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Zusammenfassung/Summary

ZUSAMMENFASSUNG

Die Invasion von nicht indigenen Arten ist in den letzten Jahrzehnten zunehmend in den Blick
der Okologie und Populationsbiologie geriickt. Begriindet wird dies mit dem gravierenden
Einfluss der Neobiota auf die native Okosystemstruktur mit enormen negativen 6kologischen
und 6konomischen Konsequenzen. Obwohl bisher keine einheitlichen Schliisseleigenschaften
fiir alle invasiven Arten identifiziert werden konnten, wurden einige hdufige Charakteristika
fiir den invasiven Erfolg vieler Neophyten verantwortlich gemacht. Neben anderen werden
eine groBBe phinotypische Plastizitit beziiglich abiotischer Umweltfaktoren, eine hohe Néahr-
stoffaufnahmerate und eine hohe Reproduktionsrate genannt.

Mitte des 20. Jahrhunderts wurden in Portugal 13 Akazienarten zur Diinenstabilisierung und
zu ornamentalen Zwecken in die Kiistenbereiche eingefiihrt. Seither sind in einige Teile Por-
tugals mehrere Acacia-Arten, darunter Acacia longifolia, die heute eine der hiaufigsten Aca-
cia-Arten in den Diinen entlang der portugiesischen Kiiste ist, in die natiirlichen Okosysteme
eingewandert und dominieren nun diese Bereiche mit der Konsequenz, dass viele indigene
Arten verdriangt und ersetzt wurden. Entlang eines Nord-Siid Gradienten, der verbunden ist
mit einem ausgeprigten Gradienten im Klima (Niederschldge, Temperatur) und in Boden-
und anthropogenen Faktoren (z.B. Storungen, Feuerereignisse), wurde ein sinkender Invasi-
onsdruck von A. longifolia beobachtet. Diese Beobachtung war Ursprung der Frage nach der
Plastizitdt von A. longifolia beziiglich biotischer (Konkurrenz) und abiotischer (Licht-, Néhr-
stoff- und Wasserverfiigbarkeit) Faktoren im Vergleich zu heimischen Arten (Halimium hali-
mifolium und Pinus pinea) und der mogliche Konsequenz fiir ihre Invasivitit. Diese Fragen
wurden in der vorliegenden Arbeit in mehreren Experimenten bearbeitet:

(1) In einem Keimlingsversuch wurde die Plastizitét auf einen Nihrstoffgradienten und unter-
schiedliche Lichtbedingungen der invasiven im Vergleich zu den indigenen Arten betrachtet.
(2) Ein weiteres Experiment mit denselben Arten untersuchte ihre Empfindlichkeit und Plasti-
zitit gegeniiber sukzessivem Wasserstress mit Hilfe der '*C-Isotopenanalyse.

(3) In zwei Konkurrenzexperimenten unterschiedlicher Laufzeit wurden die Konkurrenzkraft
der bearbeiteten Arten und ihre plastische Reaktion auf biotische Interaktionen untersucht.
Zudem wurde die Konkurrenz um Stickstoffressourcen unter Verwendung einer innovativen

15N—Malrkierungsmethode untersucht.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung konnten die invasiven Charakteristika auf wenige Para-

meter reduzieren, die A. longifolia den heimischen Arten teilweise iiberlegen macht. Ein
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Hauptergebnis war die gleichgrof3e Plastizitit der invasiven und indigenen Arten, unabhingig
von den untersuchten Faktoren, quantifiziert mittels des phinotypischen Plastizititsindexes
nach Valladares et al. (2000). Entgegen allgemeinen Beschreibungen, schlieft dieses Ergeb-
nis die phéanotypische Plastizitit als eine Triebkraft der Invasivitidt von A. longifolia aus. Es
konnte dagegen gezeigt werden, dass A. longifolia in ihrer ober- und unterirdischen Wachs-
tumsrate den nativen Arten deutlich {iberlegen war. Der Vorteil des schnellen Wachstums war
bei allen Behandlungen vorhanden und nahm oberirdisch mit gréBerem Nihrstoffangebot zu.
Diese Eigenschaft war unabhingig von den untersuchten Wuchsbedingungen und kann als
wichtig fiir den Invasionserfolg von A. longifolia angenommen werden. Die Ergebnisse zeig-
ten, dass A. longifolia auf Grund einer groeren Wurzelbiomasse bzw. einer groBeren Auf-
nahmerate von '°N markiertem Ammonium und Nitrat deutlich effektiver Néhrstoffe aufneh-
men konnte als H. halimifolium und P. pinea. Zudem konnten Ammonium und Nitrat gleich
gut von A. longifolia genutzt werden. Aus diesen Resultaten, ergéinzt durch die Luftstickstoft-
fixierung in den Wurzelknollchen, folgt, dass A. longifolia gut an die nihrstoffarmen Bedin-
gungen in den mediterranen Kiistendiinen angepasst ist. Diese Anpassung ermoglicht ihr ei-
nen relativ groBen Biomassenumsatz. Der Stickstoffstatus des Okosystems kann durch das
Einbringen groler Mengen der stickstoffreichen Biomasse von A. longifolia in einen htheren
Bereich verschoben werden (z.B. Witkowski 1991). Diese Anreicherung fordert wiederum die
Etablierung der eigene Art stirker als die der heimischen Flora. In den Experimenten wies A.
longifolia eine vergleichsweise grofle Toleranz gegeniiber Konkurrenz und andererseits einen
groBen Effekt auf weniger konkurrenzstarke Arten auf, was in der Konsequenz zu einer Stabi-
lisierung der eigenen Population und zur Verdriangung eines Teils der heimischen Flora fiih-
ren kann. Durch die Kombination mit Stérungen und/oder ,,nursery plants* kénnte das Oko-
system schnell von A. longifolia dominiert werden.

Diese Vorteile zeigten sich jedoch stark abhingig von Umweltfaktoren. So erwies sich A.
longifolia im Gewichshaus als weniger tolerant gegeniiber Wasserstress als die heimischen
Arten. Trockene Umweltbedingungen zwingen A. longifolia ihre Photosynthese stirker zu
reduzieren und bei starkem Wasserstress zur Abscission eines gro3en Teils ihrer Blitter. Die
heimischen Arten konnten deutlich effektiver den Wasserverlust minimieren und ihre Assimi-
lationsrate auf einem relativ hohen Niveau erhalten. Bei suboptimalen Umweltbedingungen
kann sich A. longifolia, eingebracht in ein Okosystem, an dem Standort halten, ist aber nicht

in der Lage, die besser angepassten heimischen Arten zu dominieren.



Zusammenfassung/Summary

SUMMARY

During the past decades invasion of alien species became an important research focus in ecol-
ogy and population biology. Exotic species cause serious changes in natural ecosystems, hav-
ing as a consequence enormous ecological and economical impacts. Even knowing that no
key factors for the invasive success of alien species could be identified up to now, some
common traits have been characterised: e.g. higher phenotypic plasticity to abiotic environ-
mental factors, higher nutrient uptake rates and higher reproductive rates.

In the middle of the 20" century 13 Acacia species including Acacia longifolia were intro-
duced into the sand dune ecosystems of the Portuguese Atlantic coast for dune stabilisation
and ornamental purposes. In our days it became clear that Acacia longifolia became invasive
and shows a clear dominance in the habitats. Particularly at sites that have been disturbed by
fire and/or man action through tourism pressure. Along the North-South gradient of the Por-
tuguese coast, which is associated with a clear gradient in climate (precipitation, temperature),
edaphic and anthropogenic factors (e.g. disturbance, fire frequency), a decreasing invasive
pressure of A. longifolia was observed. This fact the questions how plastic are the responses
of A. longifolia to biotic (competition) and abiotic factors (resource availability) compared to
native species (Halimium halimifolium and Pinus pinea) and what are the possible conse-
quences for the invasive power of A. longifolia. The present work examines these questions
with the following approaches:

(1) A seedling experiment to compare the plasticity of the invasive and the indigenous species
along a nutrient gradient and at different light treatments.

(2) A drought experiment compare the adaptation and plasticity to successive water stress
through carbon isotopes discrimination.

(3) A competition experiment to evaluate the specific competition ability both short and long-

term using "N tracing and nitrogen uptake rates.

One major result is the similar plasticity, quantified according to the phenotypic plasticity
index (Valladares 2000), of both, the invasive and native species, which was independent of
the investigated parameters. Contrasting to numerous investigations on invasive species, this
result excluded phenotypic plasticity as one main cause for the invasiveness of A. longifolia in
sand dunes.

It could further be shown, that the growth rate (above- and belowground) of A. longifolia was

significantly higher compared to native species. The advantage of a high growth rate was con-
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sistent over all treatments and was enhanced (aboveground) under increasing nutrient avail-
ability. Since this trait was independent of growth conditions, it can be expected to be impor-
tant for the invasive success of A. longifolia. The results from '“N-tracer experiment indi-
cated, that A. longifolia is able to take up nutrients more efficiently because of a higher root
biomass and a higher N uptake rate of ammonia and nitrate, as a nitrogen source. Addition-
ally, A. longifolia was able to use ammonia and nitrate equally efficient. Together with its
capability for N,-fixation, which enables its high biomass production and turnover, A. longifo-
lia seems to be well adapted to the nitrogen limited conditions of the Mediterranean coastal
dunes. The nitrogen status of the ecosystem can be enriched by the high amount of nitrogen-
rich litter of A. longifolia (e.g. Witkowski 1991). This accumulation in turn promotes Acacia
more than the native flora and supports establishment of the invasive species. Results from
the experiments indicate established A. longifolia plants as being tolerant against competition
and as good competitors towards less competitive species. Consequently this leads to a stabi-
lisation of the Acacia population and helps to replace native species. On the other hand, seed-
lings during establishment exhibited a less high competitiveness. However, after disturbance
and/or “nursery plants” the competitive characteristics would help A. longifolia to dominate
the ecosystem.

A. longifolia exhibited a lower tolerance to water deficits as compared to the native species.
Dry environmental conditions force it to reduce photosynthesis and, at very negative water
potentials, to reduce a high quantity of its photosynthetic area by leaf shedding. The native
species were more efficient to minimise water loss and keep assimilation rate on a relatively
high level. Under sub optimal conditions, A. longifolia once introduced into an ecosystem,

can persist at the location but is not able to dominate the more tolerant native species.
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KAPITEL 1.

ALLGEMEINE EINFUHRUNG

1.1 Biologische Invasion

Die heutigen biologischen Invasionen sind die Konsequenz der anthropogen verursachten
Erweiterung der Verbreitungsgebiete von Organismen. So werden Arten aus ihrem natiirli-
chen Habitat, in welchem ihre Population durch die dort herrschenden Bedingungen kontrol-
liert wird, - gewollt oder ungewollt - entnommen und {iiber natiirliche Barrieren hinweg in
Bereiche verbracht, in denen andere Bedingungen herrschen, die die Population in anderer
Weise beeinflussen (Hierro ef al. 2005). Die Charakteristika vieler — jedoch nicht aller — inva-
siven Pflanzen unterscheiden sich in ihrem natiirlichen und im exotischen Habitat (Thébaud
und Simberloff 2001). So wurden invasive Arten in exotischen verglichen mit nativen Habita-
ten unter anderem als grofler wachsend (z.B. Blossy und No6tzold 1995), mehr Samen produ-
zierend (z.B. Noble 1989), und langlebiger (z.B. Rees und Paynter 1997) beschrieben.

Biologischen Invasoren wurden in den letzten Jahrzehnten als grundlegendes Umweltproblem
und als eine der groBten Bedrohungen fiir die Biodiversitdt der Erde erkannt (Drake et al.
1989, Di Castri et al. 1990, Williamson 1996, Mooney 1999). Der Grund liegt in der nachhal-
tigen Beeinflussung und Veriinderung der Okosystemstruktur und —funktion durch invasive
Arten (Chapin et al. 2000). Dadurch verursachen biologische Invasoren ernsthafte 6kologi-
sche Probleme, weil sie die nativen Arten negativ beeinflussen. Dies kann bis hin zur Extink-
tion zum Teil auch endemischer Arten fiithren. Besonders fiir Diinendkosysteme ergeben sich
weitere Konsequenzen: ein Wandel der Sedimentbewegungen, Verdnderung im System der
Feuerereignisse, Anderungen in der Bodenzusammensetzung und EinfiiBe auf Tier- und
Pflanzengemeinschaften (van Wilgen et al. 1997). Der invasive Erfolg vieler exotischer Arten
ist auf eine hohe Wachstumsrate der Pflanzen, eine groBe Samenbank mit im Boden langlebi-
gen Samen und einer effizienten Samenverbreitung (Cronk und Fuller 1995), Stimulation der
Keimung durch Feuerereignisse (Crawley 1997), und/oder das Fehlen der natiirlichen Feinde
in den neuen Habitaten (Callaway und Aschehoug 2000) zuriick zufiihren. Viele dieser Eigen-
schaften sind meist von den spezifischen klimatischen und Wachstumsbedingungen, der Inva-
sivitit des Habitats und den Interaktionen zwischen den Einwanderern und den heimischen
Organismen abhdngig (Daehler 2003, Dietz und Steinlein 2004). Insbesondere Stérungen
durch Entfernung von Biomasse, Anderungen im natiirlichen Stérungssystem und Ressour-
cenanreicherungen konnten in Verbindung mit Invasion als Ursache fiir die erhohte Invasivi-

5
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tit eines Habitates festgestellt werden (D" Antonio et al. 1999). Die Invasion exotischer Pflan-
zen konnte mit physischen Storung durch den Bau von Strassen, Bahngleisen und Gebduden
korreliert werden (z.B. Fine 2002, Ross et al. 2002).

Neben okologischen Problemen ergeben sich auch 6konomische Konsequenzen (Daily et al.
1997), wodurch die Ergebnisse der Invasionsbiologie auch von wirtschaftlichem Interesse
sind. Die Kosten, die durch biologische Invasionen verursacht werden, steigen rapide auf
Grund von Schiden fiir die Agrarwirtschaft an (Perrings et al. 2002). Neben den hohen finan-
ziellen Verlusten durch Invasion, miissen zusitzlich viele Millionen Dollar in die Bekdmp-
fung invasiver Arten investiert werden, was z.B. in Siidafrika und besonders in den USA be-

reits sehr hohe Kosten verursacht hat (van Wilgen et al. 2001).

1.2 Mediterrane Diinenokosysteme

Auf der Erde gibt es fiinf Regionen, die ein mediterranes Klima aufweisen. Diese sind 32°-
40° nordlich und siidlich des Aquators angesiedelt (Abb. 1.1), jeweils an der westlichen Seite
der Kontinente (Aschmann 197356). Im einzelnen sind es: das Mittelmeerbecken, das Kalifor-
nische Becken, Chile, Siidafrika und Siid- und Stidwestaustralien. Alle diese Bereiche umfas-
sen 1 % bis 4 % der Erdoberfldche (di Castri 1981). Das mediterrane Klima ist durch seine
hohe Variabilitdt im Jahresverlauf sehr unvorhersehbar (Cowling ef al. 1996). Es ist charakte-
risiert durch eine extreme Saisonalitdt mit warmen, feuchten Wintern und heiflen, trockenen
Sommern. Das Vegetationsmuster im mediterranen Becken zeigt eine hohe zeitliche und
raumliche Heterogenitdt von kleinrdumiger (< 1 m?; Lavorel ef al. 1994) bis zu lokaler und
regionaler Skalierung (Shoshany 2000). Diese Heterogenitéit wird von Pflanzen als hohe zeit-
liche und rdumliche Unberechenbarkeit von Umweltbedingungen erfahren (Baldocchi und
Collineau 1994). Mediterrane Kiistendiinen sind hoch diverse und variable Lebensraume. Die
Eigenheiten des mediterranen Klimas hat deutliche Auswirkungen auf die Lebensfunktionen
der Pflanzen und begrenzt die Hauptwachstumsphasen auf die kurzen milden Perioden im
Frithjahr und Herbst (Joffre et al. 1999). Das Wachstum im trockenem Sommer wird durch
die Wasserverfiigbarkeit limitiert, wihrend, wenn Wasser verfiigbar ist, die kalten Winterbe-
dingungen das Wachstum hemmen (Rundel 1995). Dadurch ist im Allgemeinen die Vegetati-
on in mediterranen Gebieten groem Stress durch Trockenheit, grolem evaporativen Bedarf
und grofen Strahlungsintensitdten bei hohen Temperaturen im Sommer ausgesetzt (Figueroa

et al. 1997, Lloret et al. 1999), im Winter konnen exzessive Strahlungsintensitdten bei gerin-
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gem Energiebedarf der Blétter auftreten (Garcia-Plazaola ef al. 1999, Oliveira und Pefiuelas

2000).

Wendekreis
des Krebses

—— Bquator

Wendekreis
des Steinbocks

- tropischer Wald | extreme Wikste (Stein, Sand, Fis) - sommergriner Laubwad
l: Savanne - Macchie (Chaparral) barealer Madetwald (Taiga)
Wiiste - Grasland gemaRigter Zonen !;-‘.‘ Tundra {arktisch und alpin]

Abb. 1.1: Vegetationszone der Erde; eingefiigte Karte: hervorgehobene mediterrane Klimabereiche

(aus Campbell und Reece 2004). Vegetation zones of the earth; insert Figure: highlighted zones of Mediterranean climate (from
Campbell and Reece 2004).

Beispielhaft sind in Abb. 1.2 zwei Klimadiagramme fiir Portugal dargestellt. Die Vegetation
in Kiistendiinen im speziellen ist je nach Standort weiteren Stressfaktoren unterlegen. Diese
umfassen Salzgischt, sehr permeable Substrate mit geringen Feldkapazitdten, trockenen Sand
mit sehr hohen Temperaturen nahe der Oberflidche, intensive sowohl direkte wie indirekt
Strahlung, starke Winde, und grof3e Mobilitdt des Substrates (Hesp 1991). Diinenfelder weiter
im Inland sind nicht mehr den Wellenbewegungen ausgesetzt und die Salzgischt nimmt stetig
ab (Brown und McLachlan 1990).

Okologisch verlangen diese Bedingungen der Vegetation groBe Widerstandskraft und speziel-
le Anpassungen ab. Dadurch hat sich ein Okosystem natiirlicher hoher Diversitit der heimi-
scher Flora entwickelt, die den Sand binden und den Effekt von Erosion minimieren und da-

mit das Diinensystem stabilisieren (van der Putten und Peters 1995). Sanddiinendkosysteme

7
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sind jedoch empfindlich gegeniiber Storungen durch natiirliche und anthropogene Einfliisse
(Hanson und Lindh 1993, Carter 1995). Das urspriingliche Diinensystem der portugiesischen
Kiiste ist immer seltener geworden, weil heimische Arten durch einige exotische Arten ver-
dédngt wurden. Dies waren hauptsdchlich Acacia-Arten, die urspriinglich aus Australien
stammten (Marchante et al. 2003). Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wurden 13 Acacia Arten
in Portugal eingefiihrt, um die Diinen des Kiistendkosystems zu stabilisieren. Darunter waren
die Arten 4. melanoxylon R.Br. in W.T.Aiton, 4. dealbata Link. und A. longifolia (Andrews)
Willd., die heute am stérksten in Portugal verbreitet sind (Marchante 2001, Marchante et al.
2003 und Literatur darin). Im Nord-Siid Verlauf der portugiesischen Kiiste ist ein Gradient
der Intensitdt der Invasivitidt von Akazien beobachtet worden (miind. Mitteilung C. Maguas).
Wihrend im Norden ein hoher Invasionsdruck durch Acacia Arten herrscht, zeigen sich die

Akazienbestdnde im Siiden vergleichsweise stabil in ithrem Habitat.
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Abb. 1.2: Vergleich der Klimabedingungen zwischen Mittel- (Lissabon) und Nordportugal (Porto).

(Quelle: Miihr 20004, b).
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1.3 Phénotypische Plastizitit und Invasion

Pflanzen als sessile, photosynthetisch-aktive Organismen zeigen eine ausgeprigte Kapazitit
ihre Physiologie und Morphologie den herrschenden Umweltbedingungen anzupassen. Dieses
Phanomen wird phénotypische Plastizitidt genannt (Valladares 2000, Pigliucci 2001). Phéno-
typische Plastizitdt kann gerade in Habitaten mit heterogenen und variablen Umweltbedin-
gungen essentiell fiir das Uberleben von Pflanzen sein (Pintado et al. 1997). Mediterrane O-
kosysteme weisen neben ihren jahreszeitlichen Klimavariabilitit eine Reihe von zufilligen
Storungen auf, wie etwa Feuerereignissen, Rodungen, FraBschiden und Anderungen in der
Landnutzung (Walter 1973). Diese Storungen, insbesondere Feuer, sind schon seit langem als
ein bestimmender 6kologischer und evolutiver Faktor erkannt worden (Keeley 1991).

Die ,,Spezialisierungshypothese® nach Lortie und Aarssen (1996) postuliert, dass eine Spezia-
lisierung in Lebensrdumen mit gilinstigen Umweltbedingungen zu einer Erhhung der Plastizi-
tét fithrt, wiahrend diese bei ungiinstigen Bedingungen die Plastizitit reduziert. Das mediterra-
ne Diinendkosystem ist ein Lebensraum mit einer Vielzahl ungiinstigen Faktoren (z.B. grof3e
Trockenheit, hohe Lichtintensititen, wenig Nahrstoffe), was zu einer relativ geringen Plastizi-
tat und konservativen Lebensweise fithren sollte. Dies wurde bereits fiir andere mediterrane
Okosysteme gezeigt (Valladares et al. 20005).

Ein wichtiger Faktor, der die erfolgreiche Invasion eines Habitates forcieren kann, ist die
phénotypische Plastizitit (Yamashita ef al. 2000, Durand und Goldstein 2001). Ein Hauptvor-
teil groBer phanotypischer Plastizitit einer invasive Art liegt in dem plastischen Vermdgen
der Eigenschaften, die direkt zur Fitness beitragen und die Nischengrof3e einer Population und
damit das Spektrum der potentiell verfligbaren Ressourcen vergréBern (Sultan und Bazzaz

1993).

1.4 Ziele dieser Arbeit

Das generelle Ziel dieser Dissertation ist es, einen Beitrag zum dringend erforderlichen Wis-
sen der Charakteristika invasiver Arten besonders in den sensiblen mediterranen Okosyste-
men zu leisten und die schwierige Bestimmung wichtiger Invasionsparameter zu unterstiitzen.
Die Bestimmung weniger Hauptfaktoren fiir die Invasion durch Neobiota allgemein ist grund-
legend fiir die effektive Einddimmung der negativen Einfliisse und die gegebenenfalls not-

wendige Bekdmpfung invasiver Arten.
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In der hier vorgestellten Arbeit wird versucht mit Hilfe von verschiedenen Laborexperimen-
ten einen oder mehrere kausale Faktoren fiir der Invasivitit von A. longifolia in dem portugie-
sischem Diinendkosystem zu identifizieren. Ein Schwerpunkt wird auf den Vergleich der
plastischern Eigenschaften beziiglich verschiedener abiotischer (Ressourcenverfiigbarkeit)

und biotischer (Konkurrenz) Faktoren gelegt.

Der Vergleich der invasiven A. longifolia mit ausgewidhlten indigenen Arten wird folgender-

malen vollzogen:

2» zuerst wird in einem Keimlingsversuch die Plastizitit beziiglich eines Nihrstoffgradienten
und unterschiedliche Lichtbedingungen der invasiven im Vergleich zu den indigenen Arten

betrachtet

>» anschlieBend wird die Empfindlichkeit der Arten und ihre Plastizitit gegeniiber sukzessi-

ven Wasserstress untersucht

2 zuletzt wird die Konkurrenzkraft der Arten und ihre plastische Reaktion auf biotische In-

teraktionen untersucht

Kapitel 1 gibt eine allgemeine Einfiihrung in die Themen mediterrane Okosysteme, biologi-

sche Invasionen und phénotypische Plastizitét.

Kapitel 2 beschreibt die untersuchten Arten und ihre Okologie, gibt Erlduterungen zu An-

zucht- und Wachstumsbedingungen und erklért die generellen Arbeitsmethoden.

Kapitel 3 stellt das Experiment zur Untersuchung der Reaktionen auf einen Nihrstoffgradien-
ten und auf verschiedene Lichtbedingungen vor, zeigt die Untersuchungsergebnisse auf und

diskutiert sie beziiglich vorhandener Artunterschiede und der plastischen Reaktionen.

Kapitel 4 erkldrt den Versuchsaufbau fiir den Vergleich der artspezifischen Reaktionen auf
einen sukzessiven Wasserstress, beschreibt die Untersuchungsergebnisse und diskutiert sie im
Bezug auf Anpassungen an Wasserdefizite und Unterschiede in der plastischen Reaktion. Es

werden mogliche Riickschliisse auf die Invasion von A. longifolia gezogen.

10
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Kapitel 5 prisentiert das Konkurrenzverhalten der untersuchten Arten abhingig von ihrem
ontogenetischem Stadium. Mit Hilfe von zwei experimentellen Ansétzen werden die Konkur-
renzkrifte der invasiven mit den indigenen Arten in der Phase der Etablierung und wihrend

des expansiven Wachstums verglichen und diskutiert.

Kapitel 6 fiihrt die Teilergebnisse aus den Kapiteln 3-5 zusammen und versucht aus dieser
Synthese mit Hilfe von Literaturdaten ein Schema zum invasiven Prozess durch 4. longifolia
zu erarbeiten. Aulerdem werden Hinweise zu weiterfilhrenden Versuchen und Untersu-

chungsansétzen gegeben.

11
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KAPITEL 2:

MATERIAL UND METHODE

2.1 Der Naturpark Troéia (Portugal), ein mediterranes Sanddiinenékosystem

Der Naturpark Troéia liegt in dem atlantischen Kiistendiinenstreifen der Halbinsel Trdia in der
Niéhe von Setubal etwa 70 Kilometer siidlich von Lissabon (Abb. 2.1). Die Diinen hier sind
wie folgt zoniert: embryonale Diinen, mobile Diinen, halbgefestigte Diinen und fixierte Dii-
nen (Asensi Marfil ef al. 1993). Auf dieser Flache ist Acacia longifolia mit mehreren heimi-
schen Arten vergesellschaftet. Einige fiir diese Fliche charakteristische Arten sind Pinus pi-
nea, Corema album, Helicrysum virescens, Cistus salvifolius, Halimium halimifolium,

Scrophularia frutescens and Armeria pungens.
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Abb. 2.1: Halbinsel Troia, Ort des Diinenhabitates in der Ndhe von Setibal etwa 70 Kilometer siidlich von Lis-

sabon (Peninsula of Troia, location of the dune habitat near Setiibal about 70 km south of Lisbon.)

13



KAPITEL: 2

2.2 Artenbeschreibungen

2.2.1 Acacia longifolia L.

Die Gattung Acacia umfasst mehr als 1200 Arten, von denen eine Mehrzahl in Australien und
Stidafrika beheimatet ist (Whibley 1980). Acacia longifolia (Abb. 2.1) gehdrt zu der Familie
der Mimosaceae. Die Mimosaceae umfassen einige der invasivsten Arten der Erde (Cronk
und Fuller 1995). Acacia longifolia L., die Goldene oder Weidenakazie, ist urspriinglich in
Siid-Ostaustralien beheimatet (Costermans 1981), einem Bereich mit Winterregen klimatisch
dhnlich dem mediterranen Becken. Sie ist in Australien inzwischen unter anderem auch in
Northland, Auckland City, Hamilton und Wellington etabliert (Webb et al. 1988). Auch au-
Berhalb von Australien wurde 4. longifolia zur Diinenbefestigung und ornamentalen Zwecken
(z.B. in Portugal) angesiedelt und konnte sich gut etablieren, so dass sie in manchen Gebieten
ein fiir die heimische Flora gefahrlicher Eindringling geworden ist. In jiingster Zeit wurde sie
auch in Siidafrika bewusst eingefiihrt. Hier ist A. longifolia hauptséchlich im Fynbos des Siid-
West Cape invasiv (Milton 1980, Witkowski 1991). Weitere Lédnder, in die A. longifolia ein-
geflihrt wurde, sind im pazifischem Randgebiet Neuseeland, Tasmanien und Indonesien (Ja-
va), im indischen Ozean Mauritius und Reunion, im Mittelmeerraum Israel, Spanien und Por-

tugal, und in Amerika besonders Kalifornien.

Abb. 2.2: Acacia longifolia L. Adultpflanzen im Diinenbereich der Halbinsel Troia (Quelle: C. Werner)

14
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Acacia longifolia ist ein aufrechter Strauch oder kleiner Baum, der eine Hohe von etwa 6 (-9)
m erreichen kann (Boke 1940). Dabei bildet sie einen kurzen Stamm und eine unregelméBig
geformte Krone. Nach der Etablierung bildet die Akazie dunkelgriine, schmale und lanzettli-
che, moderat sklerophylle Phyllodien aus (Lange et al. 1987). Phyllodien sind Assimilations-
organen, die sich aus umgewandelten Blattstielen entwickelt haben. Die Phyllodien werden
als 2. oder 3. Blattgeneration gebildet, nachdem die zuerst gebildeten Fiederprimérblatter ab-
gefallen sind. In der Bliitezeit im Mérz entwickelt sie gelbe, bis 50 mm lange und 70 mm
durchmessende Bliiten (Pieterse und Cairns 1988). A. longifolia produziert eine sehr grofle
Zahl an Samen mit harter Ummantelung und kann im Boden eine {iberaus grofle Samenbank
mit einer Dichte von bis zu 34000 Samen * m™ ausbilden (Milton und Hall 1981, Dennill
1987). Acacia longifolia ist an gut drainierte, ndhrstoffarme Boden angepasst und kann hiufi-
ge Feuerereignisse iiberstehen (Beadle 1981, Hicks et al. 2001). Vorwiegend wéchst sie in

Diinendkosystemen.

