten inversen hyperbolischen Beziehung mit dem

Wasserdampfdruckde�zit (Jones, 1998; Moriana et al., 2002). Aus der Gegenüberstellung

der parallelen Verläufe der Wasserausnutzung (Abb. 4.17, S. 72) und der stomatären Leitfä-

higkeit (Abb. 4.15, S. 70) unter zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit stellte sich heraus,

dass für die Verschlechterung der Wasserausnutzung die uneingeschränkte Transpirations-

rate verantwortlich ist. Besonders bei 'Gijnlim' geht mit der Wasserdampfabgabe kein

Kohlensto�gewinn bei hohem Wasserdampfdruckde�zit einher. Die vorteilhaftere Stoma-

taregulierung des Gasaustauschs von 'Grolim' unter zunehmender Lufttrockenheit wird

auch anhand der intrinsischen Wasserausnutzung ersichtlich.

Für die Praxis bedeutet der Ein�uss des Sättigungsde�zits der Luft auf die Wasserausnut-

zung von Spargeltrieben, dass bei zunehmender Lufttrockenheit die Assimilation stärker

abnimmt als die Transpiration. Dieser Trockenstressfaktor kann im Spargelanbau unter

Freilandbedingungen durch Kulturmaÿnahmen kaum beein�usst werden. So ist der unpro-

duktive Wasserverlust durch die P�anze nicht zu verhindern.
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5.4.2 Gaswechsel bei Bodentrockenheit

Zusammenhang zwischen Blattleitfähigkeit und frühmorgendlichem Trieb-Was-

serpotenzial (ΨPD)

Mit einem sinkenden frühmorgendlichen Trieb-Wasserpotenzial (ΨPD) geht eine starke

Abnahme der mitttäglichen stomatären Blattleitfähigkeit einher. Diese Beziehung belegt

den Ein�uss der Bodenfeuchte auf die Stomataö�nung über die Änderung des Blatt-

Wasserstatus (Schulze, 1986). Die hohe Sensibilität der Spargelstomata für Änderungen

hydraulischer Parameter wie des Turgors und des relativen Wasserde�zits ist eine mögliche

Erklärung für die starke Limitierung der stomatären Blattleitfähigkeit ab dem ΨPD-Bereich

von < −0, 4 MPa, in dem nicht mehr eine volle Wassersättigung des Triebgewebes vorliegt.

Mit einer gesteuerten Reduktion des stomatären Ö�nungsgrads schützt sich die P�anze vor

zu groÿen Wasserverlusten. C3-P�anzen, darunter auch Spargel (Downton & Törökfalvy,

1975), reagieren sehr sensibel auf Änderungen des Blatt-Wasserpotenzials mit einer Ab-

nahme der Blattleitfähigkeit (Willmer & Fricker, 1983). Im Vergleich zu den C3-P�anzen

Tomate und Buschbohne mit einem Schwellenbereich zwischen−0, 7 und−0, 9 MPa (Hsiao,

1973) reagieren die Spargel-Stomata emp�ndlicher auf Änderungen des Blattwasserpoten-

zials. Die Stomata der Rebe als C3-P�anze zeigen eine vergleichbar hohe Emp�ndlichkeit

anhand der reduzierten maximalen Blattleitfähigkeit unterhalb eine ΨPD von −0, 2 MPa

(Schultz, 2003). Die Obergrenze des Schwellenbereichs (−0, 4 MPa) beider Sorten bildet

im Vergleich zu anderen Arten eine hohe Emp�ndlichkeit für Trockenstress ab.

Trotz emp�ndlicher Stomatareaktion wird die Blattleitfähigkeit von Spargel bei niedrigem

ΨPD und zunehmendemWassermangel auf einem niedrigen Niveau über die Triebwelke hin-

aus (Turgornullpunkt, PV-Kurven) aufrecht erhalten. Ein totaler Stomataschluss hätte ein

weiteres Absinken des Trieb-Wasserpotenzials stark einschränken können. Eine Gaswech-

selaktivität bei niedrigem Blatt-Wasserpotenzials wie bei 'Gijnlim' und 'Grolim' wurde bei

Rebsorten einem anisohydrischen Wasserhaushalt zugeschrieben (Schultz, 2003).

Gemäÿ der Zuordnung eines anisohydrischen Wasserhaushalts für die Spargelsorten han-

delt es sich um einen typischen Verlauf der stomatären Blattleitfähigkeit mit abnehmendem

Trieb-Wasserpotenzial bei Bodentrockenheit (Jones, 1998; Tardieu & Simonneau, 1998;

Schultz, 2003). Anisohydrische P�anzen steuern die Stomata und das Blatt-Wasserpotenzial

unter einsetzender Bodentrockenheit zunächst nur geringfügig (Jones, 1998). Erst bei tie-

fen Bodenmatrixpotenzialen wird ein weiteres Absinken des Wasserpotenzials durch eine

Stomataverengung verhindert.

Mit der anisohydrischen Stomata-Regulierung ist für Spargel im ΨPD-Bereich von 0, 4 −
0, 7 MPa erklärbar, warum die stomatäre Leitfähigkeit nicht stetig reduziert wurde.

Die Beziehung zwischen der maximalen Blattleitfähigkeit und dem frühmorgendlichen Was-

serpotenzial bewässerter P�anzen zeichnet sich durch hohe Schwankungen der Blattleitfä-

higkeit aus. Die für einzelne Kurztriebe teilweise sehr niedrigen stomatäre Blattleitfähig-
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keits-Werte können neben natürlich auftretenden Abweichungen auch messbedingte Ursa-

chen haben. Das vor Sonnenaufgang gemessene Wasserpotenzial der Triebe mit geringer

gH2O lag vermutlich gerade noch im Bereich des ausgeglichenen Wasserstatus. Durch die

Transpiration und Evaporation im Laufe des Vormittags mit einer hohen Verdunstungs-

kraft der Luft wurde das Bodenwasserreservoir der 15 l-Gefäÿe stark reduziert. Lag in

der Morgendämmerung für diese Triebe noch kein messbares Wasserde�zit vor, kann sich

während der zunehmenden Bodenaustrocknung für p�anzliche Wasserzustandsgröÿen (Tur-

gor, Ψxylem) bereits Trockenstress entwickelt haben. Änderungen des Wasserhaushalts auf

p�anzenphysiologischer Ebene wurden durch Stomata früher registriert als diese anhand

der mittags gemessenen Bodensaugspannung (Abb. 4.3,S. 56) festzustellen war. Dieses

Stomata-Verhalten wird von Schulze (1986) für weitere C3-P�anzen beschrieben.

Die Reaktion des Gaswechsels auf kurzfristige Wasserpotenzialabsenkungen unterscheidet

sich von jener auf langfristige Ψ-Absenkungen (Schulze & Küppers, 1979). Nur langfristig

abgesenkte Blatt-Wasserpotenziale, die sich zur Zeit der Morgendämmerung feststellen las-

sen, führen nach Schulze und Küppers (1979) zu erhöhten Blattwiderständen. Diese werden

ausschlieÿlich durch hohe Bodenwasserde�zite bewirkt. Demzufolge ist die für die Spargel-

triebe geringe Blattleitfähigkeit unterhalb des frühmorgendlichen Trieb-Wasserpotenzials

von −0, 7 MPa ausschlieÿlich durch Bodewassermangel zu begründen.

Bates und Hall (1981) berichten auch für gröÿere Bodenvolumina als in diesen Versuchen

eine nicht einheitliche Reduktion der Blattleitfähigkeit mit sinkendem frühmorgendlichen

Wasserpotenzial. Für Hirse in Freilandversuchen mit unterschiedlichem Bodenfeuchtege-

halt wird eine groÿe Streuung der stomatären Blattleitfähigkeit im hohen Ψxylem-Bereich

beschrieben (Henzell et al., 1976). Diese Beobachtungen decken sich mit der Vermutung,

dass auch die Streuung bei Spargel einem natürlichen Prozess unterlag. Turner et al. (1985)

weisen für die Sonnenblume eine engere Beziehung zwischen der Blattleitfähigkeit und der

abnehmenden Bodenfeuchte als dem Blatt-Wasserpotenzial nach. Veränderte Stomatawei-

ten werden nach Turner et al. (1985), Schulze (1986) eher einer abnehmenden Bodenwasser-

versorgung als einer Änderung des Blattwasserpotenzials zugeschrieben. So ist der E�ekt

der Bodentrockenheit auf die stomatäre Blattleitähigkeit von Spargel möglicherweise besser

direkt von der Bodenmatrixpotenzial abzuleiten, als über das p�anzliche Wasserpotenzial.

Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Blattleitfähigkeit

Eine signi�kante sprunghafte Einschränkung der stomatären Blattleitfähigkeit erfolgte in

der Bodensaugspannungsklasse D (−500 bis −800 hPa). Während der vorangegangenen

Abnahme der Bodenfeuchte wurde die Blattleitfähigkeit der beiden Spargelsorten nur

tendenziell leicht reduziert. Dieses Verhalten des stomatären Ö�nungsgrads unter einge-

schränkter Wasserverfügbarkeit entspricht der Theorie der Steuerung der Stomata über

den Bodenwasserhaushalt (Turner et al., 1985; Davies & Zhang, 1991). Aus der pF-Kurve

des Substrats ist abzuleiten, dass erst bei der Klasse D vorherrschenden Saugspannung
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von −500 bis −800 hPa eine Reduktion der Wasserkapazität einsetzt. Demzufolge stellte

eine Saugspannung des Substrates bis −500 hPa keine limitierte Wasserversorgung für den

stomatären Gasaustausch dar. Die unverminderte maximale Blattleitfähigkeit der Spargel-

Kurztriebe bis zu einem Schwellenwert in der Bodensaugspannung ist eine für weitere Ar-

ten beobachtete Abfolge stomatärer Reaktion auf Bodentrockenheit. Von Weizen (Davies

& Zhang, 1991) und von Sonnenblume (Turner et al., 1985) wird gH2O mit abnehmender

Bodenfeuchte ebenfalls ab einem art- oder substrat-typischen kritischen Bodenwassergehalt

drastisch reduziert. Als Ursache des Stomataschluss bei Bodentrockenheit gilt eine chemi-

schen Signalübertragung von Wurzeln im trockenen Boden in die Stomata-Schlieÿzellen

(Davies & Zhang, 1991). Als Reaktion auf das Stresssignal Abscisinsäure wird die Tran-

spirationsrate limitiert.

Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Transpirationsrate

Eine gesteuerte Einschränkung der Transpirationsrate unter Bodentrockenheit war auch

für die Spargeltriebe zu beobachten. Mit der stark limitierten Blattleitfähigkeit für Was-

serdampf nahm bei gleicher Bodensaugspannung die Transpirationsrate von 'Gijnlim' und

'Grolim' ab. Spargel demonstriert durch das Aufrechterhalten der Transpirationsrate wäh-

rend nicht-limitierter Wasserversorgung und einer Vermeidung schädigender transpirativer

Wasserverluste ab einem kritischen Bodenwasserde�zit eine trockenheit-meidende Wasser-

haushaltsführung.

Ein�uss des Bodenwasserde�zits auf die Netto-CO2-Austauschrate

Die Netto-CO2-Austauschrate wird durch abnehmenden Bodenwassergehalt erst ab demsel-

ben kritischen Schwellenwert wie für die Blattleitfähigkeit und Transpirationsrate limitiert.

Die unbeeinträchtigte Netto-Photosyntheserate unter nicht-limitierter Wasserversorgung

beweist den geringen Ein�uss des Wasserdampfdruckde�zits der Luft auf die Produktivität

der Spargeltriebe. Zu diesen Ergebnissen führen auch die Untersuchungen der stomatären

Gaswechselreaktion an Sonnenblumen von Turner et al. (1985). Das Aufrechterhalten der

maximalen Netto-Photosynthese bis zum Einsatz von Bodentrockenheit zeigt die Toleranz

dieser Spezies für Lufttrockenheit und deutet auf eine gute Ausnutzung der Bodenwasser-

reservoirs für die Kohlensto�aufnahme hin.

Wasserausnutzung bei zunehmender Bodentrockenheit

Spargeltriebe der Sorten Gijnlim und Grolim verbesserten unter dem Ein�uss zunehmen-

der Bodentrockenheit die intrinsische Wasserausnutzung (Abb. 4.22, S. 77) und steigerten

somit die E�zienz der Photosynthese. Das Maximum an Kohlensto�ausbeute pro stoma-

täre Leitfähigkeit erreichten beide Sorten in der Bodensaugspannungsklasse C. In diesem

Saugspannungsbereich von −300 bis −500 hPa hat sich an den Gaswechselparametern
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Blattleitfähigkeit, Transpirations- und Assimilationsrate ein Schwellenwert abgezeichnet,

ab dem eine stomatäre Stressreaktion auf Bodentrockenheit erfolgte.

Die intrinsische Wasserausnutzung ist abhängig von den vorherrschenden Umweltbedingun-

gen und dient zur Beurteilung der Aktivität des Photosynthese-Apparats (Jones, 1992).

Dieser Zusammenhang zeigt, dass Spargel seine photosynthetische Wasserausnutzung un-

ter verringerter Wasserverfügbarkeit steigern kann. Diese Eigenschaft machen sich trock-

entolerante bzw Trockenheit vermeidende P�anzen zunutze (Jones, 1992). Die Stagnation

bzw. der Rückgang der Wasserausnutzung unter extremer Bodentrockenheit unterhalb ei-

ner Saugspannung von −500 hPa ist als Wahrnehmung der P�anzen von Trockenstress zu

beurteilen.

Moriana et al. (2002) beobachteten für Olivenbäume eine unveränderte intrinsische Was-

serausnutzung unter Wasserde�zit bis zu dem Eintritt starken Trockenstresses. Auch hier

war der Gaswechsel (gH2O) stark reduziert. Der E�ekt der reduzierten Wasserausnutzung

wurde einem Ein�uss der Dehydrierung auf die Chloroplastenfunktion zugeschrieben.

Die Spargelsorten Gijnlim und Grolim haben im Vergleich mit anderen C3-P�anzen keine

hohe photosynthetische Wasserausnutzung bei maximal geö�neten Spalten (Larcher, 1994).

Das heiÿt, unter guter Wasserversorgung ist der Photosyntheseleistung des Spargel eher

als niedrig einzustufen. Auch unter Trockenstress liegt die intrinsische Wasserausnutzung

im mittleren Bereich von C3-P�anzen.

Eine Erhöhung der Wasserausnutzung unter Trockenheit geht nicht mit einer generellen

Erhöhung der Produktivität von P�anzen einher (Jones, 2004). Eine Maximierung der

intrinsischen Wasserausnutzung von Spargelsorten führt nicht zwangsläu�g zu einer Maxi-

mierung der Produktion.

5.5 Morphologische Charakteristik von Spargel-Stomata

Die Stomata an Phyllokladien und an Stängel der beiden Spargelsorten wiesen im Typus

und in der Stomatadichte Gemeinsamkeiten auf. Das Anordnungsmuster der Stomata auf

der Epidermisober�äche entspricht für beide Spargelsorten dem Liliaceen-Typ (Esau, 1969)

(Abb. 4.23, S. 78). Generell kann die Dichte bzw. die Verteilung der Stomata innerhalb

eines Blattes, P�anze oder Individuen einer Art variieren. Umweltbedingungen, die Blatt-

morphologie und die genetischen Anlagen können die Anzahl der Stomata pro Einheit

Blatt�äche modi�zieren (Willmer & Fricker, 1983). Die einheitliche Dichte der Spaltö�-

nungen auf der Phyllokladienepidermis von 'Gijnlim' und 'Grolim' deutet auf ähnliche

exogene und endogene Dispositionen für die stomatäre Entwicklung hin. Die Häu�gkeit

der Spargel-Stomata im Vergleich mit anderen krautigen Monokotyledonae liegt mit 95

bzw. 98 Stck. mm−2 im oberen Bereich (Meidner & Mans�eld, 1968; Willmer & Fricker,

1983). Die Zwiebel, als Vertreter dieser Gruppe mit einer Stomata-Anordnung nach dem

Liliaceen-Typ, besitzt 175 Stck. mm−2 und gilt allgemein als trockentolerant. Die Stoma-
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tadichte von Spargel ist mit der von der C4-P�anze Mais (108 Stck. mm−2) vergleichbar

(Meidner & Mans�eld, 1968). Diese krautige Monokotyledonae weist eine gute Trockento-

leranz auf (Larque-Saavedra & Wain, 1974).

Extreme Unterschiede zwischen den Sorten Gijnlim und Grolim treten in der Gröÿe der

Spaltö�nungen auf. Die Länge des stomatären Spalts ist bei 'Grolim' fast doppelt so groÿ

wie bei 'Gijnlim'. Mit 52 µm liegt die Poruslänge über der von Zwiebel und Mais. In

einer Gegenüberstellung mit weiteren krautigen Monokotyledonae liegt 'Grolim' mit der

Spaltlänge im mittleren Bereich. 'Gijnlim' hingegen besitzt au�allend kleine Stomata. Die

beobachteten Gröÿenunterschiede der Schlieÿzellen zwischen den Spargelsorten werden in

der Literatur nur zwischen Arten beschrieben. Für Sorten verschiedener P�anzenarten -

ungeachtet ihres genetischen Ursprungs und ihrer Wachstumsbedingungen - werden meist

viel geringere Gröÿenunterschiede festgestellt als für 'Gijnlim' und 'Grolim' (Borel et al.,

1997; Liao, Chang & Wand, 2005).

Dieser morphologische Unterschied zwischen den beiden Sorten kann die unterschiedliche

Produktivität von 'Gijnlim' und 'Grolim' mitbegründen. Der höhere Gasaustausch von

'Grolim' wird durch die Poruslänge ermöglicht. Mit der gröÿeren Poruslänge von 'Grolim'

nehmen die Stomata mehr Fläche pro Phyllokladium ein und ermöglichen einen höhe-

ren Gasaustausch pro Assimilations�äche. Für die Passage von CO2- und H2O-Molekülen

durch den Porus hängt der Di�usionswiderstand neben der Porusbreite auch von der Po-

ruslänge ab (Meidner & Mans�eld, 1968). Stomata mit kürzeren Poren können durch eine

Vergröÿerung der Spaltö�nung dieselbe Spaltö�nungs�äche erreichen wie Stomata mit lan-

gen Poren. Für den Gasaustausch ist die Wirkungsweise der Spaltvergröÿerung allerdings

nicht die gleiche. Entscheidend ist der unterschiedliche Ein�uss der Poruslänge und Porus-

breite auf den Blattwiderstand für die Passage von CO2- und H2O-Molekülen (Meidner &

Mans�eld, 1968). Für weite Spaltö�nungen herrschen über dem Spalt höhere Di�usionswi-

derstände als für schmale und lange Spaltö�nungen. Lange Poren weisen zusätzlich einen

di�usions-förderlichen Rande�ekt der Porenwandung auf (Meidner & Mans�eld, 1968).

Hohe Blattwiderstände für Wasserdampf sind gekoppelt an groÿe Grenzschichten über den

Stomata. Diese bewirken einen Verdunstungsschutzmantel über dem Phyllokladium. Eine

groÿe Poruslänge von 'Grolim' ist somit förderlich für die optimierte CO2-Aufnahme, kann

allerdings bei gleichgroÿer Spaltö�nungs�äche zu höheren Wasserverlusten führen als bei

Stomata mit kurzen Poren.

In den Untersuchungen zeigten P�anzen von 'Grolim' mit langen Stomataporen unter

nicht-limitierten Gaswechselbedingungen höhere Assimilations- und Transpirationsraten

als 'Gijnlim'. Diese Beobachtung bestätigt die allgemein gültige Theorie von Meidner und

Mans�eld (1968). Für Gerste-Sorten unterschiedlichen genetischen Ursprungs ging eine

höhere stomatäre Blattleitfähigkeit einher mit längeren Stomata (Borel et al., 1997). Bei

Olivenbäumen mit Sorten gleicher Stomatadichte wies die Sorte mit gröÿerer Porus�äche

im bewässerten Zustand höhere Blattleitfähigkeiten auf als die Sorte mit kleinem Stoma-
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taapparat (Gucci et al., 2002).

