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ZUR UBERFLUTUNGSTOLERANZ BEI BAUMEN

G. VESTER

Abstract

The object of this study has been to carry out some basic investigations necessary in the quest
for a metabolic test of flooding-tolerance that can be used with tree seedlings. There are im-
mense practical advantages to be gained by being able to determine at an early stage whether or
not mature trees of any species or provenances will be resistant to the usually detrimental
effects of flooding. The relative flooding-tolerance of tree seedlings was ascertained by obser-
ving the differing morphological behaviour during an experimental flooding period. Clear diffe-
rences were observed between flood-tolerant and non-tolerant species as regards the total C!40,-
fixation of the roots, and the relative labelling of certain metabolites.

Die Industrialisierung Westeuropas hat einen Aufschwung der Forstwirtschaft und
Nutzholzproduktion mit sich gebracht. In Mitteleuropa sind die Bedingungen fiir
den Waldwuchs zwar meist ideal, jedoch durch die hohe Bevélkerungsdichte er-
scheint hier vielfach die Nutzholzproduktion als unokonomisch (BARTHELMESS,
1972). Daher wird sich wohl in Zukunft die Nutzholzproduktion immer mehr auf
Nordeuropa mit einem noch geringeren Bevolkerungsdruck beschrinken. Im Osten
Nordeuropas ist die natiirliche Waldvegetation in vielen Gebieten nie zerstort wor-
den. Aber im Westen Nordeuropas haben eine grosse lindliche Bevolkerung, sowie
Schafzucht zu einer Abforstung weiter Gebiete gefiihrt, was die Ausbildung von
Deckenmooren fordert.

Fiir die Forstleute dieser kithlen und feuchten Klimate, wie Grossbritanien, ist
der Schaden durch staunassen Boden immer noch eines der schwierigsten Probleme.
Hier erwies es sich vielfach als notwendig bei der Planung einer Neuaufforstung
uberflutungstolerante Arten und Provenienzen auszuwihlen, deren Wurzeln be-
fihigt sind im {berfluteten Boden zu {iberleben. Der einzige Test, um die Veranke-
rungskraft und damit die ﬁberﬂutungstoleranz der Wurzeln zu diberpriifen, von dem
bisher berichtet wurde, ahmt die Stressbedingungen nach und misst jene Kraft, die
erforderlich ist, um einen ausgewachsenen Baum zu entwurzeln (FRASER &
GARDINER, 1967). Diese Methode ist jedoch nicht nur sehr zeitraubend, sondern
auch kostspielig und destruktiv. Wire es daher nicht wirtschaftlicher, wenn man ein
billigeres Testverfahren auffinden kénnte, wie z.B. durch die Verwendung von
Baumsidmlingen? Bevor man jedoch der relativen Uberflutungstoleranz von Sim-
lingen irgendeine Bedeutung zumessen kann, muss man feststellen, wie empfindlich
Biume im Jugendstadium gegeniiber Staunisse sind. Hierzu wurden kleine und
grosse 1—2 jihrige Simlinge, sowie 3 —4 Jahre alte Biumchen verschiedener Arten,
wie z.B. Larix europea, Picea sitchensis, Pinus sylvestris und Pinus contorta verwen-
det. Die Pflanzen wurden bis zum Topfrand mit destilliertem Wasser oder Hoag-
landsnéhrlésung (THOMAS et al., 1956) Uberflutet und es wurde das Sprosshohen-
wachstum wihrend einer experimentellen Uberflutungsperiode und einer daran an-
schliessenden Erholungsperiode durch Senken des Wasserspiegels gemessen. Man
stellte fest, dass das Wachstum unter iiberfluteten Bedingungen in den gréssten Biu-
men, dort, wo die photosynthetisierende Blitterkrone von den Wurzeln durch einen
ausgeprigten Stamm getrennt, stirker reduziert wird (VESTER & CRAWFORD, 1974).
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Da also das Sﬁmlingsstadium bei Biumen nicht hyposensitive gegeniiber
Staunisse zu sein scheint, wurden fiir die weiteren Versuche, d.h. fiir die Vergleiche
der verschiedenen Arten und Provenienzen nur 1 —2 Jahre alte Simlinge verwendey.
Die Simlinge wurden aus Samen in einer Mischung aus Torf und Sand (Volume_nver
haltms 1:1) gezogen und bei 16 Stunden Langtag und einer Mindesttemperatur von
20°C im Gewichshaus kultiviert. Die verschiedenen Arten und Provenienzen Stampm,
ten nicht nur von feuchten oder trockenen, nihrstoffreichen oder -armen Standoy.
ten, sondern auch aus yerschiedenen Teilen der Erde, d.h. aus den USA, Schottlang
und der Tschechoslowakei (VESTER, 1972). '

