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Einleitung 

Der Anstieg der Kohlenstoffdioxydkonzentration (C02) der 
bodennahen Atmosphäre ist eine der herausragenden Ein­
flußgrößen der gegenwärtigen Klimaveränderung. Durch ein­
gehende Untersuchungen von Luftproben, die aus Gletscher­
eis entnommen wurden, konnte die historische Entwicklung 
des C02-Gehaltes der Luft bestimmt werden ( N e f t e 1 et al. 
1982). Die Ergebnisse lassen darauf schließen, daß die Pflan­
zen während ca. 10 Millionen Jahren bei Konzentrationen 
zwischen 250 und 290 ppm C02 existiert haben ( G am m o n 
et al. 1985). Erst in den letzten 200 Jahren - korrelierend mit 
der Industrialisierung vor allem auf der nördlichen Halbkugel 
der Erde - ist ein Anstieg auf die gegenwärtige Konzentration 
von ca. 350 - 380 ppm zu verzeichnen (Fr i e d I i et al. 1986). 
Kontinuierliche Messungen am Mauna Loa auf Hawai in jün­
gerer Vergangenheit (seit 1958) unterstreichen die Vermu­
tung, daß einhergehend mit der Zunahme der Weltbevölke­
rung und deren Aktivitäten mit einem weiteren Anstieg der 
C02-Konzentration zu rechnen ist (z.B. Wo o d w a r d et aJ. 
1988, ldso 1989, Penuelas et al. 1990, Rogers et al. 
1994). 

Über den Weg der Photosynthese bilden die Pflanzen aus 
C02, Wasser und anorganischen Salzen mit Hilfe des Sonnen­
lichtes unter Freisetzung von Sauerstoff organische Substan­
zen, vor allem Kohlenhydrate und Eiweißstoffe. Genaue 
Kenntnisse über die Zusammenhänge zwischen Bau und 
Stoffwechsel der Pflanzen einerseits und dem C02-Gehalt der 
Luft andererseits sowie zur gegenseitigen Beeinflussung sind 
daher wichtig. 

Während ertragsphysiologische und biochemische Untersu­
chungen zur Wirkung hoher C02-Konzentrationen sowohl 
aus Laboruntersuchungen wie auch aus Feldversuchen in 
einer Vielzahl vorliegen (z. B. L e m o n 1983, W a g g o n e r 
1984, Wittwer 1988, Krupa et al. 1993 und Schutz der 
Grünen Erde 1994, Esmailiyeh 1986, Mann 1986, 
Pf e u f er 1990, Schenk 1995), gibt es relativ wenige Unter­
suchungen, die die Wirkung der C02-Konzentration auf die 
Blattanatomie berücksichtigt haben. 

Experimentell erzeugte, geringere als gegenwärtig vorlie­
gende C02-Konzentrationen wurden z. B. von R o w 1 an d -
Bam f o r d et al. (1990) bei Untersuchungen zur Stomata­
dichte an Blättern von Reispflanzen berücksichtigt. Um die hi­
storische Entwicklung der Stomatadichte verschiedener Pflan­
zenspecies zu erfassen, haben sich z. B. Wo o d ward et al. 
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(1988) Körne r (1988) und P e n u e las et al. (1990) mit Un­
tersuchungen an Herbarmaterial befaßt. Obwohl wegen meist 
ungünstiger Feinstrukturerhaltung die Untersuchungsergeb­
nisse an Herbarmaterial mit Unsicherheiten behaftet sein 
können, gibt es Hinweise, daß besonders bei C02-Konzen­
trationen unterhalb 320 - 330 ppm (Wo o d ward 1986) mit 
Veränderungen der Stomatadichte zu rechnen zu sein scheint. 
Ertragssteigerungen finden jedoch auch bei weiterem Anstei­
gen der C02-Konzentration statt, besonders bei ausreichender 
Düngung (siehe hierzu die Zusammenfassungen von z. B. 
Kr u p a et al. 1993, Schutz der grünen Erde 1994). Um die 
Zusammenhänge zwischen Physiologie und Biochemie auf 
der einen Seite und Anatomie der Blätter andererseits aufklä­
ren zu können, sind noch umfangreiche Untersuchungen er­
forderlich. 

