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Relevante Abkürzungen 

a[CO2]:   Umgebungs-Kohlenstoffdioxid-Konzentration 

AR: über die Vegetationsperiode akkumulierte absorbierte photosynthetisch aktive 

Strahlung 

C:   Kohlenstoff 

CO2   Kohlenstoffdioxid 

e[CO2]:   erhöhte atmosphärische Kohlenstoffdioxid-Konzentration 

FACE:   Free Air CO2 Enrichment 

GOGAT:  Glutamin-Oxoglutarat-Aminotransferase 

GS:   Glutamin-Synthetase 

HI:   Ernteindex 

HMW-GS:  hochmolekulare Glutenin-Untereinheiten 

LAI:   grüner Blattflächenindex 

LMW-GS:  niedermolekulare Glutenin-Untereinheiten 

N:   Stickstoff 

NADH:   Nicotinamidadenindinukleotid 

Nabs:   postanthetische N-Aufnahme 

NH4
+
:   Ammonium 

NO3
-
:   Nitrat 

NO2
-
:   Nitrit 

Nrem:   N-Remobilisierung 

NR:   Nitratreduktase 

NRA:   Nitratreduktase-Aktivität 

NRE:   Effizienz der N-Remobilisierung 

O2   Sauerstoff 

ppm:   Parts per Million 

RuBisCO:  Ribulose-1,5,-bisphosphat Reduktase/Oxygenase 

RUE:   Strahlungsnutzungseffizienz 

S   Schwefel
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1. Allgemeine Einleitung 

1.1 Bedeutung von Weizen 

Weizen (Triticum aestivum L.) ist global die zweitwichtigste Nutzpflanze, die etwa 30 % des Energie-, 

20 % des Proteinbedarfs sowie 20–40 % des Bedarfs wichtiger Mineralien der Weltbevölkerung deckt 

(Shewry und Hey, 2015; FAOSTAT, 2017). Zudem hat Weizenmehl einzigartig gute 

Backeigenschaften, die wesentlich auf der Zusammensetzung des Kornproteins basieren (Belitz et al., 

2009). Dieses kann chemisch in eine Albumin/ Globulin-, Gliadin- und Glutenin-Fraktion aufgetrennt 

werden. Die letzten beiden Fraktionen werden als Gluten zusammengefasst und bestimmen die 

Backqualität durch Bildung eines viskoelastischen Protein-Netzwerks beim Teigrühren. Gliadine sind 

Einzelproteine, die in ω-, α- und γ-Gliadine unterteilt werden und die Viskosität des Teiges 

bestimmen. Glutenine sind Proteinaggregate aus hoch- (HMW-GS) und niedermolekularen 

Untereinheiten (LMW-GS), die für die Elastizität und Stabilität des Teigs verantwortlich sind. Das 

Gluten-Netzwerk sorgt dafür, dass der Teig CO2-Moleküle aus der Hefegärung halten kann und 

dadurch „aufgeht“.  

1.2 Ertragsbildung 

Bei Weizen (und anderen Getreiden) kann der Kornertrag (Y) als Funktion dreier Komponenten 

beschrieben werden: (1.) Photosynthetisch aktive Strahlung die über die Vegetationsperiode vom 

Weizenbestand absorbiert und akkumuliert wird (AR), (2.) Umwandlungseffizienz der AR in 

Biomasse (Strahlungsnutzungseffizienz: RUE) sowie (3.) Biomasseanteil der den Körnern 

zugewiesenen wird (Ernteindex: HI).  

𝑌 = 𝐴𝑅 ∗ 𝑅𝑈𝐸 ∗ 𝐻𝐼 

AR hängt von der zeitlichen Entwicklung und Größe des grünen Blattflächenindexes (LAI) ab, wobei 

AR kurvenförmig mit zunehmendem LAI bis zu einem kritischen Wert (LAIkrit) ansteigt, ab dem keine 

weitere AR-Steigerung mehr erfolgt. Dagegen nehmen mit ansteigendem LAI Beschattungseffekte 

zwischen den Blättern zu, die mit einer Abnahme der Blatt-Stickstoff (N)-Konzentration verbunden 

sind (Bertheloot et al., 2008). RUE hängt wesentlich vom Gehalt und der Aktivität des Enzyms 
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Ribulose-1,5,-bisphosphat Reduktase/Oxygenase (RuBisCO) ab, das durch dessen Reduktase-

Funktion die CO2-Fixierung und durch dessen Oxygenase-Funktion die Photorespiration einleitet.  

Eine Erhöhung der N-Versorgung steigert den Kornertrag wesentlich durch Steigerung der AR bis der 

kritische LAI-Wert erreicht ist. RUE wird durch die N-Versorgung kaum beeinflusst, aber nimmt bei 

starkem N-Mangel deutlich ab (Sinclair und Horie, 1989). RUE wird stark durch die CO2-

Konzentration durch Änderung der RuBisCO-Aktivität beeinflusst. Ein Anstieg des Quotienten der 

CO2- und O2-Konzentration steigert die CO2-Fixierung und dadurch RUE, wohingegen eine Abnahme 

dieses Quotienten die Photorespiration steigert und so die RUE reduziert. Ein Anstieg der Temperatur 

bewirkt eine Abnahme der Affinität von RuBisCO zu CO2 und fördert so die Reaktivität der CO2-

Fixierung auf eine erhöhte atmosphärische CO2-Konzentration. 

1.3. N-Aneignung des Korns 

Bei Weizen und anderen Getreiden hängt der N-Gehalt im Korn wesentlich von drei Prozessen ab: (1.) 

N-Aufnahme der vegetativen Organe bis zur Anthese, (2.) Verlagerung von diesem aufgenommenen N 

in die Körner während der Kornfüllungsphase (N-Remobilisierung) und (3.) N-Aufnahme der Körner 

während der Kornfüllung (postanthetische N-Aufnahme). 

Der 1. und 3. Prozess beinhaltet wesentlich die Aufnahme von Nitrat (NO3
-
) durch die Wurzel, dessen 

Xylem-Transport sowie Assimilation. Bei geringen NO3
-
-Konzentrationen im Boden sind die 

Hauptorte der NO3
-
-Assimilation die Wurzeln und bei hohen Konzentrationen wie in Agrarsystemen 

sind die Hauptorte die Blätter (Andrews et al., 2013). Der erste Schritt der NO3
-
-Assimilation erfolgt 

durch das Enzym Nitratreduktase (NR) das Nicotinamidadenindinukleotid (NADH)-abhängig NO3
- 
zu 

Nitrit (NO2
-
) reduziert. Die beiden weiteren Schritte sind die Reduktion von NO2

- 
zu Ammonium 

(NH4
+
) und dessen Assimilation zu Glutamin und Glutaminsäure durch die Enzyme Glutamin-

Synthetase (GS) und Glutamin-Oxoglutarat-Aminotransferase (GOGAT). Eine weitere wichtige N-

Quelle für Weizen ist NH4
+
. Jedoch wird dieses verglichen mit NO3

- 
in geringeren Mengen 

aufgenommen was wesentlich auf Nitrifikation zurückzuführen ist. Dessen Assimilation erfolgt 

hauptsächlich in den Wurzeln und beinhaltet die NH4
+
-Assimilation zu Glutamin und Glutaminsäure 

durch die Enzyme GS und GOGAT.  
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Das für die Aktivität der Nitratreduktase (NRA) notwendige NADH stammt aus der Photorespiration 

(Bloom et al., 2015) sowie der CO2-Fixierung (Foyer et al., 2009). Die Photorespiration treibt den 

Malat-Transport aus den Chloroplasten ins Cytoplasma an, wobei durch die anschließende Oxidation 

des Malats NADH generiert wird. Die CO2-Fixierung fördert die Synthese von Glycerinaldehyd-3-

phoshat und dessen Transport ins Cytoplasma, in dem durch die Oxidation von Glycerinaldehyd-3-

phoshat NADH entsteht. 

Die N-Remobilisierung (Nrem) beginnt direkt nach dem Wachstumsstadium der Anthese und lässt 

sich in eine Prä-Seneszenz (bis 8–16 Tage nach der Anthese) und Seneszenz-abhängige Phase 

einteilen (Kong et al., 2016). Über 80 % des remobilisierten N wird in Form von Aminosäuren 

(größtenteils Glutamin) über das Phloem angeliefert. Diese entstehen wesentlich aus dem 

Proteinabbau durch Proteasen und GS-abhängigem Recycling (Kong et al., 2016). Die übrigen 20 % 

des remobilisierten N werden in Form von kleinen Peptiden, NO3
-
, NH4

+ 
oder Harnstoff angeliefert 

(Have et al., 2016). Die Nrem erfolgt wesentlich aus den Blättern, Halm und Spelzen, wobei bei 

ersterem die Effizienz am größten ist. Die Effizienz der N-Remobilisierung (NRE) ist definiert als der 

Anteil des bis zur Anthese aufgenommenen N, der in das Korn remobilisiert wurde. 

Von Sorte und Umweltbedingungen abhängig stammen 40–95 % des Korn-N aus der Nrem und 

dementsprechend 5–60 % aus der postanthetische N-Aufnahme (Nabs) (Kong et al., 2016). Die beiden 

Prozesse sind negativ korreliert (Bogard et al., 2010).  

1.4 Anthropogener Klimawandel 

Die atmosphärische CO2-Konzentration lag vor der Industrialisierung bei etwa 280 Parts per Million 

(ppm). Durch die massive Verbrennung fossiler Brennstoffe ist diese auf gegenwärtig 414 ppm 

angestiegen und könnte bis 2100 weiter auf 730–1020 ppm zunehmen (IPCC, 2013). Eine erhöhte 

atmosphärische CO2-Konzentration (e[CO2]) ist wesentlich für die globale Klimaerwärmung 

verantwortlich, die zukünftig die Intensität und Dauer von Hitze- und Trockenperioden stark erhöhen 

könnte (IPCC, 2013). Jedoch soll nach dem Übereinkommen von Paris der Anstieg der globalen 

Durchschnittstemperatur auf 1.5–2 °C begrenzt werden und nach Betts und McNeall (2018) würde das 

einem CO2-Anstieg in der Atmosphäre zwischen 500–620 ppm entsprechen. 
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1.5 Wirkung von e[CO2] 

Eine entscheidende Wirkung von e[CO2] ist die Steigerung der Photosynthese (CO2-Fixierung) sowie 

von Wachstum und Ertrag von C3-Nutzpflanzen (Ainsworth und Long, 2005). Nach einer Meta-

Analyse könnte bei Weizen der Kornertrag um 15 % unter der e[CO2] von 550 ppm zunehmen 

(Ainsworth und Long, 2005). Zudem vermindert e[CO2] die Transpiration durch Verringerung der 

Öffnungsweite der Stomata (Ainsworth und Rogers, 2007) was zu einer Verminderung der 

Evapotranspiration und dadurch von Trockenstress führen kann (Manderscheid et al., 2018). Das 

Ausmaß der Ertragssteigerung durch e[CO2] ist von Standortfaktoren abhängig, insbesondere der 

Temperatur (Long, 1991) sowie der Wasser- und N-Verfügbarkeit (Kimball et al., 2002). Wegen der 

abnehmenden Affinität von RuBisCO zu CO2 mit ansteigender Temperatur, verstärkt ein 

Temperaturanstieg die Photosynthese- und Wachstumssteigerung durch e[CO2]. Weiterhin wurde 

festgestellt dass die Ertragssteigerung durch e[CO2] bei Trockenstress verstärkt, aber unter starkem N-

Mangel vermindert ist (Kimball et al., 2002).  