Zunichst wurde nun das Sprosshdhenwachstum in jenen Pflanzen gemessen,
welche wie oben beschrieben mit destilliertem Wasser oder Hoaglandsnihrldsung
iiberflutet worden waren und auch bei den uniiberfluteten Kontrollpflanzen. Be.-
obachtete man die Sprosshohenzuwachsraten wihrend eines ersten vier monatigen
Uberflutens, so konnte man keinen Unterschied zwischen iiberflutungstoleranten
und untoleranten Simlingen feststellen. Wurde jedoch das Wachstum der Simlinge
weiterhin beobachtet, wenn der Wasserspiegel durch Entleeren der Behilter fiir ein
Monat gesenkt wurde, so offenbarte sich eine klare Zweiteilung der verschiedenen
Simlinge beziiglich ihrer f]berflutungstoleranz. D .h. bei einigen Arten normalisier-
ten sich die Wachstumraten wieder, wihrend sich bei anderen Arten die Wachstums-
raten nicht wieder erholten. Das Uberleben von Pflanzen bei umweltbedingtem
Stress ist wohl der elementarste Test auf biologische Empfindlichkeit. Daher wur-
den die Pflanzen nach einer einmonatigen Erholungsperiode erneut iiberflutet. Das
Testen von Baumsimlingen auf Uberleben nach verlingerten Uberflugungsperioden
ergibt jedoch keine gute Unterscheidung zwischen iiberflutungstoleranten und un-
toleranten Arten und Provenienzen. Obgleich das Wachstum durch verlingertes
Uberfluten aufhort, iiberleben doch viele Arten 2 und mehr Jahre einer Uberflu-
tung mit destilliertem Wasser. Daher wurde lediglich das Absterben der Endknospen
von Biumen notiert, nachdem sie fiir 18 Monate iiberflutet gewesen waren. Hierbei
besteht nun jedoch allgemeine Ubereinstimmung mit den Wachstumsergebnissen,
d.h. die niedrigste Sterblichkeitsrate wurde in den iiberflutungstoleranten Arten
gefunden. Wihrend dieser Wachstumsteste wurde weiterhin beobachtet, dass die
Endknopse der Simlinge nie ohne Unterbrechung wichst. Es wurde festgestellt,
dass der Beginn eines Ruhezustandes im Sprosswachstum unterschiedlich fiir die
verschiedenen Arten ist. Uberfluten mit Nihrlosung scheint die anfingliche Wachs-
tumsperiode nur in den {iberflutungstoleranten Arten zu verlingern, wihrend bei
den untoleranten Arten ein vorzeitiger Ruhezustand des Sprosswachstums herbei-
gefiihrt wurde. Da man annimmt, dass die Bildung von Adventivwurzeln nahe der
Erdoberfliche in engem Zusammenhang mit der Uberflutungstoleranz steht (GILL,
1970), wurde auch bei dieser Studie mit Biumen hierauf geachtet. Man fand nach
sieben-monatigen Uberfluten mit Hoaglandsnihrlosung bzw. destilliertem Wasser,
dass die Simlinge der @iberflutungsuntoleranten Arten nicht so hiufig neue Wurzeln
an der Bodenoberflache bildeten, wie jene der toleranten Arten.

Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse einiger der eben beschriebenen Experiemente (VES-
TER, 1972). In den Spalten 1, 2, 3 und 5 sind die Messergebnisse als Quotient der
iiberfluteten durch uniiberfluteten Pflanzen angegeben. Lisst man fiir den Vergleict
der verschiedenen Arten das Wachstum wihrend der 1. Uberflutungsperiode aus, so
findet man fiir die Ergebnisse in den Spalten 2 —5 eine recht gute allgemeine Uber-
einstimmung. Man sieht, dass bei einigen Arten das Wachstum wihrend der soge-
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pie Wirkung des Uberfiutens mit Hoaglandsndhrldsung und destilliertem Wasser auf :as
Sproirirenwachstum, die Sterblichkeit von Simlingen, das Einsetzen eines Ruhezustarces der
sprodendknosper und die Bildung von Adventivwurzeln bei Baumsémlingen.

irten Verhiltnis von SproBhdhenwachstum in mm/cm

der urspriinglicher Hshe / 10 Tagen in
§ 5 knzahl der Wackstum hnzahl der
uberfluteten Biumen /Kontrollen toten Endknos- |in Monaten (Biume einer
Wihrend des Wihrend der Wihrend des |Pen in einer  |vor BSeginn |Grucpe von
1.iberflutens | einmonat.Erho-| 2.lberflutens |STuPPE vom & - |des Ruhezur |4, die rach
Zumen rach st, der 7 Monatern
von 4 Monaten | lungsp. von 2 Monaten | gy therfluten|Erdkrosren [(herfl. ac-
quotient vertivwurzelr
Crerfl/Kentrbildeten
H.N.L., a.d. H.N.L.2 a.d. H.N.L.j a.d. H.l\'.L.4 a.d. H.N.L.Sa.d. H.N.L. a.d.
Pinus contorta c,37 0,51 0,99 0,42 0,57 0,83 1 0 1,56 1,78 | 1 4
Larix laricina 0,38 | 0,25 1,37 0,14 3,26 0,24 [ [ 1,75 c,e8| 4 4
FPicea mariana 0,28 | 0,25 0,18 0,61 0,44 C,17 2 1 c,78 | 0,56 | 1 o
(67063)
Pic(:;gagariAna 0,32 0,09 0,02 0,02 0,04 0,21 2 o 0,57 0,71( 0 1
Picea sitchensis 0,46 0,29 0,09 0,11 0,05 0,18 4 o 0,63 0,6%| 0 4
Larix europea 0,58 0,42 0,35 o] 0,21 0,11 3 1 0,75 0,62 | 2 1
Pinus sylvestris 0,82 0,79 0 c 0,33 0,13 4 [ 0,36 c,29] 90 2

nannten Erholungsperiode wieder neu einsetzt. Andere Arten scheinen jedoch einen
Dauerschaden erlitten zu haben. Die gleichen Arten, welche sich bei diesem ersten
Test als tiberflutungstoleranter erwiesen, als die anderen Arten, 2ei§en auch wihrend
einem erneuten Uberfluten besseres Wachstum, eine geringere Anzahl von toten End-
knospen, eine verlingerte Wachstumsperiode durch Uberfluten, sowie eine bessere
Fihigkeit Adventivwurzeln zu bilden. Das Aufstellen einer Rangordnung fiir jede
einzelne, dieser eben beschriebenen Messreihen und die Addition der Rangord-
nungszahlen einer jeden Art bei den verschiedenen Testen ermdglicht es nun, eine
Klassifikation der relativen Uberflutungstoleranz der verschiedenen Arten aufzustel-
len. Unter Verwendung dieser Rangordnung der relativen Uberflutungstoleranz der
verschiedenen Arten, ist es nun auch mdglich physiologische Untersuchungen mit
Simlingen als Testmdglichkeiten auf Uberflutungstoleranz vorzuschlagen. Die Syn-
these der organischen Siuren spielt eine wichtige Rolle fiir die Abfithrung von Was-
serstoffatomen unter anaeroben Bedingungen (KREBS 1972). Zur Bildung von orga-
nischen Siuren unter diesen Bedingungen ist eine fortlaufende CO,-Fixierung der
Wurzeln wesentlich. Daher wurden Wurzeln der verschiedenen Arten fiir eine Stunde
in Warburggefissen mit radioaktiven CO, inkubiert. Im Falle der Fixierung unter