2.2.2 Halimium halimifolium (L.) Willk.

Die Familie der Cistaceae, zu denen Halimium halimifolium gehort, ist eine der wichtigsten
Familien der mediterranen Flora. Sie ist in fiinf Genera unterteilt: Cistus, Fumana, Halimium,
Helianthemun und Xolantha (= Tuberraria) (Talavera et al. 1997). Auf der iberischen Halbin-
sel umfasst die Gattung Halimium die sechs Arten: H. calycinum (L.) K. Koch, H. umbella-
tum (L.) Spach, H. halimifolium (L.) Willk., H. lasianthum (Lam.) Spach, H. ocymoides
(Lam.) Willk. und H. atriplicifolium (Lam.) Spach (Talavera et al. 1997). Das Verbreitungs-
gebiet von H. halimifolium — der Gelben Zistrose — umfasst den Siiden und Westen der Iberi-
schen Halbinsel (Spanien und Portugal), Italien, Griechenland und den Norden Marokkos
(Zunzunegui et al.1997, 2000) und wéchst hier vorwiegend auf sandigem Substrat im Inland
und an der Kiiste (Zunzunegui et al. 2000). Diaz Barradas et al. (1999a) beschreiben H. hali-
mifolium als sehr plastisch in ihrem Wuchsform, was es ihr ermdglicht unterschiedliche Be-
reiche sowohl in stabilisierten, wie auch mobilen Diinensystemen zu besiedeln (Zunzunegui et
al.1999). Sie kann Diinenhabitate mit Grundwasserspiegeln von 2-4 m dominieren (Diaz Bar-
radas et al. 1999b). H. halimifolium kann je nach Topographie des Habitates unterschiedliche
Evolutionsverldufe aufweisen und kann im Verlauf der Sukzession 5-50 % der Biomasse ei-

nes Habitats stellen (Zunzunegui et al. 1997).
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Abb. 2.3: Halimium halimifolium L., Laborpflanze (Quelle: R. Peperkorn)

H. halimifolium ist ein halb-immergriiner, aufrechter und stark verzweigter Strauch. Es bildet
elliptische, beidseitig silberweill behaarte Blittern aus und erreicht eine Hohe von bis zu 2 m.
H. halimifolium bildet zwischen April und Juni grof3e, gelbe Bliiten aus, aus denen trockene
Friichte hervorgehen. Wie bei den meisten mediterranen Strauchern (Comstock et al. 1988,
Evans & Black 1993) wird das vegetative Wachstum von H. halimifolium liberwiegend im
Friihjahr abgeschlossen. Das Wachstum der Pflanzen beginnt im Mérz und endet im Juli und
korreliert mit der Temperatur und Wasserverfiigbarkeit (Zunzunegui et al. 1997, 2000).
Pflanzengrofe, Wachstumsrate, Blattzahl und —grée hdngen von der Bodenfeucht ab (Agui-
lar et al. 1996). H. halimifolium ist ein Feuerkeimer, kann aber nach einem Feuerereignis

selbst nicht neu austreiben (Garcia Novo 1977).

2.2.3 Pinus pinea

Die Mittelmeerpinie ist ein Vertreter der Pinaceae. Sie ist neben Pinus halepensis die haufigs-
te Pinus-Art, die in den Diinen vorkommt. Auf der iberischen Halbinsel ist P. pinea in tiefen
bis mittleren Hohenlagen anzutreffen. Die Verbreitung im mediterranen Becken umfasst Por-

tugal, Spanien, Siid-Frankreich, Italien, Griechenland und Siid Anatolien.
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Abb. 2.4: Pinus pinea, Adultpflanze in den Diinen bei Troia (Quelle: R. Peperkorn)

P. pinea bildet einen 12-25 m hohen Baumbhabitus aus. Die Assimilationsorgane sind 2-3 na-
delige Kurztriebe mit 10-17 cm langen Nadeln. Pinus pinea ist einhdusig und bildet 10-15 cm
lange, samentragende Zapfen aus. Die Samenbildung beginnt nach 15 — 20 Jahren (Tapias et
al. 2001). Pinus kommt bevorzugt auf tiefgriindigen, feuchten und gut drainierten Sand- und
Kiesbdden vor, die méBig ndhrstoffreich bis ndhrstoffarm und basisch oder sauer sein konnen.

Pinus pinea ist sensitiv gegeniiber Feuerereignissen (Tapias ef al. 2001).

2.2.4 Scrophularia frutescens

Das Strauchgewéchs S. frutescens gehort zur Familie der Scrophulariacea. Es ist ein kleines,
Pioniergewichs mit einer Hohe von bis zu 0,5 m (Diaz Barradas & Garcia Novo 1988). S.
frutescens ist in Portugal und Westspanien beheimatet und bevorzugt marine Sanddiinen. Im
Friihjahr bildet sich an der Basis iiber der Sandoberfldche ein kleine Sprossbasis, an dessen
Peripherie mehrere photosynthetisch aktive Sprossen sprieBen. Diese konnen einen Anteil an
der Gesamtphotosynthese von bis zu 49 % haben. An den Sprossen entwickeln sich dicke,
ledrige Blitter. Am Ende der Vegetationsperiode im Juni bilden sich Bliitenstdinde an den
Spitzen der Sprosse aus. Nach der Fruchtreife und dem Verbringen der trockenen Friichte
verbleiben die toten Blétter und Stidngel bis zu einem Jahr an der Pflanze erhalten (Diaz Bar-

radas & Garcia Novo 1988).
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-

A. longifolia

P. pinea

H. halimifolium

Abb. 2.6: SamengroBenvergleich zwischen H. halimifolium, A. longifolia und P. pinea. (Quelle: R. Peperkorn)
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2.3 Keimung und Anzucht der Pflanzen

Die Samen der mediterranen Arten und der invasiven Akazie wurden im September 2001 auf
der Halbinsel Troia gesammelt. Die Samenproben wurden in den Graudiinen von 5-10 Pflan-
zen pro Art in einem Bereich von ca. 2000 m? entnommen. Im Labor wurden die Samen vor-
behandelt und gekeimt (Tabelle 2.1) und anschieBend in die entsprechenden, mit gewasche-
nem Wesersand gefiillten Pflanzgefd3e verpflanzt. Die Pflanzen wurden wihrend des Versu-
ches je nach Versuchsansatz mit modifizierter Hoagland-Losung (Hoagland und Arnon 1950,
Tabelle 2.1) gediingt. Pflanzen in der Klimakammer wurden unter kontrollierten Langtagbe-
dingungen (12 h Tag-Nacht-Rhythmus) bei 65 % relativer Luftfeuchtigkeit und Tag-Nacht-
Temperaturen von 25° C bzw. 15° C gehalten. Die Lichteinstrahlung (PFD) betrug 450 pumol
m?s” als Lichtbehandlung.

Tabelle 2.1: Zusammensetzung der einfachen modifizierten Hoagland-Losung
(Composition of the normal Hoagland solution)

Element Konzentration
NH4 7,5 mM
NO5 7,35 mM

H,PO4 1,0 mM

K" 5,95 mM
Ca™* 2,45 mM
Mg** 2,0 mM
Fe’* 0,5 mM
SO~ 5,75 mM

Cr 2,5 mM

B 25 uM

Mn 2 uM

Cu 500 uM

Mo 500 uM

Die Klimabedingungen im Gewichshaus waren halbkontrolliert. Es herrschten ebenfalls
Langtagbedingungen (12 h Tag-Nacht-Rhythmus). Die Temperaturen betrugen tags mindes-
tens 25° C und nachts 17° C. Die Lichtintensitit war mindestens 300 pmol m? s plus einfal-
lendes Tageslicht (bis zu maximal 1400 pmol m? s™) als Lichtbehandlung. Die genauen

Licht- und Temperaturverldufe wihrend der Experimente sind in Abb. 2.7 dargestellt.
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Tabelle 2.2: Vorbehandlungen und Keimungsbedingungen der Samen der untersuchten mediterranen

Arten ( Pre-treatment and germination conditions of the investigated Mediterranean species)

Species

Pre-treatment

Germination conditions

A. longifolia

P. pinea

H. halimifolium

- testa of seeds were carefully cut with a
sharp blade

- cut seeds were kept in distilled water
for 12 h

- seeds were kept in distilled water for
12h

- seeds were pre-treated with heat in an
oven at 80 °C for 5 minutes

- seeds were placed on a moistened
filter paper in Petri-dishes and kept
dark at 20 °C

- seeds germinate after a few days

- seeds were placed on a moistened
filter paper in Petri-dishes and were
exposed to day and night cycles at 20
°C and 15 °C, respectively

- germination starts after about 7 days

- seeds were placed on a moistened
filter paper in Petri-dishes and kept
dark at 15 °C

- seeds germinate after a few days
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Abb. 2.7: Klimabedingungen im Gewichshaus wihrend der Versuche im Jahr 2003, photosynthetisch aktive

Strahlung im Licht (Dreiecke) und Schatten (Kreise) und mittlere Temperatur (grauer Bereich). (Climate of the

greenhouse chamber during the experiments in 2003, photosynthetic active radiation of light (triangles) and shade (circles) conditions and

mean temperature (grey area).)
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2.4 Ernte der Pflanzen

Nach Beendigung der Versuche wurden die Pflanzen geerntet, gewaschen, vermessen und in
ihre Fragmente (Blitter, Spross und Wurzeln) zerlegt. Die Blattflaichen wurde mittels eines
Delta-T Image Analyse Systems (Delta-T Image Analysis System, Delta-T Devices Ltd, Eng-
land) ermittelt. Die Wurzelldngen eines repriasentativen Wurzelfragments (Entnahme von et-
wa lem® Wurzeln nach Zerkleinerung der Gesamtwurzel in ca. 0,5 cm lange Stiicke und
Durchmischung der Fragmente) wurden durch Scannen mit einem Flachbrettscanner (Snap
Scan 1236, AGFA, Belgien) und der anschlieBenden Analyse mittels einer speziellen Analy-
sesoftware (Win/MacRHIZO 2002, Régent Instruments Inc., Canada) bestimmt. Uber die
Biomasse wurden anschlieBend die gesamte Wurzelldnge, -oberfldche und —volumen hochge-
rechnet. Die Fragmente wurden direkt nach den Messungen bei 70°C fiir 48 h getrocknet. Fiir
weitere Analysen (C/N, Isotopen) wurden die getrockneten Blitter und Wurzeln mit einer

Kugelmiihle (Model MM-2000, Retsch GmbH & Co.KG, Deutschland) fein gemahlen.

2.5 Messung von Bodennitrat und -ammonium

Zur Bestimmung der Nitrat- und Ammonium — Gehalte im Boden musste dieser aufbereitet
werden. Dazu wurden ca. 15 g des Substrates (jedoch nicht mehr als 15,2-15,3 g) mit 30 ml
einer 0,01 molaren CaCl,-Extraktionslosung versetzt und 1h bei 300 U/min geschiittelt. An-
schlieBend wurde die Fliissigkeit in Zentrifugengldser dekantiert und 10 Minuten bei 4000
U/min zentrifugiert (Laborfuge A, Heraeus-Christ GmbH, Osterode/Harz, Deutschland). Der
Uberstand wurde dann in SzintillationsgefiBe dekantiert und bis zur Messung eingefroren.
Zur Messung wurden die Proben aufgetaut und die Nitrat- und Ammoniumgehalte in einer

»continuose flow - Messung bestimmt (FIA-LAB II, MLE GmbH Dresden, Deutschland).

2.6 Index der phinotypischen Plastizitit

Zur Berechnung der phianotypischen Plastizitdt haben Valladares et al. (2000), basierend auf
dem Index der Plastizitdt (PI) von Robinson und Rorison (1988), den phenotypic plasticity
index (PPI) definiert mit dessen Hilfe die plastische Reaktion von Pflanzen auf verschiedenen
Umweltbedingungen (z.B. Variation von N oder PFD) bestimmt werden kénnen. Der PPI

wird nach Valladares et al. (2000) wie folgt berechnet:

(Pyo — P

max min )

Phenotypic Plasticity Index (PPI) =

max
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mit P,y ist der grofite Mittelwert eines Parameters und Py, ist der kleinster Mittelwert des
Parameters.

Tabelle 2.2: Parameter zur Berechnung des phénotypischen Plastizitétsindex, * Parameter konnten bei

P. pinea nicht gemessen werden ( Parameters used for calculating the phenotypic plasticity index; * parameter could not be
determined for P. pinea, for abbreviations see above, - not determined)

Parameter Chapter 3 Chapter 4 Chapter 5

Physiology*
Amax X X -
Amnax (elevated CO2) X - -
Amass X - ,
Transpiration X X -
Dark respiration X - -
WUE X X -
Compensation X - -
F/Fp X X -
AF/F 1y 400 pFD) X X -
AF/F iy (1500 pED) X - -

Morphology
Shoot length X X X
Root length X X X
Leaf area X X X
SLA X X X
SLM X X X

Allocation
Leaf dry weight X X X
Shoot dry weight X X X
Root dry weight X X X
Total dry weight X X X
Root/shoot X X X
Shoot elongation X - -
Root elongation - - X
ABC i X )
Leaf N - - X
15N _ _ X

Der PPI ist ein Index dessen Werte zwischen 0 und 1 liegen. Der Index wird fiir jede Variable
und jede Art separat berechnet. Fiir jede Art kann zusitzlich eine mittlere phénotypische Plas-

tizitit ermittelt werden, indem die PPl Werte aller gemessenen Parameter gemittelt werden.
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Der PPI ermdglicht die Erfassung der Variationen des Phénotyps auf Grund von Umweltbe-
dingungen und den Vergleich der Plastizitit von Arten, die bei gleichermaflen verdnderlichen
Umweltbedingungen wachsen. Der Vorteil eines Plastizititindex liegt in der Vergleichbarkeit
von Parametern mit unterschiedlichen Einheiten, die an sich nicht vergleichbar sind (Vallada-
res et al. 2002a, b). Zusitzlich konnen Parametergruppen gebildet und verglichen werden, die
unterschiedliche spezifische Bereiche beschreiben, z.B. Physiologie, Morphologie, Allokati-
on, etc. (Valladares et al. 2002b). Die im jeweiligen Experiment zu Berechnung des phénoty-

pischen Plastizititsindex verwendeten Parameter sind in Tabelle 2.2 dargestellt.

2.7 Statistische Auswertung

Um auf Unterschiede zwischen Arten und Behandlung (Kapitel 3, 5) zu testen, wurde eine
One-Way Analyse der Varianz mit nachgeschaltetem Signifikanztest (ANOVA, LSD test,
STATISTCA) durchgefiihrt. Unterschiede in der Lichtbehandlung (Kapitel 3) und zwischen
gestressten und ungestressten Pflanzen (Kapitel 4) wurden mit einem T-Test fiir unabhingige
Stichproben getestet. In dem Falle, dass die Stichproben nicht normal verteilt oder die Vari-
anzen nicht homogen waren, wurden sie logarithmisch oder quadratisch transformiert. Auf

Varianzhomogenitit wurde mit dem Levene-Test getestet.
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KAPITEL 3.
UNTERSUCHUNGEN ZUR PHANOTYPISCHEN PLASTIZITAT DER IN-
VASIVEN A. LONGIFOLIA UND DEN HEIMISCHEN ARTEN BEZUGLICH

ABIOTISCHER FAKTOREN

3.1 Zusammenfassung

Die phénotypische Plastizitit der invasiven Acacia longifolia beziiglich Nihrstoff- und Licht-
verfiigbarkeit verglichen mit den heimischen mediterranen Diinenarten Halimium halimifoli-
um und Pinus pinea wurde in einem zweifaktoriellen Versuchsdesign (Stickstoff und Licht)
untersucht. Im speziellem wurde die Hypothese iiberpriift, ob Unterschiede in der phénotypi-
schen Plastizitidt die Invasivitdat von A. longifolia fordern, wie es fiir viele invasive Arten be-
schrieben wurde (z.B. Davis et al. 2000). Die Plastizitdt wurde anhand von 21 physiologi-
schen und morphologischen Parametern untersucht, die mit Hilfe des phidnotypischen Plastizi-
tiatsindexes nach Valladares et al. (2000) verglichen wurden. Licht- und Nihrstoffverfiigbar-
keit hatte nur einen geringen Effekt auf die meisten physiologischen Eigenschaften und Art-
unterschiede waren nicht signifikant. Anpassungen an Anderungen in der Ressourcenverfiig-
barkeit traten in morphologischen und Allokationsparametern hervor. So wurde auf Unter-
schiede in der Ressourcenverfiigbarkeit vorwiegend mit Anderungen in der Biomassenbil-
dung der Pflanzen reagiert, so dass physiologisch dhnliche Blitter in je nach Behandlung un-
terschiedlicher Menge gebildet wurden. Hier war A. longifolia die Art, die eine mittlere Reak-
tion verglichen mit den heimischen Arten zeigte. Besonders eine grofe Langenzuwachsrate
erwies sich als bedeutender Vorteil von A. longifolia, weil sie unabhingig von der Ressour-
cenverfiigbarkeit die der heimischen Arten iibertraf und der Vorteil mit der Ressourcenver-
fiigbarkeit zunahm. Eine Anreicherung von Nihrstoffen (z.B. Stickstoff) im Habitat konnte

die invasive Art bevorzugt fordern und damit einen Vorteil zur Invasion des Habitats bringen.
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3.2 Einfithrungen

Sanddiinenokosysteme sind generell durch geringe Gehalte an mineralischen Néhrstoffen cha-
rakterisiert (Ripley und Pammenter 2004). Pflanzen, die dieses Okosystem besiedeln zeigen
Anpassungen an limitierte Nahrstoffbedingungen (Hesp 1991) und Wassermangel (siehe Ka-
pitel 4) wie unter anderem ein flexibles Allokationsmuster durch Umverteilung von Nahrstof-
fen innerhalb der Pflanzen. Das Wachstum wird hier wie in vielen Okosystemen vor allem
durch die Stickstoff- und Phosphatverfiigbarkeit limitiert (Pastor et al. 1984, Hikosaka 2000).
In den letzten Jahrzehnten kam es zu einer zunehmenden atmosphérischen Stickstoffdepositi-
on durch anthropogen verursachte Freisetzung von Stickoxiden auf Grund vermehrter
Verbrennung von Erdol, Kohle und anderer fossiler Brennstoffe. Eine Anreicherung von
Stickstoff kann den Sukzessionsverlauf einer Pflanzengemeinschaft in eine bestimmte Rich-
tung lenken, was bereits mehrfach beschrieben wurde (Berendse 1990, Aerts et al. 1990). Die
Folgen konnen zum Beispiel eine Anderung der Okosystem-typischen Artenzusammenset-
zung (Tilman 1988), eine verringerte Diversitidt (Aerts und Berendse 1988, Bobbink et al.
1988, Huenneke et al. 1990), oder eine vermehrte Verdringung nativer durch nicht native
Arten sein (Thurston 1969, Bobbink ef al. 1988, Huenneke et al. 1990). Jedoch sind die An-
derungen im Sukzessionsverlauf nicht eindeutig auf den Stickstoffeintrag zuriickzufiihren,
weil auch andere Verdnderungen auf Grund von Klimadnderungen ursidchlich beteiligt sein
konnen (Jones et al. 2004). Gesichert ist aber, dass der Eintrag von Stickstoff einen Einfluss
auf eine Vielzahl an Parametern hat: zu diesen gehoren eine Erhohung der Biomasse in den
mobilen und stabilen Diinen, der Anstieg des Deckungsgrads durch einige Arten in den stabi-
len Diinen und Diinentélern, jedoch zum Teil auch eine verringerte N Verfiigbarkeit und ein
Anstieg des C:N Verhiltnisses in den stabilen Diinen durch Festlegung von Stickstoff in der
erhohten Biomasse und einer langsameren Mineralisierung (Jones et al. 2004). Die Invasion
von Luftstickstoff-fixierenden Leguminosen wie etwa einiger Acacia —Arten, kann ebenfalls
einen Stickstoffeintrag in den Boden mit @hnlichen Konsequenzen zur Folge haben. So wurde
von Witkowski (1991) eine Erhohung des Stickstoffgehaltes des Fynbos Okosystems der
Kapregion Siid-West Afrikas nach Invasion durch nichtheimische Acacia —Arten gefunden.
Der Grund fiir diese Anreicherung war eine hohe Laubproduktion mit einem etwa dreifachen
Stickstoffgehalt verglichen mit den heimischen Arten. Eine Erhohung des N-Gehaltes konnte
ebenfalls in den Diinendkosystemen in Coimbra im Norden Portugals gemessen werden (un-
veroffentliche Daten, Maguas). Dieser Einfluss von A. longifolia konnte als Riickkopplungs-
effekt bezeichnet werden, weil aus der Luftstickstofffixierung gewonnener Stickstoff nach der

Mineralisierung den Pflanzen - hdufig der eigenen Art - wieder zur Verfiigung steht. Dieser
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Effekt ist wahrscheinliche von groBerer Bedeutung im Diinengebiet in Portugal als der Ein-
trag von atmosphérischem Stickstoff, weil etwaige Luftverunreinigungen durch die Meerwin-
de ins Landesinnere verbracht werden. Wenn Umweltbedingungen durch stickstofffixierende
Pflanzen oder vermehrten Eintrag atmosphirischen Stickstoffs verdndert werden, hingt das
Uberleben von anderen Eigenschaften ab als in den natiirlichen, weniger produktiven Lebens-
rdumen. Das bedeutet, dass Arten, die sehr plastisch auf die veridnderte Umwelt reagieren, von
den neuen Umweltbedingungen profitieren und das Habitat dominieren konnen (Crick und
Grime 1987).

Diese Untersuchung analysiert die Fihigkeiten von A. longifolia, P. pinea und H. halimifoli-
um unterschiedliche Ressourcenverfiigbarkeiten zu nutzen. Zu diesem Zweck wurde ein zwei-
faktorielles, experimentelles Design basierend auf Licht- und Nihrstoffbehandlungen konzi-
piert. Ziel war es, Unterschiede zwischen den heimischen Arten und der invasiven A. longifo-
lia zu ermitteln, die die Hypothese stiitzen, dass phénotypischen Plastizititsunterschiede in
physiologischen, morphologischen und/oder Allokationseigenschaften die Invasivitit von A.

longifolia fordern.
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3.3 Material und Methode

3.3.1 Versuchsdesign

Keimlinge von A. longifolia, P. pinea und H. halimifolium wurden in mit gewaschenem We-
sersand gefiillte 6,65 1 Rohren gepflanzt und im Gewichshaus der Universitit Bielefeld unter
halbkontrollierten Bedingungen (siehe Kapitel 2) angezogen. Fiinf Pflanzen jeder Art wurden
pro Behandlung verwendet. Ein zweifaktorielles Versuchsdesign mit vier Nahrstoffstufen und
zwel Lichtstufen wurde konzipiert, um den Effekt der Behandlungen auf verschiedene mor-
phologische und physiologische Variablen zu untersuchen (Tabelle 3.1). Die Wahl der Diin-
ge- und Lichtverfiigbarkeitsstufen ergaben sich aus einem Vorversuch (siehe Anhang, Tabelle
8.1 und 8.2) mit geringen Unterschieden in der Néhrstoff- und Lichtverfiigbarkeit. Grundle-
gendes Ergebnis war hier, dass geringe Unterschiede nur marginale Auswirkungen auf die
untersuchten Parameter hatten. Die Pflanzen der Schattenbehandlung wurden mit einem neut-
ralen Schattierungsflies iiberdeckt und mit 50 ml einer % modifizierten Hoagland-Losung
gediingt. Fiir die Zusammensetzung der einfachen modifizierten Hoagland-Losung siehe Ka-
pitel 2. Die Photonenflussdichte (PFD) betrug in der Schattenbehandlung maximal 250 umol
m~ s, In der Lichtbehandlung wirkte das natiirliche Tageslicht (bis zu einem Maximum von
etwa 1400 umol m? s™) plus zusitzlichen 300 umol m™ s durch zusitzliche Beleuchtung. In
der Lichtbehandlung wurden vier Nahrstoffstufen durch wochentliche Applizierung von 50
ml einer ', 3%, 1 oder 2fachen modifizierten Hoagland-Losung erzeugt. Die Pflanzen wurden
nach einer Kultivierungszeitraum von sieben Monaten geerntet (Dauer vom 10.02 bis

05.09.03).

Tabelle 3.1: Licht und Stickstoffkombination der Behandlungen

( Combination of light and nutrient treatments)

Nitrogen treatment Light treatment
Ve +
¥z +
Ya -
1 +
2 +

3.3.2 Messungen von morphologischen Parametern und Allokationsmustern
In regelméBigen Intervallen wurde die Pflanzenhohe im Versuchsverlauf gemessen und am

Ende wurde aus der Zunahme der Sprosslinge die Sprosslingenzuwachsrate [in mm Woche™']

28



PHANOTYPISCHE PLASTIZITAT BEZUGLICH ABIOTISCHER FAKTOREN

berechnet. Nach Beendigung des Versuches wurden die Pflanzen geerntet und die Biomassen,
Blattfliche und die Wurzelldngen bestimmt (siche Kapitel 2). Aus diesen Daten wurden fol-
gende abgeleitete Parameter berechnet: spezifische Blattfliche (SLA; Blattfliche pro Einheit
Trockengewicht), spezifische Blattmasse (SLM; Blatttrockengewicht pro Einheit Blattflidche),
Blattflichenverhiltnis (LAR; Gesamtblattfliche pro gesamter Pflanzenbiomasse), Blattmas-
senverhiltnis (LMR; Blattmasse pro gesamter Pflanzenbiomasse), Stammmassenverhiltnis
(SMR; Stammmasse pro gesamter Pflanzenbiomasse), Wurzelmassenverhiltnis (RMR; Wur-
zelmasse pro gesamter Pflanzenmasse) und das Wurzel-Spross-Verhiltnis (root/shoot; Wur-
zeltrockenmasse pro Sprosstrockenmasse). Das Blatt-C/N-Verhiltnis und der Gesamt-
blattstickstoffgehalt wurde mittels eines CNS-Analysators (Vario El, Elementar Analysensys-

teme GmbH, Deutschland) gemessen.

3.3.3 Messungen zur Physiologie der Pflanzen

An einem voll entwickelten und intakten Blatt von fiinf Pflanzen von A. longifolia und H.
halimifolium wurden Gaswechselmessungen mit einem kompakten Mini-Kiivettensystem
(Walz, Effeltrich, Deuschland) durchgefiihrt. Messungen an P. pinea waren nicht moglich,
weil die Nadeln zu kurz waren, um sie in die Blattkiivette des Gaswechselsystems ein zu
spannen. Die maximale photosynthetische Lichtnutzungseffizienz wurde bei normaler (350
ppm) und erhohter CO,-Konzentration (> 2000 ppm) bestimmt. Die unterschiedliche PFD
wurden mit einer Halogenlampe (FL-400, Walz, Effeltrich, Deutschland) und verschiedenen
Graufiltern appliziert. Die Temperatur innerhalb der Kiivette wurde konstant bei 25 °C gehal-
ten und die relative Luftfeuchtigkeit wurde auf 65% gesetzt. Aus diesen Gaswechseldaten
wurden folgende Parameter berechnet: Photosyntheserate pro Blattfliche (Agre,; pmol m? s'l)
und auf Trockengewichtsbasis (Apass; Hmol kg'1 s'l), maximale Photosyntheserate (Ayax) bei
normalem und erhohtem CO,, Dunkelatmung, Kompensationspunk, Wassernutzungseffizienz
(WUE; Nettophotosyntheserate pro Transpiration). Die Photosynthesemessungen wurden
immer an Bléttern desselben ontogenetischen Stadiums (voll entwickelte photosynthetisch
aktive Blitter) durchgefiihrt, weil das ontogenetische Stadium die Kapazitit der photosynthe-
tischen Assimilation beeinflussen kann (z.B. Frak et al. 2001).

Die Chlorophyll a Fluoreszenz von fiinf Pflanzen pro Art und Behandlung wurde mit einem
tragbaren Fluorometer PAM-2000 (Walz, Effeltrich, Deutschland) mit Blattklammerhalterung
(Modell 2030-B) gemessen. Lichtabhingigkeitskurven wurden mit Hilfe einer externen Halo-
genlampe (Model 2050-HB) gemessen. Maximale (F,,) und minimale Fluoreszenz (Fy) wur-

den gemessen, um die photochemische Effizienz des Photosystem II (PSII; F,/F,) nach 20
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Minuten Dunkeladaptation mit einer Blattklammer zu berechnen. Die effektive Quantenaus-

beute von PSII (AF/F,,-) wurde bei 400 umol m? s und 1500 pumol m? s bestimmt.

Die statistische Auswertung und die Berechnung der phidnotypischen Plastizitét erfolgte wie

in Kapitel 2 beschrieben.

3.4 Ergebnisse

3.4.1. Wachstumsrate (Sprosslingenwachstumsrate SER)
Signifikante Unterschiede zwischen der invasiven A. longifolia und den heimischen Arten P.
pinea und H. halimifolium wurden in den Wachstumsraten bei verschiedenen abiotischen Be-

dingungen sichtbar (Abb. 3.1).
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Abb. 3.1: Wachstum (Zuwachsrate der Sprosslinge, mm Woche™), berechnet aus dem Zuwachs der Sprosslin-
ge im Zeitverlauf der invasiven und heimischen Arten, gewachsen bei unterschiedlichen Stickstoff- (Y& N, 34 N
1 N, 2fold N; siehe Kapitel 2) und Lichtbedingungen (offene bzw. schwarze Balken stehen fiir Licht- und
Schattenbedingungen), signifikante Unterschiede zwischen Stickstoffbehandlungen und Arten werden durch
kleine bzw. grofle Buchstaben gekennzeichnet (ANOVA; p < 0,05), Sternchen kennzeichnen signifikante Un-
terschiede zwischen Licht- und Schattenbehandlungen (T-test, p < 0,05), Mittelwerte + SE (n = 5).
(Growth (shoot elongation rate; mm week™) calculated from the increase in stem length over time of the invasive and native species grown
at different nutrient concentrations (% N, % N, 1 N, 2fold N; see chapter 2) and two light levels (open and closed bars indicate light and

shade treatments, respectively); lower and upper case letters indicate significant differences between nutrient treatments and species,

respectively, (ANOVA; p < 0.05), asterisk indicate significant differences between shade and high light treatments (T-test; p < 0.05), mean
+SE(n=>5).)
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Unabhingig von der Stickstoffverfiigbarkeit zeigte die invasive Art ein groeres Wachstum
(Sprosslingenwachstumsrate, mm Woche™') als die nativen Arten. Diese Unterschiede ver-
groBerten sich mit steigender Stickstoffverfiigbarkeit, und das Wachstum war bei der hochs-
ten Stickstoffbehandlung etwa sechsmal hoher verglichen mit den heimischen Arten. Wih-
rend die unterschiedlichen Stickstoffkonzentrationen keinen Einfluss auf das Wachstum von
P. pinea hatte, stieg das Wachstum von A. longifolia und H. halimifolium linear mit der N-
Verfiigbarkeit an. Dagegen zeigte die Lichtverfiigbarkeit keinen Einfluss auf das Wachstum
von A. longifolia und H. halimifolium, wihrend die Schattenbehandlung das Lingenwachstum
von P. pinea steigerte. Auch in der Schattenbehandlung zeigt A. longifolia ein deutlich gréBe-

res Lingenwachstum als die heimischen Arten.