Neben diesen positiven Effekten führt e[CO2] zu einer Reduktion der N- bzw. Protein-Konzentration, 

insbesondere im Blatt und Korn. Meta-Analysen zeigten, dass bei Weizen die Blatt N-Konzentration 

zwischen 9 bis 16 % (Cotrufo et al., 1998; Wang et al., 2013) und eine Modellierungsstudie, dass die 

Kornprotein-Konzentration um 9 % unter der e[CO2] von 550 ppm abnehmen könnte (Asseng et al., 

2019). Mehr als 25 % des Blattproteins ist RuBisCO und deshalb könnte eine Reduktion des 

Blattproteins durch e[CO2] zu einer Abnahme der Photosynthesekapazität führen, was in einer Meta-

Analyse bei verschiedenen Pflanzenarten festgestellt wurde (Ainsworth und Long, 2005). Die 

Reduktion der Kornprotein-Konzentration durch e[CO2] war wesentlich mit einer Reduktion von 

backrelevanten Gluten-Proteinen verbunden (Wieser et al., 2008; Högy et al., 2013; Fernando et al., 

2015). Dementsprechend wurde auch eine Reduktion der Backqualität durch e[CO2] festgestellt 

(Panozzo et al., 2014). 

Für die Reduktion der Protein-Konzentration durch e[CO2] bei Getreide gibt es nach Pleijel et al. 

(2019) vier Haupthypothesen. Eine ist ein Verdünnungseffekt, der besagt dass die N-Aufnahme mit 

einer gesteigerten Biomasse- und Ertragsbildung durch e[CO2] nicht Schritt halten kann (Loladze, 

2002). Die zweite ist eine e[CO2]-induzierte Hemmung der Genexpression von RuBisCO im Blatt 
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(Stitt und Krapp, 1999). Die beiden letzten Hypothesen beinhalten eine Reduktion des 

Nährstoffflusses zur Wurzel durch die Abnahme der Transpirationsrate durch e[CO2] (McGrath und 

Lobell, 2013) und eine Hemmung der NO3
-
-Assimilation in den Blättern durch e[CO2], welche mit 

einer Reduktion der Rate der Photorespiration verbunden ist (Bloom et al., 2010).  

Neben der N-Konzentration kann e[CO2] auch die Konzentration anderer Makro- und Mikronährstoffe 

im Korn, insbesondere die von Eisen (Fe) und Zink (Zn), reduzieren (Myers et al., 2014). Diese 

Reduktionen könnten zusammen mit der Reduktion der Korn-N-Konzentration die menschliche 

Ernährung, insbesondere in den Entwicklungsländern, gefährden (Myers et al., 2014; Smith und 

Myers, 2018). 

1.6 Free Air CO2 Enrichment 

Eine Wachstumssteigerung durch e[CO2] ist seit etwa 200 Jahren bekannt. CO2-Anreicherungsstudien 

wurden vermehrt ab den 1960er Jahren durchgeführt; angefangen mit Klimakammerstudien über 

Tunnel- und Open-Top-Kammer-Versuchen bis hin zu Free Air CO2 Enrichment (FACE)-

Experimenten (Ziska und Bunce, 2007). FACE-Versuche wurden zum ersten Mal 1989 durchgeführt 

(Kimball et al., 2002). Diese sind die realistischste CO2-Anreicherungsmethode, da das 

Pflanzenwachstum nicht durch das Versuchssystem beeinträchtigt wird (Long et al., 2005). Hier 

werden Pflanzen unter Feldbedingungen innerhalb ringförmiger Anordnungen mit Durchmesser von 

etwa 20 m durch senkrecht stehende Pfeifen mit CO2 angereicherter Luft angereichert (Abb. 1). Die 

CO2-Konzentration sowie Windrichtung und -stärke wird innerhalb der FACE-Ringe etwa sekündlich 

gemessen. Darauf basierend wird die Öffnungsweite von Düsen in den Pfeifen angepasst um eine 

konstante CO2-Konzentration im Ringinneren zu gewährleisten.  

1.7 Offene Fragen und Ziele der Dissertation 

Das erste Hauptziel dieser Doktorarbeit war die Prozessanalyse der Reduktion der Kornprotein-

Konzentration durch e[CO2] (Kapitel 3 und 4) und das Zweite die Analyse der e[CO2]-Wirkung auf 

die Kornprotein-Zusammensetzung und die Backqualität bei Winterweizen der Sorte „Batis“ (Kapitel 

5). Dies erfolgte im Rahmen eines zwei-jährigen FACE-Versuchs mit zwei CO2-Konzentrationen 

(~393 und 600 ppm) und vier N-Düngebehandlungen (Abb. 1). Bei diesen handelt es sich um drei 
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Stufen einer herkömmlichen NO3
- 

-betonten N-Düngung mit kg N ha
-1

: 40/35 (Mangel), 180/200 

(praxisüblich) und 320/320 (Überschuss) und um eine Stufe einer NH4
+
 betonten N-Düngung mit 

180/200 kg N ha
-1

. Des Weiteren wurde der Einfluss der Quantität der N-Düngung auf die Bildung 

von Kornertrag unter e[CO2] analysiert (Kapitel 2). Es folgt eine Übersicht über die wichtigsten 

Hypothesen der vorliegenden Arbeit: 

Kapitel 2: Nach einer Meta-Analyse nimmt die Ertragsseigerung durch e[CO2] bei N-Mangel ab 

(Pleijel et al., 2019). Jedoch sind die Mechanismen für eine solche Abnahme unklar. Ein möglicher 

Prozess dafür könnte eine Reduktion der AR durch eine e[CO2]-induzierte Beschleunigung der 

Seneszenz sein (Brooks et al., 2000; Jamieson et al. 2000). Ein weiterer Prozess könnte eine stärkere 

Reduktion der Blatt N-Konzentration verbunden mit einer stärkeren Reduktion der 

Photosynthesekapazität durch e[CO2] bei N-Mangel als bei hoher N-Versorgung sein (Sinclair et al., 

2000). Hinweise für beide Prozesse konnte in einem FACE-Versuch in Arizona gefunden werden.  

Die Hypothesen für Kapitel 2 sind: 

 Die Ertragssteigerung durch e[CO2] nimmt bei starkem N-Mangel ab  

 Ein Grund hierfür ist eine Reduktion der AR durch e[CO2] in der Kornfüllungsphase bei 

starkem N-Mangel 

 Ein weiterer Grund ist eine verminderte Steigerung der RUE wegen starker Reduktion der 

Blatt-N-Konzentration durch e[CO2] bei starkem N-Mangel 

Kapitel 3: Es wurde analysiert wie e[CO2] die Nrem von Blatt, Halm und Ähre sowie die Nabs 

beeinflusst, wovon es bisher keine Daten aus FACE-Versuchen gibt. In einem FACE-Versuch wurde 

eine starke Reduktion der N-Konzentration im Blatt und Korn durch e[CO2] bei N-Mangel, aber nur 

eine geringe Reduktion durch e[CO2] bei hoher N-Versorgung festgestellt (Kimball et al. 2001, 2002). 

Dies zeigt, dass eine Abnahme der N-Konzentration im Blatt durch e[CO2] zur Anthese die Nrem 

reduzieren könnte. Die Nabs könnte durch e[CO2] über eine Hemmung der NO3
-
-Assimilation oder 

Beschleunigung der Seneszenz (Brooks et al., 2000; Fangmeier et al., 2000) reduziert werden. 

Die Hypothesen für Kapitel 3 sind: 
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 e[CO2] reduziert die Nrem durch Reduktion der N-Konzentration in den vegetativen Organen 

zum Wachstum-Stadium der Anthese 

 e[CO2] reduziert die Nabs aufgrund einer Beschleunigung der Seneszenz 

 Die Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] ist stärker bei N-Mangel als bei hoher 

N-Versorgung 

Kapitel 4: Es wurde unter Feldbedingungen untersucht ob e[CO2] die Blatt NO3
-
-Assimilation hemmt 

und so die Reduktion der N-Konzentration durch e[CO2] erklärt. Eine Hemmung der NO3
-
-

Assimilation konnte in Hydrokulturversuchen festgestellt werden (Bloom et al., 2002, 2010). Jedoch 

haben die Pflanzen in solchen Versuchen ein stark beschränktes Wurzelvolumen, das die e[CO2]-

Wirkung auf Wachstum und N-Aneignung modifiziert (Arp, 1991; Long et al., 2005). Doch wurden 

auch Hinweise einer Hemmung der NO3
-
-Assimilation durch e[CO2] in einem FACE-Versuch 

gefunden, aber in diesem gab es keine Reduktion der N-Konzentration durch e[CO2] (Bloom et al., 

2014). 

Die Hypothesen für Kapitel 4 sind: 

 e[CO2] hemmt die NO3
-
-Assimilation im Blatt durch Hemmung der NRA 

 Durch Hemmung der NO3
-
-Assimilation gibt es eine stärkere N-Aneignung und 

Wachstumssteigerung durch e[CO2] bei NH4
+
- als bei NO3

-
-betonter N-Düngung  

 Aufgrund einer möglichen Abhängigkeit der NRA von der Photorespiration (Bloom 2015) ist 

eine Hemmung der NRA stärker bei hohen (> 25 °C) als bei niedrigen Temperaturen 
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In Kapitel 5 wurde untersucht ob e[CO2] Gluten-Proteine beeinträchtigt und dadurch die Backqualität 

vermindert. In vorherigen FACE-Studien war eine Abnahme der Kornprotein-Konzentration durch 

e[CO2] eng mit einer Abnahme von Gluten-Proteinen verbunden (Wieser et al., 2008; Högy et al., 

2013). Auch konnte eine Reduktion des Backvolumens durch e[CO2] beobachtet werden (Panozzo et 

al., 2014). Insgesamt sind aber die Ergebnisse von FACE-Studien bezüglich des e[CO2] Effekts auf die 

verschiedenen Gluten-Fraktionen uneinheitlich. Zudem ist die Anzahl solcher Versuche mit 

gleichzeitiger Untersuchung des e[CO2]-Effekts auf das Korn-Proteom und die Backqualität sehr 

gering.  