5.6 Unterschiede in der Trockenreaktion des Aufwuchses von

'Gijnlim' und 'Grolim'

Bei der Betrachtung von sortenunterschiedlichen Ausprägungen der Wasserhaushaltspara-

meter (Tab. 4.4, S. 80) wird di�erenziert zwischen jenen Gröÿen, die Indizien für eine

Trockenstressanfälligkeit bzw. -toleranz darstellen, und solchen, die eine Trockenstressre-

aktion der P�anze aufzeigen.

5.6.1 Indizien für eine sortenspezi�sche Trockenstressanfälligkeit

1. Das längste Xylemelement in Seitentrieben von 'Grolim' deutet auf eine mögliche

höhere Anfälligkeit des Wasserleitsystems gegenüber 'Gijnlim' hin. Leitsysteme mit

längeren Gefäÿen setzen dem Fortlaufen von Embolien weniger Barrieren entgegen

(Crombie et al., 1985; Tyree & Sperry, 1988). Der Zusammenhang zwischen der Länge

bzw. Weite von Gefäÿen und der Anfälligkeit ist für verschiedene P�anzengattungen

nachgewiesen. Ewers (1985), Sperry et al. (1993), Utsumi et al. (1999) schreiben

langen Gefäÿen in Bäumen eine höhere Emp�ndlichkeit für die Kavitations- und

Embolie-Entstehung zu. Für die krautige P�anze Salvia mellifera L. kavitierten die

groÿlumigen und langen Tracheen unter Trockenheit früher als englumige kurze Ge-

fäÿe (Hargrave et al., 1994).

2. Die stomatäre Reaktion auf den Wasserdampfdruckde�zit-Schwellenwert deutet auf

eine höhere Sensibilität von 'Grolim' gegenüber 'Gijnlim' für Trockenstress hin. Für

'Gijnlim' zeigte sich keine aktive Regulierung der Spaltweitenverengung unter dem

Ein�uss erhöhter Dampfdruckgradienten. Bei P�anzenarten mit emp�ndlicher Luft-

feuchtereaktion der Stomata wird die Blattleitfähigkeit mit zunehmender Lufttro-

ckenheit stark eingeschränkt (Farquhar, 1978). In solchen Fällen zeigt der p�anzliche

Gaswechsel einer Optimierung der H2O- und CO2-Umsätze. Die höhere Emp�nd-

lichkeit von 'Grolim'-Stomata bewirkt demnach eine trockenheit-adaptierte Photo-

synthese. Eine den beiden Spargelsorten ähnliche artspezi�sche Stomata-Regelung

wurde für Carex -Spezies gefunden (Busch & Lösch, 1998). Eine sortenunterschied-

liche Stomata-Regulierung ist in der Literatur nicht beschrieben. Busch und Lösch

(1998) schlossen aus dem stomatären Verhalten unter steigendem Sättigungsde�zit

für die Carex -Art mit schwacher Einschränkung der Stomataweite -vergleichbar mit

'Gijnlim'- eine mangelnde Steuerung der Stomata. Hingegen ist die Carex -Art - ver-

gleichbar mit 'Grolim' - in der Lage, frühzeitig den Stressfaktor wahrzunehmen und

eine Beeinträchtigung des Wasserhaushalts durch hohe Lufttrockenheit abzuwenden.
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3. Die intrinsische Wasserausnutzung (WUEint) bei Bodentrockenheit hat sich für die

Spargelsorten als Indikator unterschiedlicher Trockenstressreaktion erwiesen. Mit ei-

ner höheren intrinsischen Wasserausnutzung von 'Grolim' bei Wassermangel geht eine

optimierte Kohlensto�ausbeute bei minimierter Transpiration einher. Der Photosyn-

theseapparat von 'Grolim' erscheint damit an Trockenbedingungen besser angepasst

zu sein als der von 'Gijnlim'. Dieser Beobachtung schreibt Jones (1992) einen ge-

nerellen p�anzlichen Charakter zu. Eine sortenunterschiedliche Betrachtung dieses

Trockenstress-Parameters für Spargel ist der Literatur nicht zu entnehmen. Für die

Augenbohne liegen die Sortenunterschiede in der Wasserausnutzung bei Trockenheit

bei 20 % (Anyia & Herzog, 2004). Im Vergleich zu diesen Vigna unguiculata-Sorten

sind die Unterschiede zwischen den beiden Spargelsorten mit 56 % um ein Dreifaches

höher. Jones (1992) beschreibt das allgemein gültige optimale stomatäre Verhalten

von trockengestressten P�anzen. Dieses zeichnet sich, wie für auch 'Grolim' beob-

achtet, durch einen Stomataschluss zur Verbesserung der Wasserausnutzung aus.

Mit dem Modell der optimalen Stomatafunktion von Cowan (1977) lässt sich die

bessere Steuerung unter Trockenheit der Sorte Grolim erklären. P�anzen mit niedri-

ger stomatärer Blattleitfähigkeit weisen in ihrer natürlichen Umgebung die höchste

intrinsische Wasserausnutzung auf. P�anzen mit dieser Eigenschaft kommen oft in

trockener Umgebung vor und verfügen meist über eine Trockentoleranz (Hetherington

& Woodward, 2003). Unter Bodentrockenheit erweist sich 'Grolim' anhand einer hö-

heren intrinsischen Wasserausnutzung als trockenstressmeidend (Jones, 1992). Eine

sortenunterschiedliche WUEint konnte für zwei Rebsorten als unterschiedliche Anpas-

sung an Wasserde�zit ermittelt werden (Schultz, 1996). Die als trockenstressmeidend

geltende Sorte wies unter Trockenstress eine höhere WUEint auf als die trockentole-

rante Sorten.

Der Vergleich der photosynthetischen Wasserausnutzung zwischen Gijnlim und Gro-

lim lässt eine sortendi�erente Trockenstress-Strategie erkennen. 'Gijnlim' ist anhand

dieses Trockenstress-Parameters als trockentolerant, 'Grolim' als Trockenheit mei-

dend zu bewerten.

4. Stomatäre Abmessungen können Unterschiede in der Stresstoleranz anzeigen (Olys-

laegers et al., 2002). Die beiden Spargelsorten Gijnlim und Grolim weisen durch ihre

unterschiedliche Stomatamorphologie eine verschiedene Disposition für Trockenheit-

anfälligkeit auf. Unter Trockenbedingungen können die hohen Di�usionswiderstände

kleiner Stomata die Transpiration verringern. Mit einem verhinderten Wasserdampf-

E�ux geht allerdings auch ein reduzierter CO2-In�ux einher. Die groÿe Poruslänge

von 'Grolim' ist hinsichtlich des H2O-Austauschs förderlich für die optimierte CO2-

Aufnahme auch unter Trockenstress.

Die Stomata von 'Gijnlim' (Abb. 4.25, S. 79) und 'Grolim' (Abb. 4.24) können dem
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sog. nierenförmigen Typus zugeordnet werden (Hetherington & Woodward, 2003).

Für diesen existiert eine negative Beziehung zwischen der Länge des Spalts und der

Emp�ndlichkeit gegenüber steigender Trockenheit. Gröÿere Stomata schlieÿen lang-

samer und weisen öfters hydraulische Disfunktionen unter Trockenheit auf (Hethe-

rington & Woodward, 2003). 'Grolim' besäÿe demzufolge einen geringere Emp�nd-

lichkeit für Trockenheit. Nach Spence et al. (1986) sind Stomata mit kleiner Spalt-

länge als eine Anpassung an Trockenheit zu interpretieren. Folglich besäÿen Stomata

von 'Gijnlim' eine höhere Emp�ndlichkeit gegenüber Trockenstress. Nach Meidner

und Mans�eld (1968) (Kapitel 5.5) haben kurze Spaltlängen Vorteile hinsichtlich der

Wasserdampfdi�usion unter Trockenstress.

Diese Annahmen tre�en auf die Stomata von 'Grolim' und 'Gijnlim' nicht zu (Abb.

4.15, S. 70, Abb.4.19, S. 74). Der theoretische Vorteil kurzer Stomata von 'Gijnlim'

unter Trockenstress hat sich im Gasaustausch nicht widergespiegelt. Unter starker

Bodentrockenheit transpirierten P�anzen der Sorte Gijnlim stärker als von Grolim.

Dieses Ergebnis �ndet sich bei Olivenbäumen wieder. Die Sorte mit kleinem Stoma-

taapparat reduziert bei zunehmendem Trockenstress die Blattleitfähigkeit schwächer

als die Sorte mit groÿen Stomata (Gucci et al., 2002). Diese Beobachtungen deuten

darauf hin, dass Sorten mit kleineren Stomata eine unsensiblere Trockenreaktion auf-

weisen als solche mit groÿen Stomata.

Für die beiden Spargelsorten wurde eher die Beziehung �groÿe Stomata und hohe

Emp�ndlichkeit für Trockenheit� bzw. �kleine Stomata und geringe Emp�ndlich-

keit� beobachtet. Eine gröÿere Spaltlänge wird mit einer höheren Wasserleitfähig-

keit und höheren maximalen Gaswechselraten in Blättern von Gehölzen in Verbin-

dung gebracht (Sack et al., 2003). Hohe Gaswechselraten sind eine Eigenschaften von

trockenheit-emp�ndlichen Sorten (Olyslaegers et al., 2002). Die beiden Eigenschaf-

ten von 'Grolim', gröÿere Spaltenlängen und höhere Gaswechselraten zu besitzen,

erklären womöglich die nachweislich höhere Trockenheitsensibilität.

5.6.2 Nachweis sortenspezi�scher Trockenstress-Reaktionen

Die Untersuchung des Wasserhaushalts von Spargelp�anzen hat es ermöglicht, anhand der

gewählten Wasserhaushaltsparameter den Beginn von Trockenstress nachzuweisen. Dieser

konnte in Form von Schwellenwerten bzw. -bereichen der jeweiligen Messgröÿe ermittelt

werden. Diese kritischen Werte wurden für 'Gijnlim' und 'Grolim' gegenübergestellt (Tab.

4.4, S.80), um deren Wasserhaushalt hinsichtlich der Trockenstress-Anfälligkeit zu beurtei-

len.

• Die erste und sensibelste Reaktion von P�anzen auf Wassermangel ist der Rückgang

des Turgors in p�anzlichem Gewebe (Larcher, 1994). Aus dieser Stressreaktion von

'Gijnlim' und 'Grolim' sind in Druck-Volumen-Analysen Schwellenwerte für den Ver-
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lust an Turgeszenz - repräsentativ für den Eintritt der Triebwelke - abgeleitet worden.