3.4.2 Morphologische Reaktionen

Die spezifische Blattfliche (SLA) und das Blattflaichenverhiltnis (LAR) wiesen signifikante
Unterschiede zwischen den Behandlungen und den Arten auf, wobei A. longifolia innerhalb
des Bereiches der indigenen Arten rangierte (Tabelle 3.2, Abb. 3.2). Hohe Lichtintensitidten
(PFD) fiihrten bei allen Arten zu einer Reduktion von SLA und LAR um etwa 50 % bzw. 74
% im Vergleich mit den Schattenbedingungen (vergleiche + % und — 34 in Tabelle 3.2). SLA
und LAR von A. longifolia wurden durch die Stickstoffverfiigbarkeit nicht beeinflusst, wih-
rend beides in P. pinea anstieg. H. halimifolium zeigte einen Anstieg der SLA mit Zunahme
von Stickstoff. Die Biomassenallokation in Blitter, Stamm und Wurzeln (LMR, SMR bzw.
RMR) unterschied sich nicht signifikant zwischen den Arten. A. longifolia zeigte bereits nach
einem geringen Anstieg der N-Verfiigbarkeit eine signifikante Erhohung der Biomassenallo-
kation in Blitter und Stamm und eine Reduktion der RMR. Eine weitere Erhohung fiihrte je-
doch zu keiner zusitzlichen Reaktion. Eine hohere PFD resultierte in einer verstirkten Allo-
kation in die Wurzeln und verringerten in den Stamm. H. halimifolium reagierte im Allokati-
onsmuster d@hnlich auf das Stickstoffaufkommen wie A. longifolia, wihrend P. pinea erst bei

hohen Stickstoffgaben eine Erh6hung von LMR und ein Reduktion von RMR zeigte.

31



KAPITEL: 3

A
-1
*- {\\k——f\‘ I)—I\I\I °
8 0
7,
)
E
2 87
g
2 54
e
Gy
[a+]
L 4
e
=]
[a+]
S 34
o)
<
[0}
g 27
o
-
1,
0,
B
1.0
—"OD
g
%‘3 0.8
a4
=
— 0,6
E |
| WL
S o4
7 I T}
. o M [ | I
> ]
I~ ]
-
0,0

Z Z
- Al

1N

4 Z Z
(q\] - Al

1/8N
34N
3/4N
18N
34N
34N
1/8N
34N
3/4N

Abb. 3.2: Einfluss von Stickstoff (4, 3%, 1, 2: modifizierte Hoagland Losung) und Licht (Grau unter-
legte Beschriftung kennzeichnet die Schattenbehandlung) auf (A) Blatt- (schwarze Balken), Spross-
(offene Balken), Wurzelbiomasse (graue Balken) und das Wurzel-Spross-Verhiltnis (Linien) und (B)
die Allokation in Blatt (LMR, schwarze Balken), Stamm (SMR, offene Balken) und Wurzeln (RMR,
graue Balken) von A. longifolia, H. halimifolium und P. pinea, Signifikanzen sind in Tabelle 3.2
aufgefiihrt.

(Influence of nutrient (%, %, 1, 2: modified Hoagland solution) and light (grey-shaded lettering indicates shade treatment)
treatment onto (A) leaf (black bars), shoot (open bars), root (grey bars) biomass and root/shoot ratio (lines) and (B) the

allocation pattern into leaf (LMR, black bars), stem (SMR, open bars) and root (RMR, grey bars) of the A. longifolia, H.
halimifolium and P. pinea; significant differences see Table 3.2)
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Tabelle 3.2: Reaktion der Morphologie und im Allokationsmuster auf abiotischer Faktoren

Mittelwerte und Standardabweichung der morphologischen und Allokationsparameter aller Arten und Behand-
lungen (Licht und Niahrstoffe); N =Stickstoff, L = Licht (+)/Schatten (-); signifikante Unterschiede zwischen
Stickstoffbehandlungen und Arten sind mit kleinen bzw. groen Buchstaben (ANOVA, p < 0,05), zwischen
Lichtbedingungen bei % N mit (*) gekennzeichnet (T-Test, p < 0,05).

Acacia longifolia Halimium halimifo- Pinus pinea
Traits L N lium
+ Y 10.62 +1.06™ 19.84 +14.92%4 749 +£0.78*
SLA + % 9.29 + 0.66"* 11.61 £0.38" 8.02 +1.06™¢
[m2*ke''] + 1 9.94+0.72* 12.97 #1.59* 9.71 £1.30°*
+ 2 10.38 £0.72** 13.43 +1.64 9.09 +0.46™*
% 22.45+2.73* 29.68+4.11%" 18.37 +2.30°
+ Y 45.64 + 14.08* 85.57 £3.31* 29.96 +3.77*
+ % 50.60 + 4.22%* 59.90 + 5.48" 30.38 +4.81%
LAR + 1 54.50 +5.99* 77.78 £9.25%® 40.19 + 8.65"
[em?*g'] + 2 58.13 £ 4.41** 76.70 £ 11.26 45.59 +1.96"
% 129.70 + 22.63" 178.28 +10.51%" 98.17 + 17.36<"
+ A 0.43 £0.13* 0.38 +0.08** 0.40 +£0.02*4
+ % 0.55+£0.02* 0.54 +0.02°* 0.38 £0.02°®
LMR + 1 0.55+£0.03* 0.60 +0.03** 0.41 +0.04*®
lg*g'] + 2 0.56 £0.05* 0.57 £0.05" 0.50 £ 0.02"®
% 0.58 +0.08* 0.60 +0.054 0.53+0.04*"
+ A 0.11 £0.03* 0.21 +£0.05* 0.15+0.03*
+ % 0.16 +0.02° 0.14 +0.02° 0.14 £0.02*4
SMR + 1 0.16 +0.03% 0.18 +0.01™8 0.14+£0.01*4
[e*g] + 2 0.14 £ 0.03™* 0.20 £ 0.04® 0.16 £ 0.04*?
% 0.26 + 0.07*" 0.28 + 0.07*" 0.21+0.04*"
+ Y 0.45+0.14* 0.35+0.14* 0.41+0.04*
+ % 0.29 +£0.02* 0.25+0.02*® 0.44 +0.03*¢
RMR + 1 0.28 £0.03* 0.19+£0.03*® 0.43 +£0.04*¢
[g*g"] + 2 0.28 +0.02° 0.20 +£0.02® 0.33 £0.04*
% 0.16 + 0.02*" 0.08 + 0.02%" 0.25+0.05
+ A 0.66 +0.16** 0.62+0.51* 0.69+£0.11*
+ % 0.41+0.05" 0.33+£0.02% 0.80 £ 0.08*
Root/shoot + 1 0.40 +0.06"* 0.23 £0.05%® 0.77 £0.12¢
lg*g'] + 2 0.39 £0.07** 0.25+0.02°8 0.49 +0.08*
% 0.19 + 0.02" 0.09 + 0.03*" 0.34+0.10"
+ Y 0.38 £0.27* 0.01 +0.003*8 1.31 £0.19%¢
+ % 1.92+0.47% 1.00 £ 0.40%" 1.56 £0.19%8
Leaf + 1 3.07 £0.93 1.74 £0.36% 1.72+£0.21%
[ DW] + 2 3.73 +£0.54* 3.72+0.24%8 2.66+0.22%
% 0.70 + 0.24*" 0.26+0.17° 0.57 + 0.09*%"
+ A 0.10 £ 0.08** 0.003 +0.002*® 0.48 +0.05*
+ % 0.56+0.11% 0.26 +0.15" 0.58 £0.14*
Stem + 1 0.96 + 0.46 0.52+0.13%* 0.59+0.11*
[ DW] + 2 0.97 £ 0.30°* 1.16 £0.17% 0.87 £0.19**
% 0.33£0.17*" 0.13+0.12* 0.23 +0.06*"
+ Y 041+0.23* 0.005 +0.002*® 1.35+0.35%
+ % 1.04 +£0.33* 0.47 +£0.23"" 1.84 +0.32°¢
Root + 1 1.64 +£0.73% 0.54 +£0.16" 1.85+0.46™
[ DW] + 2 1.88£0.38 1.17 £0.44® 1.74 £0.14*
% 0.20 + 0.09*" 0.03 +0.028 0.26+0.03*"
+ A 0.90 +0.53* 0.02£0.01*® 3.29 +0.56%
+ % 3.53+0.87% 1.89 +0.86" 4.13+0.61%
Total biomass + 1 5.70 £ 2.09°* 2.92+0.67%° 423 £0.71"8
[ DW] + 2 6.67 +1.06% 5.74 +0.99 5.29 +0.30°
% 123 £0.47M 0.44+0.31° 1.07 £0.12*
+ Y 48.7+31.2% 0.59+0.3* 28.3+7.3*%
Total root + % 77.7 £22.3%4 48.3 £2.3"8 32.8+6.6"
length + 1 113.6 + 60.8"* 73.2 £ 35.6°8 28.4+ 8.7
[m] + 2 109.4 +37.7% 137.4 +55.44 33.5+7.1%®
- % 13.7+5.92% 5.6+ 1.94% 3.240.78%
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Anders als A. longifolia reagierten die heimischen Arten mit einer signifikanten Reduktion
des Wurzel/Spross Verhiltnisses (root/shoot) bei steigender N-Verfiigbarkeit. Dagegen rea-
gierten alle Arten mit einer Erhohung des root/shoot und der Wurzelldnge bei gro3erer Licht-
verfiigbarkeit. Die Gesamtwurzelldnge von P. pinea war von der N-Verfiigbarkeit unbeein-
flusst, wihrend H. halimifolium und A. longifolia einen Anstieg der Wurzelldnge durch Bil-
dung einer groBBeren Wurzelbiomasse zeigte. Die Blatt-, Stamm- und Gesamtbiomasse von P.
pinea und auch die Wurzelbiomasse von H. halimifolium erhohten sich mit steigender N-
Gabe. A. longifolia hingegen zeigte eine Stagnation der Biomassenproduktion bei hoher
Stickstoffverfiigbarkeit, da die Reaktion bereits bei sehr niedriger N-Stufe erfolgte. Hohe
Lichtintensitdten erhohten signifikant die Biomassen von A. longifolia und P. pinea. Generell

bildete A. longifolia gleichviel oder mehr Biomasse als die heimischen Arten.

3.4.3 Physiologische Reaktionen

In Tabelle 3.3 sind die physiologischen Parameter unter verschiedenen abiotischen Faktoren
aufgefiihrt. Es zeigten sich keine signifikanten Effekte der Stickstoffbehandlungen in der ef-
fektiven Quantenausbeute des Photosystem II (AF/Fm) bei Wachstums- und Starklichtbedin-
gungen (400 bzw. 1500 pmol m?s™). Die Lichtnutzungseffizienzen aller Arten unterschieden
sich nicht voneinander. Sinkende Stickstoffverfiigbarkeit verringerte Fv/Fm bei A. longifolia
signifikant (p < 0,05), was auch mit einer signifikanten Abnahme der Photosyntheseraten (A,.
reas Amass) und der Photosynthesekapazitit (bei sittigendem CO, und PFD, A..x) wie auch
dem Lichtkompensationspunkt korrelierte. P. pinea und H. halimifolium hingegen blieben
durch die N-Verfiigbarkeit in den physiologischen Parametern unbeeinflusst. Agrea, Amass und
Anax wWaren bei A. longifolia verglichen mit der heimischen H. halimifolium signifikant nied-
riger, wihrend die anderen Variablen nicht verschieden waren. PFD hatte keinen Effekt auf
einen der Fluoreszenzparameter von H. halimifolium. Hingegen war Fv/Fm im Schatten bei A.
longifolia und P. pinea erhohte. Die Werte von A. longifolia bewegten sich im Bereich der
heimischen Arten, waren aber geringer als der Optimalwert (0,84, in Bjorkman und Demming
1987). Mit steigender Lichtintensitit fiel AF/Fm in A. longifolia gemessen unter Starklichtbe-
dingungen, wihrend AF/Fm in P. pinea im Wuchslicht und die Lichtnutzungseffizienz fielen.
In der Schattenbehandlung waren A, und die Wassernutzungseffizienz (WUE) sowohl bei
A. longifolia wie auch bei H. halimifolium erhoht, was auch die Anderung in der Biomassen-
allokation widerspiegelt. H. halimifolium erreichte signifikant hohere A,.ss —Werte (368 pmol

kg s als A. longifolia. Alle Gaswechselparameter zeigten eine groBe Variabilitit und signi-
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fikante Unterschiede waren innerhalb der verfiigbaren Zahl an Replikationen (n = 2-5) schwer

zu erfassen.

Tabelle 3.3: Physiologische Reaktion auf abiotische Faktoren

Mittelwerte und Standardabweichung der physiologischen Parameter aller Arten und Behandlungen (Licht und
Nihrstoffe); N =Stickstoff, L = Licht (+)/Schatten (-); signifikante Unterschiede zwischen Stickstoffbehandlun-
gen und Arten sind mit kleinen bzw. grolen Buchstaben (ANOVA, p < 0,05, n = 2-5, = SD), zwischen Lichtbe-
dingungen bei % N mit (*) gekennzeichnet (T-Test, p < 0,05), - nicht gemessen.

Acacia longifolia Halimium halimi- Pinus pinea
Traits L N folium
+ Ve 10.0 £3.2¢ - -
Aves + % 153+£3.1" 183+09* -
[umol*m™” *s] + 1 17.8 £2.6* 19.5+£3.8 -
+ 2 14.8 £0.9" 15.0+ 1.4 -
- % 124+ 1.6 12.6+2.8" -
+ Yo 104 £ 23° - -
+ % 139 £ 19 204 + 3% -
Annass + 1 174 £ 26 252 + 568 -
[umol*kg™ *s™'] + 2 154 + 194 202 +45% -
% 278 + 447" 368 + 325 -
+ Ve 222+4.7° - -
+ % 28.6+3.4% 345+5.1% -
Amax. + 1 30.0+2.1%* 36.8+4.4° -
[umol*m” #s™] + 2 33.141.2% 3114674 -
- % 272+39% 255+0.9* -
+ Ve -0.57+0.51* - -
+ % -0.31 £0.18* -0.24+0.17* -
Dark respiration [umol*m’ + 1 -0.35 +£0.14* 2023 +0.13* _
] + 2 2051 £0.28% 044 £0.12 -
- % -0.16 £0.03* -0.41£0.16% -
+ Ve 4,68 +0.47 - -
+ % 5.68 £0.61" 5.96 +0.07* -
WUE + 1 6.93 +1.13% 6.17 £0.45* -
[umol CO,* mmol H,0'] + 2 5.11 4 0.44% 6.64 +0.77%® _
% 4.42+0.52% 4.66+0.66™" -
+ Ve 0.69 +0.12% - 0.74 £0.06**
+ % 0.70 +0.04** 0.80 +£0.02°® 0.72 £0.03*
F./Fn + 1 0.78 £0.03%* 0.80 £0.01*4 0.76 £0.01**
+ 2 0.78 £0.01"* 0.80 £0.02** 0.77 +£0.05**
% 0.80+0.01*" 0.78 £0.01* 0.78 £ 0.01*"
+ Ve 0.41 +0.14* - 0.54 +0.02**
+ % 0.46 +0.09** 0.59 £0.01°® 0.41+0.05"
AF/Fy, (400) + 1 0.57 £0.05* 0.61 £0.01** 0.55+0.02**
+ 2 0.50 +0.04* 0.59 +0.04® 0.54 £ 0.05*®
% 0.53+£0.03* 0.58 £0.04* 0.51 +0.03*"
+ Ve 0.13 +£0.06* - 0.27 £0.03*
+ % 0.14 £0.04* 0.24 +0.03*® 0.18 +0.058
AF/Fy- (1500) + 1 0.33£0.22% 0.29 +0.04* 0.29 +£0.06*
+ 2 0.16 £0.02* 0.27 £0.07* 0.25 +0.08**
% 0.20 +0.02*" 0.23 £0.04* 0.24 +0.05*
+ Ve 0.26 +0.05* - 0.29+0.01**
+ % 0.28 +£0.02*8 0.29£0.01** 0.25+0.02""
Light use efficiency (o) + 1 0.30 £0.01*4 0.31+£0.01*4 0.29+0.01**
based on fluorescence + 2 0.28 +0.03* 0.30 £0.01* 0.29 £0.01*
- % 0.29+0.01* 0.30 £ 0.002* 0.29+0.01*"
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3.4.4 Phinotypische Plastizitit

Die mittlere phidnotypische Plastizitit (MPP) bezogen auf die abiotischen Parameter wiesen
keine deutlichen Unterschiede zwischen der invasiven Art und den nativen Arten auf (Abb.
3.2). Jedoch konnten Unterschiede festgestellt werden, wenn die Plastizitidt verschiedener Pa-
rameter separat betrachtet wurden. Unabhédngig von der Art war die Plastizitit signifikant ho-
her in strukturellen als in physiologischen Parameter. Strukturvariablen wurden unterteilt in
morphologische und Allokationsparameter. P. pinea wies die geringste Plastizitét in struktu-
rellen wie auch physiologischen Parametern auf und spiegelt den geringen Einfluss der Be-
handlungen auf diese Parameter wieder. Die grofte Plastizitit in diesen Parametern erreichte
H. halimifolium (0,84 bzw. 0,97). A. longifolia zeigte die hochste jedoch nicht signifikante
Plastizitit in den physiologischen Parametern verglichen mit den anderen Arten. Dies scheint

durch die relative starken Lichteffekte verursacht zu sein.

bA bB

B A. longifolia
O H. halimifolium

0,8 - ,
B P. pinea

0,6

04 -

0,2 +

Phenotypic plasticity index [(max-min)/max]

MPP physiology morphology allocation

Abb. 3.2: Phinotypischer Plastizititsindex der nativen und invasiven Arten beziigli-
che abiotischer Faktoren. MPP umfasst 20 Variablen. Signifikante Unterschiede
zwischen Eigenschaften (Gruppen einer Art) und Arten (innerhalb einer Gruppe) sind
mit kleinen bzw. grolen Buchstaben gekennzeichnet (ANOVA, p < 0,05), Mittelwer-
te £ SE, n = 5-21.

(Phenotypic plasticity index of the native and invasive species to abiotic (light and nutrients) factors. MPP
comprises 20 variables. Lower and upper case letters indicate significant differences between trait (groups
of one species) and species (within one trait group), respectively, (ANOVA p < 0.05), mean +SE, n = 5-
21.)
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3.5 Diskussion

Eine hohe phénotypische Plastizitdt gegeniiber heimischen Arten wurde hiufig als ein Cha-
rakteristikum invasiver Arten beschrieben (z.B. Davis et al. 2000, Yamashita er al. 2000; Du-
rand und Goldstein 2001, Huxman und Smith 2001). Uberraschenderweise wies die mittlere
phéanotypische Plastizitit (MPP) beziiglich abiotischer Faktoren (Ndhrstoffe und Licht) keine
Unterschiede zwischen den heimischen Arten und der invasiven Art auf (Abb. 3.2). Die Werte
von 0,54 bis 0,57 waren vergleichbar mit denen von immergriinen Strauchern tropischer Re-
genwilder (0,5-0,65; Valladares et al. 2000a), lagen aber iiber den typischen Plastizitidtswer-
ten mediterraner sklerophyller Arten (Valladares er al 2000b). Dies mag an der unterschiedli-
chen Wertung der physiologischen und strukturellen Variablen liegen. Valladares et al
(2000b) fokussierten vorwiegend auf Blattparameter und beriicksichtigten eine grofere An-
zahl Photosynthese-bezogener Parameter, die sich als weniger plastische erwiesen. Dies zeigt,
dass die Verwendung einer unterschiedlichen Anzahl an Variablen zum Vergleich von Para-
metergruppen mit unterschiedlicher Plastizitdt ein Schwachpunkt des Plastizititsindexes ist,
da die Parametergruppen einen deutlichen Effekt auf das Ergebnis haben. Trotzdem scheint
ein Artvergleich anhand des Plastizititsindexes moglich zu sein, wenn die Basis der Berech-
nung gleich ist. Dann kann der Index hilfreich zur Identifizierung von Unterschieden sein.

Im Gegensatz zu der gleichen Gesamtplastizitit zeigten sich Unterschiede zwischen der phi-
notypischen Plastizitit der Parametergruppen, mit einer geringen plastischen Reaktion der
physiologischen Parameter und einer vergleichsweise hohen Plastizitdt der morphologischen
und der Allokationsparameter. Die physiologischen Charakteristika von A. longifolia waren
nicht durchgehend verschieden von den heimischen Arten. Dies wurde schon von Smith und
Knapp (2001) fiir andere invasive Arten beschrieben, und es scheint, dass physiologische Re-
aktionen auf sich dndernde Umweltbedingungen nicht der Schliisselfaktor fiir die Invasion
von mediterranen Diinendkosystemen ist. Dies wird unterstiitzt durch Ergebnisse von Kraaij
und Cramer (1999), die dhnliches fiir den Erfolg der invasiven Acacia —Arten (A. longifolia
und A. saligna) im Fynbos - Biom vermuteten. Diese Ergebnisse stehen im Gegensatz zu Er-
gebnissen einiger Autoren, die eine signifikant hohere maximale Photosyntheserate fiir inva-
sive Arten gegeniiber heimischen Arten beschrieben (Pattison et al. 1998, Durand und Gold-
stein 2001). Generell beruht die Invasion durch A. longifolia nicht auf physiologische Unter-
schiede und die Plastizitiit dieser Variablen scheint von geringer Wichtigkeit fiir die Anpas-

sung an mediterrane Habitate zu sein.
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Wihrend die Physiologie weniger relevant zu sein scheint, waren in dieser Untersuchung
morphologische und Allokationsvariablen vergleichsweise wichtig fiir die Anpassung an un-
terschiedliche Umgebungsbedingungen. Dies stimmt mit Befunden iiberein, dass in nidhrstoff-
armen Umgebungen das Wachstum stéarker limitiert wird als die Photosynthese (Poorter und
Villar 1997, Poorter und Nagel 2000). Die groflten Artunterschiede traten in der plastischen
Reaktion der Allokationsparameter auf. A. longifolia zeigte hier eine mittlere Plastizitét in-
nerhalb der heimischen Arten mit einer signifikant geringeren Plastizitit verglichen mit H.
halimifolium. Das Allokationsmuster der Arten folgten mehr oder weniger den Vorhersagen
der ,,functional equilibrium*-Theorie von Brouwer (1962, 1963), die besagt, dass oberirdische
Pflanzenteile bevorzugt werden, wenn Licht oder CO, nur im geringen Malle verfiigbar sind,
und das Wachstum der unterirdischen Teile gefordert wird, wenn Wasser oder Mineralstoffe
limitierend sind (Poorter und Nagel 2000, Arndt und Wanke 2002). Ein Indikator fiir dieses
Allokationsmuster ist das root/shoot Verhiltnis (Gower et al. 1992, Reynolds und Dantonio
1996, Garnier 1998, Perkins und Owens 2003). Sowohl die invasive wie auch die heimischen
Arten verhielten sich wie erwartet, dass heifit ihre root/shoot Werte bewegten sich innerhalb
des erwarteten Bereiches (z.B. 0,1 bis 4,8; Hilbert und Canadell 1995), welcher die Arten, als
an trockene und ndhrstoffarme Orte angepasst, charakterisiert (Chapin 1980, Gedroc et al.
1996). Die morphologische Plastizitit wies keine Artunterschiede auf, obwohl H. halimifoli-
um tendenziell am plastischsten war. Allgemein schien die Plastizitdt der morphologischen
und Allokationsparameter von vergleichsweise gro3er Wichtigkeit fiir die Adaptation der Ar-
ten an heterogene Umgebungen zu sein, jedoch scheint die Invasion der mediterranen Diinen
durch A. longifolia nicht auf eine hohe Plastizitét zuriickzufiihren zu sein, da weder die mittle-
re Plastizitdt noch physiologische, morphologische oder Allokationsparameter sich von denen

der heimischen Arten unterschieden.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung weisen auf unterschiedliche Wachstumsstrategien der
untersuchten Arten hin, von denen A. longifolia die grofte Wachstumsrate zeigt (Streckungs-
wachstum des Sprosses; SER). LAR, einer der Faktoren, die verantwortlich fiir die relative
Wachstumsrate (RGR) sind (Potter und Jones 1977, Poorter 1990), war ebenfalls signifikant
hoher in A. longifolia verglichen mit P. pinea, jedoch geringer im Vergleich zu H. halimifoli-
um. Ihr schnelles Wachstum charakterisiert A. longifolia als eine Art mit einer Wachstums-
strategie, die typisch fiir Pionierpflanzen ist (Hicks et al 2001). Ebenfalls zeigt H. halimifoli-
um typische Eigenschaften von Pionierarten, wie etwa eine frithe Samenkeimung und einen

sehr schnellen Anstieg der Populationsbiomasse (Diaz Barradas et al. 1999a). P. pinea auf der
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anderen Seite hat ein moderates Wachstum (Gilman und Watson 1993) mit einem kompakten
und dichten Habitus. Die hohe Wachstumsrate von A. longifolia, unabhédngig von der Nihr-
stoffverfiigbarkeit, korrespondiert mit Ergebnissen, dass bei wachstumslimitierendem Nizhr-
stoffangebot die Wachstumsrate potentiell schnell wachsender Arten typischerweise grofler ist
als von langsam wachsenden Arten (Hull und Mooney 1990, Lambers und Poorter 1992, Van
de Vijver et al. 1993, Fogarty und Facelli 1990). Die beschriebenen Unterschiede im Lén-
genwachstum zwischen den heimischen und invasiven Arten erhohten sich mit steigender
Nihrstoffverfiigbarkeit. P. pinea war unempfindlich gegeniiber Stickstoff. Dies zeigt entwe-
der, dass das Wachstum nicht durch Stickstoff limitiert war oder dass zusitzlicher Stickstoff
nicht effizient in ein groeres Wachstum umgesetzt werden konnte. Die Unempfindlichkeit
spiegelt wieder, dass P. pinea gut an Boden mit geringen Néhrstoffstatus angepasst ist (Ri-
chardson 1998). Im Gegensatz zu dieser Untersuchung haben einige Autoren (Prooter 1990;
van der Werf 1996, Hunt und Cornelissen 1997) beschrieben, dass schnellwiichsige Arten
tendenziell eine groBBere SLA haben als langsam wachsende Arten. Besonders im Vergleich
mit der langsamwiichsigen P. pinea, einer typischen holzigen Arte mediterraner Breiten, war
SLA der schnellwiichsigen A. longifolia unveridndert. Diese Diskrepanz wurde bereits von
Kraaij und Cramer (1999) bei dem Vergleich zweier Acacia —Arten mit Fynbos Arten in Siid-
afrika. Sie argumentierten, dass die verschiedenen Lichtintensititen in den Arbeiten ein
Grund fiir die gegensitzlichen Ergebnisse sein konnte. Ein weiterer Grund konnte sein, dass
der tiberwiegende Teil der verfiigbaren Daten von Pflanzen temperater Bereiche stammt, un-
terdessen die Arbeit von Kraaij und Cramer (1999) und diese Arbeit auf Pflanzen mediterra-

ner Okosysteme fokussieren.

Wihrend die phinotypische Plastizitdt beziiglich abiotischer Faktoren wie Licht und Néhr-
stoffe weniger relevant fiir die Invasion mediterraner Diinenokosysteme zu sein scheint, kann
gefolgert werden, dass eine hohe Wachstumsrate in der Niahrstoff-limitierten mediterranen
Umwelt absolut ein wichtiger Faktor fiir die Etablierung und Festsetzung der invasiven Art in
dem neuen Habitat zu sein scheint, wie es generell fiir invasive Arten postuliert wird (Burke
und Grime 1996). Des Weiteren kann A. longifolia als Leguminose eine zusitzliche Stick-
stoffquelle nutzen und damit ihren Vorteil gegeniiber den nicht Stickstoff-fixierenden heimi-
schen Arten noch weiter steigern. Zusétzlich gibt er Hinweise, dass Stickstoff-fixierende Aca-
cia —Arten den Stickstoffgehalt des Okosystems erhOhen, das sie erobern (Witkowski 1991),
und damit die Bedingungen fiir die Etablierung ihrer Nachkommen verbessert, wéihrend die

heimische Flora weniger durch die neuen Bedingungen gefordert wird.
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WASSERSTRESS

KAPITEL 4:
VERGLEICH ZWISCHEN A. LONGIFOLIA UND DEN HEIMISCHEN AR-
TEN BEZUGLICH DER WASSERNUTZUNGSEFFIZIENZEN BEI WAS-

SERMANGEL

4.1 Zusammenfassung

Die Untersuchung zu Anpassungsstrategien von heimischen und nicht heimischen Arten an
sukzessiven Wasserstress konnte keine deutlichen Vorteile der invasiven Art zeigen. Wasser-
stress induziert wie erwartet sowohl bei der invasiven 4. longifolia wie auch den heimischen
Arten einen Stomataschluss, der zu einer Erhohung des WUE fiihrt. Jedoch tritt dieser bei A.
longifolia bei deutlich hoherem Wasserstress ein als bei H. halimifolium. Den untersuchten
Arten konnten im Weiteren drei verschiedene Mechanismen der Anpassung an Wasserstress
zugewiesen werden. Diese konnen vermutlich als ,,water saver Strategie , ,,water spender*
Strategie und einer Mischstrategie von ,,water saver* und Stressvermeidungsstrategie benannt
werden. P. pinea scheint eine ,,water saver* Strategie zu verfolgen, die sich in der ausschlie3-
lichen Regulation des Wasserverbrauchs durch Verringerung der stomatiren Leitfahigkeit und
erhohter WUE &uBert. 4. longifolia hingegen beginnt erst bei sehr starkem Stress mit einer
extremen Reduktion der Photosynthese bei geringfligiger Verringerung der Biomasse zu rea-
gieren. H. halimifolium schlieflich reguliert wie andere Cistaceaen den Wasserverbrauch {iber
eine starke Reduktion der photosynthetisch aktiven Biomasse und gleichzeitiger miBiger Ver-
ringerung der photosynthetischen Leistung und deutlichen Erhhung der WUE. A. longifolia
weist anscheinend eine Strategie auf, die bei sehr geringer Wasserverfiigbarkeit die wasserin-
tensivste Strategie darstellt. Das verfiigbare Wasser scheint soweit wie moglich verbraucht zu
werden, um dann in einen Ruhezustand zu verfallen. Verglichen mit anderen invasiven Arten
scheint A. longifolia physiologisch nicht besser als die heimischen Arten an Trockenheit an-
gepasst zu sein und ihre Invasivitit scheint nicht direkt aus dieser physiologischen Anpassung

oder einer grofleren Plastizitét zu resultieren.
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4.2 Einfithrung

In vielen Okosystemen werden das Wachstum und die Entwicklung Hoherer Pflanzen durch
die Wasserverfiigbarkeit beeinflusst. Trockenheit ist eine hiufige Erscheinung vieler Lebens-
riume, vom tropischen Regenwald bis zur Wiiste (Literatur). Insbesondere mediterrane Oko-
systeme sind gekennzeichnet durch eine ausgepréigte Trockenperiode in den Sommermonaten
(Aschmann 1973). Daher haben viele mehrjdhrige Pflanzen Mechanismen entwickelt, um
unzureichende Wasserversorgung iiberstehen zu konnen. Die zwei Hauptmechanismen sind
die Vermeidung und die Toleranz von Wasserstress. Pflanzen konnen Wasserstress vermei-
den, indem sie ihre Wasseraufnahme maximieren, zum Beispiel durch Tiefenwurzeln (Jeffrey
1987), die das Grundwasser erreichen konnen, oder den Wasserverlust minimieren, bei-
spielsweise durch Stomataschluss (Beyschlag et al. 1986, 1987; Tenhunen et al. 1987), der
eine wichtige Rolle bei der Erhaltung der Produktivitét spielt (Nativ ef al. 1999). Die Wasser-
abgabe wird auch durch die Bildung kleiner, dicker Blatter (Levitt 1972), oder durch Blattab-
wurf (Werner et al. 1999) verbessert. Neben der Strategie der Wasserstressvermeidung gibt es
die Strategie der Toleranz, die von einigen holzigen Pflanzen verfolgt wird. Zu den Tole-
ranzmechanismen gehort die Turgoranpassung durch osmotische Adaptation (Kozlowski et
al. 1991, Mohr und Schopfer 1995). Die osmotische Anpassung bedeutet die Verringerung
des osmotischen Potentials durch aktive Anreicherung von osmotisch aktiven Stoffen. Eine
weiter Anpassung bei mediterranen Pflanzen ist die Anderung der hydraulischen Leitfihigkeit
(z.B. Villar-Salvador et al. 1997, Nardini et al. 1999).