Die Hypothesen für Kapitel 5 sind:  

 e[CO2] beeinträchtigt Gluten-Proteine und reduziert dadurch die Backqualität  

 Der Gesamtgehalt von Albumin/Globulin bleibt durch e[CO2] unbeeinträchtigt. 

 

Abb. 1: e[CO2] Parzelle des Braunschweiger FACE-Versuchs: In dem Versuch gab es jeweils drei 

FACE- sowie a[CO2]-Ringe mit bzw. ohne CO2-Anreicherung. Innerhalb der Versuchsringe wurden 

die vier verschiedenen N-Düngebehandlungen (s. Abbildung) auf Parzellen mit 5 x 3 m zufällig 

verteilt.  

Praxisüblich  
(180 /200 kg N ha) NH4

+ 
 

(180 /200 kg N ha) 

Überschuss 
(320 /320 kg N ha) Mangel 

(40 /35 kg N ha) 
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2.6 Anhang 

Table S1: Result of the repeated measurements analysis of the effect of the two CO2 and three N 

treatments on aboveground biomass (AGBM) and green area index (GAI) as well as specific weight 

(SLW), N concentration (N conc GL) and specific N weight of green leaves (SLNW).  

Variable Year 
Covariance 

model 
CO2 N Harvest CO2 x N CO2 x H N x H 

CO2 x N 

x H 

AGBM (g m
-2

) 2014 CSH **
 

*** *** ns ** *** ns 

 2015 ARH(1) **
 

*** *** ** * *** ns 

GAI (m
2
 m

-2
) 2014 ARH(1) ns *** *** ns ns *** ns 

 2015 CS ** *** *** ** ns *** ns 

SLW (g m
-2

) 2014 CSH ns ** ns ns ns ns ns 

 2015 AR(1) ns *** ** ns ns * ns 

N conc GL (mg g
-1

) 2014 ARH(1) ns *** *** ns ns * ns 

 2015 UN(1) * *** *** ns ns ** ns 

SLNW (g m
-2

) 2014 CSH ns *** *** ns ns ns ns 

 2015 AR(1) (*) *** *** ns ns * ns 

AR(1): Correlation among sampling time of the main and residual error drops with time lag; error 

variances are the same for each sampling 

ARH(1): Correlation among sampling time of the main and residual error drops with time lag; error 

variances are different for each sampling 

CS: Correlation among sampling time of the main and residual error is independent of time lag; error 

variances are the same for each sampling 

CSH: Correlation among sampling time of the main and residual error is independent of time lag; error 

variances are different for each sampling 

UN(1): No correlation among sampling time; error variances are different for each sampling
 

(*)
P <0.1; 

*
P <0.05 

**
P <0.01 

***
P <0.001.  
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Table S2: F-test result of the effect of the two CO2 and three N levels on growth and yield variables at 

anthesis and maturity, and on important yield determinants. Aboveground biomass = AGBM; green 

area index = GAI; stem area index = SAI; leaf area index = LAI; ear area index = EAI; 1000 grain 

weight = TGW; absorbed PAR accumulated from 1
st
 node stage up to maturity = AR; radiation use 

efficiency =RUE.  

Variable CO2 N Year CO2 x N CO2 x Y N x Y 
CO2 x N x 

Y 

Growth up to anthesis        

AGBM (g m
-2

) * *** ns ns ns ns ns 

Stem BM (g m
-2

) **
1 

***
1
 ns

1
 ns

1
 ns

1
 **

1
 ns

1
 

Leaf BM (g m
-2

) ns *** ns ns ns ns ns 

Ear BM (g m
-2

) ** *** (*) (*) ns ns ns 

GAI (m
2
 m

-2
) * *** ns ns ns ns ns 

SAI (m
2
 m

-2
) (*) *** ns ns ns ns ns 

LAI (m
2
 m

-2
)  * *** ns ns ns ns ns 

EAI (m
2
 m

-2
) ** *** *** (*) ns ns ns 

Stand height (m) *** *** *** ns ns (*) ns 

Growth up to maturity        

AGBM (g m
-2

) ** *** ns * ns ** ns 

Stem BM (g m
-2

) *** *** (*) * ns *** ns 

Leaf BM (g m
-2

) ** *** *** ns ns ns ns 

Ear BM (g m
-2

) ** *** ns * ns * ns 

Grain yield (g m
-2

) ** *** ns * ns (*) ns 

Grain number (m
-2

) ** *** (*) (*) ns *** ns 

Ear number (m
-2

) * *** ns ns ns * ns 

Grain number (ear
-1

) ns *** ns ns ns * ns 

TGW (g) ns *** ** ns ns ** ns 

Yield determinants        

AR (MJ m
-2

) ns *** * ns ns * ns 

RUE (g MJ
-1

) ** *** ns ** ns ns ns 

Harvest index ns *** ns ** ns ** ns 

(*)
P <0.1; 

*
P <0.05 

**
P <0.01 

***
P <0.001. 

The index 1 indicates log-transformation of the respective variable to comply with variance 

homogeneity of the residual error  
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Table S3: Result of analysis of covariance of the effect of the two CO2 levels and LAI on SLNW. 

Analysis was conducted separately for each year x N level combination.  

  Effect 

Year N level CO2 LAI CO2 x LAI 

2014 Nd ns ** ns 

 Nad ns *** ns 

 Nex ns ** ns 

2015 Nd * ** ns 

 Nad ns * ns 

 Nex ns ** ns 

*
P <0.05 

**
P <0.01 

***
P <0.001.  
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Fig. S1: Effect of the two CO2 and three N treatments on specific weight (SLW) (a), N concentration 

(b) and specific N weight (SLNW) (c) of green leaves from the 1st node stage up to the milk-ripe 

stage. Presented are mean values (n=3; ±S.E.M) and the statistical analysis is shown in Table S1. Nd 

= severe N deficiency; Nad = adequate; and Nex = excess N level. Note that no measurement of SLW 

was conducted at the milk-ripe stage in 2014 and thus SLNW was not calculated. 
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3.6 Anhang 

Table S1: Result of analysis of covariance of the effect of CO2 levels and aboveground biomass (W) 

on aboveground N concentration (N%). Analysis was conducted with the data of both years.  

 Effect 

N level CO2 W CO2 x W 

Nd ns *** ns 

Nad ns *** ns 

Nex ns *** ns 

Analysis is based on the linearized relation of 𝑁% = 𝑎𝑊−𝑏 that is 𝑙𝑜𝑔𝑁% = 𝑙𝑜𝑔(𝑎) − 𝑏 𝑙𝑜𝑔(𝑊). a= 

parameter corresponding to the CO2 effect; b= parameter corresponding to the W and CO2 x W effect. 

The significance threshold is at P =0.1; 
***

P <0.001.  
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Table S2: Effect of the two CO2 and three N levels on tissue N concentration at anthesis and maturity. 

Shown are mean values (n=3) and the percentage effect of e[CO2] (Δ (%)). Different small letters 

indicate significant differences among the marginal means (mean over both CO2 levels) of the N 

treatments. If the F-test (Table 2) resulted in a significant CO2 x N interaction, then different capital 

letters indicate significant differences for CO2 means separate for each N treatment and different small 

letters significant differences for N means separate for each CO2 treatment (letters are in bold for 

e[CO2]). All letters refer to the mean over both years. 

  2014  2015 

  Nd Nad Nex  Nd Nad Nex 

Nconc stem (mg N g
-1

)        

Anthesis a[CO2] 5.15 c 8.53 b 11.7 a  6.18 c 8.57 b 12.4 a 

 e[CO2] 4.98 c 8.16 b 11.7 a  5.89 c 8.09 b 13.9 a 

 Δ (%) -3 -4 0  -5 -6 12 

Maturity a[CO2] 1.70 c 3.16 b 6.19 a  2.33 c 3.64 b 5.57 a 

 e[CO2] 1.55 c 2.63 b 5.27 a  2.37 c 3.49 b 5.51 a 

 Δ (%) -9 -17 -15  2 -4 -1 

Nconc leaf (mg N g
-1

)        

Anthesis a[CO2] 18.0 c 27.6 b 32.5 a  18.5 c 29.3 b 35.2 a 

 e[CO2] 16.8 c 26.6 b 32.3 a  16.5 c 26.7 b 34.5 a 

 Δ (%) -7 -4 -1  -11 -9 -2 

Maturity a[CO2] 6.10 A c 12.1 A b 16.2 A a  5.40 A c 9.10 A b 14.4 A a 

 e[CO2] 5.47 A c 10.0 B b 15.5 B a  5.20 A c 7.77 B b 12.1 B a 

 Δ (%) -10 -18 -4  -4 -15 -16 

Nconc ear,chaff (mg N g
-1

)        

Anthesis a[CO2] 14.3 A c 18.6 A b 19.6 A a  14.6 A c 17.7 A b 19.3 A a 

(Ear) e[CO2] 13.6 A c 17.5 B b 20.4 A a  13.9 A c 16.8 B b 19.9 A a 

 Δ (%) -5 -6 4  -4 -5 3 

Maturity a[CO2] 3.79 c 4.67 b 6.33 a  3.45 c 4.67 b 5.99 a 

(Chaff) e[CO2] 3.70 c 4.07 b 5.80 a  3.61 c 4.51 b 5.69 a 

 Δ (%) -2 -13 -8  5 -4 -5 
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Table S3: Effect of the two CO2 and three N levels on N yield of the vegetative organs. Shown are 

mean values (n=3) and the percentage effect of e[CO2] (Δ (%)). Different small letters indicate 

significant differences among the marginal means of the N treatments. If the F-test (Table 2) resulted 

in a significant CO2 x N interaction, then different capital letters indicate significant differences for 

CO2 means separate for each N treatment and different small letters significant differences for N 

means separate for each CO2 treatment (letters are in bold for e[CO2]). All letters refer to the mean 

over both years. 