Am Turgornullpunkt waren die Schwellenwerte für das relative Wasserde�zit und das

Trieb-Wasserpotenzial von 'Gijnlim' und 'Grolim' identisch. Beide Sorten sind durch

die niedrigen Schwellenwerte gleichermaÿen als trockenresistent einzustufen (Kapitel

5.2).

• Die Höhe der embolie-auslösenden Xylemspannung limitiert die Trockenstresstoleranz

einer P�anzenart (Tyree & Sperry, 1988; Jones & Sutherland, 1991). Die kritischen

Trieb-Wasserpotenziale für die Embolieschwelle im Xylem bewässerter und unbewäs-

serter P�anzen im Tagesgang unterschieden sich nicht zwischen den beiden Sorten.

Diese arttypischen Werte stellen die Grenzbereiche dar, die gerade noch - ohne län-

gerfristige Schädigungen - kurzfristig toleriert werden, wenn die P�anzen im Gefäÿ

starkem Trockenstress ausgesetzt werden. Eine Begründung für die sortenindi�erente

Stressreaktion liefert die für beide Sorten typische anisohydrische Wasserhaushalts-

regulierung. 'Gijnlim' und 'Grolim' sind auf ähnliche Weise in der Lage, bei einem für

den Tagesgang spezi�schen Ψxylem-Schwellenwert sich vor zu hohen Wasserverlusten

mittels einer Einschränkung des Wassertransports zu schützen. Der vollständige Lh-

Verlust bei etwas höherem Ψxylem von 'Grolim' signalisiert eine bessere Eingrenzung

der Transpirationsverluste im Tagesverlauf. Diese Eigenschaft �ndet sich wieder in

der e�zienteren Einschränkung der Transpirationsrate bewässerter P�anzen der Sor-

te Grolim bei hohem Wasserdampfdruckde�zit aufgrund einer feineren Stomataregu-

lierung.

In austrocknenden Trieben - repräsentativ für die Wirkung zunehmender Bodentro-

ckenheit - besitzen beide Sorten einen gleich hohen Schwellenwert für die Entstehung

von Embolien. Die für 'Gijnlim' und 'Grolim' gleiche Anfälligkeit der Wasserleitsys-

tems für die Bildung von Embolien deutet auf denselben stomatären Regelmechanis-

mus der Wasserversorgung hin (Kapitel 5.3.2.).

Das für 'Gijnlim' im Vergleich zu 'Grolim' stärker negative Wasserpotenzial bei Er-

reichen einer nahezu 100%igen Embolierate verweist auf ein embolie-unanfälligeres

Wasserleitsystem. Dieser Trockenstressparameter ist ein Hinweis auf eine sortenun-

terschiedliche Xylemausgestaltung. Eine unterschiedliche Xylemanatomie kann eine

unterschiedliche Anfälligkeit des Wasserleitsystems mit sich bringen. Diese ist maÿ-

gebend für die Höhe der Wasserpotenzialdi�erenz, ab welcher im Leitsystem Luftein-

schlüsse auftreten können (Zimmermann & Jeje, 1981). In Seitentrieben von 'Grolim'

befand sich das längste Xylemgefäÿ. Unter Trockenstress embolisierte lange Gefäÿe

stellen eine gröÿere Gefahr für einen Totalausfall des Wassertransports dar, als viele

kurze (Crombie et al., 1985; Tyree & Sperry, 1988). Mit den dickeren Trieben von

'Grolim' könnten gröÿere Tracheenvolumina einhergehen. Diese sind stärker gefähr-

det zu kavitieren und zu embolisieren als enge Gefäÿe (Ewers, 1985; Sperry et al.,
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1993; Utsumi et al., 1999) (Kapitel 2.3.2.2.). Diesem unterschiedlichen Schwellenwert

nach besitzt 'Grolim' ein Trockenstress anfälligeres Wasserleitsystem in Seitentrieben

als 'Gijnlim'.

• Für den Trockenstress-Parameter �stomatäre Blattleitfähigkeit� existiert im Bezug

auf das frühmorgendliche Trieb-Wasserpotenzial austrocknender P�anzen kein Un-

terschied zwischen den Sorten Gijnlim und Grolim. Das durch Wassermangel beein-

trächtigte Blatt-Wasserpotenzial in dem Bereich −0, 4 bis −0, 7 MPa lässt auf einen

artspezi�schen Schwellenwert der Stomata schlieÿen. Willmer und Fricker (1983) be-

obachteten für Buschbohnen, Mais, Tabak, Hirse einen artspezi�schen Schwellenwert

des Blattwasserpotenzials für das Schlieÿen der Stomata. Die einzigen der Litera-

tur zu entnehmenden Sortenunterschiede in dieser Beziehung konnten für Reben mit

gegensätzlichem Typus der Wasserbilanz (anisohydrisch versus isohydrisch) ermit-

telt werden (Schultz, 2003). Für 'Gijnlim' und 'Grolim' mit einheitlichem anisohy-

drischem Typus der Wasserbilanz bedeuten diese Angaben, dass auch für weitere

Spargelsorten vermutlich keine unterschiedlichen Schwellenwerte des frühmorgendli-

che Wasserpotenzials für die trockenstress-induzierte Spaltenverengung zu ermitteln

sind.

• Der Trockenstress-Schwellenwert für die Bodensaugspannung, ab der der stomatäre

Ö�nungsgrad (gH2O) reduziert wird, ist für beide Sorten identisch. Nach Davies und

Zhang (1991) wird der stomatäre Ö�nungsapparat unter Bodentrockenheit über hy-

draulische und chemische Signale des Bodens und der Wurzeln gesteuert. Demnach

besitzen die Sorten ähnliche regulative Schutzmechanismen vor nicht mehr auszuglei-

chenden Wasserverlusten durch die stomatäre Wasserdampfabgabe. Dieser Trocken-

stress-Parameter indiziert eine starke Einschränkung des Photosynthese-Apparats

von 'Gijnlim' und 'Grolim' durch mangelnde Wasserversorgung.

• Eine starke Reduktion der Netto-CO2-Austauschrate trat unter abnehmender Boden-

feuchte für beide Sorten im selben Saugspannungsbereich ein. Die kritische Boden-

feuchte, ab der die Produktivität der Spargelp�anzen aufgrund von Wassermangel

eingeschränkt wird, ist als artspezi�scher Indikator für Trockenstress zu bewerten. Die

Erklärung für den mangelnden Sortenunterschied ist in der für die Sorten identischen

Einschränkung der stomatären Blattleitfähigkeit bei gleicher Bodensaugspannung zu

�nden.

5.6.3 Bewertung der Wasserhaushaltsparameter und ihrer Schwellenwerte

Der Nachweis von art- und sortenspezi�schem Trockenstress-Verhalten von Spargelp�an-

zen hat gezeigt, dass die Stressreaktion, je nach Wasserhaushaltsparameter, unterschiedlich

ausgeprägt sein kann. Gemäÿ der Zielstellung dieser Arbeit, Trockenstress frühzeitig auf-
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zuzeigen, werden die Trockenstress-Parameter anhand ihrer Schwellenwerte bzw. -bereich

diskutiert. Dazu werden im Folgenden die Ergebnisse zur Bewertung der Trockenstress-

Schwellen zusammengefasst.

Das Entscheidungskriterium für die Güte der Trockenstress-Indikatoren ist der Grad an

Bodentrockenheit, der für die Schädigung des p�anzlichen Wasserhaushalts verantwortlich

ist. Gemessen als frühmorgendliches Trieb-Wasserpotenzial, lag die kritische Bodensaug-

spannung für beide Sorten bei ≈ −600 hPa. Um die physikalisch und physiologisch verschie-

denen Parameter gegenüber zustellen, wurden die Wasserpotenzialwerte herangezogen, bei

welchen die Parameter einsetzenden Trockenstress anzeigten. Diese werden graphisch auf

die kritische Bodensaugspannung projiziert.

Der Schwellenwert für die Xylem-Anfälligkeit von trockengestressten Trieben wird mit je-

nem für das frühmorgendliche Wasserpotenzial verglichen (Abb. 5.1). Die Embolien entste-
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Abbildung 5.1: Trockenstress-Schwellenwerte für die frühmorgendliche Bodensaug-
spannung und das frühmorgendliche Blatt-Wasserpotenzial (Ψxylem) aus
Xylem-Anfälligkeitskurven, nach Methode 2.

hen in dem Saugspannungsbereich, in dem das frühmorgendliche Wasserpotenzial beider

Sorten als Folge abnehmender Bodenfeuchte bereits zu sinken begann. Der p�anzliche

Wasserversorgungszustand (ΨPD) von 'Grolim' und 'Gijnlim' unterlag bei dem Auftre-

ten des Schwellenwerts für die Xylem-Anfälligkeit bereits einer messbaren Trockenheits-

belastung. Demzufolge ist das frühmorgendliche Wasserpotenzial der frühzeitigere Trocken-

stress-Indikator als der kritische Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit.

Der Wasserpotenzial-Schwellenwert für den vollständigen hydraulischen Leitfähigkeitsver-

lust austrocknender Triebe wird bezogen auf die korrespondierende Bodenfeuchte (Abb.

5.2). Für beide Sorten trat der Totalausfall des Wasserleitsystems nahe der Nachweisgren-
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ze der Bodensaugspannung zwischen −700 und −800 hPa ein. Der Schwellenwert für die

100%ige Embolierate liegt in dem Bodensaugspannungsbereich, unterhalb dessen eine Be-

wässerung die irreversible Schädigung und somit das Absterben der Triebe nicht mehr ver-

hindern kann. Dieser Trockenstress-Parameter stellt die Toleranzgrenze für Trockenstress

von Spargel in den Gefäÿen dar.
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Abbildung 5.2: Frühmorgendliche Bodensaugspannung [-hPa] und frühmorgendliches Was-
serpotenzials (ΨPD) bei Turgornullpunkt von −2, 1 MPa und bei 100%
hydraulischem Leitfähigkeitsverlust (Lh) für 'Grolim' und 'Gijnlim'. Kri-
tisches Wasserpotenzial (ΨTNP = −2, 1 MPa) wurde in Druck-Volumen-
Analysen im Sommer 2006 ermittelt. Ψ bei Lh-Verlust wurde ermittelt von
austrocknenden Trieben 2006 (Methode 2).