Vermeidungsstrategien wie Stomataschluss bei Wasserdefizit erhohen z.B. das stabile Koh-
lenstoffisotopenverhiltnis (5'°C) in Photosyntheseprodukten von Cs-Pflanzen. Die Zusam-
mensetzung der Kohlenstoffisotope in Pflanzenblittern (5'°C) hiingt von der Diskriminierung
gegen C (A"C) wihrend der CO,-Fixierung durch Ribulose-1,5-bisphosphat Carboxyla-
se/Oxygenase (Rubisco) ab. Letzteres wird durch physiologische Faktoren und Umweltfakto-
ren wie Lichtintensitét, Luftfeuchtigkeit, Wasserverfiigbarkeit und photosynthetische Kapazi-
tat der Blitter, beeinflusst (Farquhar er al. 1989). AC und die Wassernutzungseffizienz
(WUE; Transpiration/Assimilation) sind beide abhingig von dem Verhiltnis der blattinternen
zur blattexternen CO,-Konzentration (Ci/C,; Farquhar et al. 1982a). In Cs-Pflanzen sinkt ABC
mit steigender WUE bei limitiertem Bodenwasser. Daraus folgt ein positiverer 8°C-Wert in
Geweben von wassergestressten Pflanzen (Stewart e al. 1995). Diese Methode unterliegt je-
doch den Voraussetzungen, dass Anderungen der WUE nur dann im A"C sichtbar werden,
wenn (a) sich nicht beide Parameter parallel andern (Transpiration und Nettophotosynthese)

und (b) sich die Anderung in der fixierenden Biomasse niederschligt. Die Analyse der Zu-
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sammensetzung der Kohlenstoffisotope ist unter zuvor angefiihrten Voraussetzungen ein gu-
tes Hilfsmittel zur Bestimmung der Langzeitwassernutzungseffizienz (intrinsische Wasser-
nutzungseffizienz, WUE) von Pflanzen (Farquhar et al. 1982a) und wurde unter anderem
verwendet, um bei Freilandbedingungen die Wassernutzungseffizienz verschiedener Entwick-
lungsstadien einzelner Arten (Donovan und Ehleringer 1994) und unterschiedlicher Arten
eines Okosystems zu untersuchen (Valentini et al. 1992).

Viele Untersuchungen der Effekte von Wasserstress auf die Baumphysiologie und das Er-
scheinungsbild von Baumarten, wie auch fiir andere Wuchsformen, wurden vorwiegend in
kontrollierten Gewidchshausexperimenten durchgefiihrt. Derartige Untersuchungen haben
Vorteile gegeniiber Felduntersuchungen, die im mediterranen Bereich durchaus hiufig sind
(z.B. Nardini ef al. 2000), weil sie die Moglichkeit der Induktion von kontrolliertem Wasser-
stress bieten, reproduzierbar und statistisch robust sind. Die Verwendung von Baumkeimlin-
gen mit in Behéltern eingeschlossenen Wurzelsystemen, in denen die Wurzelentwicklung
eingeschréinkt ist, werden die natiirlichen Bedingungen nachgebildet (Arndt et al. 2000). Um
die zuvor genannten Effekte zu minimieren, wurden in diesem Experiment hohe Rohren fiir
die Keimlinge benutzt (bis zur 2,5fache Wurzeltiefe im Vergleich zur Pflanzenhdhe).

Da die Fitness mediterraner Arten grundsitzlich durch ihre Fahigkeiten Sommertrockenheit
zu ertragen bestimmt wird (Castillo et al. 2002), wiirde eine groflere Produktivitit der invasi-
ven A. longifolia bei Trockenstress gegeniiber den heimischen Arten eine Eigenschaft sein,
die ihre Invasivitit fordert. Um die Trockenstressresistenz der heimischen und invasiven Ar-
ten zu untersuchen, wurde ein Wasserstressversuch mit sukzessiver Verringerung der Was-
serverfiigbarkeit konzipiert. Dies stellte sich so dar, dass mit fortschreitender Versuchsdauer
die Wasserverfiigbarkeit kontrolliert und schrittweise reduziert wurde. Neben morphologi-
schen und physiologischen Parametern wurde auch die intrinsische Wassernutzungseffizient

mit Hilfe der 8"°C Analyse zur Untersuchung herangezogen.

43



KAPITEL: 4

4.3 Material und Methode

4.3.1 Versuchsdesign

Jeweils zehn Pflanzen der Arten A. longifolia, H. halimifolium und P. pinea wurden im Ge-
wichshaus der Universitit Bielefeld entweder sukzessive steigendem Wasserdefizit ausge-
setzt (s.u.) oder als gut gewésserte Kontrollen herangezogen. Der Versuch wurde unter halb
kontrollierten Bedingungen durchgefiihrt (Langtag: 8—20 h Beleuchtung durch Zusatzlampen,
25/15°C Tag-Nachtwechsel).Die Pflanzen wurden wochentlich mit einer einfachen, modifi-
zierten Hoagland Diingeldsung (siehe Kapitel 2) gediingt. Im Verlaufe der Stressphase redu-
zierte sich die Diingung fiir beide Behandlungen in dem MaB3e, indem sich auch die Bewésse-
rung der Stressbehandlung reduzierte. Der sukzessive Wasserstress wurde filir jede Pflanze
einzeln berechnet und gravimetrisch eingestellt. Zu Grunde lag jeweils das Feuchtgewicht der
zu Beginn der Stressphase gut bewisserten Pflanzen in ihren PflanzgefdBlen. Der Wasserge-
halt wurde aus der Differenz zu dem jeweiligen Trockengewicht der sandgefiillten Pflanzge-
faBBe zu Beginn des Experiments ermittelt. In anfangs 20 %- ; spéter 10 %- Schritten bezogen
auf den Wassergehalt zu Beginn der Stressphase wurde die Wasserverfiigbarkeit reduziert, bis
die Pflanzen erste Stresssymptome (Welkepunkt der Blitter) aufwiesen. Der Wassergehalt
betrug dann im Durchschnitt etwa 20 % des Ausgangswassergehalts. Dieser Zustand wurde
tiber den Rest des Versuchs beibehalten. Der Wassergehalt der Kontrollpflanzen wurde auf
dem Niveau zu Beginn der Stressphase gehalten. Der Versuchszeitraum umfasste sieben Mo-
nate (Mai-Dezember 2003) mit Beginn der Stressphase nach drei Monaten (Juli).

Der Wasserzustand der Pflanzen wurde iiber das Wasserpotential mit Hilfe einer Druckmess-
apparatur nach Scholander bestimmt. AuBerdem wurde die Anderung des Zustands der Photo-
systeme iiber die Fluoreszenzmessung der effektiven Quantenausbeute (AF/F,,') bei 400 pmol
*m® * s (PAM-2000, Walz, Effeltrich, Deutschland) und iiber die maximale Photosynthese-
rate im Gaswechsel (Kompakt Minikiivettensystem, Walz, Effeltrich, Deutschland) der Kon-
troll- und Stresspflanzen bestimmt. Am Ende der Stressperiode wurden die Pflanzen geerntet.

Die Aufarbeitung der Versuchspflanzen erfolgte wie in Kapitel 2 beschrieben.

4.3.2 C-Isotopenanalyse (°C/'*C)

Das Kohlenstoff-Isotopen-Verhiltnis (®C/™C) wurde an jungen, vollstdndig entwickelten
Blattern der untersuchten Arten bestimmt. Das Blattmaterial wurde bei der Ernte separat ge-
sammelt, bei 70°C getrocknet und mit einer Schwingmiihle (Model MM-2000, Retsch GmbH

& Co.KG, Deutschland) staubfein zermahlen. *C/"*C (5"°C) wurde mit einem continuous
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flow — Massenspektrometer (IsoPrime, GV Instruments, Manchester, UK) in Verbindung mit
einem C/N — Analysator (vario EL, elementar Analysensysteme GmbH, Deutschland) als
Verbrennungseinheit gemessen. Alle Daten wurden gegen einen Laborstandard, der mit einem
internationalem TAEA-C,4 Standard aus Kauri-Wood kalibriert wurde, gemessen und relativ zu
PDB dargestellt (-23,96 PDB, Pee Dee Belemit, Gestein aus Kalifornien). Die resultierende
Delta Notation, 5"°C, wurde nach folgender Gleichung festgestellt:

(13C/12C)samplc - (13C/12C)
(I3C/12c)

813C(%0)=[ standard]xlooo

standard

Die Kohlenstoff-Isotopen-Diskriminierung, A>C, wurde anschlieBend folgendermaBen be-
rechnet:

A13C — 6air - 6p]am

mit 8, = -8 %o . Der Wert entspricht dem stabilen troposphérische 8'*C Verhiltnis und wurde

auch in Luftproben aus dem Gewichshaus gemessen.
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4.4 Ergebnisse

4.4.1 Blattwasserpotentiale (V)

Fiir 4. longifolia wie auch fiir H. halimifolium konnten nach Ende der Stressphase signifikant
negativere W-Werte im Vergleich zu den Kontrollpflanzen gemessen werden (Abb. 4.2a).
Dieses Absinken kennzeichnet eine deutliche Einschrinkung der Wasserversorgung der ge-

stressten Pflanzen und damit eine erfolgreiche Induktion des Wasserstresses.

_ 021 |_2_| a
© ==
o - 4
s 0,4
= -0,6 -
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o}
*g -1,2
= 141 b b
]
2 16 l
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A. longifolia A . longifolia |H. halimifolium |H. halimifolium
(+H0) (-H,0) (+H,0) (-H>0)

Abb. 4.2a: Blattwasserpotentiale der gestressten und Kontrollpflanzen von A. longifolia
und H. halimifolium, verschiedenen Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwi-

schen Behandlungen und Arten an (ANOVA, LSD post-hoc test, p < 0,05, n = 10).

(Leaf water potential of control and stressed plants of A. longifolia and H. halimifolium, significant differences
between treatments and species are indicated by different letters (ANOVA, LSD post-hoc test, p < 0.05, n = 4-

10).)
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Abb. 4.2b: Wasserverlust der gestressten und Kontrollpflanzen wihrend des sukzessiven
Wasserstresses. (Water loss of control and stressed plants during the successive increase of water deficit.)

Die Wasserpotentiale beider Arten unterscheiden sich unabhéngig von der Behandlung nicht
signifikant, so dass eine gleichermallen starke Wirkung des Wasserstresses zu Grunde gelegt

werden kann. Zudem zeigen die nicht verschiedenen Wasserpotentiale der Kontrollpflanzen
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an, dass trotz verschiedener Wuchsformen der Pflanzen die Werte vergleichbar sind. Auf-
grund der geringen GroBe der Nadeln von P. pinea konnten bei dieser Art keine Wasserpoten-
tiale gemessen werden. Abb. 4.2b stellt den Wasserverlust der untersuchten Arten dar. Die
Vergleiche des Wasserverlustes der Arten zeigt, dass alle Arten unter Wasserstress weniger
Wasser verdunsteten als die Kontrollpflanzen. Hier zeigt sich auch, dass P. pinea ein dhnli-
ches Verhalten zeigt wie die anderen Arten. Damit kann trotz fehlender Daten zu Wasserpo-
tentialen dieser Arte auch hier eine erfolgreiche Induktion des Wasserstresses angenommen

werden.

4.4.2 Einfluss von Wasserstress auf die Morphologie und Allokation von A. longifolia, H.

halimifolium und P. pinea

Ein Vergleich der durch Wasserstress induzierten Veranderungen in der Morphologie und den
Allokationsmustern (Tabelle 4.1, Abb. 4.3) lédsst deutliche, artspezifische Unterschiede erken-
nen. Wiahrend Keimlinge der mediterranen Pinie weder in der Morphologie noch in der Allo-
kation signifikante Verdanderungen durch den sukzessiven Wasserstress erkennen lieen, zeig-
ten sich bei der invasiven A. longifolia und des indigenen H. halimifolium deutliche Reaktio-

nen.

Tabelle 4.1: Anderungen der Allokations- und Morphologieeigenschaften beziiglich Wasserstress,
signifikante Unterschiede zwischen den Behandlungen sind mit * (p < 0,05), ** (p < 0,01), *** (p <
0,001) (T-test) gekennzeichnet, signifikante Unterschiede zwischen den Arten innerhalb einer Behand-
lung sind mit Grossbuchstaben gekennzeichnet (ANOVA, LSD post-hoc test, p < 0.05), Mittelwert +
SE (n=10).

(Allocation and morphological traits in response to water stress; significant differences between treatments are indicated by * (p<0.05), **

(p<0.01), *** (p<0.001) (T-Test); upper case letters indicate differences between species within one treatment (ANOVA, LSD post-hoc test,
p <0.05); mean £ SE (n=10).)

A. longifolia H. halimifolium P. pinea

+ H,0 -H,0 + H,0 -H,0 + H,0 -H,0
Leaf area 493 + 234 305 & 35 kA 587 + 68" 223 + 3() kB 146 + 98 137 +11¢
SLA 7.1+0.3% 8.0+ 04" 9.6+ 0.3" 10.4+0.5° 5.1+0.3€ 52+0.3C
SLM 141 +5.0% 128 + 6.2% 105 + 4.28 98 +5.58 198 +7.7¢ 195 +9.4¢
LAR 28+ 1.9 24 +2.6" 47+1.6° 44 +3.6° 18 +0.9€ 19+1.14
Root[gDW] 7.4+ 048 63+0.3*" 4.6+0.5° 23403 **B 43+038 3.9+0.2¢
Stem[gDW] 3.4+034 274028 1.8+0.38 1.3+0.58 0.9+0.1¢ 0.8+0.1%
Leaf[gDW] 6.9 +0.4% 3.9 4 (0.4 wHxA 6.3+0.94 2.3+0.3 *#xB 2.8+0.28 26+0.18
Total biomass ~ 17.8 +3.0* 12.8+0.6 ***%  12.6+1.78 5.9 4 1.3 =B 8.0+ 0.5 7.2+0.38

[eDW]

LMR [g/g] 0.39+0.02%  0.29+0.03 ** 049+0.01%  042+0.02** 036+0.01* 0.36 £ 0.01°P
SMR [g/g] 0.19+0.01*  0.21+0.01% 0.14+£0.01®  0.17+0.02% 0.11£0.01¢ 0.11+0.01°
RMR [g/g] 0.42+0.01%  049+0.03** 037+0.01®  041£0.01*P 0.53+£0.01¢ 0.53+0.01*
Root:leaf 1.1+0.07* 1.5+0.] **A 0.7 +0.048 1.0 +0.08 *B 1.5+0.05° 1.5 +0.08*
Root:shoot 0.7 +0.04* 0.9 +0.05 *A 0.6 +0.038 0.7 +0.04 *B 1.2 +0.05° 1.2 +0.06°
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Beide Arten reduzierten signifi-
kant (p < 0,001) die Blattbiomas-
se und damit die photosynthe-
tisch aktive Blattfldche. Gleich-
zeitig trat eine signifikante Re-
duktion der Wurzelbiomasse (4.
longifolia: p < 0,05; H. halimifo-
lium: p < 0,01) auf. Die Verrin-
gerung dieser Parameter war bei
H. halimifolium deutlicher aus-
gepragt. Die Reduzierung der
Wurzel- und Blattbiomasse wirk-
te sich direkt auf die Gesamt-
biomasse aus, die fiir beide Arten
signifikant reduziert war A. lon-
gifolia: p < 0,001; H. halimifoli-
um: p < 0,01). A. longifolia und
H. halimifolium verringerten ei-
nerseits das Blattmassenverhélt-
nis (LMR) und erhohten anderer-
seits das Wurzelmassenverhéltnis
(RMR), wihrend die relative
Biomassenallokation in  den
Stamm (SMR) konstant blieb.
Damit trat fiir diese Arten sowohl
eine signifikante Erhohung des
root:shoot- (R/S, p < 0,05) als
auch des root/leaf-Verhéltnisses
(R/L, A. longifolia: p < 0,01; H.
halimifolium: p < 0,05) ein, was
zu einer VergroBerung der Blatt-
versorgenden Wurzelmasse fiihr-
te. Dies war jedoch deutlicher bei

A. longifolia ausgepragt.
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Abb. 4.3: Verinderungen der (A) Biomassenproduktion (Blatt-,

Wurzel-, Gesamtbiomasse), (B) Wurzel/Blatt- und Wur-
zel/Spross-Verhéltnisse und (C) der Blattfliche der untersuchten
Arten im Vergleich zwischen Kontroll- und Stressbehandlung: 4.
longifolia (schwarze bzw. offene Balken), H. halimifolium (dun-
kelgraue bzw. hellgraue Balken) und P. pinea (dunkelblaue bzw.
hellblaue Balken), Buchstaben kennzeichnen signifikante Unter-
schiede zwischen Arten und Behandlungen (ANOVA, p < 0,05).

(Changes in (4) biomass production (leaf, root, total biomass), (B) root/leaf and
root/shoot ratios, (C) leaf area of the investigated species in comparison between
control and stress treatment: A. longifolia (closed and open bars, resp.), H.
halimifolium (dark grey and light greybars, resp.) and P. pinea (dark blue striped
and light blue bars, resp.), letters indicate significant differences between species
and treatments (ANOVA, p < 0.05).)
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4.4.3 Einfluss von Wasserstress auf die Physiologie von A. longifolia und H. halimifolium

Photosyntheseparameter wie maximale Photosyntheserate (Amax), Transpiration (E) und mo-
mentane Wassernutzungseffizienz (WUEp,, pumol CO,/mol H,O) sind wichtige Parameter,
die einen Einblick in die Strategien von Pflanzen im Umgang mit Stress durch Wassermangel
ermoglichen (Abb. 4.4). Anax und E der gestressten Pflanzen waren signifikant reduziert ge-
geniiber den gut gewiésserten Kontrollen. Wihrend Anax und E der invasive 4. longifolia um
75% bzw. 89% reduziert waren, verringerten sich die Raten bei H. halimifolium um 48% bzw.
76%. Die Aktivitdt der Photosynthese von H. halimifolium bewegte sich jedoch auf einem
deutlich hoheren Niveau. Die Erh6hung der momentanen WUEp, von A. longifolia am Ende
der Stressperiode war nicht signifikant verschieden von H. halimifolium. H. halimifolium
konnte aber bei gleicher WUEp;, in beiden Behandlungen gegeniiber 4. longifolia einen deut-
lich groBeren Kohlenstoffgewinn erzielen, der in der Stressbehandlung bis zu zehnfach hoher

war als der von A4. longifolia, da der von A. longifolia extrem gering war.
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Abb. 4.4: Gaswechselparameter [Photosyntheserate (A), Transpiration (E), Wassernutzungsef-
fizienz (WUE)] der gestressten und Kontrollpflanzen von A. longifolia und H. halimifolium am
Ende der Stressphase; Buchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen Behand-
lungen und Arten (ANOVA/MANOVA, LSD post-hoc Test, p < 0,001), Mittelwerte = SD (n =
5).

(Physiological gas exchange parameters [photosynthesis (4), transpiration (E), water use efficiency (WUE)] of control
and stressed plants of A. longifolia and H. halimifolium at the end of the stress period, letters indicate significant differ-
ences between treatments and species; £ SD (n = 5), (ANOVA/MANOVA, LSD post-hoc test; p < 0.001).)

Im Verlauf des Experimentes zeigte sich eine deutlich schnellere Regulierung des Wasser-
haushaltes von H. halimifolium, das bereits nach etwa fiinf Wochen Stressperiode eine deutli-

che Erhohung der WUEp;, aufwies (Abb. 4.5b).
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Abb. 4.5: (A) Anpassung des Photosyntheseapparates der gestressten (gefiillte Symbole)
und Kontrollpflanzen (offene Symbole) von A. longifolia (A) und H. halimifolium (o) an
sinkende PFD (schraffierte Fliche) vom Spéatsommer bis Spatherbst; Nettophotosynthese
(durchgezogene Linien) und Transpiration (gepunktete Linien); (B) Anderungen der Was-
sernutzungseffizienzen (WUE) der gestressten und Kontrollpflanzen von A. longifolia
(schwarze bzw. weile Balken) und H. halimifolium (dunkelgraue bzw. hellgraue Balken),
Buchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen Arten und Behandlungen
innerhalb eines Zeitpunktes; Mittelwerte + SD (n = 5).

(4) Adjustment of the photosynthetic apparatus of stressed (closed symbols) and control (open symbols) plants of
A. longifolia (A) and H. halimifolium (o) to decreasing PFD levels (hatched array) from late summer to late au-
tumn; net photosynthesis (solid lines) and transpiration (dotted lines),; (B) changes in water use efficiency (WUE)
of stressed and control plants of A. longifolia (black and white bars, respectively) and H. halimifolium (dark grey

and light grey bars, respectively), letters indicate significant differences between species and treatments within one
point of time; = SD (n = 5).

Zu diesem Zeitpunkt sind Unterschiede in der WUEp, zwischen den Behandlungen von A.
longifolia nicht vorhanden. Fiir P. pinea konnten keine Gaswechselparameter gemessen wer-
den, weil die verfiigbare Gaswechselkiivette der verwendeten Anlage nicht geeignet war, die
kleinen Nadeln der Keimlinge zu erfassen. Die sehr geringen Photosynthese- und Transpirati-
onsraten auch der Kontrollpflanzen von 4. longifolia gegeniiber H. halimifolium erklarten
sich aus ihrer stidrkeren Reaktion auf die sich dndernden Lichtverhiltnisse im Versuchsverlauf
auf Grund des Ubergangs in den Spitherbst (Abb. 4.5a). Die Lichtverhiltnisse waren iiber

den Versuchszeitraum halbkontrolliert, da eine Mindestlichtintensitét mit zuséitzlichem Tages-

licht appliziert wurde, welche jahreszeitlichen Schwankungen unterlegen war.
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4.4.4 Einfluss von Wasserstress auf das A'>C-Verhiltnis von A. longifolia, H. halimifolium

und P. pinea

Als integrierendes Mal3 fiir die
CO, Fixierung tiiber einen lidnge-
ren Zeitraum kann das A"C-
Isotopenverhiltnis Aufschluss
tiber die intrinsische Wassernut-
zungseffizienz der Arten wihrend
der Periode des Wasserstresses
geben, die abhingig von der blatt-
internen zur blattexternen CO,-
Konzentration ist (Abb. 4.6b).
Die A"*C Werte von 4. longifolia
und H. halimifolium waren mit
dem pi/pa Verhiltnis korreliert
(R* = 0,56, n.s. bzw. R* = 0,42; p
< 0,05), wobei Acacia nicht signi-
fikant korrelierte. AuBerdem ist
eine starke Abweichung der Kor-
relation tliber beide Arten von der
Regressionsgraden des theoreti-
schen Korrelationsmodells nach
Farquhar et al. (1982) zu erken-
nen. Die deutlich héhere intrinsi-
sche Wassernutzungseffizienz
von H. halimifolium und P. pinea
gegeniiber A. longifolia unter
Stressbedingungen geht aus der
signifikanten Abnahme der A"C
Werte in den jungen, voll ausge-
bildeten Bléttern der beiden Arten

am Ende der Stressperiode hervor

(Abb. 4.6a). Die Abnahmen be-

15 T T T T T T T T T
0,07 0,12 017 022 027 032 037 042 047 0,52
LMR [gg]

Abb. 4.6a: Korrelation zwischen Diskriminierung von C-Isotopen und des
Blattgewichtverhéltnisses (LMR) der gestressten (gefiillte Symbole und der
Kontrollpflanzen (offene Symbole) von 4. longifolia (A), H. halimifolium
(0; R* = 0.54, p < 0.001 ) und P. pinea (0); Regressionslinie kennzeichnet
die signifikante Korrelation der Parameter von H. halimifolium (R* = 0.54, p
< 0.001); Behandlungsunterschiede im A"*C von H. halimifolium und P.
pinea waren hoch signifikant (ANOVA; p < 0,001) und Unterschiede im
LMR waren signifikant fiir H. halimifolium (ANOVA; p <0,01).

(Correlation between carbon isotope discrimination and leaf mass ratio (LMR) of
control (open symbols) and stressed (closed symbols) plants of A. longifolia (A), H.
halimifolium (o; R® = 0.54, p < 0.001 ) and P. pinea (0); regression line indicates
significant correlation of traits for H. halimifolium (R’ = 0.54, p < 0.001); treatment
differences in AC for H. halimifolium and P. pinea were highly significant (ANOVA;
p < 0.001) and differences in LMR were significant for H. halimifolium (ANOVA; p <
0.01).)
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Abb. 4.6b: Korrelation zwischen C-Isotopdiskriminierung und pi/pa, berech-
net aus den Gaswechselmessungen der gestressten (gefiillte Symbole) und
Kontrollpflanzen (offene Symbole) von A. longifolia (A) and H. halimifoli-
um (o). Durchgezogene Linie kennzeichnet Regression iiber beide Arten,
gestrichelte Linie kennzeichnet die theoretische Beziehung nach Farquhar et

al 1989): A= qPa"Pi  p Pi _ o (p_q)Pi, mit aals die Fraktio-
P, P, P,

nierung aufgrund der Diffusion in Luft (4.4%o), b als die Nettofraktionierung

verursacht durch die Carboxylierung (27%o).

(Correlation between carbon isotope discrimination and the ratio of intercellular and

ambient partial pressure, pi/pa, calculated from the gas exchange measurements of

control (open symbols) and stressed (closed symbols) plants of A. longifolia (A) and
H. halimifolium (o). Solid line indicates the regression over both species, dashed line

indicates the theoretical relationship of Farquhar et al.
(1989): A = q P. P +b Pi =a+((b-a) & where a is the fraction
pa pa pa

occurring due to diffusion in air (4.4%o), b is the net fractionation caused by carboxy-
lation (27%o).)
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trugen 4,9 %o fir H. halimifolium bzw. 2,2 %o fiir P. pinea. A. longifolia hingegen zeigte kei-
nen signifikanten Unterschied zwischen Kontroll- und Stressbehandlung und A"C verringerte
sich um nur 0,4 %o. Die A°C-Verhiltnis von 4. longifolia und H. halimifolium waren signifi-
kant negativ mit der WUEp, korrelierten (R? = 0,67, p = 0,014 bzw. R? = 0,56, p = 0,006). Bei
H. halimifolium war das Isotopenverhéltnis zusétzlich signifikant negativ mit LMR korreliert
(R?=0,54, p <0,001). Hier zeigt sich die starke Reduktion der Blattmasse von H. halimifoli-
um als Reaktion auf Wasserstress. Fiir P. pinea konnte A°C mit keinem morphologischen
oder Allokationsparameter korreliert werden. Verdnderungen, die zu der gemessenen Ver-

schiebung von A"’C fiihrten, miissen folglich in der Physiologie stattgefunden haben.

4.4.5 Phinotypische Plastizitdt und Wasserstress

Die mittlere Plastizitit 1
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ADbb. 4.7: Phanotypischer Plastizititsindex von 4. longifolia, H. halimifolium und
P. pinea: Gesamtplastizitdt (MPP) der 17 Variablen und mittlere Plastizitdten der
Parametergruppen, GroB- und Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unter-

schiede zwischen den Arten bzw. Parametergruppen; Mittelwerte + SE (n = 4-18).
(Phenotypic plasticity index of A. longifolia, H. halimifolium and P. pinea: total mean phenotypic
plasticity (MPP) for 17 variables and mean phenotypic plasticity of trait groups, upper and lower case
letters indicate significant differences between species and trait groups, respectively; = SE (n = 4-18).)

tern (Abb. 4.7). Sehr groe Plastizititsindices konnten fiir A. longifolia und H. halimifolium
bei den Gaswechselparametern ermittelt werden. Dies spiegelt die stirkere Regulierung der
Photosynthese gegeniiber der Morphologie und Allokation wider. 4. longifolia reagierte phy-
siologisch plastischer als H. halimifolium, jedoch in der Allokation ist H. halimifolium signi-
fikant plastischer. P. pinea war die Art, die die geringste plastisch Reaktion auf Wasserstress

zeigte. Eine Plastizitit der Gaswechselparameter konnte fiir P. pinea nicht ermittelt werden.
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Aus diesem Grunde wurde fiir diese Art auch nicht die mittlere Plastizitit berechnet, die nicht

mit den anderen Arten vergleichbar ist.