  2014  2015 

  Nd Nad Nex  Nd Nad Nex 

N yield stem (g N m
-2

)        

Anthesis a[CO2] 2.33 c  5.13 b 7.55 a  2.51 c 5.69 b 8.35 a 

 e[CO2] 2.63 c 5.89 b 8.09 a  2.42 c 6.22 b 9.80 a 

 Δ (%) 13 15 7  -4 9 17 

Maturity a[CO2] 0.58 c 1.76 b 3.70 a  0.62 c 1.97 b 3.43 a 

 e[CO2] 0.62 c 1.72 b 3.58 a  0.75 c 2.32 b 3.89 a 

 Δ (%) 8 -2 -3  21 18 13 

N yield leaf (g N m
-2

)        

Anthesis a[CO2] 1.80 c 5.24 b 7.73 a  1.77 c 5.49 b 7.86 a 

 e[CO2] 1.94 c 5.59 b 7.63 a  1.55 c 5.29 b 8.29 a 

 Δ (%) 8 7 -1  -12 -4 5 

Maturity a[CO2] 0.42 c 1.36 b 2.28 a  0.25 c 0.88 b 1.77 a 

 e[CO2] 0.37 c 1.25 b 2.23 a  0.28 c 0.92 b 1.61 a 

 Δ (%) -10 -8 -2  14 4 -9 

N yield ear,chaff (g N m
-2

)        

Anthesis a[CO2] 1.40 c 2.87 b 3.46 a  1.55 c 2.98 b 3.60 a 

(Ear) e[CO2] 1.54 c 3.26 b 3.85 a  1.37 c 3.28 b 4.06 a 

 Δ (%) 10 14 11  -11 10 13 

Maturity a[CO2] 0.38 c 0.76 b 1.11 a  0.30 c 0.83 b 1.20 a 

(Chaff) e[CO2] 0.43 c 0.75 b 1.15 a  0.37 c 0.96 b 1.29 a 

 Δ (%) 11 -2 4  22 16 8 
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Fig. S1: Effect of the two CO2 and three N levels on the proportion of stem (black), leaf (white) and 

ear (grey) in total aboveground plant N at anthesis. Shown are the mean values pooled across both 

years. e[CO2] significantly increased the proportion in aboveground N of stem by 4, 4 and 5%, but 

decreased the one of leaf by -4, -6 and -7% under Nd, Nad and Nex, respectively. 
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Fig. S2: Effect of the two CO2 and three N levels on total plant N remobilization (Nrem) and post-

anthesis N uptake (Nabs) based on 
15

N labelling that was only conducted in 2015. Shown are the mean 

values (± S.E.M; n=3) and F-test results. Different letters indicate significant differences between the 

marginal N means. The lines indicate the amount of N fertilizer applied at anthesis (solid = Nd, dashed 

= Nad and dotted =Nex). 

 

Fig. S3: Comparison of N remobilization (Nrem) and post-anthesis N uptake (Nabs) determined either 

by the apparent method or by 
15

N labelling. Open symbols = ambient [CO2]; closed symbols = e[CO2]. 
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4.6 Anhang 

Table S1: Listed target genes for quantitative reverse transcription PCR gene expression analysis with forward and reverse oligonucleotide primer sequences 

(*NCBI GeneBank accession, ** EnsemblPlants database) 

Gene Source Forward primer Reverse primer 

Nitrate 

reductase 6AS 

TRIAE_CS42_6AS_TGACv1_486190_AA1557980** GCCGAGTCCGACAACTACTA TATGCGTATCCCTTGATGGT 

Nitrate 

reductase 6DS 

TRIAE_CS42_6DS_TGACv1_543770_AA1744010** GTACTGGTGCTGGTGCTTCT ACGTTCACCTTGACCTTGAA 

Nitrate 

reductase 7DS 

TRIAE_CS42_7DS_TGACv1_622737_AA2044470** 

ADP-

ribosylation 

factor 

AY736124*, AB050957* ACCATCGGGTTTAATGTTGA TTCAACAACACGGTCCCTAT 

Translation 

elongation 

factor 1 alpha 

M90077* CCGCTGAGATGAACAAGAGGT CGATGATGAGAACAGCACAG 
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Table S2: Effects of four N and two CO2 treatments on flag leaf growth variables. Shown are mean values (±standard error of mean; n=3) and the percentage 

effect (Δ) of elevated [CO2]. Amb [CO2] stands for the ambient CO2 of about 390 ppm and e[CO2] for the elevated [CO2] of 600 ppm. With no significant 

interaction from the F-test different lower case letters indicate significant differences among the marginal means (mean values over both CO2 treatments) of the N 

treatments. With a significant interaction from the F-test different capital letters indicate significant differences for CO2 means separate for each N treatment and 

different lower case letters show significant differences for N means separate for each CO2 treatment (letters for e[CO2]) are in bold). For explanation of the 

abbreviations see legend to Table 4. 

  2014  2015 

  CAN40 CAN180 CAN320 CUL180  CAN35 CAN200 CAN320 UNI200 

SFLW (g m
-2

)           

Amb [CO2]  59.3±2.3a 55.5±1.9b 54.9±1.2b 54.4±1.4b  70.9±1.5a 67.6±0.1b 66.9± 2.0b 66.5±1.2b 

e[CO2]  63.0±1.5a 55.5±2.8b 53.3±1.3b 55.1 ± 1.3b  70.1± 0.5a 66.5±0.7b 64.5±1.0b 66.2±0.7b 

Δ  6 0 -3 1  -1 -2 -4 -1 

FLA (cm
2
 leaf

-1
)           

Amb [CO2]  17.2±1.4c 26.1±3.5b 31.5±2.5a 26.2±3.3ab  11.6±1.0c 21.0±1.8b 23.0±1.5a 19.4±1.2b 

e[CO2]  20.4±1.4c 25.0±2.5b 33.0±1.9a 29.8±2.5ab  13.2±1.7c 22.2±1.8b 24.5 ±1.4a 21.3±1.7b 

Δ  19 -4 5 14  14 6 6 9 

FLN (m
-2

)           

Amb [CO2]  294±23c 432±22 b 470±30b 522±14a  282±13A c 393±5B b 489±17B a 378±13B b 

e[CO2]  299±20c 473±23b 492±7b 571±29a  267±7A c 453±22A b 534±8A a 419±4A b 

Δ  2 9 5 9  -5 15 9 11 

FLB (g m
-2

)           

Amb [CO2]  29.7±1.7c 62.4±9.4b 80.4±1.6a 73.8±1.7a  23.3±2.2d 54.3±1.1b 73.9±5.0a 47.2±2.0c 

e[CO2]  38.2±1.9c 65.9±7.9b 87.2±8.9a 93.2±3.2a  24.7±0.9d 66.0±3.8b 82.3± 1.1a 56.4±2.0c 

Δ  29 6 8 26  6 22 11 20 
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Table S3: Effects of four N and two CO2 treatments on green area index of flag leaves, residual leaves and ears as well as radiation adjusted green area index of 

flag and residual leaves. Shown are mean values (±standard error of mean; n=3) and the percentage effect (Δ) of e[CO2]. Different letters indicate significant 

differences among the marginal means of the N treatments. For explanation of the abbreviations see legend to Table 4. 

  2014  2015 

  CAN40 CAN180 CAN320 CUL180  CAN35 CAN200 CAN320 UNI200 

FLAI (m
2
 m

-2
)           

Amb [CO2]  0.502±0.036c 1.14±0.17b 1.47±0.01a 1.36±0.03a  0.329±0.028c 0.798±0.022b 1.11±0.10a 0.713±0.039c 

e[CO2]  0.610±0.036c 1.19±0.10b 1.63±0.11a 1.69±0.06a  0.353±0.012c 0.993±0.066b 1.29±0.02a 0.861±0.036c 

Δ  21 4 11 24  7 24 16 21 

RLAI (m
2
 m

-2
)           

Amb [CO2]  0.842±0.110b 1.85±0.17a 2.15±0.55a 2.13±0.45a  0.771±0.075d 2.05±0.07b 2.42±0.11a 1.67±0.05c 

e[CO2]  0.812±0.093b 2.30±0.18a 2.45±0.14a 2.04±0.17a  0.737±0.073d 2.21±0.05b 2.41± 0.22a 1.72±0.14c 

Δ  -4 24 14 -5  -4 8 0 3 

EAI (m
2
 m

-2
)           

Amb [CO2]  0.207±0.007c 0.350±0.031b 0.413±0.007a 0.399±0.003a  0.191±0.005c 0.338±0.012b 0.401±0.009a 0.315±0.012b 

e[CO2]  0.217±0.008c 0.413±0.010b 0.438±0.014a 0.449±0.026a  0.189±0.003c 0.389±0.016b 0.446±0.027a 0.362±0.005b 

Δ  5 18 6 13  -1 15 11 15 

raFLAI           

Amb [CO2]  0.42±0.03c 0.79±0.11b 0.95±0.08a 0.90±0.07b  0.20 ±0.02d 0.60 ± 0.04 b 0.76±0.08a 0.55±0.04c 

e[CO2]  0.49±0.03c 0.80±0.08b 1.02±0.10a 1.04±0.10b  0.30±0.01d 0.70 ± 0.06 b 0.85± 0.08a 0.63±0.05c 

Δ  18 2 7 16  7 18 11 16 

raRLAI           

Amb [CO2]  0.49±0.05b 0.62±0.11a 0.55±0.1ab 0.59±0.11b  0.50±0.05c 0.80±0.07a 0.75±0.0ab 0.72±0.06b 

e[CO2]  0.44± 0.05b 0.69±0.10a 0.56±0.0ab 0.47±0.07b  0.48±0.04c 0.74±0.07a 0.66±0.0ab 0.67±0.06b 

Δ  -8 11 2 -19  -5 -6 -11 -7 
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Table S4: Effects of four N and two CO2 treatments on mean irradiance (% of value at top of canopy) on the flag leaf (% irr on FL) and residual leaf fraction (% 

irr on RL). Shown are mean values (±standard error of mean; n=3) and the percentage effect (Δ) of e[CO2]. 

2014  2015 

 CAN40 CAN180 CAN320 CUL180  CAN35 CAN200 CAN320 UNI200 

% irr on FL          

Amb [CO2] 82.9± 0.9 69.9 ± 3.4 64.5 ± 0.3 66.0 ± 0.4  86.9 ± 0.6 74.9 ± 0.5 69.2 ± 1.4 76.7 ± 0.9 

e[CO2] 80.6 ± 0.8 68.0 ± 1.6 62.6 ± 1.4 61.7 ± 0.6  86.4 ± 0.3 71.0 ± 1.2 66.1 ± 0.6 73.4 ± 0.5 

Δ -3 -3 -3 -6  -1 -5 -4 -4 

% irr on RL          

Amb [CO2] 58.3 ± 2.5 33.3 ± 3.7 26.6 ± 2.3 28.0 ± 1.3  65.3 ± 0.1 38.8 ± 0.6 30.8 ± 1.4 43.3 ± 1.2 

e[CO2] 55.1 ± 1.8 29.9 ± 1.5 22.9 ± 1.8 23.2 ± 0.4  65.0 ± 1.0 33.8 ± 1.6 27.7 ± 1.2 39.1 ± 1.4 

Δ -6 -10 -14 -17  -1 -13 -10 -10 



Kapitel 4: Wirkung von e[CO2] auf NO3
- -Assimilation und Wachstum bei NO3

- und NH4
+ basierter N-

Düngung  68 

Table S5: F-test results of the effect of four N and the two CO2 treatments on stem, leaf, ear and total 

plant N concentration at the milk-ripe stage of winter wheat. ns: not significant; *: p<0.05; **: p<0.01; 

***:p<0.001 

 2014  2015 

 CO2 N CO2 x N  CO2 N CO2 x N 

N conc stem (mg g
-1

) ns *** ns  ns *** ns 

N conc leaf (mg g
-1

) ns *** ns  ** *** * 

N conc ear (mg g
-1

) ns *** ns  ns *** * 

N conc total (mg g
-1

) ns *** ns  * *** ** 
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Table S6: Effects of four N and two CO2 treatments on stem, leaf, ear and total plant N concentration at the milk-ripe stage of winter wheat. Shown are mean 

values (±standard error of mean; n=3) and the percentage effect (Δ) of e[CO2]. With no significant interaction from the F-test different lower case letters indicate 

significant differences among the marginal means (mean values over both CO2-treatments) of the N treatments. With a significant interaction from the F-test 

different capital letters indicate significant differences for CO2 means separate for each N treatment and different lower case letters show significant differences 

for N means separate for each CO2-treatment (letters for e[CO2]) are in bold). For explanation of the abbreviations see legend to Table 4. 