Begleitend zu Untersuchungen zur Auswirkung von unter­
schiedlichen C02-Konzentrationen auf den Ertrag von Grün­
landpflanzen wurden daher Untersuchungen zur Stomata­
dichte an einer der Hauptgrünlandpflanzen - Weißklee (Trifo­

lium repens) - durchgeführt. 

Material und Methoden 

Während der Hauptwachstumszeit der Jahre 1992 und 1993 
wurden in Open Top Kammern = OTC ( W e i g e 1 et al. 
1992) Kleepflanzen (Trifolium repens, Sorte Carina) mit zwei 
unterschiedlichen C02-Konzentrationen behandelt. Die Kul­
tur der Pflanzen erfolgte in 12 L-Gefäßen, gefüllt mit sandi­
gem Lehmboden. Mit ·jeweils 5 Glasfaserdochten standen die 
Gefäße über einem Wasservoratsgefäß (Volumen 10 L) und 
versorgten sich daher ständig selbst mit Wasser. 

Im ersten Jahr erfolgte die Aussaat am 24. April, im zweiten 
Jahr am 4. Mai. Die erste Ernte erfolgte am 22. Juni 0992) 
bzw. am 23. Juni (1993). Die vierte und jeweils letzte Ernte er­
folgte am 22. September (1992) bzw. am 27. September 
(1993). Die jeweiligen zweiten und dritten Ernten werden in 
den hier beschriebenen Untersuchungen nicht berücksichtigt. 

Die Versuche wurden jeweils mit zwei Kammer- und inner­
halb der Kammern mit 4 Gefäßwiederholungen durchgeführt. 
Hierzu wurden zwei Kammern mit Aktivkohle-gefilterter Luft 
versorgt, deren C02-Konzentration der Außenluft d. h. ca. 380 
ppm entsprachen. Zwei weiteren Kammern wurde C02 zudo­
siert, so daß eine erhöhte Konzentration an C02 nämlich ca. 
670 ppm (Schenk 1995) vorlag. Zur Kontrolle der Kam­
meratmosphäre diente ein automatisches Gasmeßsystem, wel­
ches Gasproben in Bestandeshöhe entnimmt und mindestens 
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Umgebungsluft 
Variante "380" 
Variante "670" 

1992 
387 +/- 8 
381 +/- 10 
670 +/- 23 

1993 
385 +/-13 
391 +/-13 
672 +/-27 

Tabelle 1: C02-Konzentrationen während der Versuchsperioden in den 
Jahren 1992 und 1993 in ppm 

·(Karnovsky, 1965). Nach 4 - 6 
Stunden Fixierung wurden die Proben 
in aufsteigender wäßriger Acetonlö­
sung ( lOer Abstufung von 10 % bis 
90 % dann 95 % und 3 mal 100 % 

Aceton) entwässert und schließlich 
einer Kritischpunkttrocknung unterzo­
gen (Polaron E 3000). Nach Goldbe­
sputterung (Edwards Sputter Coater 
S150B) wurden pro Variante jeweils 
drei Ausschnitte (0,1 mm2) von Inter­
kostalfeldern der Blattober- bzw. 
-unterseite mit dem Rasterelektronen­
mikroskop (ISI 60) bei 10 kV Beschleu­
nigungsspannung unter einem Winkel 
von 10° fotografiert und die Spaltöff­
nungen auf den Fotografien ausge­
zählt. 

Beobachtungs- mittlere mittlere PAR mittlere rel. 