4.5 Diskussion

In den letzten Jahrzehnten haben Untersuchung zu pflanzlichen Anpassungen an Wasserstress
mit Hilfe die Analyse des 8"°C Isotopenverhiltnisses in Blittern in vielen Experimenten ge-
zeigt, dass dies ein geeignetes Mittel zur Bestimmung der Langzeit-
Wassernutzungseffizienzen (WUE) von Pflanzen ist, und hat allgemeine Akzeptanz erlangt
(Ehleringer und Osmond 1989, Dawson und Ehleringer 1993, Dasmin et al. 1998). Diese Er-
kenntnis basiert auf der Tatsache, dass ABC-Werte von Cs-Pflanzen die intrinsische WUE der
Gesamtpflanze iiber einen integrierten Zeitraum reflektieren (Farquhar und Sharkey 1982,
Farquhar und Richards 1984, Hubick ef al. 1986) und damit ein MalB} fiir den Einfluss von
Wasserstress auf die Physiologie der Pflanzen sind. Der Zusammenhang basiert unter ande-
rem auf Faktoren wie der stomatidren Kontrolle des Verhéltnisses von momentaner Photosyn-
these- zur Transpirationsrate (Farquhar und Sharkey 1982b) und dem Grad der Diskriminie-
rung durch das Enzym Rubisco gegen *C im Calvin-Zyklus mit sich dnderndem Verhiltnis
von blattinterner zu blattexterner CO,-Konzentration (c;/c,) (Farquhar und Richards 1984).
Grundsitzlich resultiert ein geringer ¢;/c,- Wert aus einer geringeren stomatiren Leitfdhigkeit,
einer hoheren Photosyntheserate oder einer Kombination aus beiden Reaktionen (Araus ef al.
1997, Brugnoli et al. 1998). In den letzten Jahren ist jedoch eine Diskussion dariiber aufge-
kommen, ob AC immer ein geeignetes Ma8 fiir die integrierte WUE iiber einen langen Zeit-
raum ist. Es hatte sich gezeigt, dass in Blattern von immergriinen, langsam wachsenden
Pflanzen mediterraner Okosysteme der Effekt variierender Umweltbedingungen auf A"*C
durch die Langlebigkeit der Blatter (z.B. durch blattinternen Kohlenstoffumsatz) abgepuffert
wird (Werner 20010). Zusétzlich konnte es unter ressourcenlimitierten Bedingungen zu Fehl-
interpretationen der °C Diskriminierung kommen, weil eine Regulation durch stomatire Be-
grenzung der CO, Diffusion und der Verringerung der Photosynthesekapazitét parallel statt-
finden konnte, was in einer unverdnderten WUE resultieren wiirde. Dies sind auch Griinde
dafiir, dass die A"C der Arten sich nicht mit der theoretischen Abhingigkeit von ci/ca nach
dem Modell von Farquhar et al. (1982) decken (Abb. 4.6b), dass urspriinglich fiir punktuelle
Gaswechselmessungen konzipiert wurde. Zur Losung des Problems der Missinterpretation

von A"’C Daten wurde die Analyse des Sauerstoffisotopenverhiltnisses (5'°0) im Blattmate-
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rial vorgeschlagen, weil diese im umgekehrten Verhiltnis zur Transpirationsrate steht (Farqu-
har und Lloyd 1993). Dieser Zusammenhang kann mit dem Péclet Effekt erkliart werden. Der
Péclet Effekt beschreibt die Transpirationskonvektion von nicht angereichertem (,,leichtem®)
Wasser in Richtung der evaporativen Orte (Transpirationshohlen der Blétter) und der entge-
gen gerichteten Diffusion von angereichertem (,,schwerem*) Wasser in das Blatt hinein (Bar-
bour und Farquhar 2003). Bei einer hohen Transpirationsrate wird die Riickdiffusion des an-
gereicherten '°0 in das Blatt reduziert (Barbour et al. 2000), was zu einer groBeren Diskrimi-
nierung in der Pflanzenmasse resultiert. Damit ermdglicht die Kombination von 8'°C- und
8'80-Analysen eine Differenzierung zwischen der stomatiren Regulation und der Kohlen-
stoffassimilation (Farquhar et al. 1998). Mit dieser Diskussion im Hintergrund muss die In-
terpretation von °C Diskriminierungsdaten mit Vorsicht erfolgen und méglichst mit zustzli-

chen 3'®0-Analysen oder Gaswechselmessungen abgeglichen werden.

Die deutliche Reaktion des Blattwasserpotentials (W) von A4. longifolia und H. halimifolium
auf defizitire Wasserversorgung (Abb. 4.2a) belegt, dass Wasserstress erfolgreich induziert
werden konnte und demzufolge regulierende Pflanzenreaktionen zu erwarten waren, die den
Wasserverlust durch Transpiration reduzieren und damit eine bessere Wassernutzungseffi-
zienz (WUE) gewihrleisten. Fiir P. pinea zeigt die reduzierte Versdunstung (Abb. 4.2b) die
Induktion des Wasserstresses an, die nicht liber die Wasserpotentiale bestimmt werden konn-
ten. Die W-Werte von etwa -1,6 MPa der gestressten Gewéchshauspflanzen sind vergleichbar
mit im Freiland gemessenen Wasserpotentialen moderat gestresster Pflanzen semi-arider
(Shrestha et al. 2003) und mediterraner Gebiete (Dasmin et al. 1998, Tognetti et al. 2000,
Zunzunegui et al. 2000). Die Werte entsprechen denen von im Gewéchshaus gewachsenen A.
saligna Pflanzen zu Mittagszeit, die einem dhnlich starkem Wasserstress ausgesetzt waren
(Nativ et al. 1999). Wasserpotentiale vergleichbar mit stark gestressten Pflanzen im Freiland
sind im Gewachshaus nicht zu erreichen, weil Freilandpflanzen mit ihren groBen Wurzelsys-
temen ein sehr viel groBeres Wassereinzugsgebiet haben und sehr negative Wasserpotentiale
Nachts durch Wasseraufnahme ausgleichen kdnnen. Deshalb ist ein direkter Vergleich zwi-
schen im Gewéchshaus gewachsenen Pflanzen und Freilandpflanzen maximal bei Keimlings-
vergleichen und nur unter Vorbehalten moglich, weil viele dltere Pflanzen im Freiland neben
dem groBen Wurzelsystem auch Zugang zu Grundwasserressourcen haben. Das haben ver-
gleichende Freiland- und Gewéchshausuntersuchungen fiir einige Arten gezeigt (z.B. Arndt et
al. 2000). Fiir A. longifolia konnte hingegen festgestellt werden, dass sie im Freiland keine

Grundwasserressourcen erreicht (unpublizierte Daten, C. Maguas). Weiterhin treten im Frei-
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land Effekte wie Herbivorie und Konkurrenz auf, die im Gewichshaus aufgeschlossen sind.
Ein weiterer Punkt ist, dass grofere Pflanzen in Topfen im Wurzelwachstum derart be-
schréinkt sind, dass sich dies auf das Wachstum der Gesamtpflanze auswirkt. Gleichwohl sind
Riickschliisse auf Strategien moglich, mit denen die Arten auf moderaten Wasserstress reagie-

ren konnen.

Mit Bezug auf die zuvor diskutierten Punkte der beschrinkten Ubertragbarkeit der Daten sol-
len nun die Ergebnisse aus diesem Experiment auf unterschiedliche Strategien der Arten hin
diskutiert werden. H. halimifolium reagierte mit einer Verringerung der stomatiren Leitfahig-
keit in Folge von Stomataschluss und daraus resultierender reduzierter Photosyntheserate auf
eine verringerte Wasserverfiigbarkeit. Die Photosyntheserate von H. halimifolium war mit
mehr als 50 % (6 umol m™ s™) der Photosyntheserate der Kontrollpflanzen vergleichsweise
hoch und die momentane WUE war signifikant gegeniiber der Kontrolle erhoht. Zusétzlich zu
den morphologischen Eigenschaften wie eine starke, weillliche Behaarung der Blitter von H.
halimifolium, eine typische Anpassungen an aride Gebiete (z.B. Grammatikopoulous und
Manetas 1994, Espigares und Peco 1995), hat eine Analyse der Blattfarbe und Lichtreflektion
an Blattern von H. halimifolium gezeigt, dass die Blitter weniger griin waren und eine hohere
Lichtreflektion aufwiesen als andere mediterrane Strducher (Zunzunegui et al. 1997). Diese
Verringerung der Lichtabsorption ist eine weitere Anpassung an aride Klimate oder intensive
Sonneneinstrahlungen (Ehleringer 1981, Ehleringer und Comstock 1987). Neben einer Ver-
minderung der Luftkonvektion am Blatt verringern diese Anpassungen die Transpiration von
H. halimifolium und fordern damit die WUE. Es zeigt sich, dass H. halimifolium einesteils
Wasserstress tolerieren kann, wie es kiirzlich auch von Ain-Lhout et al. (2004) fiir diese Art
beschrieben wurde. Anderenteils verfolgt H. halimifolium eine Strategie der Vermeidung von
Wasserstress, die sich in einer deutlichen Abnahme der Blattbiomasse duflert. Dieser Blattab-
wurf fiihrt zu einer Reduktion der transpirierenden Oberfldche und damit zu einer Reduktion
des Wasserbedarfs der Gesamtpflanze, andererseits kann die Photosyntheseleistung bei redu-
zierter Blattflache auf verhéltnisméBig hohem Niveau gehalten werden. Die Verringerung der
Blattbiomasse fiihrt zu einer Erhohung des Wurzel/Blatt-Verhéltnisses. Das ermoglicht eine
bessere Versorgung der verbliebenen Blitter mit Wasser (Parker 1949, Ewers ef al. 2000). In
folge dessen kann H. halimifolium neue Blitter bilden, die dann dem Neuaustrieb nach Ende
der Stressperiode dienen konnen. Eine &hnliche Strategie der Stressvermeidung konnte auch

fiir andere Cistaceaen beschrieben werden (Werner et al. 1999, 2000).
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Wihrend H. halimifolium deutliche physiologische und morphologische Anpassungen an
Wasserstress zeigt, verfolgt 4. longifolia eine andere Strategie. Zwar reagiert sie wie H. hali-
mifolium mit einem Stomataschluss, dieser tritt jedoch erst sehr spit ein (Abb. 4.5b) und ist
dann so ausgeprigt, dass die Pflanzen mit einer Photosyntheserate von 25 % der Kontroll-
pflanzen (0.7 pmol m™? s™) deutlich weniger CO, fixieren kénnen als H. halimifolium unge-
achtet gleicher WUE. Es ist zu beachten, dass bei sehr geringen Assimilations- u Transpirati-
onsraten der Messfehler sehr hoch sein kann und damit auch die WUE Werte iiberschitzt
werden konnen. Ungeachtet dessen geniigt diese geringe Assimilation moglicherweise eben
zum Erhalt eines grofleren Anteils der Biomasse (Erhaltungsatmung und Mineralstofftrans-
porte; Mooney 1972), so dass keine oder nur marginal neue Biomasse gebildet und damit
auch keine signifikante Erhéhung des 8'°C-Verhiltnisses in den Blittern gemessen werden
kann. Obwohl WUE und A"C wie bei vielen C3-Pflanzen (Review in Ehleringer et al. 1993)
signifikant negativ korrelieren, tritt in A. longifolia keine Anderung von AC auf und folglich
wird auch kein CO; in neuer Biomasse festgelegt. Dies ldsst sich mit dem spéten und extre-
men Stomataschluss der Blittern bei gleichzeitiger deutlicher Reduktion der Photosynthese
erkliren, was, wie oben diskutiert, die WUE nicht verdndert und demnach auch keine Ande-
rung im A"°C auftritt. Hier gelangt die ' C-Methode allein an ihre Grenzen. Die geringe, ver-
zogerte Regulation der Physiologie wie auch der Erhalt eines deutlich groBeren Teils der
Biomasse im Vergleich zu H. halimifolium deuten auf eine Form von ,,water-spender* Strate-
gie hin, die moglicherweise von A. longifolia verfolgt wird. A. longifolia konnte so ausgelegt
sein, dass sie solange Wasser in einem Mindestmal} zur Verfiigung steht assimiliert, um da-
nach die Physiologie drastisch zudrosseln und in eine Art Ruhe zu fallen. Dies wire eine
»Gradwanderung®, die in ungewdhnlich trockenen Jahren zu gravierenden Schédden bis hin
zum Absterben die Pflanzen fiihren wiirde. Diese konnte fiir den sehr heiflen und trockenen
Sommer 2003 zutreffen, in dem in den Diinen auf Troia viele Acacia-Pflanzen die meisten
Blitter verloren haben und sich zu Teil nicht wieder regenerieren konnten (pers. Beobach-
tung). Dies steht im Gegensatz dazu, dass die sklerophyllen Phyllodien von 4. longifolia mit
ihren dicken Kutikulen weitgehend als Anpassung an Wasserstress angesehen werden (Elias
1981, Boughton 1986) und eine bessere WUE und eine ldngere Lebensdauer ermdglichen
sollen (Brodribb und Hill 1993). Phyllodien vermeiden durch eine vertikale Ausrichtung die
heille Mittagssonne und erreichen ihre groBite Produktivitit zu Beginn und am Ende des Ta-
ges. Damit sind Phyllodien effektiv an Standorte hoher Strahlungsintensititen angepasst, an-
dererseits aber weniger produktiv, wie Untersuchungen von Brodribb und Hill (1993) zeigten.

Trotz der morphologischen Anpassungen scheint 4. longifolia eine andere Strategie bei Was-
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serstress zu verfolgen als H. halimifolium, das unter Versuchsbedingungen deutlich produkti-
ver und wassersparender ist. Eine weniger gute Anpassung an Trockenheit wurde auch von
Lange et al. (1987) auf Grund der Tatsache vermutet, dass sie charakteristisch fiir feuchtere
Habitate in Australien ist (Beadle 1981). Die geringe physiologische Anpassung an Wasserde-
fizite steht kontrdr zu anderen invasiven Arten, die bessere Anpassungen als die heimische
Flora aufwiesen (z.B. Tamarix ramosissima; Cleverly et al. 1997 und mehrere afrikanische
Grasarten; Williams und Baruch 2000).

A. longifolia und H. halimifolium verfolgen eine unterschiedlich stark ausgepriagte Mischstra-
tegie aus einer Reduktion der Biomasse und der Photosynthese. Hingegen reagiert P. pinea
ausschlieBlich physiologisch und ist damit am deutlichsten an Wasserstress angepasst. Was-
serdefizit fithrte zu einer signifikanten Reduktion im A’C, dabei erfolgte aber keine Anpas-
sung {liber eine Biomassenreduktion. Innerhalb der untersuchten Arten kann P. pinea am ef-
fektivsten tiber die Regulation der Physiologie die Wassernutzungseffizienz steigern. Dies
wird gestiitzt durch Untersuchungen von Castillo et al. (2002), die eine geringe Sensibilitdt
gegeniiber Anderungen im Bodenwassergehalt und eine starke stomatire Regulation der

Transpiration fiir P. pinea feststellen konnten.

Wihrend die Anpassung an Wasserstress artspezifische Unterschiede aufwies, traten Unter-
schiede in der plastischen Reaktion auf Wassermangel nicht signifikant zu Tage. Invasive
Arten werden vorwiegend als plastischer gegeniiber variierender Umweltbedingungen be-
schrieben als die native Flora (Daehler 2003). 4. longifolia hingegen zeigt sich dhnlich plas-
tisch wie die heimischen Arten, wie es bereits in Kapitel 3 fiir die plastische Reaktion auf
Néhrstoff- und Lichtverfiigbarkeit diskutiert wurde. Dennoch sind in der Tendenz die unter-
schiedlichen Strategien auch aus den Plastizitidtswerten abzulesen. A. longifolia reagiert etwas
plastischer im Gaswechsel als H. halimifolium. Sie spiegeln die stirkere Reduktion der Photo-
synthese durch Acacia und die effizientere Physiologie von H. halimifolium wider. Anderer-
seits zeigt die signifikant hohere Plastizitit der Allokation von H. halimifolium ihre deutliche
Reaktion auf Biomassenebene auf. Die invasive A. longifolia kann nicht plastischer auf Was-
serstress reagieren als die heimischen Arten und damit auch keinen Vorteil gegeniiber den

heimischen Arten aus einer besseren Adaptation an Wasserstress ziehen.
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KAPITEL 5.
VERGLEICH DER KONKURRENZKRAFT VON A. LONGIFOLIA UND

DER HEIMISCHEN ARTEN

5.1 Zusammenfassung

Abhingig vom jeweiligen Entwicklungsstadium (Etablierungsphase und Expansionsphase)
wurde in zwei additiven Konkurrenzversuchen die Konkurrenz zwischen der invasiven A.
longifolia und den heimischen Arten P. pinea und H. halimifolium betrachtet. Die Konkur-
renzkraft von A. longifolia zeigte eine klare Abhingigkeit vom jeweiligen ontogenetischen
Stadium der Pflanzen. Wihrend diese Art in der Etablierungsphase stark auf Konkurrenz so-
wohl mit einer geringen Konkurrenztoleranz wie auch mit einer hohen Plastizitéit reagiert
(insbesondere auf intraspezifische Konkurrenz), zeigen etablierte A. longifolia-Pflanzen eine
hohe Toleranz gegeniiber intraspezifischer wie auch interspezifischer Konkurrenz. A. longifo-
lia scheint sich folglich besser unter artfremden Pflanzen etablieren zu konnen als unter
Pflanzen derselben Art. Dies deutet auf eine ,,nursery plant*“-Strategie hin, die fiir Acacia auch
nach Freilandbeobachtungen in Portugal vermutet wird. A. longifolia reagiert wihrend der
Etablierung in der Wurzelarchitektur plastisch auf Konkurrenz und scheint so Konkurrenz
ausweichen zu konnen. Zudem zeigt sie eine deutlich groere Zuwachsrate des Wurzelsys-
tems als die heimischen Arten, so dass Acacia schneller den Boden penetrieren und vorhan-
dene Ressourcen nutzen kann. Etabliert wies A. longifolia eine grole Konkurrenzkraft auf, die
sich unabhéngig von der Art der Konkurrenz in einem geringe RNE und einer hohen N-
Aufnahme manifestierte. Die groBe Konkurrenzkraft der etablierten A. longifolia wurde auch
im Plastizitdtsindex deutlich, der eine geringe Reaktion auf biotische Interaktionen anzeigte.
Phinotypische Stabilitdt deutet hier also Konkurrenzstirke an. Konsequent wies der weniger

konkurrenzstarke Nachbar (H. halimifolium) das gegenteilige Verhalten auf.
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5.2 Einfithrungen

Konkurrenz ist eine der wichtigsten Pflanze-Pflanze Interaktionen, die die Artenzusammen-
setzung eines Lebensraums beeinflusst. Die Invasionsbiologie hat schon frith eine starke
Konkurrenzkraft nicht indigener Arten als einen moglichen Schliisselfaktor fiir die erfolgrei-
che Invasion neuer Habitate erkannt (Baker 1965, Roy 1990). Andererseits scheint in einigen
Fillen Konkurrenzausschluss durch heimische Arten eine Hauptkraft zu sein, eine Invasion zu
unterbindet (Keane and Crawley 2002). Beide Konkurrenzphidnomene konnten in einigen Un-
tersuchungen nicht als treibende Kraft fiir die Invasion oder fiir die Unterbindung von Invasi-
on ausgemacht werden, so dass andere Eigenschaften fiir die jeweiligen Effekte verantwort-
lich sein mussten (siehe Dietz und Steinlein 2004). Die Invasion eines Habitats bzw. Okosys-
tems durch nicht indigene Arten wird hédufig durch eine erhohte Ressourcenaufnahmerate
(z.B. Licht oder Raum), der invasive Arten gegeniiber den heimische Arten erklirt (Dietz und
Steinlein 2004). Die interspezifische Konkurrenz zwischen Invasoren und nativen Arten wird
als einer der wichtigsten Prozesse angesehen, der die Wahrscheinlichkeit einer Pflanzeninva-
sion festlegt (Crawley 1990) und die Anzahl der eingefiihrten Arten in einem Okosystem be-
einflusst. So sind natiirliche Gemeinschaften, z.B. natiirliche Wilder und Wiesen, relativ re-
sistent gegeniiber Invasoren, wihrend unnatiirliche, ephemere Gesellschaften, vor allem Ag-
rarflichen, die Invasion von vielen nicht-heimischen Arten fordern (Crawley 1986), weil die-
se eine durch Storungen herbeigefiihrte Instabilitdt des Systems erfahren. Es gibt aber auch
natiirliche und naturnahe Habitate, die einer Invasion nicht-heimischer Arten ausgesetzt sind.
Zu diesen gehoren auch Diinen, die in frithen Stadien hdufigen Stérungen durch Wind und
Ubersandungen oder in spiteren Stadien Storungen durch Tiere und Menschen ausgesetzt
sind (Carter 1995). Im Gegensatz zu spontan ablaufenden Invasionen durch ungewollt einge-
schleppte Arten, wurde in das sensible Diinendkosystemen in Portugal neben anderen nicht
heimischen Arten A. longifolia zur Diinenbefestigung gewollt angesiedelt. Nach einer Uber-
gangsphase hat A. longifolia ihre vorgegebenen Standorte verlassen und ist in Teilen Portu-
gals in das natiirliche Okosystem eingewandert und hat die native Flora zum Teil verdringt.

Um den Einfluss der Konkurrenz bei der Invasion des Diinenokosystems abzuschitzen, wurde
in der vorliegenden Arbeit die Konkurrenzkraft der invasiven A. longifolia in zwei Lebens-
zyklusphasen untersucht: dem Etablierungsstadium und dem Stadium des expansiven Wachs-
tums der Keimlinge. Konkurrenzkraft wird in diesem Fall sowohl als Konkurrenzeffekt, also
die Féahigkeit das Wachstum und die Reproduktion der Nachbarpflanzen zu beeinflussen oder

zu unterdriicken, verstanden, als auch als Konkurrenztoleranz, d.h. die Fihigkeit den negati-
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ven Wirkungen der Nachbarn zu widerstehen (Goldberg 1990). Ein groBer Konkurrenzeffekt
wie auch eine groBe Toleranz sind notwendig, damit eine Art sich in einem Okosystem etab-
lieren und dort langfristig bestehen kann. Das Keimlingsstadium kennzeichnet eine wichtige
und kritische Phase (Harper 1977), die festlegt, ob eine Art langfristig in einem Okosystem
tiberdauern kann. Interaktionen von Keimlingen sind jedoch am ehesten von Bedeutung,
wenn alle Keimlinge in einer Pflanzengemeinschaft zur ungefdhr gleichen Zeit aus Samen
hervorgehen, wie es in frithen Sukzessionsstadien, in Liicken von nicht zusammenhingenden
Gesellschaften, oder in annuellen Pflanzengesellschaften vorkommen kann (Goldberg 1990).
Keimling — Keimling Interaktionen scheinen in mediterranen Diinendkosystemen nicht die
Regel zu sein und treten vorwiegend dann in Erscheinung, wenn eine Storung z.B. ein Feuer-
ereignis - Feuer scheint ein wichtiger Faktor in Portugal zu sein - oder der Tod eines raumbe-
setzenden Individuums Liicken schafft. Interaktionen zwischen adulten Individuen und Keim-
lingen sind weit hédufiger.

Die beiden Lebenszyklusstadien wurden beziiglich der Konkurrenzeffekte in zwei ,,replace-
ment*“ —Experimenten untersucht. Ein Rhizorton -Versuch (bezeichnet mit K/) représentiert
das Etablierungsstadium, ein etwa 7 monatiges Langzeitkonkurrenzexperiment in Rohren
(bezeichnet mit K2) reprisentiert das Stadium des expansiven Wachstums.

Aufgrund der oben beschriebenen Bedeutung der Konkurrenz fiir die Invasion eines Habitats
und der Korrelation der Konkurrenz mit der phianotypischen Plastizitdt (Daehler 2003), war
die Erwartung, dass A. longifolia sowohl eine deutlich groBere Konkurrenzkraft wie auch eine

hohere Plastizitdt im Vergleich mit den heimischen Arten aufweist.
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5.3 Material und Methode

5.3.1 Design und Aufbau der Konkurrenzexperimente (Minirhizotron und Rohren)

Unterschiede im Wurzelraum der beiden Experimente waren durch die Verwendung unter-
schiedlichen Gefalle vorhanden. Dies stellte jedoch kein Hindernis fiir Vergleiche zwischen
den Experimenten dar. Folgende Griinde sprechen fiir einen legitimen Vergleich der Ergeb-
nisse: (1) solange die Pflanzenabstinde vergleichbar sind, ist die TopfgroB3e erstmal unerheb-
lich, weil Interaktionen der Pflanzen im Etablierungsstadium von den Pflanzenabstinden ab-
hingen und in zweiter Linie vom Wurzelraum; (2) der Untersuchungszeitraum war ausrei-
chend kurz, so dass der Wurzelraum nicht limitierend wirkte, (3) die Verwendung des ,,relativ

neighbour effect” (RNE) konnten viele Unterschiede heraus gerechnet werden.

Konkurrenzexperiment im Minirhizotron (K1)

Zur Ermittlung des Einflusses der unterirdischen Konkurrenz auf das Wurzelwachstum von A.
longifolia, H. halimifolium und P. pinea im Etablierungsstadium wurde die Minirhizotron-
technik gewdhlt. Diese Methode hat den bedeutenden Vorteil, dass sie kontrollierte Experi-
mente und ein nicht destruktives Verfolgen des Wurzelwachstums derselben Wurzel ermog-
licht (Majdi 1996). Zu beachten bei dieser Methode sind die bedingte Ubertragbarkeit der
Daten und die artifiziellen Wachstumsbedingungen in den Rhizotronen.

Die in diesem Versuch verwendeten Minirhizotrone (Abb. 5.1) waren aus PVC gefertigt und
hatten eine Hohe von 50 cm, eine Breite von 30 cm und eine Tiefe von 3,5 cm (Malle um-
spannen den zur Verfiigung stehenden Wurzelraum, dieser umfasst damit ein Volumen von
5,25 dm3). Um den Wurzelraum zu verringern und damit fiir den kurzen Untersuchungszeit-
raum (11 Wochen) eine ausreichende Konkurrenz zu gewéihrleisten, wurde das Volumen mit
Hilfe einer Metallschiene halbiert. Eine 4 mm starke Glasscheibe (50 cm * 30 cm) diente als
Sichtfenster. Um das Belichten des Wurzelraumes zu verhindern, wurde eine schwarze PVC-
Platte als Abdeckung vor die Glasscheibe geschoben. Die Rhizotrone wurden mit gewasche-
nem Wesersand der KorngroB3e 0-1 mm gefiillt. Eine ausreichende Wasserversorgung wurde
durch wochentliches Gielen mit 50 ml entionisiertem Wasser gewdhrleistet. Wochentlich
wurden die Kammern mit 50 ml % Hoagland-Losung gediingt. Die Minirhizotrone wurden im
Gewichshaus unter halbkontrollierten Bedingungen (d.h. Grundeinstellungen mit zusétzli-
chen externen Einfliissen: Langtag: 820 h Beleuchtung, 400 pmol m™ s durch die Lampen

plus externes Tageslicht, 25/15°C Tag-Nachtwechsel; sieche Abb. 5.2) aufgestellt.
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La
Abb. 5.1: Ansichten eines Minirhizotron: (a) fiinf Rhizotrone in einem Stdnder mit 45° Schrigstellung, (b) Fron-
tansicht eines Rhizotron mit schwarzer PVC-Platter zur Abdeckung.

Als Versuchsdesign wurde ein additives Design gewihlt. Einzelpflanzen von A. longifolia, H.
halimifolium und P. pinea dienten als Kontrolle. In der intraspezifischen Konkurrenzbehand-
lung wurden vier Pflanzen einer Art und in der interspezifischen Konkurrenzbehandlung wur-
den je zwei Pflanzen von zwei Arten alternierend in Reihe mit 5 cm Abstand gepflanzt. Insge-
samt wurden 38 Kammern bepflanzt. Die Konkurrenzbehandlungen, Artenkombinationen und
die Anzahl der Replikationen sind in Tabelle 5.1 dargestellt. Die Keimlinge wurden direkt
nach der Keimung in die Minirhizotrone pikiert und gegebenenfalls nach einigen Tagen nach-
gepflanzt. Der Wurzelzuwachs wurde durch wochentliches Abzeichnen der Wurzeln erfasst.
Dazu wurde eine PVC-Folie vor die Glasscheibe eines jeden Minirhizotron geschoben und die
Wurzeln mit einem wasserfesten Stift auf die Folie iibertragen. Anschliefend wurden die Fo-
lien mit Hilfe eines Flachbrettdurchlichtscanners (Snap Scan 1236, AGFA, Belgien) erfasst
und mit einem Bildbearbeitungsprogramm (Photolmpact 8.0, Ulead Systems, Inc.) bearbeitet,
so dass die Wurzeln jeder Pflanze separat in einem Bild zur Verfiigung standen. Einige Bei-
spielbilder sind in Abb. 5.2 dargestellt. Die Wurzelldangenmessung erfolgte computerunter-
stiitzt mit Hilfe einer speziellen Software (WinRhizo 4.0, Version 2002c, REGENT IN-
STRUMENTS INC. Kanada).
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Tabelle 5.1: Behandlungen, Arten Kombinationen und Zahl der Replikationen im Konkurrenzexperi-
ment mit Hilfe der Minirhizotronentechnik. (Treatments, species combinations and number of replications used in the

competition experiment in Minirhizotron-technique).