Das Wasserpotenzial beim Turgornullpunkt (ΨTNP) repräsentiert die höchste Schwelle zum

Nachweis von Trockenstress in Spargeltrieben. Der äuÿerst negative Ψxylem-Wert beider Sor-

ten von −2, 1 MPa wurde unter den Trockenbedingungen der Töpfe im frühmorgendlichen

Wasserpotenzial nur selten erreicht (Abb. 5.2). Für beide Sorten ist bei einem frühmor-

gendlichen Wasserpotenzial unterhalb −2, 0 MPa der Messbereich der Tensiometer erreicht.

Der Bezug des Wasserpotenzials am Turgornullpunkt auf den frühmorgendlichen Wasser-

status von P�anze und Boden zeigt, dass sich in den P�anzen unter den Trockenversuchs-

bedingungen der letale Wasserstatus noch nicht eingestellt hatte. Der Schwellenwert für

das Wasserpotenzial am Turgornullpunkt liegt auch für bewässerte P�anzen im Bereich

des 100%igen hydraulischen Leitfähigkeitsverlusts (Abb. 4.8, S. 63).

Das Wasserpotenzial am Turgorverlust ist folglich ungeeignet, Trockenstress bei den geprüf-
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ten Sorten frühzeitig nachzuweisen. Anhand dieses Trockenschwellenwerts ist zu erkennen,

dass Triebe unter Wasserde�zit erst bei äuÿerst niedriger Bodensaugspannung und vollstän-

digem Verlust des Wasserleitungsvermögens welken. In Verbindung mit der Bodenfeuchte

und dem frühmorgendlichen Wasserpotenzial hebt dieser Parameter die artspezi�sche Stra-

tegie zur Vermeidung einer Gewebeaustrocknung hervor. Der Turgorverlust ist aufgrund

des osmotisch regulierten Gewebewassergehalts kein frühzeitiges Signal für Trockenstress.

Die Trockenstress-Schwellenwerte für den Turgornullpunkt und für die Embolie-Anfällig-

keit des Wasserleitsystems wurden mit dem stomatären Verhalten bei Bodentrockenheit

verglichen (Abb. 5.3). Am Turgornullpunkt ist wider Erwarten noch eine geringe Blatt-

leitfähigkeit festzustellen. Die stark trockengestressten P�anzen hatten trotz stark beein-

trächtigtem Wasserstatus die Stomata nicht vollständig geschlossen.

Für austrocknende Triebe be�ndet sich der Schwellenwert für den kritischen Leitfähig-

keitsverlust im Bereich einer bereits extrem limitierten stomatären Blattleitfähigkeit. Die

Schwelle für die Embolie-Entstehung in den Leitbahnen liegt somit höher als die für

die Einschränkung der stomatären Blattleitfähigkeit. Wie das Trieb-Wasserpotenzial rea-

giert der stomatäre Parameter sensibler auf Trockenstress als das Wasserleitsystem. Der
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Abbildung 5.3: Beziehung zwischen Trockenstress-Schwellenwerten mit der Blattleitfähig-
keit (gH2O) und dem frühmorgendliches Wasserpotenzial (ΨPD) für Triebe
von 'Grolim' und 'Gijnlim'. Kritisches Wasserpotenzial beim Turgornull-
punkt (ΨTNP ), ermittelt in Druck-Volumen-Analysen. Wasserpotenzial bei
Beginn der Embolie-Entstehung (ΨEmbolie), ermittelt in Anfälligkeitskur-
ven von trockengestressten Trieben (Methode 2)

Wasserpotenzial-Bereich, ab dem die Stomata beginnen, auf eine Verschlechterung des Was-

serstatus zu reagieren, repräsentiert den Zustand des Triebgewebes, in dem gerade keine
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Vollsättigung (−0, 3 MPa) mehr vorliegt. Demzufolge war die über die Stomata gesteuerte

Blattleitfähigkeit ein äuÿerst sensibler Sensor für Änderungen des Turgors in Kurztrie-

ben. Für das Erstellen eines exakten arttypischen Trockenstress-Schwellenwerts für das

frühmorgendliche Wasserpotenzial ist der Parameter aufgrund seiner hohen Variabilität in

bewässerten P�anzen und der starken Reduktion der Blattleitfähigkeit nach Unterschreiten

des gesättigten Gewebestatus' nicht geeignet. Zudem erweist sich die Stomatareaktion als

nachteilig für die Einschränkung eines Wasserverlusts unter Trockenheit, da die stomatä-

re Blattleitfähigkeit noch bis zum Erreichen des Welkepunkts im geringen Maÿe aufrecht

erhalten wird. Demzufolge ist der stomatäre Parameter ein Hinweis für die beginnende

Trockenbelastung, stellt aber nicht die geregelte Gröÿe bei Trockenstress dar.

Unter Trockenstress regulieren Stomata den Gaswechsel eher als Folge von Turgoränder-

ungen als von Wasserpotenzial-Änderungen (Willmer & Fricker, 1983). So ist möglicherwei-

se keine direkte Reaktion der stomatären Blattleitfähigkeit auf das Trieb-Wasserpotenzial

zu erwarten. Das unspezi�sche Stomataverhalten in der Phase der beginnenden Boden-

trockenheit kann in dem anisohydrischen Charakter begründet sein (Tardieu & Simonneau,

1998; Jones, 1998; Schultz, 2003). Anisohydrische Arten riskieren gröÿere Wasserverluste

und steuern ihre Stomata nicht sehr emp�ndlich auf Wassermangel (Larcher, 1994). Auch

für anisohydrische Rebsorten konnte trotz niedriger frühmorgendlichen Wasserpotenzial-

werte keine Limitierung der Blattleitfähigkeit festgestellt werden (Schultz, 2003). Nach

Jones (1998) ist für anisohydrische P�anzen die stomatäre Leitfähigkeit nicht geeignet,

den Grad der Bodentrockenheit zu beurteilen. Die mangelnde Kontrolle der Blattleitfä-

higkeit vor Unterschreiten eines p�anzeninternen Schwellenwerts lässt nicht erkennen, ab

welchem Bodenmatrixpotenzial Wassermangel in der P�anze einsetzt.

Bei 'Gijnlim' und 'Grolim' hat sich im selben Maÿe ein Schwellenbereich für eine Limi-

tierung aller Gaswechselparameter herausgebildet (Tab. 4.4, S. 80). Die Blattleitfähigkeit,

die Transpiration und die Netto-Assimilation waren bei einer höheren Bodenfeuchte limi-

tiert (−300 bis −500 hPa), als die hydraulische Leitfähigkeit und das frühmorgendliche

Trieb-Wasserpotenzial. Nach Gollan et al. (1985), Turner et al. (1985) wird die Blattleitfä-

higkeit auch unabhängig vom Blattwasserstatus durch die Bodenwasserversorgung gesteu-

ert. Diese Untersuchungen unterstützen die Theorie von Schulze (1986), wonach veränder-

te Stomataweiten eher direkt einer abnehmenden Bodenwasserversorgung zugeschrieben

werden können, als einer vorangegangenen Änderung des Blattwasserpotenzials. Der über

eine feedforward -Reaktion resultierende Stomataschluss ist vermutlich über Wurzel-Spross-

Signale durch Abscisinsäure vermittelt worden. Zur Bewertung des Trockenstresses durch

die porometrische Gaswechselaktivität kann ausschlieÿlich der direkte Bezug der stomatä-

ren Parameter auf die Bodenfeuchte dienen. In dieser Beziehung stellt sich der Gaswechsel

als frühzeitigerer Indikator limitierender Bodenwassergehalte dar als die hydraulische Leit-

fähigkeit und das Trieb-Wasserpotenzial.

Die untersuchten Trockenstress-Parameter bilden viele Prozesse des Wasserhaushalts von
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Spargel unter Trockenheit ab. Die zusammengeführten Schwellenwerte stimmen in der dar-

in abgebildeten hydro-physiologischen Stressreaktion der P�anzen überein. Die Methoden

sind als e�zient zur Quanti�zierung und Quali�zierung der Trockenstressreaktion von

Spargel zu beurteilen. Es zeichnen sich zwei Arten von Stresssignalen heraus. Die ers-

te Art von Schwellenwerten zeichnet den einsetzenden Trockenstress des Spargels durch

Wassermangel ab. Dazu zählen als frühzeitigste Gröÿe die stomatäre Blattleitfähigkeit,

der Verlust an hydraulischer Leitfähigkeit bei Einsatz der Embolie-Generierung und das

frühmorgendliche Trieb-Wasserpotenzial. Die zweite Art der Trockenstress-Signale reprä-

sentiert den Beginn von irreversiblen Schädigungen der Triebe. Zu dieser sind die aus der

Druck-Volumen-Relation gewonnenen kritischen Werte des relativen Wasserde�zits und

des letalen Trieb-Wasserpotenzials, sowie der vollständige Verlust der hydraulischen Leit-

fähigkeit zu nennen. Mit denselben Methoden wurden für 'Gijnlim' und 'Grolim' unter-

schiedliche Existenzstrategien aufgeklärt. Diese führen ohne Sortenunterschied zu gleichen

Schwellenwerten der frühzeitigen Trockenstress-Wahrnehmung. Für das frühmorgendliche

Bodenwasserpotenzial, bei dem Wassermangel zum Absterben der Triebe führt, kommen

Sortenunterschiede zum Vorschein. Die Strategie von 'Grolim' zur Vermeidung von Tro-

ckenheit wird in der niedrigeren Schwelle für den Totalausfall des Leitsystems deutlich. In

der Gesamtbetrachtung ist die Trockenstressreaktion beider Sorten nicht wesentlich unter-

schiedlich.
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6 Fazit

Mit den vorliegenden Untersuchungen konnte der Wasserhaushalt von Asparagus o�cinalis

L. unter besonderer Berücksichtigung von Trockenstress evaluiert werden. Die zu Grunde

gelegte Arbeitshypothese, dass Sortenunterschiede in der Trockenstressanfälligkeit zwischen

'Gijnlim' und 'Grolim' auf hydro-physiologischen P�anzenparametern beruhen, ist abzu-

lehnen.