Zei1raum Lufttemperatur in °C in J1E/m
2

•s Luftfeuchte in % 

l.Aufwuchs 
1992 18,8 547 61,2 
4.Aufwuchs 
1992 17,0 392 72,3 
Wachstumsper. 
1992gesamt 19,4 502 64,l 
l.Aufwuchs 
1993 17,7 442 68,8 
4.Aufwuchs 
1993 13,8 305 78,9 
Wachstumsper. 
1993 gesamt 16,7 398 72,8 

Tabelle 2: Klimameßdaten während der Versuchsperioden in den Jahren 
1992 und 1993 Die statistische Verrechnung erfolg­

te mittels SAS-Software und Duncan's 
multiple range test (Irrtumswahr­
scheinlichkeit P - 0,05). 

Jahr/ Behandlung 
380ppmC02 

1992 ohne StickstoU 
l.Ernte 31,97 
4.Ernte 26,93 
gesamt 130,2 
1992 mit Stickstoff 
l.Ernte 33,16 
4.Ernte 25,57 
gesamt 121,8 
1993 ohne Stickstofr 
l.Ernte 17,98 
4,Ernte 15,34 
gesamt 92,9 
1993 mit Stickstoff 
l.Ernte 21,07 
4.Emte 16,26 
gesamt 95,9 

670ppmCOz P-Wert 

50,51 0,0000 
35,13 0,0230 
178,2 0,0001 

46,84 0,0005 
31,69 0,0012 
169,5 0,0007 

22,61 0,0001 
20,33 0,0044 
117,8 0,0001 

26,55 0,0022 
17,23 0,4393 
111,4 0,0023 

Ertragssteigerung in% 

58 
30 
37 

41 
24 
39 

26 
33 
27 

26 
6 

16 

Ergebnisse und Diskussion 

Die C02-Konzentrationen in der Au­
ßenluft und in den OTC-Kammem 
waren in den beiden Versuchsjahren 
nahezu gleich, wie in Tabelle 1 ange­
geben. 

Die unterschiedlichen klimatischen 
Bedingungen während der beiden Ve­
getationsperioden sind in Tabelle 2 
aufgelistet. 

Tabelle 3: Trockenmasseerträge von Klee (Trifolium repells )pro Gefäß und 
Ernte, sowie Gesamterträge pro Jahr (in g Trockenmasse) (vgl 
Sehe nk 1995) 

Während unter erhöhter C02-Ver­
sorgung die Erträge an Grünmasse 
und Trockenmasse (Tabelle 3) zunah­
men, zeigten sich keine Unterschiede 

eine Messung pro Stunde (26 - 30 Messungen pro Tag) der 
Gase C02, 03, S02, NO und N02 durchführt. Die Werte 
wurden automatisch per Computer erfaßt, gespeichert und 
weiterverarbeitet. 

Weitere Klimadaten, wie photosynthetisch aktive Strahlung 
(PAR), relative Luftfeuchte (rF) und Temperatur wurden in 
den Kammern sowie an einer Freilandmeßstation ermittelt 
und ebenfalls per Computer erfaßt. 

Aus versuchstechnischen Gründen wurde die Stickstoffver­
sorgung der Pflanzen variiert. Die Stickstoffdüngung unter­
blieb oder erfolgte in vier Düngegaben, die 50 kg N/ha ent­
sprachen (Gesamtmenge = 200 kg N/ha). Unmittelbar vor den 
Ernten zur Ertragsanalyse (Schenk 1995) wurden jeweils 
von 3 bzw. 4 ausgewachsenen Blättern pro Gefäß aus der 
Mittelregion des jeweiligen mittleren Fiederblattes der Blätter 
Gewebeproben von ca. 3 - 4 mm2 entnommen, die sofort in 
Forrnaldehyd-Glutaraldehyd-Fixierlösung überführt wurden 
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in der Stomatadichte bei allen Behand­
lungen und Ernten (Abbildungen 1 

und 2). Ein zusätzlicher Effekt durch Stickstoff konnte weder 
bei den Erträgen noch bei der Stornatadichte festgestellt wer­
den. Daß Stickstoffdüngung keinen Einfluß auf die Stomata­
dichte von Blättern ausübt, wurde schon von Bar an o w s -
k a et al. (1975) festgestellt. 