 

 2014  2015 

 CAN40 CAN180 CAN320 CUL180  CAN35 CAN200 CAN320 UNI200 

N conc stem (mg g
-1

)          

Amb [CO2] 3.4±0.2c 6.4±1.0b 10.3±0.1a 6.0±0.1b  3.7±0.3c 8.0±0.5b 10.2±0.3a 7.7±0.6b 

e[CO2] 2.8±0.2c 6.3±0.3b 9.6±0.5a 6.2±0.2b  4.0±0.5c 7.6±0.8b 10.2±0.2a 6.0±0.2b 

Δ -17 -2 -6 3  10 -5 0 -22 

N conc leaf (mg g
-1

)          

Amb [CO2] 13.1±0.3c 23.0±2.6b 29.7±2.2a 23.0±0.8b  13.3±0.1A b 29.9±0.5A a 31.9±0.7A a 29.2±0.5A a 

e[CO2] 10.4±0.5c 23.0±0.2b 28.4±0.8a 22.9±0.0b  14.8±2.4A c 25.3±0.7B b 30.0±1.0A a 23.3±1.3B b 

Δ -20 0 -4 -1  11 -15 -6 -20 

N conc ear (mg g
-1

)          

Amb [CO2] 11.8±1.2d 16.3±1.0b 17.1±1.0a 14.2±0.3c  14.3±0.4A b 17.6±0.3A a 17.8±0.6A a 18.5±0.3A a 

e[CO2] 11.8±0.4d 15.4±0.4b 17.1±0.4a 14.7±0.3c  14.4±0.3A c 17.0±0.5A ab 17.5±0.3A a 16.4±0.4B b 

Δ 0 -5 0 4  1 -3 -2 -11 

N conc total (mg g
-1

)          

Amb [CO2] 7.5±0.6c 12.0±1.2b 15.4±0.6a 11.1±0.2b  8.4±0.2A c 14.0±0.4A b 15.8±0.1A a 14.0±0.3A b 

e[CO2] 7.0±0.3c 11.4±0.5b 14.9±0.1a 11.2±0.4b  8.6±0.5A d 12.8±0.5B b 15.2±0.2A a 11.3±0.1B c 

Δ -7 -5 -3 1  3 -9 -4 -19 
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Fig. S1: Expression ratio results given in whisker-box plots regarding the influence of e[CO2] on 

nitrate reductase 6AS (light gray box plot), 6DS and 7DS (dark gray box plot) mRNA levels from the 

2
nd

 sampling of 2015 in winter wheat. Colored box area encompass 50% of all observations, the 

whiskers represent the outer 50% of observations, the dotted line represents the sample median and the 

mean expression ratio is depicted as a white triangle. A) CAN35. B) UNI200 C) CAN200. D) 

CAN320. Listed probabilities of the hypothesis that differences in expression levels are due to chance. 
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Fig. S2: Expression ratio results given in whisker-box plots regarding the influence of N fertilization 

treatment and N amount on nitrate reductase 6AS (light gray box plot), 6DS and 7DS (dark gray box 

plot) mRNA levels in winter wheat. Colored box area encompass 50% of all observations, the 

whiskers represent the outer 50% of observations, the dotted line represents the sample median and the 

mean expression ratio is depicted as white triangle. A) CAN35 compared to UNI200. B) CAN35 

compared to CAN200. C) CAN35 compared to CAN320. D) UNI200 compared to CAN200. Listed 

probabilities of the hypothesis that differences in expression levels are due to chance. 



Kapitel 5: Wirkung von e[CO2] auf die Kornprotein-Zusammensetzung und Backqualität 72 
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5.3 Material und Methoden 
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5.4 Ergebnisse  
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5.5 Diskussion  
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5.6 Anhang 

 

Figure S1: Regression of mean content per grain of S (a), Fe (b), and Zn (c) on mean crude protein 

content per grain. The values of all CO2 × N × year treatments are shown. The diagram of the 

relationship between Fe and Zn content, respectively, and that of crude protein does not contain a 

regression line because of the lack of significant correlation. 
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Figure S2: Cluster analysis based on the relative protein spot volume and the loaf volume of the 

deficient (Nd) and adequate N level (Nad) of 2014. The protein spots that were increased by the rising 

N level from Nd to Nad were used. The numbers represent the protein spots with the same numbers 

shown in Figure 1. The clustering is based on the complete linkage method.  
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Table S1: Effect of the two CO2 and three N levels on grain yield of S, Fe, and Zn. Mean values (n=3) 

and the percentage effect of e[CO2] (Δ (%)) are shown.  

 2014 
 

2015 

 Nd Na Ne Nd Na Ne 

S yield (g m
-2

)        

a[CO2] 0.50 1.05 1.12  0.48 1.17 1.19 

e[CO2] 0.55 1.19 1.28  0.52 1.34 1.33 

Δ (%) 9 13 14  8 14 11 

Fe yield (mg m
-2

)        

a[CO2] 16.8 29.3 36.6  12.3 27.8 28.3 

e[CO2] 19.4 37.7 43.7  15.3 29.7 31.0 

Δ (%) 16 29 20  25 7 9 

Zn yield (mg m
-2

)        

a[CO2] 9.5 17.2 18.8  8.3 18.0 20.8 

e[CO2] 10.4 21.9 25.8  8.9 20.6 23.0 

Δ (%) 10 27 37  7 14 10 

 

Table S 2: F-test result of the effect of the two CO2 and three N levels on grain yield of S, Fe and Zn 

Variable CO2 N Year (Y) CO2 × N CO2 × Y N × Y CO2 × N × Y 

S yield (g m
-2

) ns *** ns ns ns ns ns 

Fe yield (mg m
-2

) * *** ** ns ns ** ns 

Zn yield (mg m
-2

) ns *** ns ns (*) ns ns 

(*)P <0.1 *P <0.05 **P <0.01 ***P <0.001 
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6. Kapitel: Abschließende Diskussion 

Ein Anstieg der atmosphärischen CO2-Konzentration auf 500–620 ppm ist vorrausichtlich 

unvermeidlich und solch eine e[CO2] könnte das Wachstum und die Qualität von Nutzpflanzen stark 

verändern (Broberg et al., 2017, 2019). Während für Weizen Ertragssteigerungen erwartet werden, 

könnte die Nährstoffkonzentration, insbesondere die von N, Fe und Zn, im Korn abnehmen. Jedoch 

stammen die meisten Daten zur e[CO2]-Wirkung aus Kammer-Versuchen mit künstlicher Umgebung 

wie z.B. Klima- oder Open-Top-Kammern, wo ein beschränktes Wurzelwachstum bzw. verändertes 

Mikroklima eine e[CO2]-Wirkung stark modifizieren kann (Arp, 1991; Long et al, 2005). Dagegen 

gibt es immer noch wenige FACE-Versuche. Weiterhin ist der genaue Mechanismus der Abnahme der 

Konzentration von Nährstoffen durch e[CO2] unklar. Es könnten mehrere Prozesse gleichzeitig 

wirken, wobei das Auftreten eines Prozesses stark von Umweltfaktoren abhängen könnte. Auch 

könnten verschiedene Mechanismen unterschiedliche Auswirkungen auf die Ernährungssicherheit 

haben. Z.B. könnte ein Verdünnungseffekt (Loladze, 2002) mit höheren N-Erträgen (Fernando et al., 

2014), aber eine Hemmung der NO3
-
-Assimilation mit geringeren N-Erträgen verbunden sein (Bloom, 

2015). 

Die N-Versorgung bestimmt maßgebend die Ertragsbildung und Kornqualität von Weizen und 

beeinflusst die e[CO2]-Wirkung auf diese Merkmale (Kimball et al., 2001, 2002; Pleijel et al., 2019). 

Trotzdem gibt es kaum FACE-Versuche in denen CO2 x N-Interaktionen auf die Bildung von Ertrag 

und Qualität bei Weizen untersucht wurden. Das erste Hauptziel dieser Doktorarbeit war die 

Prozessanalyse der Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] bei verschiedenen N-Stufen 

(35–320 kg N ha
-1

) und N-Formen (NO3
-
 und NH4

+
 betonte N-Düngung). Das Zweite Hauptziel war 

die Analyse der e[CO2]-Wirkung auf die Kornprotein-Zusammensetzung und auf die Backqualität.  

6.1 Einfluss der Quantität der N-Düngung auf die Ertragssteigerung durch e[CO2] 

FACE-Studien mit Weizen und verschiedenen N-Stufen wurden bisher bei gemäßigtem Klima in 

Deutschland (Weigel und Manderscheid, 2012), bei subtropischem Klima in Arizona und China ohne 

starken Trockenstress (Kimball et al., 2001; Kou et al., 2007; Ma et al., 2007; Han et al., 2015) und bei 

semi-ariden Bedingungen in Australien und China (Lam et al., 2012; Fitzgerald et al., 2016) 

durchgeführt. Wie in diesen Studien steigerte in der vorliegenden Studie e[CO2] den Kornertrag in 
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allen N-Stufen (Kapitel 2). Jedoch nahm entsprechend unserer Hypothese und der Meta-Analyse von 

Pleijel et al. (2019), die Kammer- und FACE-Versuche beinhaltet, die Kornertrag-Steigerung bei 

starkem N-Mangel ab (Kapitel 2). Eine Normalisierung des CO2-Konzentration-Anstiegs auf einen 

einheitlichen Wert (+ 210 ppm) ergab sehr ähnliche Ertragsanstiege von 15–20 % bei ausreichender 

Wasser- und N-Versorgung zwischen unserer und den obengenannten FACE-Studien trotz deutlicher 

Ertragsunterschiede (Kapitel 2). Bei semi-ariden Bedingungen wurden dagegen deutlich höhere 

Ertragssteigerungen durch e[CO2] von 44–47 % festgestellt (Lam et al., 2012; Fitzgerald et al., 2016). 