Treatment Species combination No. of Replication
Control Acacia longifolia 5
Control Halimium halimifolium 4
Control Pinus pinea 4
Intraspecific A. longifolia vs. A. longifolia 5
Intraspecific H. halimifolium vs. H. halimifolium 5
Intraspecific P. pinea vs. P. pinea 5
Interspecific A. longifolia vs. H. halimifolium 5
Interspecific A. longifolia vs. P. pinea 5

Der Versuch wurde nach 11 Wochen beendet, nachdem die Wurzeln der Pflanzen den Boden
des Minirhizotron erreicht hatten. Dann wurden die Minirhizotrone getffnet und die Pflanzen
entnommen, gewaschen und in Wurzel, Spross und Blitter geteilt. Die Wurzeln wurden voll-
stindig gescannt und analysiert. AnschlieBend wurden die Pflanzenfragmente bei 70°C fiir 48

h bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und die Biomassen bestimmt.

64



KONKURRENZ

Abb. 5.2: Scans der gezeich-
neten Wurzeln des Rhizo-
tonversuchs: 1. intraspezifi-
sche Konkurrenz bei A. lon-
gifolia (A), 2. Konkurrenz
zwischen A. longifolia und
P. pinea, 3. Konkurrenz
2 zwischen A. longifolia und

b H. halimifolium, 4. intraspe-
; ﬁt zifische Konkurrenz bei P.

ﬁl 2 pinea (P), 5. intraspezifische

A Konkurrenz bei H. halimifo-
lium (H).

TR (Scans of the plotted roots from the

% Rhizotron experiment: 1. Intraspecific
competition of A. longifolia (A), 2.
i Competition between A. longifolia and
\,\ P. pinea, 3. competition between A.
]I longifolia and H. halimifolium, 4.
i intraspecific competition of P. pinea
(P), 5. intraspecific competition of H.
halimifolium (H).)
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Konkurrenzexperiment in Rohren (K2)

Das zweite Konkurrenzexperiment konzentrierte sich auf das Konkurrenzverhalten der Arten
in der Phase des expansiven Wachstums, d.h. die Pflanzen konnen am natiirlichen Standort als
etabliert betrachtet werden und beginnen den verfiigbaren Raum zu erschlieBen (Urbanska
1992). Der Versuch wurde im Gewichshaus unter halbkontrollierten Bedingungen durchge-
fiihrt (Langtag: 820 h Beleuchtung durch Zusatzlampen, 25/15°C Tag-Nachtwechsel). Die
Klimabedingungen sind in Abb. 5.3 dargestellt.
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Abb. 5.3: Licht- und Temperaturverlauf im Gewéchshaus wihrend der letzten 151 Tage des Konkur-
renzexperiments (Light and temperature of the greenhouse during the final 151 days of the competition experiment).

Als Pflanzgefide dienten PVC-Rohre mit einer Hohe von 70 cm und einem Durchmesser von
10,5 cm. Das Volumen in den Rohren betrug somit 6,65 dm3. Die R6hren wurden mit gewa-
schenem Wesersand der Korngro3e 0-1 mm befiillt. Damit sich keine Staunisse bilden konn-
te, waren die Rohren sowohl an der Unterseite wie auch am unteren Ende mit Lochern verse-
hen. Um einen Sandverlust durch die Locher zu verhindern, wurde ein feines Flies iiber die
Locher gelegt. Die Rohren wurden zudem auf metallene Lochplatten gestellt, um ein gute
Beliiftung und Staunisse zu vermeiden.

In Pikierkisten bis zum ersten Blatt vorgezogene Keimlinge der drei Versuchspflanzenarten
wurden in einem additiven Versuchsdesign gepflanzt. Eine Einzelpflanze diente als Kontrolle.
Die intraspezifische Konkurrenzbehandlung bestand aus zwei Pflanzen einer Art und die in-
terspezifische Behandlung aus je zwei Pflanzen der konkurrierenden Arten. Die Anordnung

erfolgte wie in Abb. 5.4 dargestellt.
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Abb. 5.4: Experimentelles, additives Konkurrenzdesign des Gew#chshausexperiments, Kreise
und Farben symbolisieren einzelne Pflanzen bzw. Arten (Experimental additive competition design of the

greenhouse experiment, circles and colours indicate single plants and species, respectively).

Alle Pflanzen wurden wochentlich mit 100 ml einer einfachen Hoagland-Losung gediingt
(Zusammensetzung siehe Kap. 2). Die Rohren wurden wihrend des 31 Wochen dauernden
Versuchs wochentlich rotiert, um einen Effekt durch uneinheitliche Lichtverhiltnisse und
moglichen Luftzug in Tiirndhe zu vermeiden.

Nach Beendigung des Experiments wurden die Pflanzen geerntet, gewaschen und in die
Pflanzenkompartimente Blatt, Spross und Wurzeln geteilt. Es wurden Blattzahl und -flédche,
Sprossliange und spezifische Wurzelldnge, -oberfliche und -volumen mittels Flachbrettscan-
ner und Analysesoftware (s.0.) bestimmt. Mit Hilfe die Biomasse des gescannten Wurzel-
fragments und der gesamten Wurzelbiomasse wurde anschlieBend auf die gesamte Wurzel-

lange, -oberfldche und —volumen hochgerechnet.

5.3.2 A"N Methode

Die Konkurrenz um Stickstoff wurde mittels markiertem 15NH4 bzw. 15N03 untersucht. 48 h
vor der Ernte des Konkurrenzexperiments (Rohrenexperiment) wurde die Markierung durch-
gefiihrt. 10 ml einer 1:2 Mischlésung in Form von Ammoniumsulfat ((15NH4)ZSO4; 95 % an-
gereichert) und Kaliumnitrat (K15 NOs; 99 % angereichert) (Fa. Chemotrade, Leipzig,
Deutschland) wurden mit Hilfe einer Spritze etwa 5 cm tief in den Boden injiziert. Die Injek-
tion wurde genau in der Mitte der konkurrierenden Pflanzen durchgefiihrt. Nach exakt 48 h
Inkubation wurden die Pflanzen geerntet und aufgearbeitet (siche oben). Anschlielend wurde
die Anreicherung von "N mit einem continuous flow- Massenspektrometer (IsoPrime, GV
Instruments, Manchester, UK) in Verbindung mit einem C/N-Analysator (vario EL, Elemen-
tar Analysensysteme GmbH, Hanau) als Verbrennungseinheit gemessen. Die Haufigkeit von

N wurde gemessen als
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SISN (%0) = 1000 - (Rsample - Rstandard)/ Rstandard (1)

mit R = "N/ "N und relativ zum atmosphérische 8N (= 0) ausgedriickt (Shearer and Kohl
1989). Die Analysengenauigkeit lag iiber + 0.2 %o. AnschlieBend wurde der ’N-Uberschuss

gegeniiber dem natiirlichen >N Gehalt wie folgt berechnet:

Umstellung der Formel (1) nach BN/N mit Ritandard = 3,7137”‘10’3 (das natiirliche Verhiltnis
der Luft "N:"N = 0,368:99,63):

15

=(5+1000)*3,7137*10°° 2)

14N_

Berechnung des atomaren, prozentualen Anteils '°N in der Biomasse aus (2)

15%

N
1sly

1+ 4N

Berechnung des N-Gehaltes in pmol aus der Trockenmasse und dem N % der Biomasse (er-

Atom % "N = 3)

halten aus der Isotopenanalyse):

N _ Biomasse[g]

Nowlel *100  (4)

gl= . = -
gesamt Biomasse % N der Biomasse

Npwlg]
Now o = m ®)

Berechnung des N Gehaltes aus den Ergebnissen der Formeln (3) und (5) in nmol:

N ,w [mol]

N [nmol]=
Atom % "N

(6)
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Berechnung des natiirlichen '°N Gehaltes der Biomasse

BN = N [ppmol
"0,386%10°

(7)
Die Differenz zwischen den Ergebnissen aus (6) und (7) ergibt den Uberschuss an 5N in der

Biomasse, also die aufgenommenen Menge an Stickstoffisotopen.

5.3.3 Relative competition intensity (RCI) und relative neighbour effect (RNE)

In der Literatur werden sehr viele verschiedene Indices verwendet, um Konkurrenz zu be-
schreiben. Eine detaillierte Ausfithrung und Diskussion einiger der verschiedenen Indices
wurde von Weigelt und Jolliffe (2003) durchgefiihrt. Einer der gebrduchlichsten Indices ist
dabei der relativ competitive intensity - Index (RCI), der das Auftreten einer Art (Yield, Bio-
masse, RGR, Deckung, u.a.) in Konkurrenz mit dem Auftreten der Art ohne Konkurrenz in
Beziehung setzt. Wilson und Keddy (1986) bezogen die Konkurrenz auf einzeln wachsende

Kontrollpflanzen und berechneten den RCI (als diffuse competition) als:

P —P_
RCI — ( contr mlx)

contr
mit P = Performance (Leistung) einer Art in Konkurrenz (mix) bzw. als Kontrolle (contr).

RCI ist somit der Anteil der Verringerung der Leistung bezogen auf die Gegenwart von
Nachbarn. Er ist 0, wenn die Nachbarn keinen Effekt auf die Leistung haben, und 1, wenn
Konkurrenzausschluss auftritt. Ist die Leistung einer Pflanze in Gegenwart von Nachbarn
groBBer, wird der RCI negativ und man spricht von Forderung. Forderung tritt hdufig bei har-
schen Umweltbedingungen auf (Bertness & Hacker 1994). Bei starker Forderung kann der
RCI sehr negativ werden (< -1). In diesem Fall kann es zu einer Uberbewertung der Forde-
rung gegeniiber der Konkurrenz aufgrund einer verzerrten Datenverteilung kommen (Mark-
ham & Chanway 1996). Aus diesem Grund haben Markham und Chanway (1996) den relative
neighbour effect - Index (RNE) vorgeschlagen. Der RNE ist eine Modifikation des RCI be-
rechnet nach Wilson und Keddy (1986). Markham und Chanway (1996) beziehen in ihrer

Berechnung die Differenz zwischen Kontrolle und Konkurrenzbehandlung auf die Pflanze mit
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der groBten Leistung. Der RNE erreicht somit Werte zwischen 1 und -1, wobei ein negativer
Wert fiir Forderung, ein positiver fiir Konkurrenz steht. Der Vorteil gegeniiber dem RCI liegt
in der Beschrinkung der Werte auf den Bereich zwischen 1 und -1 und eine ausgewogene

Datenverteilung wird gewéhrleistet.

Der relative neighbour effect (RNE) berechnet sich nach folgender Formel (Markham &
Chanway 1996):

)

(Y
RNE = — 2o ,» X = Pcontr. wenn Pcontr. > Pmix; Pmix wenn Pmix > Pcontr.
X

Fiir die Berechnung des RNE wurden verschiedene Kontrollen herangezogen, um einen Dich-
teeffekt, der durch das Versuchsdesign entstand, zu minimieren. Bei der Berechnung des RNE
fiir die intraspezifischen Konkurrenz wurde auf die Einzelkontrolle Bezug genommen und fiir
die Berechnung der interspezifischen Konkurrenz auf die intraspezifischen Konkurrenzbe-
handlung. Durch den Bezug auf unterschiedliche Kontrollen, wurden der Versuch in zwei
Parallelexperimente aufgeteilt, die auf Grund der Parallelkultur bei gleichen Bedingungen und
der Verwendung des RNE, der zur allgemeinen Vergleichbarkeit entwickelt wurde, direkt

miteinander vergleichbar sind.

Datenauswahl

,Ratios are very effective at obscuring knowledge of relationships between variables* (,,Ver-
hiltnisse sind sehr wirksam im Verschleiern von Beziehungen zwischen Variablen*), mit die-
ser Aussage von Jasienski und Bazzaz (1999) wird eines der grundlegenden Probleme der
Verwendung von Verhiltnissen beschrieben. Ein Verlust an Informationen im Vergleich zu
den Ausgangsdaten ist unvermeidbar die Folge einer Vermengung von mehreren Variablen in
einem Index (Jolliffe 2000, Weigelt & Jolliffe 2003). Dariiber hinaus wird die statistische
Qualitdt mit der Zahl der verwendeten Parameter bei der Bildung eines Index schwerer nach-
vollziehbar (Firbank & Watkinson 1990, Jasienski & Bazzaz 1999). Alle Nachteile von Ver-
hiltnissen — Informationsverlust, Verschleierungen von Verhéltnissen und ein Verlust an sta-
tistischer Qualitit - werden mit der Anzahl der verwendeten Parameter oder mit der Verwen-
dung von Verhiltnissen zur Bildung von Verhiltnissen schwerwiegender (Jasienski & Bazzaz
1999, Weigelt & Jolliffe 2003). Aus diesem Grunde wurden ausschlieBlich Primérdaten

(Biomassen, Blattfliche, etc.) zur Berechnung des RNE herangezogen.
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5.4 Ergebnisse

5.4.1 Rhizotron — Experiment (K7)
Das Rhizotron - Experiment betrachtet das Konkurrenzverhalten der invasiven Art gegeniiber

den heimischen Arten wihrend der Etablierungsphase.

5.4.1.1 Root elongation rate (RER) und Wurzelarchitektur

RER wurde aus dem wochentlichen Zuwachs der durch das Sichtfenster erkennbaren Wurzeln
iiber den Versuchsverlauf in cm pro Woche ermittelt. In Abb. 5.5 ist die RER in Abhiéngigkeit
von der Konkurrenzbehandlung aufgetragen. Unabhéngig von der Art der Konkurrenz zeigte
A. longifolia die groBiten Wurzelzuwédchse. Wihrend die interspezifische Konkurrenz mit P.
pinea und die intraspezifische Konkurrenz keine Auswirkung auf die RER hatten, war sie in
der interspezifischen Konkurrenz mit H. halimifolium signifikant um 54% (p < 0.05) gegen-
iiber der Kontrolle reduziert. P. pinea wurde durch die Konkurrenzbehandlungen nicht signi-
fikant in der RER beeinflusst. Dasselbe Ergebnis konnte fiir H. halimifolium ermittelt werden,

wobei die Zuwichse hier die signifikant niedrigsten Werte aufwiesen.

24
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Abb. 5.5: Wurzelzuwachsraten [mm*week-1] von A. longifolia, H. halimifoli-
um und P. pinea als Einzelkontrolle (A, H, P), bei intraspezifischer (AA, HH,
PP) und interspezifischer Konkurrenz (AH, AP), Buchstaben zeigen signifikan-
te Unterschiede zwischen Behandlungen und Arten (one-way ANOVA, p <
0.05, n = 4-5)

(Root elongation rate [mm*week-1] of A. longifolia, H. halimifolium and P. pinea as single control
plant (A, H, P), in intraspecific competition (AA, HH, PP) and interspecific competition (AH, AP);
lower case letters indicate significant differences between treatments and species (one-way
ANOVA, p < 0.05, n = 4-5).

Die Wurzelarchitektur der Arten, ermittelt aus den Wurzeln der geernteten Pflanzen, wurde
durch Konkurrenz unterschiedlich beeinflusst (Tab. 5.2). Konkurrenz reduzierte die Verzwei-

gungshiufigkeit und die Zahl der Wurzelenden von A. longifolia signifikant. Wurzelvolumen,
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-oberfldche und —ldnge erfuhren ebenfalls eine Reduktion, die aber statistisch nicht signifikant
war. Wihrend die intraspezifische Konkurrenz den geringsten Einfluss zeigte, fiihrte die inter-
spezifische Konkurrenz mit H. halimifolium zu einer starken Verringerung der Wurzelldnge, -
verzweigung und —enden. P. pinea wurde in allen morphologischen Wurzelparametern aul3er
in der Wachstumsrate signifikant beeinflusst. Konkurrenz fiihrte jeweils zu einer Reduktion
der Parameter, die intraspezifisch stirker ausfiel (nicht signifikant). H. halimifolium wurde in
seiner Wurzelarchitektur nicht sichtbar beeinflusst, was moglicherweise auf die kleinen Werte
zuriick zufiihren ist. Einzig die Verzweigung der Wurzeln war in Konkurrenz mit A. longifo-

lia signifikant erhoht.

Tabelle 5.2: Root architecture during seedling establishment dependent on competition

Mittelwerte und Standardabweichung der Wurzelmorphologie aus dem Rhizotronexperiments aller Arten als
Einzelkontrolle (A, H, P) and in Konkurrenz: intraspezifisch (AA, HH, PP) und interspezifisch (AH, AP, HA,
HP), kleine Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen den Behandlungen an (ANOVA, P < 0,05; n
=5).

Mean values and standard deviation of root morphology from the Rhizotron experiment of each species grown as single control plant (A, H,
P) and in competition: intraspecific (AA, HH, PP) and interspecific (AH, AP, HA, PA); lower case letters indicate significant differences
between treatments (ANOVA, P < 0.05; n = 5).

Root surface  Root volume  Root length Root forks Root tips
area [m?] [m3] [m]
A. longifolia
control A 518 + 199* 30 £ 14° 1525 +561° 2477 +1189* 1956 +751*
Intraspecific competition AA 381 +173* 20+ 11° 1146 £ 418* 1382 + 767" 1186 + 425"
Interspecific competition AH 268 + 167* 14 £9° 783 +488* 324 +441° 817 + 534
Interspecific competition AP 252 + 104" 12 +£6° 861 270" 1091 £1001° 922 +192°
H. halimifolium
control H 5.6+3.1° 0.09 +0.08* 82.8 +26.7° 68 +47° 139 + 56°
Intraspecific competition HH 5.1 £2.8% 0.10 £ 0.09* 70.7 £ 26.6* 94 +116° 96 +27°
Interspecific competition HA 6.9 £3.3* 0.12 £0.09* 88.6 £21.1° 1312 +531° 88 + 8"
P. pinea
control P 889 +224% 64 +18° 1116 + 364° 1597 + 1187 4773 £ 1677°
Intraspecific competition PP~ 426 + 84" 30+8° 577 +184° 540 + 370° 2028 + 747"
Interspecific competition PA 532 + 140° 36 +8° 723 +283%® 845 + 309° 2086 + 743"

Die aus den Zeichnungen ermittelten Wurzellingen am Ende des Versuchs korrelierten bei P.
pinea gut mit der tatsiichlichen Wurzellinge der Pflanzen (R* = 0,65). Die tatsiichlich Wurzel-
lange am Versuchende wurde hier um etwa 60 % unterschitzt, d.h. mehr als die Hilfte der
Wurzeln waren auBerhalb des Sichtbereiches in tieferen Schichten des Rhizotrons. Die Wur-
zelldngen von A. longifolia und H. halimifolium korrelierten kaum mit den tatsidchlichen Lén-
gen (R? = 0,05 bzw. R? = 0,03). Bei A. longifolia betrug die Abweichung von der tatsichli-
chen Wurzelldnge 65-75 %, bei H. halimifolium 10-40 %. Fiir diese Abweichungen von den

tatsdchlichen Wurzelldngen miissen einerseits methodische Ungenauigkeiten beim Abzeich-
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nen, die aufgrund der zum Teil feinen, durchscheinenden und farblosen und damit schwer
erkennbaren Wurzeln entstanden sind, wie andererseits auch die Tatsache, dass nur ein kleiner
Teil der Wurzeln sichtbar war, verantwortlich gemacht werden. Dies deutet jedoch auch auf
eine stirkere Durchwurzelung des Wurzelraumes durch A. longifolia hin. Trotz der Ein-
schriankungen erlaubt diese Methode eine nicht destruktive Ermittlung von Wurzelwachstum
und Wurzelarchitektur und lédsst eindeutige Schliisse iiber das Wurzelwachstum der Arten im

Vergleich zu.

5.4.1.2 Biomassenallokationsmuster und Blattmorphologie

Die Muster der Biomassenallokation in der Etablierungsphase unterschieden sich deutlich
zwischen der invasiven und den heimischen Arten (Tabelle 5.3). Wihrend die Konkurrenz
marginalen oder keinen Einfluss auf das Allokationsmuster der heimischen Arten hatte (P.
pinea wies eine Reduktion der RMR und eine Erhthung von LMR bei interspezifischer Kon-
kurrenz mit A. longifolia auf), wurde die relative Biomassenallokation der invasiven A. longi-
folia signifikant vom Typ der Konkurrenz beeinflusst. Bei intra- bzw. interspezifischer Kon-
kurrenz mit H. halimifolium wurde 45 % bzw. 47 % mehr Biomasse in die Wurzeln (RMR)
verlagert und weniger in die Blitter (LMR), was zu einem erhohten root/shoot Verhiltnis
fiihrte. P. pinea hatte keinen Effekt auf diese Parameter, wihrend es seinerseits in Anwesen-
heit von Acacia ein geringeres root/shoot aufwies. H. halimifolium andererseits wies keinen
signifikanten Einfluss im root/shoot durch Konkurrenz auf. SLA und SLM aller Arten wurden
durch die Behandlungen nicht signifikant beeinflusst. Die Blattbiomasse von A. longifolia war
in Konkurrenz gegeniiber der Kontrolle reduziert. Auch die Gesamtbiomasse war signifikant

bei interspezifischer Konkurrenz um ca. 60 % reduziert.
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Tabelle 5.3: Veranderungen der Morphologie und der Allokation auf Grund von Konkurrenz wihrend der Etablierung der Keimlinge

Mittelwerte und Standardabweichung aus dem Rhizotronversuch aller Arten als Einzelkontrolle (A, H, P) und in Konkurrenz: intraspezifisch (AA, HH, PP) und
interspezifisch (AH, AP, HA, PA); kleine Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen Behandlungen an (ANOVA, p < 0.05; n =5).

(Mean values and standard deviation of parameters from the Rhizotron experiment of each species grown as single control plant (A, H, P) and competition: intraspecific (AA, HH, PP) and interspecific (AH, AP, HA, PA);

lower case letters indicate significant differences between treatments (ANOVA, P < 0.05; n = 5)

Leaf Stem Root Total LMR SMR RMR Root/shoot  Leaf area SLA SLM
[mgDW]  [mgDW]  [mgDW] [mg DW] lg*e] lg*e] [g*e] lg*e] [em?] m*kg'l  [kg*m?]
A. longifolia
control A 210 £75 28 +9° 153473 391+ 146°  0.54£0.06" 0.07+001°  0.38+0.07" 0.64 % 0.20° 201+78  10.0£04"  99+4°
Intraspecific AA  93+45° 15+ 6° 121248 229+ 99®  0.40+0.03" 007 £0.01*°  0.53%0.03" 1.15+0.12" 85+1.9 102+£3.0°  105+32°
competltlon
interspecific AH  84+20° 18+ 6° 11439 216+ 54" 035 £0.04° 0.09 £0.04*  0.56+0.08" 1.19+032° 6.8+0.6" 74+13 146 % 18°
competltlon
interspecific AP 92154 17 £ 10° 74 £ 31° 182+ 95 0.49 +0.03" 0.09£0.01°  0.43%0.05" 0.75 £0.17* 89£58" 54+1.0° 107 £ 10°
competition
H. halimifolium
control H 6.6+2.1° 20£04°  75+30°  160£51°  041+001° 0.13£0.04°  0.46+0.04° 0.85+0.15° 0.5+0.2° 8.6+2.7° 126 + 40°
Intraspecific HH  88+23 25406 68+2.1°  182+4.1°  049+0.08" 0.14£001°  0.37+0.08" 0.62 +0.22° 0.6+0.1° 7.0+ 1.4° 144 % 29°
competltlon
interspecific HA  75+3.0° 27412  81£45  183£85 042003 0.16 £0.05°  0.43+0.06" 0.75 £0.17* 0.7+03 8.8+ 1.7° 116 % 20°
competition
P. pinea
control P 749 £298"  134+61°  T42+256'  1625+598  0.46+0.03° 0.08+0.01°  0.46+0.03" 0.85+0.12° 3734136  5.1+0.5° 199 +21°
Intraspecific PP 575+£102°  114£30° 492+ 157°  1182+262° 049 +0.06™ 0.10£0.01°  0.41%0.05" 0.71 £0.17% 346£96°  60+09° 171 £ 25°
competition
interspecific PA  675+180°  106+30°  437+101°  1218+297°  0.55+0.03" 0.09+0.01°  0.36+0.04° 0.57 +0.09° 358475  54+10° 189 +31°

competition
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5.4.1.3 Relative Neighbour Effect (RNE) - Minirhizotrone

Der RNE ermoglicht Aussagen iiber die Toleranz einer Art gegeniiber Konkurrenten bzw. den
Effekt einer Art auf deren Konkurrenten. Damit ist es moglich ein Konkurrenzgefiige zwi-
schen Arten in einem Okosystem zu beschreiben.

In Abb. 5.6a-d ist der RNE beziigliche der Biomassen wihrend der Etablierungsphase der
Arten dargestellt. In Hinblick auf die Gesamtbiomasse erwies A. longifolia sich selbst als
grofter Konkurrent. P. pinea hatte den geringsten Effekt auf A. longifolia und wurde seiner-
seits im Wachstum nicht beeinflusst. H. halimifolium hatte einen stirkeren Effekt auf A. lon-

gifolia, wurde aber in Anwesenheit von A. longifolia seinerseits beeintrichtigt.
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Abb. 5.6a-d: Relative neighbour effect (RNE) der intraspezifischen (AA, HH, PP) und interspezifi-
schen Konkurrenz (AH, AP) der Biomassenparameter wihrend der Pflanzenetablierung. A: Gesamt-
biomasse, B: Blattbiomasse, C: Stammbiomasse, D: Wurzelbiomasse; Kleinbuchstaben zeigen signi-
fikante Unterschiede Zwischen den Behandlungen an (ANOVA p < 0.05); Mittelwert mit S.E.

(Relative Neighbour Effect (RNE) of intraspecific competition (AA, HH, PP) and interspecific competition (AH, AP) on bio-
mass parameters during plant establishment. A: total biomass, B: leaf biomass; C: stem biomass, D: root biomass; lower case

letters indicate significant differences between treatments (ANOVA p < 0.05); mean +S.E. (n = 5).

Intraspezifisch waren die grof3ten Effekte in der Blatt- und Sprossbiomasse von A. longifolia
zu erkennen. Besonders die Wurzelbiomasse (Reduktion um 48 %) wurde in Anwesenheit
von P. pinea beeintrachtigt. Die heimischen Arten wurden in allen Fragmenten durch die

Anwesenheit von A. longifolia relativ geringfiigig beeinflusst.
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5.4.2 Konkurrenzexperiment (K2)

Das zweite Konkurrenzexperiment betrachtet das Konkurrenzverhalten zwischen der invasi-

ven A. longifolia und den heimischen Arten nach der Etablierung. Wenn sich Pflanzen etab-

lieren konnten wird hier sichtbar, wie durchsetzungsfihig sie bei steigendem Konkurrenz-

druck sind.

5.4.2.1 Biomassenallokationsmuster und Blattmorphologie

Mit Ausnahme von root/shoot wurden die in Tabelle 5.3 und Abb. 5.7 dargestellten morpho-

logischen Parameter und relativen Biomassenallokationen von A. longifolia und H. halimifo-

lium durch die Konkurrenzbehandlungen nicht signifikant veridndert. Das root/shoot Verhilt-

nis von A. longifolia wurde
bei Konkurrenz gegeniiber
der Kontrolle verringert.
Die Pflanzen bildeten hier
relativ  weniger Wurzel-
biomasse. H. halimifolium
hatte bei intraspezifischer
Konkurrenz das geringste
root/shoot Verhiltnis wéh-
rend bei der Einzelpflanze
root/shoot am groflten war.
P. pinea zeigte eine deutli-
che Verdnderung in den
dargestellten  Allokations-
parametern zwischen Kon-
trolle und Konkurrenzbe-
handlungen. Die Kontroll-
behandlung zeigte eine
signifikant geringere relati-
ve Allokation in die Blitter
und den Stamm und eine
hohere Allokation in die
Wurzeln. Damit war das

root/shoot Verhiltnis signi-
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Abb.5.7: Einfluss der Konkurrenzbehandlungen auf (A) Blatt- (schwarze
Balken), Stamm- (offene Balken), Wurzelbiomassen (graue Balken) und
Wurzel-Spross-Verhiltnis (Linien) und (B) die Allokation in Blitter (LMR,
schwarze Balken), Stamm (SMR, offene Balken) und Wurzeln (RMR,
graue Blaken) der untersuchten Arten A. longifolia, H. halimifolium und P.

pinea; signifikante Unterschiede siehe Tabelle 5.4.

(Influence of competition treatment onto (A) leaf (black bars), shoot (open bars), root (grey
bars) biomass and root/shoot ratio (lines) and (B) the allocation pattern into leaf (LMR, black
bars), stem (SMR, open bars) and root (RMR, grey bars) of the investigated species A. longifo-
lia, H. halimifolium and P. pinea, significant differences see Table: 5.4)

root/shoot
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Tabelle 5.4: Morphologische und Allokationsinderungen auf Grund der Konkurrenz zwischen etablierten Keimlingen

Mittelwerte und Standardabweichung aus dem Konkurrenzversuch aller Arten als Einzelkontrolle (A, H, P) und in Konkurrenz: intraspezifisch (AA, HH, PP)
und interspezifisch (AH, AP, HA, PA); kleine Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen Behandlungen an (ANOVA, p < 0.05; n = 7-10).

Mean values and standard deviation of parameters from the competition experiment of each species grown as single control plant (A, H, P) and competition: intraspecific (AA, HH, PP) and interspecific (AH, AP, HA,
PA); lower case letters indicate significant differences between treatments (ANOVA, P < 0.05; n = 7-10)

Leaf Stem Root Total LMR SMR RMR Root/shoot Leaf area SLA LAR
[mgDW]  [mgDW] [mg DW] [mg DW] le*g'] le*g'] le*g'] le*g'] [em?] [m?*kg'] [em?*g']
A. longifolia
control A 989£378°  255+126" 500+ 293° 1743 £ 716 058+005°  0.15+£005 024+008  03920.16° 126 £49°  128+12°  74%10°
Intraspecific AA 893 £480°  307£255° 337158 1536 + 743° 059+£0.12°  0.19£0.13* 0192£005  029£0.10° 10953  127+15  75£19°
competition
interspecific AH  870+552°  248+178 389 +277% 1486 + 946 059+0.14°  0.16+0.03* 022+0.12*  030£0.07 109£69°  127+15  74+18
competition
interspecific AP 859+340° 253 111° 264 +123° 1398 £ 555° 061£003*  0.18+003" 018003  027£0.06 115+£46"  13.6+1.7°  84£13°
competition
H. halimifolium
control H  112£73 16+ 10° 41 £26° 168 + 105* 065+006°  009+003* 022+007°  03520.13° 2£16° 19.6£22° 12819
Intraspecific HH 95+ 39° 126" 34 £25% 140 £ 56" 068£0.10°  008+003" 0222010  026£0.07 1927 201428  138£28°
competition
interspecific HA 5023 5220 175 72227° 0.68£005  008+0.02" 021£005 032006 10 +4° 195+£2.1°  132£12°
competition
P. pinea
control P 1140 £566° 248 +136° 1329 +483° 2717 £1131°  042£0.04°  0.09£001° 042+005°  1.0120.19° 77£49° 65208 27+5
Intraspecific PP 1149372°  253295°  1120+394® 2514 +842° 046£003"  0.10£001° 036£005"  079£0.11" 74225 6.6%06" 31 +4°
competition
interspecific PA  1039+346" 24095 964 +360 2243 £ 779° 047+0.03°  0.11+001° 037£004"  075£0.12" 67+22°  6.5+04° 31420
competition
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KAPITEL: 5

fikant hoher als bei Konkurrenz. Dies weist auf eine ausgesprochene Konkurrenz um Licht
hin. Biomassen und Blattfliche der Arten wurden durch die Behandlungen nicht signifikant

verandert.