N, wurden die Gefisse vorher 10 Minuten lang mit N, gespiilt. Wird nun der Grad
der CO,-Fixierung unter N, mit jener unter Luft verglichen, dann ist zu sehen, dass
es die iiberflutungstoleranten Arten sind, welche die ausgeprigteste Fihigkeit haben,
diesen Vorgang unverindert unter anaeroben Bedingungen fortzusetzen. In Tabelle 2
sind diese Messergebnisse als Quotient Stickstoff durch Luft angegeben, wobei die
einzelnen Arten mit abnehmender Uberflutungstoleranz von oben nach unten ange-
ordnet sind. Bei diesen Versuchen wurde keine Vorbehandlung durch Uberfluten
zur Anpassung an anaerobe Bedingungen ausgefiihrt. Dies ist also eine Moglichkei,

die Uberflutungstoleranz zu testen, ohne die Biume jemals zu iiberfluten. Weiter
wurde gefunden, dass dies auch fiir die Markierung der Apfel-, und Glutaminsiure
gilt, sowie auch fir die Summe der markierten Aminosiuren, vorausgesetzt,

dass die Radioaktivitit all dieser Fraktionen auf den Gesamtextrakt bezogen
betrachtet wird (Tabelle 2). D.h. je untoleranter eine Pflanzenart ist, umso mehr
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Die Wirkung von Ssuerstoffmangel auf den Einbau von C'%0, 1n
Wurzeln von Baumslmlingen

Arten Verhdltnis der Radioaktivitéit nach einer einstiindiger Fixiérung
unter Stickstoff/Luft

Gesamtfixierung Gesamtamino- Apfelsiure Glutaminszure
sdurenfraktion
Pinus contorta 0,99 0,66 1,05 0,65
Larix laricina 0,82 0,84 0,76 0,70
Pic;sénuum 0,71 0,33 0,60 0,47
Picea mariana 0,55 0,41 0,69 0,16
Picea sitchensis 0,54 0,26 0,61 0,15
£inus sylvestris 0,48 0,29 0,50 0,11
Larix europea 0,40 0,21 0,45 0,26

wird der Einbau von radioaktivem Kohlenstoff bzw. die Markierung dieser Verbin-
dungen und des Aminosiurenpools durch anaerobe Bedingungen gehemmt.

Vergleich der Ergebnisse der Wachstumsteste mit denen der
stoffwechselphysiologischen Teste bei Baumsdmlingen verschie-
dener Arten mittels Addition ihrer Rangzahlen bei den verschie-
denen Testen.

(Der Kendalls Rangkorrelationskoeffizient betrdgt hierbei 0,9512
und ist signifikant auf dem 0,3-Prozent-Niveau.)

48+ .
Wachstums- ~ Pinus sylvestris
teste
(Summe der |

Rangzahlen) 40 = Larix europea

Picea mariana (5088) = * Picea sitchensis
321 Ppicea mariana(67063) =

16 Pinus contorta

x
Larix laricina

4 8 12 1® 20 2
Stoffwechselphysiologische Teste
(Summe der Rangzahlen)

Abbildung 1 demonstriert, wie gut die Ubereinstimmung zwischen diesen stoffwech-
selphysiologischen Untersuchungen und den Wachstumstesten ist. Der Kendallsrang-
korrelationskoeffizient fiir die Summe der Rangordnungsnummern betrégt hierbel
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0,9512 und ist signifikant auf dem 0,3 Prozent-Niveau. Da im Laufe der Wachs-
(umsteste stets festgestellt wurde, dass die iiberflutungstoleranten Arten am besten
in Hoaglandsnihrlésung wuchsen und da bekannt ist, dass die Nitrataufnahme und

minosiurensynthese zur Minderung des Stresses durch Sauerstoffmangel in
Schlecht durchliifteten Béden wichtig ist (GARCIA-NOVO & CRAWFORD 1973),
war es von Interesse, die Wirkung einer guten Néhrsalzversorgung auf den c'*0,-
ginbau in die verschiedene_'n Stoffwechselpools der Wurzeln zu vergleichen.

Die Wirkung einer guten Nihrsalzversorgung auf den C'%0,-Einbau in verschiedene
Stoffwechselpools der Baumsimlingswurzeln mittels eines Vergleiches von Sim-
lingen, die vor den C'%0,-Fixierungsexperimenten cntweder fur 6 Monate mit
destilliertem Wasser oder mit Hoaglandsnihrlgeung iiberflutet gewesen waren.

Arten Verhéltnisse des C“Aﬁsnbaues bei Biumen, die mit Hoaglandsnihrlésung
zu Biumen, die mit destilliertem Wasser iiberflutet waren.