Meta-Analysen entsprechend (Wang et al., 2013; Broberg et al., 2019) basierte die Ertragssteigerung 

durch e[CO2] wesentlich auf einer Steigerung der Kornzahl pro Flächeneinheit (8–12 %) und 

geringfügiger auf einem erhöhten Einzelkorngewicht (2–4 %) (Kapitel 2).  

Die Kornertrag-Steigerung durch e[CO2] war auf eine Steigerung der RUE zurückzuführen und diese 

war gemäß unserer Hypothese bei starkem N-Mangel vermindert (Kapitel 2). Jedoch gab es im 

Gegensatz zu dem Arizona FACE-Versuch (Jamieson et al., 2000) bei N-Mangel keine Verminderung 

der AR durch e[CO2] (Kapitel 2). Eine Reduktion der N-Konzentration durch e[CO2] kann eine 

Abnahme der Photosynthesekapazität bewirken (Ainsworth und Long, 2005). Bei starkem N-Mangel 

reduzierte e[CO2] die N-Konzentration ungeachtet des LAI (Kapitel 2) und somit möglicherweise die 

Photosynthesekapazität, was die verminderte RUE-Steigerung durch e[CO2] bei N-Mangel erklären 

könnte. Jedoch scheint es vielmehr, dass N-Mangel während des Ährenwachstums zu einer Senken-

Limitierung des Kornertrags und dadurch zu der verminderten RUE-Steigerung führte. Hinweise dafür 

sind der (i.) ungleiche Verlauf der Kurven der Beziehung zwischen RUE und N-Gehalt pro Blattfläche 

zwischen a[CO2] und e[CO2] und (ii.) die Reduktion des HI durch e[CO2] bei starkem N-Mangel durch 

deutliche Steigerung der Halm- und geringere Steigerung der Ährenbiomasse durch e[CO2] (Kapitel 

2). Nach van Kraalingen (1990) werden bei starkem N-Mangel zusätzliche durch e[CO2] generierte 

Assimilate präferenziell in Organe mit geringer N-Konzentration wie dem Halm eingelagert. 

6.2 Prozessanalyse der Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] 

In den meisten FACE-Versuchen steigerte e[CO2] den N-Ertrag der Körner und der Gesamtpflanze (9–

102 %) ungeachtet der N-Verfügbarkeit und klimatischen Bedingungen (z.B. Kimball et al., 2001; Ma 

et al., 2007; Lam et al., 2012; Han et al., 2015; Tauz et al., 2017). Dies konnte in unserer Studie 
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bestätigt werden (Kapitel 3 und 4). Jedoch gab es Ausnahmen bei dem FACE-Versuch in Arizona bei 

starkem N-Mangel und im früheren FACE-Versuch in Braunschweig wo keine Veränderung des N-

Ertrages durch e[CO2] beobachtet wurde (Kimball et al., 2001; Weigel und Manderscheid, 2012). Die 

Meta-Analyse von Pleijel et al. (2019) mit Open-Top-Kammer- und FACE-Versuchen fand eine 

Verminderung des Korn-N-Ertrags durch e[CO2] bei der N-Versorgung < 100 kg N ha
-1

.  

Es scheint, dass bei subtropischem Klima die Steigerung des N-Ertrags zum Anthese-Stadium größer 

ist als zur Kornreife (Ma et al., 2007; Han et al., 2015), aber in unserer Studie war es umgekehrt 

(Kapitel 3). Ursachen dafür könnten (i.) die Temperaturabhängigkeit der Photosynthese-Steigerung 

durch e[CO2] (Long, 1991) und (ii.) unterschiedliche N-Verfügbarkeit während der Kornfüllungsphase 

z.B. durch das Regime der N-Düngung oder verschiedene Umweltbedingungen hinsichtlich der 

Mineralisierung (z.B. Temperaturunterschiede) sein. 

Der Korn N-Ertrag stieg unabhängig von der CO2-Konzentration linear mit der Kornzahl an (Kapitel 

3). Dies suggeriert eine enge Verbindung der Steigerung des N-Ertrags mit einer 

Kornertragssteigerung durch e[CO2]. Eine Erklärung für diese lineare Beziehung könnte der hohe 

Albumin/Globulin-Gehalt im Korn (~40 % des Kornproteins) sein (Kapitel 5). Nach Martre et al. 

(2003) reguliert die N-Senke (das sich entwickelnde Korn) die Akkumulation von Albumin/Globulin 

und somit die Anlieferung von N für die Synthese dieser Proteine.  

Eine Steigerung der N-Düngung führt zur Steigerung des N-Ertrags zum Anthese-Stadium und zur 

Steigerung der Nrem (Barbottin et al., 2005; Gaju et al., 2014). Dies konnte bestätigt werden (Kapitel 

3). Dagegen kann sich eine Steigerung der N-Düngung unterschiedlich auf die NRE auswirken 

(Barbottin et al., 2005; Gaju et al., 2011, 2014). In der vorliegenden Studie steigerte zunehmender N-

Mangel die NRE (Kapitel 3). Eine Quellen-basierte Erklärung dafür wäre, dass ein geringer N-Status 

in den vegetativen Organen über die Hemmung der Synthese von Phytohormonen (Zytokinine, Auxin) 

die Seneszenz und dadurch die Nrem beschleunigt (Kong et al., 2016). Eine weitere Erklärung könnte 

eine Steigerung der Korn-Senkenstärke durch zunehmenden N-Mangel sein. Die Gründe hierfür sind 

die Erhöhung des Anteils Senken-regulierter Albumine/Globuline (Martre et al., 2003) im Kornprotein 

(Kapitel 5) und die Erhöhung des Verhältnisses von N-Senke (Körner) zu N-Quelle (vegetativer N) 

durch zunehmenden N-Mangel (Daten nicht dargestellt).  
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e[CO2] steigerte die Nrem und NRE und ersteres war mit einer gesteigerte N-Aneignung bis zum 

Anthese-Stadium und letzteres mit einer verstärkten N-Mobilisierung aus den vegetativen Organen 

verknüpft (Kapitel 3). Dies widerlegt die Hypothese einer Reduktion der Nrem oder der NRE durch 

e[CO2] aufgrund einer Reduktion der N-Konzentration zum Anthese-Stadium. Die e[CO2]-Wirkung 

auf NRE könnte ähnlich sein wie die von N-Mangel: Durch die Kornzahl-Steigerung (Kapitel 2) 

nimmt die Korn-Senkenstärke zu, dies steigert die Rate der Prä-Seneszenz Nrem, dadurch wird der N-

Status im vegetativen Gewebe stärker als bei a[CO2] reduziert und folglich die Seneszenz und 

Seneszenz-abhängige Nrem beschleunigt. Eine Beschleunigung der Seneszenz des Fahnenblatts durch 

e[CO2] wurde nicht festgestellt (Kapitel 3), aber in den Blättern unterhalb des Fahnenblatts gab es 

Anzeichen einer solchen Beschleunigung (Daten nicht dargestellt). 

Die Nabs ist stark von der N-Verfügbarkeit während der Kornfüllungsphase abhängig und beeinflusst 

negativ die Nrem (Papakosta und Gagianas, 1991). Dies konnte bestätigt werden (Kapitel 3 und 

Abb.1). Eine Ausnahme war jedoch die geringe Abhängigkeit der Nabs von der N-Verfügbarkeit 

während der Kornfüllung bei übermäßiger N-Düngung.  

Die Nabs wurde durch e[CO2] gesteigert (Kapitel 3) und dies widerlegt unsere Eingangshypothese. Im 

Gegensatz zu anderen Studien (Brooks et al., 2000; Fangmeier et al., 2000), gab es keine 

Beschleunigung der Fahnenblatt-Seneszenz durch e[CO2] und dies könnte teilweise mit der hohen 

Nabs zusammenhängen (Kapitel 3). Es ist bekannt, dass Nabs die Biosynthese von Zytokininen 

fördert, welche wiederum die Seneszenz hemmen (Kong et al., 2016). 

Die geringe Abhängigkeit von Nabs von der N-Verfügbarkeit bei der übermäßigen N-Düngung deutet 

auf eine Hemmung von Nabs durch den hohen N-Status der Pflanze hin (Kapitel 3). Es ist bekannt, 

dass ein hoher N-Status in der Pflanze die NO3
-
-Aufnahme der Wurzel hemmt (Glass et al., 2002). 

Auch könnte Konkurrenz um Energie zwischen C- und N-Assimilation (Munier-Jolain und Salon, 

2005) ein Grund sein. Ein Hinweis dafür ist das geringere Einzelkorngewicht bei übermäßiger N-

Düngung verglichen mit den anderen N-Stufen (Kapitel 2). 
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Abb. 2: Beziehung zwischen der NRE und Nabs unter Berücksichtigung aller CO2 x N x Jahr-Kombinationen.  

e[CO2] reduzierte die N-Konzentration des Blatts um 4 – 7 % (Kapitel 2) und die des Korns um 1 – 6 

% in allen N-Stufen, wobei letzteres bei starkem N-Mangel lediglich um 1 % reduziert wurde (Kapitel 

3). Diese Reduktionen sind geringer als jene die von Meta-Analysen, die wesentlich auf Kammer-

Studien basieren, beschrieben wurden. Dort reduzierte e[CO2] die N-Konzentration vegetativer 

Organe um 16 % (Cotrufo et al., 1998) und die des Korns um 13 % (Taub et al., 2008). Die Reduktion 

der Korn-N-Konzentration bei praxisüblicher N-Düngung um 6 % entspricht anderen FACE-Studien 

(Reduktion um 4 – 9 %), die unter verschiedenen klimatischen Bedingungen und 

Wasserverfügbarkeiten durchgeführt wurden (Kimball et al., 2002; Högy et al., 2009; Erbs et al., 

2010; Lam et al., 2012; Han et al., 2015; Tausz-Posch et al., 2015; Tausz et al., 2017). Dagegen wurde 

bei starkem N-Mangel eine viel stärkere Reduktion der Blatt und Korn-N-Konzentration um 22 % 

bzw. 9 % bei subtropischen Bedingungen (Kimball et al., 2002) und die des Korns um 10 % bei semi-

ariden Bedingungen (Walker et al., 2017) festgestellt.  