Die beiden Sorten zeigen eine deutliche Beeinträchtigung im Wassertransport, im poro-

metrischen Gasaustausch von H2O und CO2 und im Wasserversorgungszustand der Sei-

tentriebe durch induzierten Wassermangel. Die im Habitus und im Ertrag verschiedenen

Genotypen unterscheiden sich unter gleichen Umweltbedingungen auch in ihrer photosyn-

thetischen Produktivität und Transpiration. Unter guter Wasserversorgung ist 'Grolim'

hinsichtlich des Wasserleitungvermögens und der Netto-Assimilation gegenüber 'Gijnlim'

überlegen. Morphologisch begünstigt ist die höhere Photosyntheseleistung von 'Grolim'

durch gröÿere Stomata und dickere Seitentriebe. Mit der höheren Kohlendioxidaufnahme

geht für 'Grolim' auch ein höherer Wasserumsatz einher. Für eine Einschätzung der Aus-

wirkung sortenunterschiedlicher maximaler Netto-Assimilations- und Transpirationsraten

von Kurztrieben in Gefäÿversuchen müssen diese Parameter für ganze P�anzen und unter

Freilandbedingungen erfasst werden.

Ohne Trockenstress nutzen 'Gijnlim' und 'Grolim' die transpirative Wasserabgabe zur CO2-

Ausbeute gleich gut aus. Im Vergleich zu anderen Arten ist die E�zienz des Wasserver-

brauchs bei der Netto-CO2-Aufnahme bei den beiden Spargelsorten nicht hoch. Unter

zunehmendem Wasserdampfdruckde�zit der Luft nimmt die E�zienz des Kohlensto�ge-

winns von Spargel stetig ab. Für die photosynthetische Leistungsfähigkeit der P�anzen

an strahlungsstarken Tagen mit hoher Lufttemperatur und niedriger relativer Luftfeuchte

bedeutet dies eine unproduktive hohe Wasserabgabe. Für die praktische Kulturführung

stellt die hohe Transpiration einen unkontrollierbaren Wasserverlust der Kultur dar. Ein

hohes Wasserdampfdrucksättigungsde�zit zwischen Phyllokladien und Luft kann trotz aus-

reichender Bodenfeuchte zu irreversiblen Schäden der P�anzen führen.

Bei Bodentrockenheit ist 'Grolim' durch eine höhere photosynthetische Wasserausnutzung

gegenüber 'Gijnlim' im Vorteil. Triebe von 'Gijnlim' reduzieren unter Wassermangel die

Transpiration geringfügiger als Triebe von 'Grolim' und riskieren somit schädigende Was-

serverluste. Zusätzlich zur besseren Schonung des Wasserhaushaltes erweist sich die Sorte

Grolim auch in Bezug auf die Produktionsleistung unter Bodentrockenheit als e�zien-

ter gegenüber 'Gijnlim'. Die höhere photosynthetische Leistungsfähigkeit von 'Grolim' wi-

derspricht den in der Literatur für Spargel beschriebenen Kausalität zwischen maximaler
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Netto-Assimilationsrate und Sprossertrag. In den Untersuchungen wie auch in vorliegender

Arbeit wurde diese Beziehung in Einzelmessungen von Kurztrieben ermittelt, und korreliert

dabei allerdings positiv. Der Widerspruch zwischen der maximalen Photosyntheseleistung

und dem Ertrag weist eher auf einen Ein�uss des stark sortenunterschiedlichen Aufwuchs

als auf Unterschiede der Gaswechselaktivität zwischen 'Gijnlim' und 'Grolim' hin. Für

eine vergleichende Bewertung der Produktivität von 'Gijnlim' und 'Grolim' wird die Er-

fassung der maximalen Netto-Assimilationsrate kompletter P�anzen empfohlen. In diese

gehen mögliche groÿe Unterschiede in der Assimilationsober�äche der gesamten P�anze

zwischen 'Gijnlim' und 'Grolim' mit ein. 'Gijnlim' liefert im Anbau, bei gleicher Bestands-

dichte, einen deutlich höheren Sprossertrag als 'Grolim'. Die höhere Produktivität von

'Gijnlim' ist vermutlich auf eine hohe Sprossanzahl, eine groÿe Triebhöhe und eine star-

ke Belaubung der Triebe (Ziegler, 2002) zurückzuführen. Die photosynthetisch schwächere

Leistungsfähigkeit der Assimilationsorgane kompensiert 'Gijnlim' vermutlich durch Viel-

triebigkeit. Der Vorteil einer besseren Photosyntheseleistung von 'Grolim'-Phyllokladien

überwiegt im Zeitraum einer ganzen Vegetationsperiode nicht den Nachteil geringerer As-

similations�äche pro Anbau�äche gegenüber 'Gijnlim'.

Der zweite Aspekt der sortendi�erenzierten Untersuchung der Wasserführung war die im

praktischen Anbau beobachtete unterschiedliche Trockenstressanfälligkeit von 'Gijnlim'

und 'Grolim'. Die verschiedenen Parameter der Hydrophysiologie unter Trockenstress er-

geben für beiden Spargelsorten ein einheitliches Muster ihrer Trockenstressstrategien. Die

strategische Vermeidung von Trockenstress war im Wesentlichen artspezi�sch und spie-

gelt die genetische Trockentoleranz wider. Diese beruht auf einer Ausstattung von Spargel

mit unterirdischen Speicherorganen und einer Anpassung an die klimatischen Bedingun-

gen seiner Herkunft. Spargelp�anzen besitzen aufgrund einer osmotischen Regulierung des

relativen Wassergehaltes im Triebgewebe eine gute Trockenresistenz. In Druck-Volumen-

Analysen hat sich die Eigenschaft zur Anpassung an Trockenperioden angedeutet, welche

noch detaillierter zu untersuchten ist. Druck-Volumen-Kurven von Trieben aus dem Frei-

land über die ganze Wachstumsperiode des Spargellaubs hinweg können Aufschluss geben,

ob sich Spargel in sommerlichen Trockenperioden an eine eingeschränkte Wasserversorgung

anpasst.

Die Messung der hydraulischen Leitfähigkeit hat gezeigt, dass Spargeltriebe beider Sorten

unter Trockenheit unanfällig sind für Schäden im Wasserleitsystem. Die unterschiedliche

Emp�ndlichkeit des Xylems im Tagesgang und unter Bodentrockenheit weist auf eine gute

Regulierung des Wasserhaushalts unter sich ändernden Umweltbedingungen hin. Die art-

typische Steuerung von Trockenstressreaktionen könnten Untersuchungen der chemischen

Stressignal-Übertragung von der Wurzel in die Schlieÿzellen der Stomata aufklären. Eine

Begründung für die sortenunterschiedliche Anfälligkeit für den Totalausfall der hydrauli-

schen Leitfähigkeit könnten Erkenntnisse über die Xylemanatomie liefern. Die Emboliean-

fälligkeit des Spargels zeigt, dass eine Einschränkung des Wassertransports im Tagesgang
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auch in gut bewässerten P�anzen auftritt, um zu groÿe Wasserverluste über die Stomata zu

verhindern. Für die Bewässerungspraxis folgt daraus, dass Wassergaben tagsüber während

hoher Temperatur und geringer relativer Luftfeuchte keine Verbesserung der Wasserver-

sorgung des oberirdischen Aufwuchses zur Folge haben. Denn unter diesen Bedingungen

ist die hydraulische Leitfähigkeit in den Trieben bereits limitiert. Gleiches gilt, wenn die

kritische Bodentrockenheit überschritten ist. Die unter Trockenstress gebildeten Embolien

verhindern den Wassertransport von den Wurzeln in die Triebe. Aus dem stark zuneh-

menden hydraulischen Leitfähigkeitsverlust nach Überschreiten der Embolieschwelle sind

eindeutige Empfehlungen für die Wasserversorgung abzuleiten. Der Bewässerungseinsatz

muss erfolgen, bevor sich Kavitationen in den Leitgefäÿen zu Embolien entwickeln und

diese die Wasserversorgung der Assimilationsorgane irreversibel unterbinden. Für Spargel-

p�anzen im Gefäÿ liegt die späteste Bewässerung bei einem frühmorgendlichen Wasserpo-

tenzial von −0, 7 MPa bzw. einer Bodensaugspannung von −600 hPa. Diese Werte können

für Freilandbedingungen durch den Einsatz der eigens für Spargel entwickelten Xylem--

Anfälligkeits-Messmethode zukünftig erarbeitet werden.

Die Untersuchung des porometrischen Gasaustauschs von Phyllokladien hat neben dem

Nachweis der verminderten Photosyntheseleistung auch Hinweise auf sortenunterschiedliche

Trockenstrategien geliefert. Mit der morphologischen und physiologischen Stomata-Cha-

rakteristik erweist sich 'Gijnlim' als trockentolerant und 'Grolim' als trockenheitmeidend.

Für den Wasserhaushalt unter Trockenbedingungen der Luft und des Bodens haben die

unterschiedlichen Strategien einen gravierenden E�ekt. 'Gijnlim' nimmt zwar den Tro-

ckenstress bei gleicher Bodensaugspannung und gleichem Trieb-Wasserpotenzial wahr wie

'Grolim', nach dem Überschreiten der Trockenstressschwelle schützt 'Gijnlim' den Was-

serhaushalt jedoch nicht vor weiterem Wasserverlust. Im Anbau kann ein längerfristiges

Ausbleiben von Niederschlägen oder einer Bewässerung bei 'Gijnlim' gröÿere Trockenschä-

den auslösen als bei 'Grolim'.

Zur Beurteilung der Ein�ussnahme einer reduzierten Bodenfeuchte auf den p�anzlichen

Wasserstatus hat sich das frühmorgendliche Wasserpotenzial als sinnvoller Parameter her-

ausgestellt. Alle Trockenstressreaktionen der P�anzen konnten in dem Bodensaugspann-

ungsbereich nachgewiesen werden, bei dem es zu Änderungen des frühmorgendlichenWasser-

potenzials in den Trieben kam. Es hat sich für diese hydrolabile Art gezeigt, dass das

Trieb-Wasserpotenzial ein guter Indikator ist, um das Austrocknen des Bodens frühzeitig

zu signalisieren. Demzufolge könnte diese p�anzenphysiologische Gröÿe in dem praktischen

Spargelanbau eingesetzt werden, um die trockenstress-auslösende Bodenfeuchte zu erfas-

sen.