5.4.2.2 Relative Neighbour Effect (RNE)

Die Effekte der Konkurrenzbehandlungen auf die Biomassen der Arten sind in Abb. 5.8a-d
dargestellt. A. longifolia wurde bei der Bildung der Gesamtbiomasse weder durch H. halimi-
folium noch durch P. pinea nennenswert beeintrichtigt. Der RNE lag zwischen 0,07 und 0,17
und beschreibt A. longifolia als tolerant gegeniiber den heimischen Arten. P. pinea erwies sich
mit einem RNE von 0,1 dhnlich tolerant gegeniiber A longifolia, obwohl eine Erhhung bezo-
gen auf die intraspezifischen Konkurrenz festgestellt wurde. Der Konkurrenzeffekt war bei H.

halimifolium am deutlichsten. Der RNE war mit 0,62 mehr als vierfach erhoht gegeniiber A.
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Abb. 5.8a-d: Relative neighbour effect (RNE) der intraspezifischen (AA, HH, PP) und interspezifi-
schen Konkurrenz (AH, AP) der Biomassenparameter wihrend der Pflanzenetablierung. A: Ge-

samtbiomasse, B: Blattbiomasse, C: Stammbiomasse, D: Wurzelbiomasse; Kleinbuchstaben zeigen
signifikante Unterschiede Zwischen den Behandlungen an (ANOVA p < 0.05); Mittelwert mit S.E.

(Relative Neighbour Effect (RNE) of intraspecific competition (AA, HH, PP) and interspecific competition (AH, AP) on

established plants on biomass parameters. A: total biomass, B: leaf biomass; C: stem biomass, D: root biomass; lower case
letters indicate significant differences between treatments (ANOVA p < 0.05); mean £ S.E. (n = 7-10).)

longifolia und P. pinea. In dieser Groenordnung rangierte der RNE auch fiir die in Blatt,
Spross und Wurzeln aufgegliederte Gesamtbiomasse von H. halimifolium. A. longifolia war

am stédrksten in Konkurrenz mit H. halimifolium in der Sprossbiomasse beeinflusst, wihrend
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die Blatt- und Wurzelbiomasse unbeeinflusst waren. Die Blattbiomasse war bei interspezifi-
scher Konkurrenz mit P. pinea gering beeinflusst und vergleichbar mit dem der intraspezifi-
schen Konkurrenz. Stirker beeinflussend war die Anwesenheit von P. pinea mit einem RNE
von 0,25 bzw. 0,21 bei der Spross- bzw. Wurzelbiomasse von A. longifolia. Die intraspezifi-
sche Konkurrenz wirkte deutlich weniger stark auf die Sprossbiomasse aber stirker auf die
Waurzelbiomasse. P. pinea war in allen Biomassen weniger beeinflusst als die anderen Arten.
Dennoch war der RNE der interspezifischen Konkurrenz geringfiigig erhoht gegeniiber der

intraspezifischen.

5.4.2.3 N labelling Experiment

Der ""N-Uberschuss der Wurzel war bei A. longifolia am groBten, d.h. diese Art konnte am
meisten Stickstoff in der verfiigbaren Zeit von 48 h aufnehmen. P. pinea und H. halimifolium
wiesen trotz signifikant verschiedener Wurzelbiomassen einen dhnlich grofen N-
Uberschuss auf (Abb. 5.9). Konkurrenz wirkte sich unterschiedlich auf die Stickstoffaufnah-
me der Arten aus. A. longifolia zeigte im Vergleich zur Kontrolle eine tendenzielle, nicht sig-
nifikante Reduktion der Stickstoffaufnahme und der Wurzelbiomasse als Reaktion auf Kon-
kurrenz. Auffillig war, dass die Aufnahme in der interspezifischen Konkurrenz mit Halimium
um etwa 25 % iiber der Rate der intraspezifischen Konkurrenz lag obwohl die spezifische
>N-Aufnahme von H. halimifolium groBer war (siche Anhang, Abb. 8.2). Die Aufnahme war
mit der Wurzelbiomasse (R2 = 0.545, p < 0.001) korreliert. Der Einfluss von Konkurrenz auf
die Néhrstoffaufnahme von H. halimifolium war abhidngig von der Nachbarart. Die invasive
A. longifolia fiihrte zu einer signifikanten Abnahme der N-Aufnahme von H. halimifolium,
wihrend intraspezifische Konkurrenz keinen Einfluss verglichen mit der Kontrolle hatte. Die
Abnahme war stark mit der Wurzelbiomasse korreliert (R?2 = 0.879, p < 0.001). P. pinea rea-
gierte vorwiegend mit einer Reduktion der Wurzelbiomasse, die in Konkurrenz mit A. longi-
folia am stiarksten war. Die Niahrstoffaufnahme blieb andererseits relativ konstant und war
daher marginal mit der Wurzelbiomasse korreliert (R? = 0.238, p < 0.001). Trotz signifikant
geringerer Wurzelbiomasse war die Wurzeloberfliche von A. longifolia und P. pinea gleich
(Abb. 5.9, eingefiigter Graph). Die Wurzeloberfliche von H. halimifolium war um ca. 90 %
signifikant kleiner. Die interspezifische Konkurrenz von A. longifolia mit P. pinea bzw. mit
H. halimifolium hatte einen nicht signifikanten Effekt auf die Wurzeloberflichen. Im Ver-
gleich zur jeweiligen Kontrolle fiihrte die Konkurrenz mit P. pinea zu einer Reduktion der
Waurzeloberfldche von A. longifolia und die Konkurrenz mit H. halimifolium zu einer Reduk-

tion der Wurzeloberflidche der letzteren.
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Abb. 5.9: N Isotopenkonzentration der Wurzeln gegen die Wurzelbiomasse der Einzelkontrollen (offe-
ne Symbole bezeichnet mit A = A. longifolia, H = H. halimifolium, P = P. Pinea), intraspezifische Kon-
kurrenz (graue Symbole bezeichnet mit AA, HH bzw. PP) und interspezifische Konkurrenz (schwarze
Symbole bezeichnet mit AH, AP, HA bzw. PA), A = A. longifolia, o = H. halimifolium, o = P. pinea;
eingefiigter Graph: "°N Isotopenkonzentration der Wurzeln gegen berechnete Gesamtwurzeloberfliche,
Mittelwert mit SE, n = 10.

("N isotope concentration in roots vs. root biomass of single control plants (open symbols marked with A = A. longifolia, H = H.
halimifolium, P = P. pinea), intraspecific competition (grey symbols marked with AA, HH, PP, respectively) and interspecific
competition (black symbols marked with AH, AP, HA, PA), A = A. longifolia, o = H. halimifolium, o = P. pinea, insert: BN iso-
tope concentration in roots vs. calculated total root surface area, mean +SE, n = 5-10.)

5.4.2.4 Phinotypische Plastizitét

Alle Arten reagierten mit Plastizititswerten unter 0,5 relativ unplastisch auf Konkurrenz
(Abb. 5.10). Dennoch traten deutliche ontogenetische und Artunterschiede zu Tage. Wihrend
der Etablierung (5.10a) war A. longifolia sowohl berechnet auf die gesamte Pflanze als auch
berechnet auf morphologische und Allokationsparameter die signifikant plastischste Art. Zwi-
schen der Morphologie und der Allokation zeigte sie wie auch H. halimifolium keine Unter-
schiede in der Plastizitét. P. pinea hingegen war im Allokationsverhalten plastischer als in der
Morphologie. Nach der Etablierung (Abb. 5.100) war das Bild vollstiandig verandert. H. hali-
mifolium war im Mittel etwa doppelt so plastische wie A. longifolia und P. pinea. Morpholo-
gisch waren alle Arten weniger plastisch als im Allokationsverhalten. Die Allokation wies
signifikante artspezifische Unterschiede zwischen H. halimifolium und den beiden anderen

Arten auf, die etwa halb so plastische waren. Allgemein war P. pinea tendenziell die Art mit
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der geringsten und H. halimifolium mit der groten Plastizitét. A. longifolia reagierte morpho-

logisch plastischer als und in der Allokation dhnlich plastisch wie P. pinea.
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Abb. 5.10: Phinotypischer Plastizititindex der nativen und invasiven Arten beziiglich biotischer Fakto-
ren (Konkurrenz) wihrend der Etablierung (a) und als etablierte Pflanzen (b). MPP umfasst 20 Parame-
ter. Kleine und grofle Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen den Eigenschaften (Grup-
pen einer Art) bzw. den Arten (innerhalb einer Eigenschaftengruppe), (ANOVA, p < 0.05, Mittelwerte
mit SE, n = 5-20.

(Phenotypic plasticity index of the native and invasive species to biotic factors (competition) during establishment (a) and as
established plants (b). MPP comprises 20 parameters. Lower and upper case letters indicate significant differences between traits
(groups of one species) and species (within one trait group), respectively, (ANOVA, p < 0.05), mean £ SE, n = 5-20.)
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5.5 Diskussion

Konkurrenz ist ein wichtiger Faktor, der die Invasivitit einer Art in einem neuen Okosystem
beeinflussen kann. A. longifolia ist auf den Diinen in einigen Landesteilen Portugals durch
invasive Prozesse zu einer potentiellen Bedrohung des natiirlichen Okosystems durch Ver-
dringung eines Teils der nativen Flora geworden. Wie sich in Kapitel 3 zeigte, konnte ihre
Invasivitdt nicht mit einer hoheren phénotypischen Plastizitit bezogen auf abiotische Um-
weltbedingungen begriindet werden. Mit diesen Experimenten soll nun die Konkurrenzkraft

der invasiven Art mit einigen heimischen Arten verglichen werden.

Grofienabhdngigkeit der Konkurrenz

Wenn untersucht werden soll, ob nicht-indigene Arten den heimischen Arten iiberlegene
Konkurrenten sind, treffen im Zusammenhang mit der Grof3e der Konkurrenten zwei gegen-
sdtzliche Meinungen aufeinander: (1) auf Grund der Tatsache, dass groere Konkurrenzeffek-
te auftreten, wenn die eingefiihrte Art nicht den Charakteristika der heimischen Arten entspre-
chen (Chapin et al. 1995), sollten heimische und invasive Arten gleicher Lebensformen unter-
sucht werden, zumal unterschiedliche Wuchsformen sehr verschieden auf Konkurrenz reagie-
ren (Gerry und Wilson 1995); (2) wenn invasive Arten hédufig einen Konkurrenzvorteil auf
Grund einer anderen, konkurrenzkriftigeren Wuchsform (abhiingig vom Okosystem, z.B. U-
berschattung von Konkurrenten) haben, dann ist diese Differenz ein Grund fiir ihren Konkur-
renzvorteil (Vila und Weiner 2004) und es ist damit sinnvoll Arten unterschiedlicher Wuchs-
formen zu vergleichen.

Konkurrenz wird in dieser Arbeit vor allem im Keimlingsstadium betrachtet. Bei jungen
Pflanzen ist (a) die SamengroBe priagend fiir die Anfangsbiomasse und (b) die Anfangsbio-
masse ein artspezifisches Charakteristikum (,,species trait*). Die Samengewichte der unter-
suchten Pflanzen unterscheiden sich signifikant voneinander (Acacia = 19.1 = 3.1 mg, Pinus =
676.9 + 144.4 mg, Halimium = 0.56 £ 0.14 mg; p < 0.001, Abb. 2.6 in Kapitel 2). Fiir medi-
terrane Waldgebiete konnte eine positive Korrelation zwischen Samengewicht und Keim-
lingsgroe gefunden werden (Stock et al. 1990). Diese liegt in einer groBeren Unabhingigkeit
von mineralischen Bodenressourcen der Keimlinge von Arten mit gréBeren Samen begriindet
(Atkinson 1973, Jurado und Westoby 1992, Lloret et al. 1999), die zum Zeitpunkt der Kei-
mung im feuchten Herbst und/oder Friihjahr fiir das Wachstum limitierend sind. Gro3e Samen
sollten die Allokation von Ressourcen in die Wurzeln versus Spross erhohen (Salisbury 1974,

Baker 1972). Damit konnten Pflanzen aus groeren Samen mit einem erhohten Wurzelwachs-
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tum auch bei geringer Nihrstoffversorgung schneller in den Boden eindringen und folglich
auch den Bodenraum besetzen. Die Samen- bzw. Anfangsgroe kann daher einschneidend
den Ausgang der Konkurrenz beeinflussen, reflektiert aber eben die natiirliche Situation und
muss als gegebene Eigenschaft diskutiert werden. Diese verschiedenen Punkte deuteten dar-
auf hin, dass H. halimifolium einen deutlichen Nachteil durch ihre geringe Anfangsbiomasse
gegeniiber P. pinea und A. longifolia hat.

In der Etablierungsphase der untersuchten Arten war das root/shoot Verhiltnis von P. pinea,
der Art mit der deutlich schwersten Samenbiomasse, nicht verschieden von dem des H. hali-
mifolium, der Art mit der kleinsten Samenbiomasse. A. longifolia hatte das geringste Verhilt-
nis. Erst nach der Etablierung war das Wurzel-Spross Verhiltnis stark erhoht im Vergleich zu
den beiden anderen Arten. Jedoch unterschieden sich A. longifolia und H. halimifolium nun
nicht mehr. Jedoch war die Wurzelbiomasse von A. longifolia in beiden Stadien deutlich gro-
Ber als von H. halimifolium.

Es zeigt sich, dass die Anfangsbiomasse ein kritischer Punkt in der vergleichenden Untersu-
chung der verwendeten Arten ist und fiir ,,replacement series* allgemein wird gemutmalt,
dass sie sehr viel sinnvoller seien, wenn die Anfangsbiomasse (Propagulen oder Keimlings-
biomasse) der Konkurrenten in der Analyse eingeschlossen wird (Connolly 1986). Rees und
Bergelson (1997) haben anhand eines Modells ermittelt, dass, wenn die Konkurrenz um Licht
asymmetrisch ist, die Wahrscheinlichkeit steigt, dass der Ausgang der Konkurrenz zwischen
Pflanzen gleicher Wachstumsstrategien abhédngig von der Ausgangsbiomasse ist. Weiner
(1986, 1990) hatte bereits abgeleitet, dass unterirdische Konkurrenz als groBensymmetrisch
und oberirdische als groBenasymmetrisch betrachtet werden kann, was mehrfach bestétigt
(Weiner et al 1997, Cahill und Casper 2000) und auch in diesen Experimenten gefunden wur-
de (siehe unten). Dies ergibt sich aus der Tatsache, dass Licht eine uni-direktionale Ressource
ist und damit die Aufnahme proportional zur absorbierenden Biomasse verlauft und sich da-
mit ein steiler Gradient im dichten Pflanzenbestand ergibt. Bodenressourcen sind hingegen
multidirektionale Ressourcen, die einerseits aufgenommen und andererseits durch den Abbau
organischer Substanzen freigesetzt werden (Rees und Bergelson 1997).

Ein letzter Punkt, der Vergleiche zwischen den untersuchten Keimlingen mit unterschiedli-
cher Anfangsgrofle weniger problematisch erscheinen lésst ist, dass, wie obern erwéhnt, un-
terirdische Konkurrenz symmetrisch und damit gré8enunabhingig ist und eine Symmetrie der
Konkurrenz in nihrstoffarmer, strahlungsintensiver Unwelt beschrieben wurde (Newman

1973, Wilson 1988).
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Konkurrenz und der Einfluss der Ontogenese

Die erfolgreiche Invasion von Habitaten durch nicht heimische Arten kann in vier Stadien
untergliedert werden: (1) Einschleppung, (2) Etablierung, (3) Einbiirgerung und (4) Massen-
vermehrung (Williamson und Fitter 1996). Die Faktoren, die die einzelnen Stadien bedingen,
konnen deutlich verschieden sein und auch die Rolle der Konkurrenz zwischen heimischen
und invasiven Arten kann mehr oder weniger prigen (Vila und Weiner 2004). Viele phinoty-
pische Eigenschaften, die auch Einfluss auf die Konkurrenzkraft einer Art haben, verdndern
sich im Laufe des Pflanzenwachstums und der Pflanzenentwicklung (Gedroc et al. 1996) - der
von Evans (1972) definierten ontogenetischen Drift. Haufig wurde bei krautigen Pflanzen
beobachtet, dass das Verhiltnis der Wurzel- zur Sprossbiomasse (root:shoot) auf Grund von
anfangs starkem Wurzelwachstum und sehr hoher Wurzeletablierung im Boden hoch ist.
Nach einigen Wochen fillt das Verhiltnis jedoch innerhalb weniger Wochen rapide ab (Baz-
zaz et al. 1989). Wihrend der Etablierung wiesen A. longifolia und H. halimifolium wie er-
wartet ein hohes root:shoot auf, das nach der Etablierung um bis zu 75 % verringert war. P.
pinea hingegen zeigte keine bzw. nur eine geringe Veridnderung im root:shoot, was sich mog-
licherweise mit dem enormen Ressourcenspeicher der deutlich gro3eren Samen und der rela-
tiv guten Anpassung an nihrstoffarme Habitate erkldren ldsst. Demnach scheint im Untersu-
chungszeitraum eine mehr oder weniger starke, artspezifische ontogenetische Entwicklung
und den damit verbundenen Verschiebungen in der Allokation stattgefunden zu haben. Ein
Vergleich von morphologischen und Allokationsparametern unter Konkurrenzbedingungen
wihrend und nach der Pflanzenetablierung (Tabelle 5.3 bzw. 5.4) verdeutlicht die Bedeutung
der ontogenetischen Drift fiir die Konkurrenz (vergl. auch Abb. 5.6a-d und 5.8a-d). So hat das
ontogenetische Stadium einen starken Effekt auf die Konkurrenzkraft von A. longifolia. Wih-
rend der Keimlingsetablierung fiihrte Konkurrenz bei A. longifolia zu relativ hohen RNE
Werten, wobei die Konkurrenztoleranz bei intraspezifischer Konkurrenz geringer war als bei
interspezifischer Konkurrenz. Gleichzeitig war auch der Konkurrenzeffekt gering. Die Tole-
ranz von A. longifolia gegeniiber P. pinea war, unabhingig vom ontogenetischen Stadium,
vergleichsweise hoch. Diese Ergebnisse scheinen wichtig fiir die Etablierung von A. longifo-
lia zu sein. Im Diinenhabitat in Portugal konnte sich im Jahr 2001 von bis zu 70 Keimlingen
unter adulten Acacia -Pflanzen keiner etablieren, wihrend vereinzelte, etablierte Keimlinge
vorwiegend unter P. pinea aber auch unter anderen Arten vorzufinden waren (pers. Beobach-
tung). A. longifolia scheint sich bei intraspezifischer Konkurrenz mit adulten Acacia —
Pflanzen sehr schwer durchsetzten zu konnen, was einerseits moglicherweise auf eine Abrei-

cherung der verfiigbaren Ressourcen (Wasser, Nihrstoffe) durch die adulten Pflanzen auf ein
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Niveau, das die Keimlinge nicht tolerieren kdnnen, zuriickzufiihren ist, wie es im Toleranz-
modell der Sukzession von Connell und Slatyer (1977) zugrunde gelegt wird. Die Abreiche-
rung von Ressourcen erhoht die unterirdische Konkurrenz um die noch vorhandenen Ressour-
cen (Tilman 1988; Wilson und Tilman 1991, 1993), der die Keimlinge moglicherweise nicht
standhalten konnen. Andererseits konnte auch eine extrem starke Durchwurzelung des Bo-
dens durch die adulten Pflanzen das Eindringen der Keimlingswurzeln in den Boden unter-
binden. So wiren die Keimlinge trotz hoher Humusschicht, wie sie unter den Acacia -
Pflanzen in den Diinen vorherrscht (pers. Beobachtung), nicht in der Lage lingere Zeit zu
tiberstehen. Damit ist A. longifolia eventuell auf eine Etablierung unter Pflanzen anderer Ar-
ten (nursery plants), deren Konkurrenzkraft weniger stark ist, oder auf die Entstehung von
Liicken durch den Tod der Mutterpflanzen (z.B. nach sehr trockenen Jahren oder Feuerereig-
nissen; Vegetationsanalysen deuten letzteres an; pers. Mitteilung, Maguas) angewiesen. Ein
Konkurrenzvorteil von adulten Pflanzen gegeniiber Keimlingen derselben Art, der bis zum
Konkurrenzausschluss fithren kann, wurde zuvor bereits beschrieben. Dieser Vorteil beruhte
auf einer starken Proliferation, die zur besseren ErschlieBung der vorhandenen Ressourcen
Wasser (Aguilera und Lauenroth 1993, 1995), Nihrstoffe und Licht fiihrt.

In dieser Untersuchung zeigte sich, das etablierte Acacia —Pflanzen sowohl intra- wie auch
interspezifisch eine sehr viel grofere Konkurrenztoleranz unabhingig von der konkurrieren-
den Art aufwiesen und zudem der Konkurrenzeffekt von A. longifolia auf H. halimifolium
signifikant war (Abb. 5.8). Kann sich eine Acacia —Pflanze etablieren, scheint sie sich auf
Grund einer groen Konkurrenzkraft an dem Standort halten und weniger konkurrenzstarke
Arten verdrangen zu konnen. Dies Ergebnis unterstreicht, dass die Etablierung ein sehr kriti-

sches Stadium im Leben einer Pflanze ist (Harper 1977).

Konkurrenz und der Einfluss auf die Morphologie und Allokationsmuster

In nédhrstoffarmen Habitaten tritt Konkurrenz auf Grund von limitierten Néhrstoffvorkommen
vorwiegend im unterirdischen Bereich auf (Belcher er al. 1995, Twolan-Strutt und Keddy
1996, Cahill 1999, Rebele 2000). Es ist wahrscheinlich, dass die ersten Interaktionen zwi-
schen habitatfremden Pflanzen, die in ein Okosystem eingebracht werden, und der heimischen
Flora die Konkurrenz um limitierende Ressourcen wie Nahrstoffe, Licht und/oder Wasser ist
(Vila und Weiner 2004), letzteres nicht zuletzt in mediterranen Habitaten (z.B. Mooney 1981,
Llorens et al. 2003). Deshalb konnte unterschiedliches Wurzelwachstum ein entscheidender
Faktor bei der Beurteilung von Konkurrenzkraft und Invasivitit einer Art bzw. eines Habita-

tes sein. In diesem Zusammenhang erscheint es wichtig, dass, wie bereits fiir den Spross dis-
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kutiert (vergleiche Kap. 4), auch unterirdisch die Zuwachsraten der Wurzelldngen von A. lon-
gifolia unabhingig von der Behandlung sehr grofl waren (Abb. 5.5) und die der heimischen
Arten deutlich iibertrafen (One-way ANOVA, p < 0.008). Dies deutet darauf hin, dass A. lon-
gifolia moglicherweise auf Grund einer schnellen Erschliefung des Bodens und deutlich gro-
Berer Biomassen wihrend und nach der Etablierung sich gegeniiber H. halimifolium trotz an-
fangs eingeschrinkter Konkurrenztoleranz durchsetzten kann.

Die Plastizitit des root:shoot soll die optimale Biomassenallokation zur best moglichen Res-
sourcenaufnahme widerspiegeln (optimal partitioning hypothesis; Bloom ef al. 1985, Gedroc
et al. 1996). Die Anpassung der Allokation konnte das Erreichen der am stédrksten limitieren-
den Ressource maximieren, so dass alle Ressourcen gleichermaBlen limitierend werden
(Bloom, Chapin und Mooney 1985, Chapin et al. 1987). Viele Untersuchungen untermauern
die Erwartung, dass die Ressourcenverfiigbarkeit die Biomassenallokation von Einzelpflanzen
beeinflusst (Wilson 1988), mit dem generellen Trend, dass root:shoot bei Néhrstoffmangel
ansteigt und bei Lichtlimitation sinkt. Treten Pflanzeninteraktionen auf, wird vermutet, dass
interspezifische Variation und phénotypische Plastizitit des root:shoot wichtig sind, um die
Aufnahme jener Ressourcen zu maximieren, die durch Nachbarpflanzen am stirksten limitiert
werden (Tilman 1985, Grime et al. 1991). Das bedeutet, dass Anderungen im root:shoot die
relative Bedeutung der oberirdischen im Vergleich zur unterirdischen Konkurrenz widerspie-
gelt (Casper, Cahill und Hyatt 1998). In diesen Konkurrenzexperimenten scheint die Lichtli-
mitation bedeutender zu sein als die Nahrstofflimitation, weil sich im Vergleich zur jeweili-
gen Kontrolle die root:shoot Werte verringerten (Tabelle 5.3). Demzufolge spielt oberirdische
Konkurrenz unter Versuchsbedingungen besonders bei A. longifolia und P. pinea eine wichti-
gere Rolle als die unterirdische Konkurrenz, unabhingig ob die Konkurrenz intraspezifisch
oder interspezifisch zwischen diesen Arten ist.

Die Analyse des Wurzelsystems ist, obwohl die Konkurrenzeffekte in diesem frithen Stadium
im Wurzelraum gering sind, wichtig, da das Wurzelwachstum und die Wurzelarchitektur die
Ressourcenzugang und -verteilung beeinflussen. So hat die Wachstumsrate einen Einfluss auf
Biomassenunterschiede zwischen Arten (Turner und Rabinowitz 1983) und damit auf die Pro-
liferation des Bodens durch konkurrierende Keimlinge und wirkt so nachhaltig auf den Aus-
gang der Konkurrenz (Schwinning und Weiner 1998). Die RNE Werte der etablierten Pflan-
zen (Abb. 5.8) unterstiitzen die Vermutung, dass nur geringe Konkurrenzeffekt im Wurzel-
raum auftreten, zumindest in der Konkurrenz zwischen A. longifolia und H. halimifolium. Die
Konkurrenz zwischen P. pinea und A. longifolia war sowohl ober- wie auch unterirdisch glei-

chermaflen gering. Die Verdnderungen der Biomasse (Tabelle 5.4) der beiden Arten waren
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vergleichbar gering (Verringerung um ca. 20 %). Die etablierten Keimlinge dieser beiden
Baumarten zeigen eine gegenseitige Toleranz, die eine Koexistenz in diesem Stadium ermog-
licht. Die ausgewiesen an nihrstoffarme Habitate angepasste P. pinea (Richardson 1998)
kann trotz Nihrstoffabreicherung des Bodens durch A. longifolia ausreichend Ressourcen
aufnehmen, um unbeeintrichtigt wachsen zu konnen. Das folgt aus der signifikant schnelleren
'SN-Aufnahme von A. longifolia gegeniiber P. pinea und H. halimifolium (One-Way ANO-
VA, p<0.001; Abb. 5.9). Diese hohe Aufnahmerate ist einerseits mit der Biomasse korreliert
(R2 = 0,56, p < 0.001) und andererseits auf eine groBle Wurzeloberfliche zuriickzufiihren
(Abb. 5.9). H. halimifolium bildet deutlich weniger Wurzelbiomasse als A. longifolia und
kann dadurch trotz hoherer spezifischer SN-Aufnahme (One-Way ANOVA, p < 0.001, siehe
Anhang, Abb. 8.2) signifikant weniger Stickstoff binden. Dies unterstiitzt die Hypothese von
Weiner (1986) von der grolensymmetrischen Konkurrenz um Niahrstoffe. Der starke Konkur-
renzeffekt in Verbindung mit der hohen Konkurrenztoleranz etablierter Acacia -Keimlinge
gegeniiber Halimium -Keimlinge (Abb. 5.8) unterstiitzt die Hypothese, dass im Vergleich zu
den Nachbarpflanzen relativ kleine Individuen das Nahrstoffangebot nicht soweit verringern
konnen, dass ein signifikanter Einfluss auf das Wachstum des Nachbarn genommen werden
konnte, der spiter das eigene Wachstum beeinflusst (Goldberg 1990). Dieser Effekt ist stark
dichteabhéngig. P. pinea hingegen bildet eine groere Wurzelbiomasse als A. longifolia, hat
aber eine vergleichbare Wurzeloberflache und eine geringere spezifische Stickstoffaufnahme
(p < 0.001). Das fiihrt zu einer geringeren gesamten Stickstoffaufnahme. Die invasive Acacia
zeigt eine deutlich schnellere gesamt Stickstoffaufnahme im Vergleich zu den heimischen
Arten und kann vorhandene Stickstoffressourcen effizient binden. Bei nicht toleranten Arten
mit einer weniger effizienten Stickstoffaufnahme fiihrt diese Nihrstoffabreicherung im Boden
zu einem Niahrstoffmangel, der sich in einer reduzierten Biomasse und geringeren Konkur-
renzkraft duBert und schlieflich zu einer Verdrangung dieser Arten fithren kann. Normaler-
weise wird erwartet, dass intraspezifische Konkurrenz stérker ist als interspezifische Konkur-
renz (Hodge et al. 2000, Olson und Blicker 2003), da Pflanzen derselben Art dieselben Um-
weltbedingungen benotigen. Die Diskrepanz zwischen der Erwartung und den aktuellen Re-
sultaten impliziert, dass A. longifolia und P. pinea unter den gewihlten Versuchsbedingungen
gleich konkurrenzkriftig in Bezug auf Nihrstoffaufnahme sind. H. halimifolium war anderer-
seits signifikant weniger konkurrenzkriftig als A. longifolia, was in einem grolen Konkur-
renzdruck durch A. longifolia resultiert mit einer signifikant verringerten Biomasse und Blatt-

fliche von H. halimifolium.
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Konkurrenz und Plastizitdt

Invasivitit von nicht-heimischen Arten wird hidufig im Zusammenhang mit phéinotypischer
Plastizitit gesehen. Tendenziell weisen invasive Arten eine hohere Plastizitit auf als die kon-
kurrierende heimische Flora (Daehler 2003 und Referenzen darin). Anhand des phénotypi-
schen Plastizitdtsindexes (Abb. 5.10) konnte eine Unterscheidung der Plastizitit zwischen den
untersuchten ontogenetischen Stadien der Arten beziiglich biotischer Interaktionen gefunden
werden. Generell war die Plastizitét fiir alle Arten verhdltnisméBig gering. Wihrend die inva-
sive A. longifolia in der Etablierungsphase eine wie erwartet deutlich groere Plastizitit als
die heimischen Pflanzen aufwies, konnte dieser Trend fiir etablierte Pflanzen dieser Art nicht
bestitigt werden. Die plastische Reaktion auf biotische Interaktionen wies signifikante Artun-
terschiede der etablierten Pflanzen auf. Die mittlere phéanotypische Plastizitit von H. halimifo-
lium war groB3er als die der beiden anderen Arten, die sich ihrerseits nicht unterschieden. Die
Allokationsparameter scheinen fiir diesen Unterschied verantwortlich zu sein, dhnlich dem
Plastizititsmuster, das beziiglich abiotischer Faktoren (siehe Kapitel 3) gefunden wurde. Dies
deutet darauf hin, dass konkurrierende Nachbarpflanzen die Verfiigbarkeit der unterirdischen
Ressourcen verdndern und damit Nachbarn in dhnlicher Weise beeinflussen wie Variationen
der abiotischen Ressourcen (Crick und Grime 1987, Robinson und Rorison 1988).