Gründe für den geringen e[CO2]-Effekt auf die Korn-N-Konzentration bei starkem N-Mangel in der 

vorliegenden Studie könnte (i.) die geringe Ertragssteigerung durch e[CO2] (Kapitel 2) und (ii.) das 

relativ hohe Verhältnis von Senken- (Albumin/Globulin) zu Quellen-regulierten Proteinen (Gliadin 

und Glutenin) im Korn (Martre et al., 2003) sein (Kapitel 5). Dass die Reduktion der Korn-N-

Konzentration bei starkem N-Mangel deutlich stärker in den FACE-Versuchen bei subtropischen 
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(Kimball et al., 2002) und semi-ariden Bedingungen (Walker et al., 2017) war, könnte an einer 

geringeren N-Verfügbarkeit während der Kornfüllungsphase verglichen mit unserer Studie liegen. In 

unserer Studie stammte ein erheblicher Teil des durch die Nabs aufgenommenen N aus der 

Mineralisierung (Kapitel 3) und wegen der kontrollierten Bewässerung (Manderscheid et al., 2018) 

gab es keinen Wassermangel, der eine N-Aufnahme hätte beschränken können.  

Wichtige Hypothesen für die Reduktion der N-Konzentration durch e[CO2] während des vegetativen 

Wachstums sind eine (i.) Herabregulierung der RuBisCO-Genexpression im Blatt (Stitt und Krapp 

1991) und eine (ii.) Hemmung der NO3
-
-Assimilation (Bloom et al., 2010). Jedoch fällt die N-

Konzentration der Gesamtpflanze generell mit zunehmender Biomasse gemäß einer negativen 

allometrischen Funktion wegen Abnahme des Blatt/Halm-Verhältnisses und Zunahme von 

Beschattungseffekten ab (Sadras und Lemaire, 2014). In Ähnlicher Weise gibt es ein Abfall der Blatt-

N-Konzentration mit steigendem LAI durch Zunahme von Beschattungseffekten (Bertheloot et al., 

2008). Beide negativen allometrischen Beziehungen konnten bestätigt werden und waren durch 

e[CO2] unbeeinflusst (Kapitel 2 und 3). Dies spricht gegen einen direkten e[CO2]-Effekt auf die N-

Konzentration durch die obigen Hypothesen i. und ii. Eine Ausnahme gab es in einem Versuchsjahr 

bei starkem N-Mangel wo unter Berücksichtigung des LAI als Kovariable die N-Konzentration durch 

e[CO2] reduziert wurde (Kapitel 2).  

Für die Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] waren womöglich mehrere Prozesse 

verantwortlich. Der Vergleich der N-Konzentration und des durchschnittlichen N-Gehalts pro Korn 

zeigte, dass ein Verdünnungseffekt durch Steigerung des Einzelkorngewichts ein wichtiger Grund war 

(Kapitel 2 und 3). Des Weiteren reduzierte e[CO2] das Verhältnis der N-Quelle zur N-Senke durch 

eine stärkere Steigerung der Kornzahl verglichen mit dem vegetativen N zur Anthese (Kapitel 3). 

Diese Reduktion wurde aber größtenteils durch die Steigerung der NRE durch e[CO2] kompensiert. Es 

scheint, dass Weizen bei ausreichender N-Verfügbarkeit über genügend potentiell mobilisierbare N-

Reserven verfügt um eine Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] vollständig zu 

kompensieren (Kapitel 3; Pask et al., 2012). Jedoch müsste die Mobilisierungsfähigkeit von N aus den 

vegetativen Organen weiter gesteigert werden. 
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Durch Hydrokulturversuche wurde festgestellt, dass e[CO2] die Photorespiration und dadurch die NO3
-
 

Assimilation hemmt (Bloom et al., 2002, Rachmilevitch et al., 2004; Bloom et al., 2010). Der Grad der 

Photorespiration-Hemmung durch e[CO2] steigt mit der Temperatur an und so müsste auch die 

Hemmung der Blatt NO3
-
-Assimilation durch Erhöhung der Temperatur verstärkt werden (Bloom et 

al., 2015). Beides konnte in der vorliegenden Studie nicht bestätigt werden und die Hinweise dafür 

sind: (i.) keine Hemmung der NRA durch e[CO2] bei moderaten (17 °C) und hohen Temperaturen (28 

°C) (Kapitel 4), (ii.) keine stärkere Steigerung von Wachstum und N-Aneignung sowie ähnliche 

Reduktion der Blatt- und Korn-N-Konzentration durch e[CO2] bei NH4
+
- verglichen mit NO3

-
-betonter 

N-Düngung (Kapitel 4), (iii.) Steigerung der Nabs durch e[CO2] obwohl diese bei relativ hohen 

Temperaturen stattfand (Kapitel 3). Jedoch schließen diese Punkte eine Hemmung der NO3
-
-

Assimilation durch e[CO2] nicht definitiv aus. Z.B. erfolgte die Messung der NRA bei ausreichender 

NADH-Versorgung weshalb ein möglicher NADH-Mangel für die NR durch Messung der NRA nicht 

festgestellt werden konnte. Auch könnte eine Hemmung nachts durch Hemmung der NO2
-
-

Translokation in den Chloroplasten erfolgen (Rubio-Asensio et al., 2015), aber die CO2-Anreicherung 

erfolgte in der vorliegenden Studie nur tagsüber. Dagegen spricht aber die hohe Nacht CO2-

Konzentration (~600 ppm), die in dem vorliegenden Versuch festgestellt wurde (Daten nicht 

dargestellt).  

In zahlreichen FACE-Studien steigerte e[CO2] den N-Ertrag von Weizen (Ma et al., 2007; Han et al., 

2015; Tausz et al., 2017; Kapitel 3) und anderen C3-Nutzpflanzen (z.B. Kim et al., 2001; Yang et al., 

2007) bei NO3
-
-betonter N-Düngung. Deshalb scheint es unwahrscheinlich, dass eine mögliche 

Hemmung der NO3
-
 Assimilation durch e[CO2] wesentlich die Reduktion der N-Konzentration erklärt 

und die Ernährungssicherheit gefährden könnte (Bloom, 2015). 

6.3 Wirkung von e[CO2] auf die Kornprotein-Zusammensetzung und Backqualität 

In vorherigen FACE-Studien war die Reduktion der Kornprotein-Konzentration durch e[CO2] mit 

einer Reduktion von Gluten-Proteinen verbunden, aber der Gehalt von Albumin/Globulin war 

unbeeinträchtigt (Wieser et al., 2008; Högy et al., 2009, 2013; Fernando et al., 2015). In diesen 

Studien reduzierte e[CO2] HMW-GS (Fernando et al., 2015), alle Gliadin-Typen (ω, α und γ) (Högy et 

al., 2013) oder alle Gliadin-Typen und Glutenin-Fraktionen (HMW-GS und LMW-GS) (Wieser et al., 
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2008). In der vorliegenden Studie gab es aber nur eine geringfügige Reduktion der gesamt Gluten-

Konzentration und keine bestimmter Gliadine oder Glutenine (Kapitel 5). Dagegen reduzierte e[CO2] 

auch die Albumin/Globulin -Konzentration sowie die Expression einiger (15) Globulin-verwandter 

Proteine (Kapitel 5). Diese generell verschiedenen Ergebnisse der e[CO2]-Wirkung auf das Korn-

Proteom zwischen den FACE-Studien könnten im Genotyp (z.B. bezüglich eines verschiedenen 

Albumin/Globulin zu Gluten Verhältnisses) oder in der Nährstoffversorgung begründet sein. Z.B. gab 

es im ersten Braunschweiger FACE-Versuch eine starke Reduktion aller Gluten-Fraktionen durch 

e[CO2] (Wieser et al., 2008) und Schwefel (S)-Mangel könnte der Grund dafür sein. Der Hinweis 

dafür ist das hohe N zu S Verhältnis im Korn von 25 im ersten Braunschweiger FACE-Versuch (Erbs 

et al., 2010), wohingegen dieses in der vorliegenden Studie 15 betrug (Kapitel 5). S-Mangel, der 

durch ein N zu S Verhältnis im Korn von  17 gekennzeichnet ist, kann zu einer starken Reduktion 

von S-reichen α, γ- Gliadinen und LMW-GS, aber auch zur Reduktion von S-armen HMW-GS führen 

(Zörb et al., 2009) und die Kornertrag-Steigerung durch e[CO2] (Weigel und Manderscheid, 2012) 

könnte den S-Mangel verstärkt haben. 

Eine Reduktion des Backvolumens durch e[CO2] wurde in australischen FACE-Versuchen festgestellt 

(Fernando et al., 2012; Panozzo et al., 2014; Fernando et al., 2015). Solch eine Reduktion konnte aber 

nicht bestätigt werden (Kapitel 5). Ein Grund hierfür könnte neben einer unterschiedlich starken 

e[CO2]-Wirkung auf Gluten-Proteine, ein Sortenunterschied bezüglich der Abhängigkeit des 

Backvolumens von der Kornprotein-Konzentration sein. Nach einer Studie von Gabriel et al. (2017) 

zeigen Sorten eine lineare, aber andere eine nichtlineare Beziehung zwischen Backvolumen und 

Kornprotein-Konzentration, wobei manche ein relativ hohes Backvolumen bei geringer Kornprotein-

Konzentration aufwiesen. In unserem Versuch war die Beziehung nichtlinear mit Anstieg des 

Backvolumens bis zu einem Maximum und anschließendem Abfall. Dies basierte auf einer Änderung 

der Gliadin- und Glutenin-Zusammensetzung mit steigenden Konzentrationen (Kapitel 5). 

Interessanterweise veränderte e[CO2] die Beziehung zwischen Kornprotein-Konzentration und 

Backvolumen durch Reduktion von ersterem bei maximalem Backvolumen. Dies könnte mit der 

Erhöhung des Gliadin zu Glutenin Verhältnis durch e[CO2] gegen den Wert von eins bei optimaler N-

Versorgung (Kapitel 5) zusammenhängen.  
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6.4 Anpassungsmaßnahmen zur Optimierung des CO2-Düngeeffekts und Erhalt der 

Kornqualität unter e[CO2] 

Eine agronomische Maßnahme zur Steigerung des CO2-Düngeeffekts und des Korn-N-Ertrags könnte 

eine Steigerung der N-Verfügbarkeit für die Pflanze zwischen Fahnenblatt-Stadium (GS39) und 

Anthese (GS59) sein. Dies ist die Periode in der der Einfluss von N (Ravier et al., 2017) und e[CO2] 

(Fisher und Aguilar, 1976) auf die Kornzahl am größten ist. Aufgrund der starken linearen 

Abhängigkeit zwischen der Kornzahl und dem Korn-N-Ertrag (Kapitel 3) könnte durch die Erhöhung 

der N-Verfügbarkeit zwischen GS39 und GS59 die Steigerung beider Größen durch e[CO2] (Kapitel 2 

und 3) weiter verstärkt werden. In der vorliegenden Studie gab es eine negative Beziehung zwischen 

der Kornzahl und dem Einzelkorngewicht (Abb. 2). So könnte eine Steigerung der Kornzahl auch 

einen mit dem Einzelkorngewicht verbundenen Verdünnungseffekt reduzieren und so die Korn-N-

Konzentration erhöhen. Demgegenüber könnte die N-Düngung zur Bestockung (GS20) wegen ihres 

relativ geringen Einflusses auf den Kornertrag und -qualität (Ravier et al., 2017) reduziert werden. 