Die in diesen Modell-Versuchen mit geringen Substratvolumina ermittelten Schwellenwerte

sind als absolute Werte nicht auf das Freiland zu übertragen. Die Trockenstressschwellen

liegen vermutlich aufgrund der schnelleren Ausschöpfung des Bodenwassers und eventuellen

morphologischen Unterschieden der P�anzen in einem anderen Wertebereich der Parame-
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ter.

Die Ergebnisse dieser physiologischen Stressuntersuchungen zeigen, dass die gewählten und

neu entwickelten Methoden e�zient waren, den Trockenstress frühzeitig aufzuzeigen, bevor

Symptome sichtbar waren.

Die weitestgehend parallele Erfassung der Stressreaktionen von den Stomata, des Was-

serleitsystems und des Wasserstatus' von Trieben und Phyllokladien hat eine gute Wech-

selwirkung der Gröÿen bewiesen. Das �Trieb-Wasserpotenzial� signalisierte den Ein�uss

beginnender Bodentrockenheit auf viele Prozesse des p�anzlichen Wasserhaushalts. Eine

Bewässerungssteuerung nach p�anzlichem Wasserbedarf ist für Spargel mit frühmorgendli-

chen Wasserpotenzial-Messungen möglich. Mit einer Anpassung der Werte an das Freiland

sind Bewässerungsempfehlungen abzuleiten, mit welchen sich Trockenstress in der Spar-

gelp�anze vermeiden und eine Limitierung eines hohen Ertragsniveaus abwenden lässt.
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7 Zusammenfassung

Es sind Untersuchungen zur Quanti�zierung des Wasserhaushalts von Asparagus o�cina-

lis L. unter besonderer Berücksichtigung von Trockenstress durchgeführt worden. Hinter-

grund dieser Studie ist eine Optimierung der Wasserversorgung von Spargelkulturen durch

eine Anpassung der Bewässerungssteuerung an den p�anzlichen Wasserbedarf. Ziel war

es, anhand von p�anzeninternen hydraulischen Parametern eine Einschränkung des Was-

serhaushalts durch Trockenheit aufzuzeigen, bevor Trockenschäden an der P�anze ent-

stehen. In diesem Kontext wurde geprüft, ob mit kritischen Schwellenwerten präventive

Maÿnahmen gegen Trockenstress im Spargelanbau abzuleiten sind. Dazu sind die zwei

wirtschaftlich relevanten Bleichspargelsorten Gijnlim und Grolim mit unterschiedlichem

Ertragspotenzial und Trockenanfälligkeit im Anbau physiologisch und morphologisch mit-

einander verglichen worden. Anhand dieses Sortenvergleichs wurde geklärt, welche Strate-

gien der Trockenstressvermeidung bzw. -toleranz sortenspezi�sch sind und inwieweit diese

auf hydro-physiologischen Eigenschaften beruhen.

In Gewächshausversuchen wurden optimal bewässerte Spargelp�anzen mit voll entwickel-

ten Trieben in 15 l-Containern durch Bewässerungsstopp und Evapotranspiration ausge-

trocknet. Dabei wurden an Seitentrieben das frühmorgendliche Wasserpotenzial, die hy-

draulische Leitfähigkeit und der porometrische Gaswechsel gemessen. Für die Untersuchung

der hydraulischen Leitfähigkeit ist eine spezielle Messapparatur für die krautigen Triebe

entwickelt worden. Die dabei angewandte Methode erwies sich für Spargel als erfolgreich,

trockenheit-induzierte Embolien im Wasserleitsystem festzustellen. Die Stomatamorpho-

logie und die Wasserrückhalte-Charakteristik von dem Triebgewebe sind an ungestressten

P�anzen ermittelt worden.

'Grolim' weist durch die von 'Gijnlim' stark unterschiedliche Stomata-Charakteristik hö-

here maximale Assimilationsraten und eine bessere Steuerung der Spaltö�nungs-Apparatur

auf. Bei starker Luft- oder Bodentrockenheit deutet die höhere Emp�ndlichkeit von 'Grolim'-

Stomata auf bessere Schutzmechanismen vor schädigenden Wasserverlusten hin. Triebe

von 'Grolim' gewährleisten mit ihrer höheren maximalen hydraulischen Leitfähigkeit eine

bessere Wasserversorgung der Assimilationsorgane als Triebe von 'Gijnlim'. Aus hydro-

physiologischer und morphologischer Sicht sind bei Trockenheit sowie optimaler Boden-

feuchte die Triebe von 'Grolim' gegenüber 'Gijnlim' hinsichtlich ihrer Produktivität im

Vorteil.

Die Gesamtbetrachtung aller hydraulischen Parameter zeigte keine wesentlichen Sorten-

unterschiede in der Reaktion auf moderaten Trockenstress. Die Wasserführung bis zum

Beginn der schädigenden Luft- und Bodentrockenheit ist somit artspezi�sch. Beide Spargel-
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sorten zeigen einen trockenresistenten Wasserhaushalt. Die Beobachtung von trockenheit-

sensiblen Prozessen mit regulativen Aufgaben in der Wasserführung zeigte, dass die sor-

tenunterschiedliche Anfälligkeit für Wassermangel auf eine unterschiedliche Steuerung zu-

rückzuführen ist. Unter starkem Trockenstress verfolgt 'Gijnlim' die Überlebensstrategie

der Trockentoleranz und 'Grolim' die der Trockenheitmeidung.

Für den einsetzenden Trockenstress lagen die Schwellenwerte der hydraulischen Parameter

für beide Sorten indi�erent in dem Bodensaugspannungsbereich um −600 hPa. Ab die-

sen Werten traten massive Änderungen des p�anzlichen Wasserhaushalts auf. Als erster

Prozess wurde der stomatäre Gaswechsel von Wasserdampf und Kohlendioxid beeinträch-

tigt. Die Bildung von Kavitationen in den Leitbahnen steuerte die Absenkung des Trieb-

Wasserpotenzials. Der damit verringerte Turgor der Phyllokladien bewirkte eine starke

Einschränkung der stomatären Blattleitfähigkeit. Trotz reduzierter stomatärer Blattleitfä-

higkeit wurde die Abnahme der hydraulischen Leitfähigkeit in den Seitentrieben nicht ver-

mindert. Die Steuerung des Trieb-Wasserstatus' erfolgte aufgrund des anisohydrischen Cha-

rakters der Spezies sortenindi�erent nicht zur Prävention vor zu starken Wasserverlusten.

Die reduzierte Spaltö�nung verhinderte nicht die Bildung von Embolien in den Leitbahnen.

Der vollständige und dauerhafte Ausfall des Wassertransports zu den Assimilationsorganen

trat sortenunterschiedlich für 'Gijnlim' bei −700 und für 'Grolim' bei −800 hPa ein. Unter-

halb dieses Saugspannungsbereichs wurde der letale Turgorverlust der Triebe festgestellt.

Der Wasserversorgungszustand und die Photosyntheseleistung beider hydrolabilen Sorten

wurden bis zum Erreichen der Schwellenwerte auf hohem Niveau gehalten.

Somit ist es möglich, mit den angewandten und entwickelten Methoden, Trockenstress früh-

zeitig nachzuweisen. Die für viele Kulturen implementierte p�anzliche Gröÿe, das frühmor-

gendliche Wasserpotenzial, stellt sich auch für Spargel als geeignet zur Bewässerungssteue-

rung heraus. Nach einer Anpassung der kritischen Schwellenwerte der Modell-P�anzen an

Freilandbedingungen kann Wassermangel im praktischen Anbau erkannt und rechtzeitig

behoben werden.

127



8 Summary

Water relations of Asparagus o�cinalis L. were investigated in regard to drought stress.

The motivation of this study was to determine if drought stress could be prevented in the

asparagus crop by optimizing water supply in response to plant water demands, through

the manipulation of irrigation practices. The aim of this study was to reveal drought-

induced limitations in water relations on the basis of plant hydraulic parameters before

damage to the plant occurred. The identi�cation of thresholds pointing out the onset of

drought stress was desired in order to transfer this knowledge into irrigation practices that

prevent water stress.

Two white asparagus cultivars, with high commercial relevance in Germany and with con-

trasting di�erences in yield and drought susceptibility during cultivation, were compared

at both the physiological and morphological level. With this comparison, plant strategies

concerning the avoidance or tolerance of drought stress were associated with hydraulic at-

tributes of the cultivars and the species, respectively.

One-year old asparagus plants were cultivated in 15 L pots in a greenhouse under optimal

water supply until the branches were fully developed. To achieve di�erent stages of water

supply in the canopy, entire plants were gradually desiccated by evapotranspiration and ir-

rigation termination. During desiccation, predawn water potential, hydraulic conductivity

and porometric gas exchange were determined on lateral ferns. For this, a novel hydraulic

conductivity measuring system, adapted for the herbaceous monocot asparagus, was de-

signed. The methodology of this new measuring technique was successful in determining

drought-induced embolisms in the water-conducting system. The stomatal properties, �sto-

mata density� and �pore length�, as well as the water retention characteristics of cladophyll

tissue were determined in unstressed plants.

Due to extremely di�erent stomatal characteristics, cv. Grolim showed higher maximum

assimilation rates and better stomatal control than cv. Gijnlim. Under high evaporative

demand and soil drought, the more sensitive stomatal regulation of cv. Grolim indicates a

more e�cient protective mechanism against detrimental water loss. The higher maximum

hydraulic conductivity in ferns of cv. Grolim ensures a better water supply of the assimila-

tion organs than of cv. Gijnlim. For productivity purposes, cv. Grolim ferns bene�t more

from hydraulic and morphologic features than cv. Gijnlim.

The interpretation and combination of all hydraulic parameters indicated no substantial

cultivar di�erences. Therefore, the water management of asparagus until the onset of de-

trimental vapour pressure de�cit between leaf to air and soil drought seems to be typical

for this species. Both cultivars demonstrate drought resistant hydraulics. Investigations on
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Summary

drought-sensitive processes regulating the hydraulics showed that the di�erences in drought

susceptibility between the two cultivars stem from di�erences in plant water management.