Über den Einfluß der erhöhten C02-Konzentration und der 
Stickstoffdüngung auf die Erträge wird im Einzelnen in der 
Arbeit von Schenk Cl 995) eingegangen. 

Wie an den Abbildungen 1 und 2 zu sehen, unterscheidet 
sich.die Anzahl Stomata auf der Blattoberseite von der auf der 
Blattunterseite. Auch in der Struktur unterscheiden sich die 
Stomata der beiden Blattseiten (Abbildungen 3 und 4). Die 
Zellen der Blattoberseite sind stark mit Wachs beschichtet 
und die ·Spaltöffnungen sind tief eingesenkt, während auf der 
Unterseite die Spaltöffnungen in gleicher Ebene wie die Epi­
dermiszellen liegen. 
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Abbildung 2: Stomatadichte von Weißkleeblättern (Trifollum repens) 

- 2. Versuchsjahr -
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Erläuterung : BO - Blattoberseite , BU • Blattunterseite, oN = ohne Stickstoffdüngung mN • mit Stickstoffdüngung, 

EI • !. Ernte, E4 • 4. Ernte, AK • 380 ppm C02, C02- - 670 ppm C02-(P=0,2084) 

und C02-Konzentration. St e -
wart et al. (1993) fanden 
jedoch bei Pinus banksiana 
eine größere Beeinflussung der 
Stomatadichte durch die Strah­
lung als durch C02. In diesem 
Sinne kann auch die Beobach­
tung von Knapp et al. (1994) 
verstanden werden, die bei 
Kammerversuchen - ähnlich 
wie die hier durchgeführten Ex­
perimente - eine höhere Stoma­
tadichte bei Pflanzen feststell­
ten, die außerhalb der Kam­
mern wuchsen, als bei solchen, 
die innerhalb der Kammern 
wuchsen. Dies kann auf die ge­
ringere Strahlungsintensität in­
nerhalb der Kammern im Ver­
gleich zu Freilandbedingungen 
zurückgeführt werden. Da im 
zweiten Versuchsjahr der hier 
beschriebenen Experimente 
neben niedrigerer Temperatur 
auch eine geringere Strahlung 
vorlag, kann die unterschiedli­
che Stomatadichte auch auf 
einem Strahlungseffekt beru­
hen. 

Innerhalb der jeweiligen Ver­
suchsjahre ließen sich keine 
Beeinflussungen der Stomata­
dichten auf beiden Seiten der 
Kleeblätter durch die jeweiligen 
Wachstumsbedingungen fest­
stellen. Daher muß sich der 
Meinung von O v e r d i eck et 
al. 0989) und Beerling et 
al. 0993b) angeschlossen wer­
den, die eher eine genetische 
Fixierung der Stomatadichten 
vermuten, als eine Beeinflus­
sung durch die C02-Konzen­
tration. Inwieweit sich die C02-
Konzentration innerhalb einer 
evolutionären Entwicklung auf 
die Stomatadichte auswirkt, 
kann anhand von einjährigen 
Versuchen nicht festgestellt 
werden. 

Worin die unterschiedliche Stomatadichte der Blätter der 
beiden Versuchsjahre begründet ist, kann nicht ganz nach­
vollzogen werden. Hier liegt eventuell ein Temperatureinfluß 
vor, da die Temperaturen im ersten Versuchsjahr etwas über 
den Temperaturen des zweiten Versuchsjahres lagen. Auch 
Be er l in g et al. 0993a) kamen bei ihren Untersuchungen 
an Quercus robur zu dem Schluß, daß die Temperatur einen 
größeren Einfluß auf die Stomatadichte ausübt als Strahlung 