Alle Arten zeigen tendenziell eine Reduktion der Wurzelbiomasse unabhéngig von der Art
der Konkurrenz. Dies ist eine Auswirkung der Konkurrenz um Ressourcen, die dichte- (Har-
per 1977) und artabhingig (Callaway et al. 2003) ist. Jedoch ist nicht nur die Biomasse son-
dern auch die ober- und unterirdische Architektur der Pflanzen ausschlaggebend fiir den Kon-
kurrenzausgang. So fiihrt Konkurrenz wihrend der Etablierung von A. longifolia je nach
Konkurrent zu einer mehr oder weniger starken Reduktion der Wurzelbiomasse, jedoch auch
zu einer Veridnderung der Wurzelarchitektur. Das Wurzelsystem verédndert sich von stark ver-
zweigten, breiten zu weniger verzweigten, tiefen Wurzeln. Dies deutet auf eine Anpassung an
einen jeweiligen Konkurrenten hin, die moglicherweise eine bessere ErschlieBung der Boden-
ressourcen ermoglicht. Dasselbe Verhalten der Wurzelarchitektur konnte auch in der Tendenz
fiir P. pinea gezeigt werden, wihrend H. halimifolium keine Verdnderungen der Wurzelarchi-
tektur zeigte. Da eine hohe phinotypische Plastizitidt die Toleranz gegeniiber Konkurrenz er-
hohen kann (Schmitt et al. 1999), konnte die hohe Plastizitit der Wurzelsysteme wihrend der
Etablierung von P. pinea und A. longifolia die Konkurrenzkraft nach der Etablierung fordern.
Andererseits fiihrt eine geringere Plastizitit wihrend der Etablierung von H. halimifolium zu

einer geringern Konkurrenzkraft der etablierten Pflanzen.
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Weiterfithrenden Untersuchungen zur Invasivitit von A. longifolia sollten verstirkt Konkur-
renz in Bezug auf unterirdische Ressourcen betrachten. In einem Vorversuch (sieche Anhang,
Abb. 8.1) hat sich gezeigt, dass nicht alle Arten dieselbe Stickstoffform bevorzugt aufnehmen.
Hier konnte eine mogliche Erkldrung fiir die Konkurrenz und Koexistenz von Arten begriin-
det liegen. Zudem kann A. longifolia mit Hilfe von Wurzelknollchen Luftstickstoff nutzen.
Dieser Vorteil muss auch Auswirkungen auf die Konkurrenz haben und das Konkurrenzkrifte

im Okosystem moglicherweise zu Gunsten von A. longifolia verschieben.

89






SYNTHESE

KAPITEL 6.

SYNTHESE

Invasive Arten sind in den letzten Jahrzehnten zunehmend als grof3es, okologisches Problem
und gravierende Gefahr fiir die Biodiversitit der Erde erkannt worden (Drake et al. 1989, Di
Castri et al. 1990, Williamson 1996, Mooney 1999). Der invasive Charakter vieler Neophyten
basiert auf Eigenschaften, die sie den heimischern Arten iiberlegen machen und dem Fehlen
der natiirlichen Feinde und Konkurrenten. Jedoch sind diese meist von den spezifischen kli-
matischen und Wachstumsbedingungen, der Invasivitidt des Habitats und den Interaktionen
zwischen den Einwanderern und den heimischen Organismen abhingig (Daehler 2003, Dietz
und Steinlein 2004). Zu den invasiven Eigenschaften gehdren neben anderen eine hohe phi-
notypische Plastizitidt (Yamashita et al. 2000, Durand und Goldstein 2001, Daehler 2003),
eine hohe Wachstumsrate (z.B. Pattison et al. 1998), eine groBere Blattflache und geringere
Kosten zur Gewebsbildung im Vergleich zu den heimischen Arten (Daehler 2003) und/oder
eine hohe reproduktive Produktion (Radford und Cousens 2000). Viele dieser Eigenschaften
konnten auch bei einigen Acacia-Arten beschrieben werden (z.B. Polley et al. 1997).

An der portugiesischen Atlantikkiiste wurde ein interessanter Nord-Siid Intensitdtsgradient
der Invasivitit von Acacia longifolia mit einem starken Invasionsdruck im Norden (z.B.
Coimbra) und einer groen Stabilitdt im Siiden (z.B. Trofa) beobachtet (pers. Kommunikation
mit C. Maguds). Aus dieser Beobachtung hat sich die Fragestellung ergeben: welche invasive
Eigenschaften charakterisieren Acacia longifolia (z.B. phinotypische Plastizitdat, Wachstums-
raten und Konkurrenzkraft) und unterscheiden sie von ausgewihlten heimischen Arten und
inwiefern sind diese abhiingig von Umweltbedingungen (z.B. Nihrstoffe, Licht und Wasser)?
Die Ergebnisse sollen mogliche neue Kenntnisse zur Invasivitdt von A. longifolia und Ansitze
fiir die weiterfithrende Forschung geben. Die Ergebnisse dieser Dissertation eingebunden in

Literaturdaten sind schematisch in Abb. 6.1 dargestellt.

Entgegen der generellen Annahme, dass invasive Arten hdufig eine hohere Plastizitét als hei-
mische Arten aufweisen (z.B. Yamashita et al. 2000, Durand und Goldstein 2001, Daehler
2003), zeigt A. longifolia konsequent eine mit H. halimifolium und P. pinea vergleichbare
Plastizitit. Basierend auf dem Plastizititsindex nach Valladares er al. (2000a) konnten keine
Unterschiede zwischen H. halimifolium, P. pinea und A. longifolia beziiglicher der plasti-

schen Reaktion auf Anderung von abiotischen (Stickstoff, Licht und Wasser siehe Kapitel 3
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und 4) wie auch biotischen Faktoren (Konkurrenz sieche Kapitel 5) ermittelt werden. Eine ho-
here phénotypische Plastizitit scheint folglich in keinem kausalen Zusammenhang mit dem
invasiven Erfolg von A. longifolia zu stehen. Dies ist ein fiir invasive Arten nicht hdufig ge-
fundenes Resultat (Review in Daehler 2003).

Eine weitgehende, von Veridnderungen der Umweltbedingungen unabhingige Bestindigkeit
von Schliisseleigenschaften wie die Photosyntheseleistung der Pflanzen, die die Fitness einer
Art beeinflussen, ist ein Kennzeichen der adaptiven phinotypischen Plastizitdt (Schlichting
und Pigliucci 1998). Daraus kann fiir alle untersuchten Arten gleichermaB3en abgeleitet wer-
den, dass die geringe phédnotypische Plastizitit der Gesamtpflanze und insbesondere der Phy-
siologie auf eine relativ grofe phinotypische Stabilitit hindeutet. Die phinotypische Stabilitét
steht wie haufig beschrieben im Zusammenhang mit einer Anpassung an widrige Umweltbe-
dingungen (z.B. Lortie und Aarssen 1996, Balaguer et al. 2001), zu denen mediterrane Dii-
nendkosysteme mit ihren extremen Bedingungen gezihlt werden miissen. Die dhnliche Plasti-
zitdt der untersuchten Arten scheint nicht iiberraschend, da alle Arten aus einem mediterranen
Lebensraum stammen und somit an diese Bedingungen angepasst sein sollten. Die Stabilitit
wird jedoch von den Arten auf unterschiedliche Weise erreicht. Besonders deutlich wird dies
in Phasen geringer Wasserverfiigbarkeit (siehe Kapitel 4). In denen reagieren die heimischen
H. halimifolium und P. pinea in erster Linie mit einer effektiven Regulation der Wassernut-
zungseffizienz und einer méBigen Reduktion der Biomasse. Damit konnen diese Arten die
Photosyntheserate und die Biomassen relativ konstant halten. Die invasive Akazie hingegen
betreibt Photosynthese bis an die Grenze der Wasserverfiigbarkeit und verwendet so das ver-
fligbare Wasser ineffizient, was jedoch innerhalb eines begrenzten Zeitraumes eine hoher As-
similation gewdhrleistet. Bei anhaltendem Wasserstress fiihrt dieses Verhalten schlieSlich zu
einer extremen Reduktion der Photosyntheseleistung. Letztendlich verhindert A. longifolia
durch eine Reduktion der photosynthetisch aktiven Biomasse einen weiteren Wasserverlust.
Im Freiland kann dies bis zum Totalverlust der Blattmasse fithren (pers. Beobachtung). A.
longifolia scheint, wie ebenfalls zuvor vermutet (Lange et al. 1987), weniger gut an Wasser-
stressbedingungen angepasst zu sein als die heimischen Arten, was in Jahren mit extremer
Trockenheit, wie etwa dem Jahr 2003, zum Tode einzelner Pflanzen fiihren kann. Diese ge-
ringere Wasserstresstoleranz steht im Gegensatz zu Ergebnissen auf Untersuchungen an ande-
ren Acacia —Arten, die diese als Stresstolerant beschrieben (z.B. Gonzalez-Rodriguez et al.
2000). Die relativ groBere Empfindlichkeit gegeniiber Wasserstress konnte daher rithren, dass
A. longifolia in ihrem australischen Ursprungshabitat feuchtere Gegenden bevorzugt (Lange

et al. 1987) und damit nicht an extreme Wasserdefizite angepasst ist. Auch fiir einige andere
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Acacia —Arten wurde eine Empfindlichkeit gegeniiber starken Trockenstress festgestellt (Gaol
und Fox 2002). Dennoch ist A. longifolia hdufig in der Lage nach Ende der Stressphase einen
Neuaustrieb zu beginnen, was moglicherweise aber einen anschlieBend feuchten Winter vor-

aussetzt (Gaol und Fox 2002).

Die beschriebenen Reaktionen von A. longifolia auf Wasserstress fiihren zu einem relativ gro-
Ben Biomassenumsatz durch die Reduktion der Biomasse. Hier stellt sich die Frage, wie A.
longifolia den groBlen Ressourcenbedarf fiir die hohe Biomassenproduktion decken kann. Ne-
ben anderen Nihrstoffen ist insbesondere Stickstoff, der in den mediterranen Diinen limitiert
ist, fiir die Bildung der Biomasse notwendig. Die verschiedenen Stickstoffquellen, die von A.
longifolia genutzt werden konnen, scheinen in diesem Zusammenhang eine entscheidende
Bedeutung zu haben. A. longifolia ist in der Lage dem Boden effizient Stickstoff (NH4 und
NOs;, sieche Anhang, Abb. xx) zu entziehen (siehe Kapitel 5), was es ihr ermoglicht nach Ende
der Trockenzeit schnell neue Blitter zu bilden. Die Verfiigbarkeit wird zudem durch eine
Stickstoffanreicherung im Habitat, die durch einen hohen Stickstoffgehalt der Blittern von A.
longifolia (Witkowski 1991) und ihren grolen Biomassenumsatz (Lebenszeit von Blittern
anderer Acacia-Arten ca. 1 Jahr, Wright und Westoby 2002) bewirkt wird, begiinstigt. Als
Leguminose kann A. longifolia Luftstickstoff als weitere Stickstoffquelle nutzten. Dies ist
besonders in nidhrstoffarmen Habitaten wie den mediterranen Kiistendiinen bedeutend, in de-
nen sich unter A. longifolia der Stickstoff im Boden durch den Abbau der Biomasse anreichert
(Marchante 2001). All diese Voraussetzungen konnen zum einen den hohen Biomassenum-
satz von Acacia longifolia bedingen. Zum anderen wird durch den zusétzlichen Stickstoff das
Wachstum der Keimlinge deutlich gefordert (siehe Kapitel 3) und Vorteil gegeniiber den hei-

mischen Arten (z.B. hohe Wachstumsrate) verstdrken sich mit der Stickstoffverfiigbarkeit.

Die weniger gute Anpassung an Wasserstress konnte eine Ursache dafiir sein, dass A. longifo-
lia im klimatisch feuchteren Nordportugal invasiver auftritt, im arideren Siiden relativ stabile
Populationen ausbildet (siehe Klimadiagramme Kapitel 1, Abb.1.2). Dies korrespondiert mit
Hinweisen dahingehend, dass die Konkurrenzkraft von heimischen Arten gegeniiber invasi-
ven Arten durch eine verringerte Wasserverfiigbarkeit erhoht ist (Smith und Brock 1996,
Daehler 2003), so dass in ariden Gebieten A. longifolia heimische Arten nicht oder nur auf
sehr lange Sicht (z.B. mit Hilfe von ,,nursery plants*, die weniger konkurrenzstark sind oder

ein lockeres Wurzelsystem haben; siehe Kapitel 5) verdriangen und ersetzen kann.
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Die Bildung stabiler Populationen scheint einerseits auf die relativ grole Konkurrenztoleranz
von etablierten A. longifolia (siehe Kapitel 5) zuriickzufithren zu sein. Andererseits konnen
auf Grund von z.B. Trockenstress abgestorbene Acacia—Pflanzen schnell aus der enormen
Samenbank, die von A. longifolia gebildet wird (Pieterse and Cairns 1988a, pers. Beobach-

tungen), ersetzt werden.

Neben der groBeren Wasserverfiigbarkeit in Nordportugal scheint ein aus Beobachtungen
vermutetes hoheres Aufkommen von Stérungen (z.B. Feuerereignisse; pers. Kommunikation
mit H. Marchante — noch nicht quantifiziert) die groere Invasivitit von A. longifolia zu for-
dern. Hier hat ebenfalls die oben erwihnte enorme Samenbank von A. longifolia eine ent-
scheidende Bedeutung. Storungen schaffen freie, nidhrstoffreichere Fliachen (Clinton er al.
2003, Campbell und Reece 2004), auf denen Konkurrenzeffekte relativ gering sind. Wie das
heimische H. halimifolium (Zunzunegui et al. 1997, Diaz Barradas et al. 1999q) ist auch A.
longifolia ein Pyrophyt (Feuerkeimer; Pieterse und Cairns 1988a), d.h. Feuer bricht die Keim-
ruhe der Samen, indem die Samenschale durch Hitze pords und damit Wasser- und Luftdurch-
lassig wird, und stimuliert die Keimung. Bei verschiedenen Pinus—Arten (P. pinea toleriert
leichte Feuerereignisse; Tapias et al. 2001, 2004) bewirkt Feuer das Offnen der Zapfen. An-
ders als die nativen Arten bildet A. longifolia eine deutlich groBere Samenbank mit einer e-
normen Dichte (z.B. in Siidafrika vor der biologischen Bekdmpfung 34.000 Samen/m?2; Hicks
et al 2001) an langlebigen Samen (Cronk und Fuller 1995) aus. Aus diesem Samenreservoir
kann nach einer Stérung ein dichter Keimlingsbestand entstehen (Pieterse und Cairns 1988a),
der eine Reetablierung heimischer Arten unterbinden kann. Zudem werden Vorteile im
Wachstum von A. longifolia (Wachstumsrate des Sprosses und moglicherweise der Wurzeln,
siehe Kapitel 3) stark durch Stickstoff gefordert, wihrend die heimischen Arten entweder
nicht (P. pinea; Anpassung an nihrstoffarme Habitate; siehe auch Tapias et al. 2004) oder
vergleichsweise weniger (H. halimifolium) von der groBeren Nihrstoffverfiigbarkeit profitie-
ren konnen. Folglich kann auch der zusitzlich Stickstoffeintrag tiber die Blitter von A. longi-
folia (Witkowski 1991) die Etablierung der Nachkommen nach einem Storereignis fordern
und ein Uberwachsen der heimischen Vegetation erméoglichen. Der Zusammenhang zwischen
erhohter Invasion und groBerer Néhrstoffverfiigbarkeit in einem Habitat ist bereits hiufiger
beschrieben worden (z.B. Wilson und Tilman 2002, Dietz und Steinlein 2004).

Ist A. longifolia etabliert, erweist sie sich sowohl als relativ konkurrenzstark wie auch konkur-

renztolerant (sieche Kapitel 5) und kann sich an dem Standort festsetzen. Treten zudem héufi-
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ger Storungen auf und kann A. longifolia ihre Vorteile in Keimung, Nihrstoffaufnahme und

Wachstum zum tragen bringen, sie sich im Okosystem ausbreiten.

Die hier vorgestellte Untersuchung zeigt, da3 A. longifolia in der Tat einige Eigenschaften
aufzeigen, die in der Literatur als typisch fiir Invasoren genannt werden. Andere, dort eben-
falls aufgefiihrte Fihigkeiten fehlen jedoch offensichtlich. So scheint A. longifolia nicht auf
Grund einer hoheren Plastizitit in dem mediterranen Okosystem invasiv zu sein. Vielmehr
scheinen einige wenige Unterschiede zu den nativen Arten im Reproduktions- und Wachs-
tumsverhalten fiir die Invasivitit von A. longifolia entscheidend zu sein. Zu diesen gehoren
eine deutlich groere ober- und unterirdische Wachstumsrate unabhéngig von der Néhrstoff-
verfiigbarkeit, eine grolere Samenbank mit langlebigen und schnell keimenden Samen, eine
effiziente Nihrstoffaufnahme und der daraus resultierenden Konkurrenzkraft. Diese Unter-
schiede erméoglichen es der nicht heimischen Art sich in dem Okosystem zu behaupten. Je-
doch scheint die Invasion von A. longifolia stark abhidngig von abiotischen und biotischen
Faktoren wie Wasserverfiigbarkeit und Storungen durch z.B. Feuer, Herbivorie oder anthro-
pogene Einfliisse zu sein. Wie von Daehler (2003) zu bedenken gegeben wurde, sind viele
Eigenschaften, die eine Art invasive machen von den Umweltbedingungen abhéngig und es
sollte bei Untersuchungen zur Invasivitit von Arten auch dieser Aspekt nicht iibersehen wer-
den (s.u.). Weiterfithrende Untersuchungen sollten sich folglich auch mit diesen Zusammen-

hingen beschéftigen.

Ausblick

Aufgrund der oben angefiihrten Tatsachen erscheint fiir eine vollstindige Kausalanalyse der
Invasivitit von A. longifolia die Untersuchung der Auswirkungen abiotischer Umweltfaktoren
auf die Konkurrenz zwischen A. longifolia und heimischen Vertretern unabdingbar. Zu den
Faktoren, in diesem Zusammenhang besonders wichtig erscheinen, gehoren (1) die Nihrstoff-
verfligbarkeit, (2) die Wasserverfiigbarkeit bzw. Staunisse, (3) die Temperaturabhéngigkeit.

1. Die Nihrstoffverfiigbarkeit sollte in zwei Richtungen genauer untersucht werden: (a)
eine hohere Nahrstoffverfiigbarkeit sollte die Invasivitét eines Habitats steigern (z.B.
Witkowski 19915, Huenneke et al. 1990, Fogarty und Facelli 1999), d.h. die Konkur-
renzkrifte sollten sich zu Gunsten von A. longifolia verschieben, (b) in néahrstofflimi-
tierten Habitaten sollte die Invasion von nicht nativen Arten erschwert sein (Fogarty
und Facelli 1999, Wilson und Tilman 2002), d.h. hier sollten eine Verschiebung der

Konkurrenzkrifte zu Gunsten der indigenen Arten auftreten. Ergéinzend zum letzten
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Punkt konnte eine Abhédngigkeit der Konkurrenz von der Nodulation mit der Frage
nach dem Einfluss von Knoéllchen auf die Konkurrenz untersucht werden.

In dieser Arbeit hat sich gezeigt, dass A. longifolia weniger gut an Wasserstress ange-
passt ist als die heimischen Arten (siehe Kapitel 4). Dieses Charakteristikum sollte
folglich auch einen Einfluss auf den Ausgang von Konkurrenz haben. Dies liegt darin
begriindet, dass A. longifolia frither ihre Photosynthese einstellen muss als die heimi-
schen Arten und damit iiber das Jahr betrachtet weniger Assimilate bilden kann. Auch
muss hier die Reaktion der Pflanzen nach Ende der Stressperiode in Bezug auf die Ge-
schwindigkeit der Erholung und den damit in Zusammenhang stehenden Assimiliat-

gewinnen betrachtet werden.

. Fiir mediterrane Pflanzen kann auch der Winter potentiell mit sehr groBem Stress ein-

hergehen (Oliveira und Pefiuelas 2001). Die Ursache fiir diesen Stress liegt in einer
hohen Sonneneinstrahlung an kalten Wintertagen, was zu einem Ungleichgewicht
zwischen hohen Lichtenergieeinstrahlungen und ihrer Nutzung zur Kohlenstofffixie-
rung fiihrt (z.B. Garcia-Plazaola et al. 1999, Oliveira und Pefiuelas 2000). Auch hier
konnten Unterschiede zwischen der invasiven und den indigenen Arten vorliegen, die

Einfluss auf die Invasivitidt haben konnten.

Diese weiterfithrenden Untersuchungen sollten zum einen unter kontrollierten Gewéchshaus-

bedingungen und zum anderen im Freiland stattfinden, um eine Einschidtzung des Stellenwer-

tes der jeweiligen abiotischen Faktoren fiir die Invasivitit abschétzen zu koénnen. Zu den Frei-

landexperimenten sollten ebenfalls Untersuchungen zur Bedeutung von ,,nursery plants* (sie-

he Kapitel 5) und zur Uberpriifung der Ergebnisse zur Etablierung in Kapitel 5 unter artglei-

chen und artfremden adulten Pflanzen gehoren.

In einem Vorversuch hatte sich gezeigt, dass Pflanzen im Artenvergleich Ammonium und

Nitrat unterschiedlich gut nutzen konnen (siehe Anhang, Abb.8.1). Diese Experimente sollten

intensiviert werden, weil sich hier moglicherweise eine Begriindung fiir die dhnliche Konkur-

renzstdrke von A. longifolia und P. pinea (siehe Kapitel 5) und der daraus vermuteten Koexis-

tenz dieser Arten ergeben konnte.
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Abb. 8.1: Ammonium- und Nitrataufnahme von A. longifolia (A), H. halimifolium (H) und

S. frutescens (S) in einem Vorversuch mit angereichertem (ISNH4)2SO4 und K15N03; ver-
schiedene Buchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen den Behandlungen und

Arten an (ANOVA/MANOVA, p < 0,05, n = 6-10).

(Ammonia and nitrate uptake of A. longifolia (A), H. halimifolium (H) and S. frutescens (S) from a pre experi-

ment using enriched ( NH, 2S04 und KNO;; letters indicate differences between species and treatments
(ANOVA/MANOVA, p < 0.05, n = 6-10).)
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Abb. 8.2: Spezifische >N Aufnahme der Wurzeln von A. longifolia (A), H. halimifolium (H) und P. pinea (P) als
Kontrollpflanze (A, H, P) und in Konkurrenzbehandlung (AA, AP, AH, HH, PP), Buchstaben kennzeichnen
signifikante Unterschiede zwischen den Behandlungen und Arten, ANOVA, p < 0,05, n=7-10.

(specific °N uptake of root of control plants (A, H, P) and in competition (AA, AP, AH, HH, PP) of A. longifolia (A), H. halimifolium (H)
and P. pinea (P), letters indicate significant differences between treatments and species, ANOVA, p < 0.05, n = 7-10.)
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KAPITEL: 8

Tabelle 8.1: Morphologische und Allokationsparameter
Mittelwerte und Standardabweichungen der morphologischen und Allokationseigenschaften aller Arten und
Behandlungen, Klein- und Grobuchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen den Stickstoffbehandlun-
gen bzw. Arten an (ANOVA, p < 0,05; n = 10); * kennzeichnet signifikante Unterschiede zwischen den Lichtbe-
handlungen (t-test, p < 0,05), N = Stickstoff (+, -), L = PFD (+, -).

(Mean values and standard deviation of morphological and allocation traits of all species and treatments; N = nitrogen; lower and upper
case letters indicate significant differences between nitrogen treatments (Ic) and species (uc) (ANOVA, p < 0.05; n = 10) and between light
treatments (*) (t-test, p<0.05), abbreviations see material and methods.)
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Tabelle 8.2: Physiologische Parameter
Mittelwerte und Standardabweichungen der physiologischen Eigenschaften aller Arten und Behandlungen,
Klein- und GroBSbuchstaben zeigen signifikante Unterschiede zwischen den Stickstoffbehandlungen bzw. Arten
an (ANOVA, p < 0,05; n = 2-10); * kennzeichnet signifikante Unterschiede zwischen den Lichtbehandlungen (t-
test, p < 0,05) N = Stickstoff (+, -), L = PFD (+, -), - nicht gemessen.

(Mean values and standard deviation of physiological traits of all species and treatments; *, lower and upper case letters indicate significant
differences between nitrogen treatments (Ic) and species (uc) (ANOVA, p<0.05; n = 2-10) light treatment (*) (t-test, p<0.05),- not measured,

N = nitrogen, L = PFD (+, -), abbrev. see methods. )

Avacka it Seroplilaria Plisies pivieq
Traiis M L Jawigafodic Salimadfolienn frudescens
-+ 10.7 =35 10,5 4.7 11270 -
- + o+ 126 251" 133+ 28" 1300+ 4.3 -
[smal®rs” 5] - - 14.7 2 5.6 7127 154+ 20 -
+ - 136 £7.5% 122+ 3098 137 £55% .
-+ 5902713 654+ 31.6% ®TL 279 -
f - + o+ 732+ 36.8% 955 + 20,5 EVR BN i -
[pemed =g =" S 1117 +23.00% 750+ 40,7 627 + W0 -
- = 115 £ 475" 127.9 + 364" 104.0* -
-+ 2502179 L6+ 166 372+ RA* -
Apay + 4+ 435 26,1 384+ 530 36,1+ 7O -
Lol "] o 31T =103 20,1 + 316 557+ 10,58 -
+ - T4 £ R 1% 33,0+ T4 275+ | 3= .
-+ L £ 0.4% A5 +0.3" NS -
Diark respiration + 4+ 13 :u.s‘*_ 13 £0.3" L0+ 0.3* -
(ol =] S = AT +0.01 -1 3" A8 40,7 -
- = A5 001 <3 0,003 415 0.7 -
-+ 256 £ 19.7* 98+ 5.0 05+ 16,7 -
+ 4+ 235 207" 13.7 £ 7.0 305+ 115 -
Compaabapomt 17.0 20 13.5% 75 EEI™ -
[FFD al ..J. -
+ - B5+0.T Bil+ 28 BE+ 10 5
-+ 420 £ 0,59°" 6,50 + 2,070 568 + 0,610 -
+ 4+ 439 £ 39°* 6.86 + 0,83 7.66+ 1,24 -
WLUE _ = = 5,35 £ 0,36 3,65 £ 0,080 6.90 + 0,84 -
[hnal COF meaal HOT G112 AT 580 £ 2,52 6.20 & 166% 5
-+ 0.75 £ 005" .78 + 001" .50 + 0,008 .74 + 004
+ 4+ .75 £ 003" .70 + 0.017° 081 + 0.003" .73 £ 0™
FolFm S 0.7 £ 0™ 078 £ 007 80+ Do 077 £ 0™
+ - 0.76 £ 004 .80 + 001 081 + 0,01 0.77 £ 003
-+ 056 = 007" 60 + D0 .62 + 015 .57 + 0.5
+ 4+ .58 £ 0u04™* .63 + 007 .66 + (.06 .48 + 007"
AF T (400) S .58 £ 000 060 + 0,05 061 £ 0007 0.53 £ 006
- = 60 £ 001 65 £ 007 66 + .03 .57 £ O™
-+ Bl =7 BE £ 17" 10+ 16™ R4 = 14
+ 4+ BS £ 1300 a7 £ 10 a5 £ 2% 62+ 30
ETR (400} S a0 = 1§ LTI 103 + 3 o £ 0
+ - HE £ 15 99 £ 14 103 + 14 T £ |5
-+ 0.17 £ 004" 0.22 + 007" 0.33 + D04 .32 + 006"
+ 4+ 021 £ 006" .31 + 005 031 + 005 .25 + 00E™
AF/Fo (1670} S 0.25 #0011 0.26 + 0,07 0.23 £ 0,07 0.24 £ 0,05
- = .21 £ 004 .20 + 003 .27 + 0™ .30 + 007
-+ 122 £ 274 156+ 15** 217 + 307 237 £ 4™
+  + 150 + 307 219+ 62 214 £ 37 173 £ 55
ETR (167} S 71754 180 + 49" IA2 + 12 1k + 35
+ - 149 + 26% 206 +£231% 187 £ 28% 200+ 47
-+ 030 £ 0,01 .31 £ 00t 0,32 + 007" 020 + 001
Light use elficeency 4 4 .33 £ 007 .30 + 0,07 032 £ 001 0,29 + 0,05
(] - - 0,30 £ 0,01 0,30 + 0,02 031 + 0,003 020 £ 000%™ _
+ - 030 £ 001" .31 £ 0= 0,32 + 0,001 030 + 0™

117