This research suggests that during periods of drought, cv. Gijnlim employs a strategy of

drought tolerance whereas cv. Grolim employs one of drought avoidance.

The thresholds derived from hydraulic parameters at the beginning of drought stress we-

re almost equal for cv. Gijnlim and cv. Grolim, at a matric potential of approximately

−60 kPa. Below this value, strong changes appeared in water relations of the plants. The

�rst a�ected process was stomatal gas exchange of water vapour and carbon dioxide. The

formation of cavitations in xylem conduits controlled the debasement of water potential in

cladophylls. The following decrease in turgor pressure resulted in an increased limitation

of stomatal conductance. Despite a reduced stomatal conductance, the decrease of the hy-

draulic conductivity was not impeded. Water potential in cladophylls was not controlled

in order to prevent extreme water loss due to the anisohydric character of this species. Lo-

wering the stomatal conductance did not avert the formation of embolisms. Complete loss

of hydraulic conductivity appeared in ferns of cv. Gijnlim at a matric potential of −70 kPa

and for cv. Grolim at −80 kPa. Below this matric potential range the lethal turgor pressure

loss was determined. The water status and the photosynthetic activity of both anisohydric

cultivars were maintained at a high level until plant and soil water potentials reached the

thresholds for drought stress.

These results suggest that the applied and developed methods used in this study were

successful in detecting the onset of drought stress in asparagus plants. The frequently used

predawn water potential measurement in irrigation management of crops has promise for

asparagus crops, too. The application of the critical thresholds of these model experiments

into �eld conditions enables the recognition and subsequent avoidance of water de�ciency

in practice.
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A Anhang

A.1 Regressionsanalysen morphologischer Triebeigenschaften
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Abbildung A.1: Ein�uss der Seitentrieb-Position (ST; n=13) je P�anze am Haupttrieb
(n=5) auf die spezi�sche hydraulische Leitfähigkeit (LQS) (n=65) von Ge-
fäÿp�anzen der Sorten Grolim und Gijnlim
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Abbildung A.2: LQS (n=65) in Abhängigkeit von Haupttrieb-Aufwuchsreihenfolge (HT)
von Gefäÿp�anzen 2005; Fehlerbalken stellen die Standardabweichung dar;
Werte ohne Fehlerbalken präsentieren Einzelmessungen
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eines Haupttriebes von 'Gijnlim' (n=3). Gij Nr.1 repräsentiert durch Qua-
drate, Gij Nr.2 durch Kreise, Gij Nr.3 durch Dreiecke
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Abbildung A.5: Beziehung zwischen der Länge und Querschnitts�äche von Seitentrieben
verschiedener P�anzen und Haupttriebe von 'Grolim'(n=68) und 'Gijnlim'
(n=68)
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A.2 Sättigungs-Wassergehalt in PV-Kurven

Tabelle A.1: absoluter Wassergehalt [g] von vier Trieben je drei P�anzen pro Sorte bei Wassersät-
tigung während der PV-Analysen 2006

Sorte Frühjahr Sommer P≤ 0, 5

Gijnlim 0, 35 g 0, 50 g ∗

Grolim 0, 28 g 0, 41 g ∗

A.3 Wasser�ltrationsraten bei verschiedenen Drücken
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Abbildung A.6: aktuelle Leitfähigkeit (Lakt) von Spargeltrieben (n=8, r=13) gemessen bei
einer Druckdi�erenz (∆p) von 2, 5 kPa

144



Anhang

0E+00

1E-09

2E-09

3E-09

4E-09

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Messwiederholung

L a
kt

 [m
4 M

Pa
-1

s-1
]

∆p = 5 kPa

Abbildung A.7: aktuelle Leitfähigkeit (Lakt) von Spargeltrieben (n=8, r=10) gemessen bei
einer Druckdi�erenz (∆p) von 5 kPa
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Abbildung A.8: aktuelle Leitfähigkeit (Lakt) von Spargeltrieben (n=8, r=12) gemessen
bei einer Druckdi�erenz (∆p) von 7, 5 kPa und einer 10 mM KCl-
Infusionslösung
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Abbildung A.9: aktuelle Leitfähigkeit (Lakt) von Spargeltrieben (n=8, r=12) gemessen
bei einer Druckdi�erenz (∆p) von 10 kPa und einer 10 mM KCl-
Infusionslösung
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Abbildung A.10: maximale Leitfähigkeit (Lmax) von Spargeltrieben (n=8, r=10) gemes-
sen bei einer Druckdi�erenz (∆p) von 10kPa und einer 10 mM KCl-
Infusionslösung, nach Herausspülen von Gasblockaden
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Abbildung A.11: maximale Leitfähigkeit (Lmax) von Spargeltrieben (n=3, r=4), gemessen
nach dreifacher Wiederholung des Herausspülens von Gasblockaden mit
∆p= 70 kPa

A.4 Seitentriebmerkmale für die Lh-Messung

Tabelle A.2: Triebvermessungen von einjährigen 'Gijnlim'- und 'Grolim'-P�anzen 2005 und 2006

Parameter Jahr 'Gijnlim' 'Grolim' P≤ 0, 05

Mittlere Trieblänge [cm] 2005 52, 8 ±11, 7 55, 5 ±15, 1 ns

Maximale Trieblänge [cm] 2005 79 82

Mittlere Trieb- 2005 2, 5± 0, 7 4, 3± 1, 2 ∗∗∗

querschnitts�äche [mm2] 2006 3, 1± 0, 7 3, 7± 0, 7 ∗∗∗

2005 + 2006 3, 4± 1, 1 4, 0± 1, 3 ∗∗∗

Mittlere Xylemlänge [cm] 2005 12, 9 ±6, 1 12, 7 ±6, 2 ns

Maximale Xylemlänge [cm] 2005 25, 7 28, 2

Minimale Xylemlänge [cm] 2005 3, 8 3, 0
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A.5 Korrelationsanalysen mit Ein�ussgröÿen der stomatären

Leitfähigkeit

Tabelle A.3: Pearson`sche Korrelationskoe�zient für den Zeitpunkt in der Vegetationsperioden
(KW), die Trocknungsdauer (Tag) und Gaswechselparameter gH2O, JH2O, JCO2 von
'Gijnlim'-Kurztrieben (n=246)

KW Tag gH2O JCO2 JH2O TM VPD

KW 1, 00 0, 93 −0, 15 −0, 27 −0, 39 0, 19 −0, 53

Tag 0, 93 1, 00 −0, 06 −0, 20 −0, 34 0, 09 −0, 57

gH2O −0, 15∗∗∗ −0, 06ns 1, 00 0, 92 0, 80 −0, 20∗∗∗ −0, 22

JCO2 −0, 27∗∗∗ −0, 20∗∗∗ 0, 92 1, 00 0, 81 −0, 22∗∗∗ −0, 12

JH20 −0, 39∗∗∗ −0, 34∗∗∗ 0, 80 0, 81 1, 00 −0, 20∗∗∗ 0, 26

TM 0, 19 0, 09 −0, 20 −0, 22 −0, 20 1, 00 −0, 03

VPD −0, 53∗∗∗ −0, 57∗∗∗ −0, 22 −0, 12 0, 26 −0, 03 1, 00

Tabelle A.4: Pearson`sche Korrelationskoe�zient für den Zeitpunkt in der Vegetationsperioden
(KW), die Trocknungsdauer (Tag) und Gaswechselparameter gH2O, JH2O, JCO2 von
'Grolim'-Kurztrieben (n=175)

KW Tag gH2O JCO2 JH2O TM VPD

KW 1, 00 0, 93 −0, 19 −0, 25 −0, 44 0, 11 −0, 47

Tag 0, 93 1, 00 −0, 28 −0, 34 −0, 5 0, 18 −0, 50

gH2O −0, 19∗∗∗ −0, 28∗∗∗ 1, 00 0, 96 0, 84 −0, 29∗∗∗ −0, 14

JCO2 −0, 88∗∗∗ −0, 34∗∗∗ 0, 96 1, 00 0, 25 −0, 31∗∗∗ −0, 01

JH20 −0, 44∗∗∗ −0, 51∗∗∗ 0, 84 0, 88 1, 00 −0, 28∗∗∗ 0, 29

TM 0, 11 0, 18 −0, 29 −0, 31 −0, 28 1, 00 −0, 18

VPD −0, 47∗∗∗ −0, 50∗∗∗ −0, 14 −0, 05 0, 29 −0, 18 1, 00
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Tabelle A.5: Korrelation (Pearson`sche Korrelationskoe�zient r) zwischen stomatärer
Blattleitfähigkeit und Wasserdampfdruckde�zit (VPD), und der Bodenfeuch-
te vor Sonnenaufgang (ΨBoden) für Spargel-Kurztriebe (n=422)

Messbedingungen Korrelationskoe�zient (r)

Datum Tage nach VPD-Bereich r für gH2O r für gH2O u.

Bewässer- ±2.5 u. VPD ΨBoden vor

ungsstopp [PakPa−1] Sonnenaufgang

19.06. 1 25 0,14 0,6

20.06. 2 15 0,73 0,72

21.06. 3 20 NA NA

22.06. 1 30 0,29 0,56

23.06. 2 25 0,66 0,78

31.07. 3 20 0,71 0,63

01.08. 1 35 0,23 0,54

02.08. 2 35 0,08 0,41

03.08. 3 35 0,66 0,54

04.08. 4 35 0,84 0,87

07.08. 1 35 0,58 0,15

08.08. 2 17 0,75 0,44

09.08. 3 15 0,7 0,75

10.08. 4 15 0,68 0,82

11.08. 1 10 0,56 0,2

18.09. 2 20 0,29 0,06

19.09. 3 10 0,22 0,17

20.09. 4 20 0,42 0,69

21.09. 5 25 0,00 0,78

22.09. 6 15 0,22 0,76

23.09. 7 20 0,22 0,63

25.09. 1 20 0,15 0,69

Tabelle wird fortgesetzt
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Messbedingungen Korrelationskoe�zient (r)

Datum Tage nach VPD-Bereich r für gH2O r für gH2O u.

Bewässer- ±2.5 u. VPD ΨBoden vor

ungsstopp [PakPa−1] Sonnenaufgang

27.09. 3 20 0,04 0,9

28.09. 4 10 0,19 0,94
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