Wo od ward (1987) fand an Herbarmaterial eine Reduk­
tion der Stomatadichte um bis zu 67 o/o bei einem Anstieg der 
C02-Konzentration um 21% von 280 ppm auf 340 ppm, 
je doch keine Reaktion bei einem weiteren Anstieg über die 
gegenwärtigen C02-Konzentration hinaus. Diese Beobachtun­
gen decken sich auch mit den von Ga y et al. (1994) an 
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Lolium temu/entum, von Cl i ff o r d et al. (1995) an Arachis 
hypogea, R y l e et al. (1992) bei Lolium perenne und Th o -
m a s et al. (1983) bei Zea mays, Glycine max, Pinus taeda 
und Liquidambar styraciflua gefundenen Ergebnissen. Aller­
dings scheint die Reaktion von Pflanzenart zu Pflanzenart ver­
schieden, da von Rowla nd-B amford et al. 0990) bei 
Reis eine Zunahme der Stomatadichte auf der abaxialen Blatt­
seite bis 900 ppm C02 festgestellt wurde. 0 ' Lear y et al. 
0981) machten im Gegensatz zu Radoglou et al. (1992) 
bei Bohnen ähnliche Beobachtungen, sie fanden eine Zunah­
me der Stomatadichte an den Blättern bis zu 1200 ppm C02 
gegenüber 400 ppm C02. Körner (1988) konnte dagegen 

im Gegensatz zu Be e rl in g et al. (1993c, 1994) und Van 
Der Burg h et al. (1993) keine gesicherte Veränderungen 
der Stomatadichten durch Vergleich von historischem mit 'zwi­
schen 1976 und 1986 gesammeltem Material von 200 Pflan­
zenarten feststellen. 

Ein Hinweis, daß einzelne Pflanzenarten in der Stomata­
dichteverteilung ihrer Blätter verschieden auf unterschiedli­
che C02-Konzentra-tionen reagieren und sogar Sortenunter­
schiede vo~liegen können, wird durch die Arbeit von A p e l 
(1989) gegeben. Apel (1989) berichtet sowohl von Zunah­
men wie auch von Abnahmen der Stomatadichte an Blättern 
verschiedener Pflanzenspecies bzw. unterschiedlich starke 

Zunahmen an verschiedenen 
Buschbohnensorten bei C02-Kon­
zentrationen von 1500 ppm gegenü, 
ber 345 ppm. Mit sortenspezifischen 
Unterschieden könnten auch die Er­
gebnisse für Kleeblattunterseiten 
von Overdieck et al. 0989) er­
klärt werden, die sich mit den hier 
beschriebenen Ergebnissen trotz 
Einsatzes unterschiedlicher Sorten 
in der Tendenz decken. 

Schenk Cl 995) fand niedrigere 
Transpirationskoeffizienten respek­
tive bessere Wassemutzungseffi­
zienzen als Folge der C02-Anrei­
cherung. Dieser Befund kann nicht 
auf eine unterschiedliche Stomata­
dichte der Blätter zurückgeführt 
werden. 

Zusanunenfassung 

Abbildung 3 a: Blattoberseite, Ausschnitt 300fache Vergrößerung 
Weißklee (Trifolium repens) 

wurde während der gesamten Vege­
tationsperiode mit zwei unter­
schiedlichen Konzentrationen an 
C02 ( 380 und 670 ppm) begast. 

Abbildung 3 b: Detailausschnitt 700fäche Vergrößerung 
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Die Reaktion der Pflanzen sollte 
in Bezug auf die Stomatadichte der 
Blätter getestet werden. 

Mittels Rasterelektronenmikro-
skop wurde die Stomataverteilung 
auf Blattunter- und Blattoberseite 
bestimmt. 

Nach zwei Versuchsperioden 
konnte keine statistisch gesicherte 
Veränderung der Stomatadichte 
festgestellt werden, während die 
Trockenmasseerträge durch höhere 
Kohlendioxidkonzentration signifi­
kante Steigerungen erfuhren. 
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White clover (Trifolium repens) has been grown in OT­
charribers under different C02-concentrations (380 and 670 
ppm). 

Tue reaction of the plants in respect to yicld and stomata 
density of the leaves has been tested. 

Yields and C02-concentration were correlated positively 
within two years of investigations. No difference could be 
found in stomata densities of both leaf sides in respect to 
C02-concentrations. 
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