Gasphase: Stickstoff

Gesamtamino- Asparagin- Alanin Gesamte Krebs-  Apfelsiure Fumarsidure
sdurenfraktion sdure cyclusfraktion
Pinus contorta 5,02 6,92 4,24 1,43 1,40 1,91
Larix laricina 3,28 2,33 4,07 1,63 1,19 2,78
Picea mariana 1,34 1,04 [ 0,75 0,59 0,22
67063
Pinus sylvestris 0,35 0,43 0,43 0,23 0,20 0,28
Picea sitchensis 0,27 0,32 0,25 0,18 0,07 0,14

Gasphase: Luft

Gesamtamino- Glutamin- Gesamte Krebs- Apfelsiure UMP
sdurenfraktion sdure cyclusfraktion
Pinus contorta 4,18 4,17 1,43 1,36 2,13
Larix lericina 1,57 1,48 1,29 1,45 4,69
Pic;_l, mariana 0,95 0,71 0,24 0,15 0,30
Pinus sylvestris 1,32 0,77 0,46 0,44 0,75
Picea sitchensis 0,21 0,21 0,15 0,05 0,2t

Tabelle 3 gibt die Einbaurate von C'*0,in mehrere Fraktionen der Wurzelextrakte
an, nachdem das Wurzelsystem der Pflanzen mit Hoaglandsnihrldsung oder destil-
liertem Wasser fiir lingere Zeit iiberflutet gewesen war. Die Arten sind wieder mit
abnehmender Uberflutungstoleranz von oben nach unten angegeben. Es besteht also
auch hier eine gute Beziehung zwischen der Uberflutungstoleranz der Arten und
dem Mass des Isotopeneinbaues in die angefiihrten Verbindungen oder Verbindungs-
gruppen. Dies scheint darauf zu deuten, dass nur die {iberflutungstoleranten Arten
und Provenienzen dazu fihig sind, den erh6hten Nitratvorrat zu assimilieren.

Nun, der Gegenstand dieser Studie war es, weder die Ursachen der Uberflutungs-
schidigung zu untersuchen, noch die Griinde aufzufinden, warum gewisse Baum-
arten und Provenienzen Uberflutungen iiberleben kdnnen. Diskussionen iiber jedes
dieser Themen wurden erst kiirzlich veroffentlicht und zwar von GILL (1970) und
CRAWFORD (1972). Diese gegenwirtigen Untersuchungen beschrinken sich darauf
zu bestimmen, was fiir Testverfahren kdnnen ohne Zégern bei Baumsiamlingen ver-
wendet werden, um zuverlidssige Voraussagen iiber deren Uberflutungstoleranz
machen zu kénnen. Will man eine Methode fiir das schnelle, routinemissige Testen
auf Uberflutungstoleranz mit Baumsimlingen also nun empfehlen, so kann man,
wie Sie gesehen haben, aus einer Vielzahl von Testen auswihlen. Bevorzugt man
Wachstumsteste, da eine Laboreinrichtung fehlt, so wird der informativste Test sein,
das Wachstum wihrend einer Erholungsperiode und als Bestittigung zusitzlich das
Wachstum wihrend einer erneuten Uberflutungsperiode zu messen. Diese Wachs-

255



tumsmessungen sind viel langsamer als die stoffwechselphysiologischen TCSte’jedoch
bendtigt man hierfiir nur Monate im Gegensatz zu 20 Jahren, welche fiir die "By,
mentwurzelungsversuche”, die eingangs beschrieben wurden, notwendig wiren .

Die Verwendung der Isotopenmethoden jedoch macht es méglich innerhalb einiger
Stunden die relative Uberflutungstoleranz mehrer Baumarten zu bestimmen. Zudep,
erlaubt sie eine grosse Beweglichkeit und Automation im Testen der Proben. Nacp
der Inkubation des Gewebes kann dieses abgetdtet und fiir die anschliessenden yp.
tersuchungen eingefroren werden. Ausserdem ist die aufwendige Arbeit, welche

mit dem Auftrennen der Fixierungsprodukte verbunden ist, nicht erforderlich, 4,
schon eine Bestimmung des dthanolischen Extraktes ausreicht.
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