 

Abb. 3: Beziehung zwischen dem Einzelkorngewicht und Kornzahl pro m
2
 Bodenfläche unter Berücksichtigung 

aller CO2 x N x Jahr-Kombinationen. Für beide CO2-Stufen wurde eine Regressionslinie eingezeichnet. Rechts 

unten ist das Ergebnis der Kovarianzanalyse des Effekts von e[CO2] und der Kornzahl (GN) dargestellt: (*) 

P<0.1, ** P<0.01. 
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Der positive e[CO2]-Effekt auf die Nabs bei generell hoher Nabs bei N-Mangel und optimaler N-

Versorgung (Kapitel 3) deuten hin, dass eine gesteigerte N-Gabe zur Anthese eine Maßnahme ist um 

die Korn-N-Konzentration unter e[CO2] zu steigern. Die Voraussetzungen dafür aber wären keine 

übermäßige N-Versorgung vor der Anthese und eine ausreichende Wasserverfügbarkeit für die N-

Aufnahme. Interessanterweise konnte in einem Gewächshausversuch unter diesen Voraussetzungen 

eine hohe N-Versorgung zur Anthese die Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] 

vollständig kompensieren (Fernando et al., 2017). Die N-Düngung jedoch generell (vor und nach der 

Anthese) stark zu erhöhen, erscheint nicht sinnvoll da in der vorliegenden (Kapitel 3) und einer 

weiteren FACE-Studie (Tausz et al., 2017) eine übermäßige N-Düngung eine Reduktion der N-

Konzentration durch e[CO2] nicht kompensieren konnte. 

Die Hinweise für keine Hemmung der NO3
-
-Assimilation durch e[CO2] (Kapitel 4) zeigen, dass eine 

Umstellung von NO3
-
 zu NH4

+
-Düngung in Zukunft nicht sinnvoll ist. 

Durch Verwendung von Sorten, die ein relativ hohes Backvolumen bei geringer Kornprotein-

Konzentration und eine nichtlineare Beziehung zwischen diesen beiden Größen aufweisen (Kapitel 5), 

könnte eine Reduktion des Backvolumens unter e[CO2] vermieden werden. 

6.5 Ausblick für weitere Forschung 

Um vorteilhafte e[CO2]-Effekte besser ausnutzen zu können und negative weitgehend zu vermeiden, 

könnte ein Screening von Genotypen mit unterschiedlicher Dauer der Phase zwischen GS39 und GS59 

dienen. Da in dieser Periode wesentlich die Kornzahl durch die Umweltbedingungen festgelegt wird, 

könnte bei Genotypen mit langer Dauer zwischen GS 39 und GS 59 die Kornzahl-Steigerung durch 

e[CO2] stärker ausfallen. Durch die enge positive Beziehung zwischen Kornzahl und Korn-N-Ertrag 

würde die Steigerung von letzterem ebenfalls stärker sein. Gleichzeitig könnte man Genotypen 

verwenden, die eine lineare oder nichtlineare Beziehung zwischen Kornprotein-Konzentration und 

Backvolumen aufweisen um zu testen ob Genotypen mit letzterer Beziehung hinsichtlich der 

Backqualität nur geringfügig negativ oder eher positiv wie in der vorliegenden Studie auf e[CO2] 

reagieren.  
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7. Kapitel: Zusammenfassung 

Die atmosphärische CO2-Konzentration wird in Zukunft voraussichtlich auf 500–620 ppm ansteigen. 

Während für Weizen Ertragssteigerungen erwartet werden, könnte unter einer solchen erhöhten 

atmosphärischen CO2-Konzentration (e[CO2]) die N-Konzentration im Gewebe um etwa 9 % 

abnehmen. Dies könnte die Ernährungssicherheit gefährden. In vorherigen Studien war die Reduktion 

der Korn-N-Konzentration eng mit der Reduktion von Gluten-Proteinen verbunden, was zudem eine 

verminderte Backqualität unter e[CO2] vermuten lässt. Die Mechanismen einer Reduktion der N-

Konzentration sind unklar und die Anzahl an FACE-Versuchen mit Untersuchung von CO2 x N-

Interaktionen auf die Bildung von Ertrag- und Qualität bei Winterweizen ist gering. 

Das erste Hauptziel dieser Arbeit war die Analyse der Reduktion der Korn-N-Konzentration unter 

e[CO2]-Bedingungen im Rahmen eines zweijährigen FACE-Versuchs mit variierenden N-Stufen (35–

320 kg N ha
-1

) und verschiedenen N-Formen (NO3
-
 und NH4

+
). Der Fokus lag auf Schlüsselprozesse 

der Korn-N-Aneignung, bei denen es sich um NO3
-
-Assimilation, N-Remobilisierung und 

postanthetische N-Aufnahme handelt. Zugrundeliegende Hypothese waren: (i) e[CO2] hemmt die NO3
-

-Assimilation, (ii) e[CO2] reduziert die N-Remobilisierung (Nrem) durch Reduktion der N-

Konzentration im Wachstumsstadium der Anthese und (iii) e[CO2] reduziert die postanthetische N-

Aufnahme (Nabs) durch Beschleunigung der Seneszenz oder Hemmung der NO3
-
-Assimilation. Das 

zweite Hauptziel war die kombinierte Analyse der e[CO2]-Wirkung auf das Korn-Proteom und auf die 

Backqualität. Hier war die Hypothese, dass e[CO2] Gluten-Proteine beeinträchtigt und dadurch die 

Backqualität verringert. 

e[CO2] steigerte den Kornertrag in allen N-Stufen um 10 – 17 %, was hauptsächlich auf der Steigerung 

der Kornzahl pro m
2
 Bodenfläche basierte. Dies war auf eine Zunahme der 

Strahlungsnutzungseffizienz zurückzuführen (Kapitel 2). Jedoch waren diese Steigerungen bei N-

Mangel signifikant geringer. Die Gründe hierfür waren eine Reduktion der Photosynthesekapazität 

durch e[CO2] und eine Senken-Limitierung des Kornertrags durch N-Mangel während des 

Ährenwachstums. Die Reduktion der Photosynthesekapazität ließ sich auf die Reduktion der Blatt-N-

Konzentration durch e[CO2] ungeachtet des grünen Blattflächenindexes bei N-Mangel zurückführen. 

Ein Hinweis für eine Senken-Limitierung des Kornertrags war die Reduktion des Ernteindex durch 
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e[CO2] aufgrund einer starken Steigerung der Halm- aber einer geringfügigeren Steigerung der 

Ährenbiomasse durch e[CO2].  

Der Korn-N-Ertrag wurde durch e[CO2] in allen N-Stufen gesteigert was auf Steigerungen der Nrem, 

Effizienz der Nrem und Nabs basierte (Kapitel 3). Dies widerlegt die Hypothesen einer Reduktion der 

Nrem und Nabs durch e[CO2]. Es gab eine starke lineare Beziehung zwischen dem Korn-N-Ertrag und 

der Kornzahl, die durch e[CO2] nicht beeinflusst wurde. Die Korn-N-Konzentration war in allen N-

Stufen unter e[CO2] geringfügig reduziert (1–6 %), wobei diese bei N-Mangel lediglich um 1 % 

verringert war. Der Hauptgrund für diese Verminderung war ein Verdünnungseffekt durch eine 

Steigerung des Einzelkorngewichts durch e[CO2]. Ein weiterer Grund war eine stärkere Steigerung der 

Kornzahl als des vegetativen N-Ertrags zur Anthese durch e[CO2], was eine Reduktion der N-Quelle 

relativ zur N-Senke durch e[CO2] bedeutet. 

Eine Reduktion der NO3
-
-Assimilation durch e[CO2] konnte nicht festgestellt werden (Kapitel 4). Die 

Hinweise dafür sind: keine Hemmung der Blatt Nitratreduktase-Aktivität durch e[CO2] bei geringen 

(17 °C) und hohen (28 °C) Temperaturen und keine stärkere Steigerung von Wachstum und N-

Aneignung durch e[CO2] bei NH4
+
 - verglichen mit NO3

- 
betonter Düngung.  

Die Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] war in allen N-Stufen mit einer geringfügigen 

Reduktion der Albumin/Globulin- und Gluten-Konzentration verbunden (Kapitel 5). Bei optimaler N-

Versorgung ergab e[CO2] eine Veränderung des Korn-Proteoms mit insgesamt 19 reduzierten und 17 

erhöhten Proteinspots. In 15 der 16 identifizierten verminderten Proteinspots wurden Globuline, aber 

keine Gluten-Proteine festgestellt. Entsprechend gab es in allen N-Stufen unter e[CO2] keine 

Verminderung der Backqualität. 

Zusammengefasst, waren unter e[CO2] die Korn-N-Erträge aufgrund der Zunahme von Nrem und 

Nabs gesteigert. Die Kornzahl war hierfür die treibende Kraft. Die N-Konzentration war unter e[CO2] 

geringfügig reduziert und die zugrundeliegenden Mechanismen waren ein Verdünnungseffekt durch 

ein gesteigertes Einzelkorngewicht und eine Reduktion der N-Quelle relativ zur N-Senke. Die 

Reduktion der Korn-N-Konzentration durch e[CO2] war nicht spezifisch mit einer Reduktion von 

Gluten-Proteinen assoziiert. 
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8. Kapitel: Summary 

The atmospheric CO2 concentration is expected to increase to 500–620 ppm in the future. Such an 

elevated atmospheric CO2 concentration (e[CO2]) increases grain yield, but can decrease tissue N 

concentrations by about 9% in wheat. This could endanger global food security. Moreover, in previous 

studies, a decrease of grain N concentration by e[CO2] has closely been associated with that of gluten 

proteins, indicating a decreased baking quality under e[CO2]. The mechanisms by which e[CO2] 

decreases N concentration are still unclear and FACE studies investigating CO2 x N interactions on the 

formation of grain yield and the quality of winter wheat are scarce. 

The first main objective was the analysis of a decreased N concentration in the grain by e[CO2] in 

winter wheat based on a two-year FACE experiment with widely differing N levels (35 to 320 kg N 

ha
-1

) and different N forms (NO3
-
 and NH4

+
). The focus was on key processes of grain N acquisition 

that are leaf NO3
-
 assimilation, N remobilization and post-anthesis N uptake. The hypotheses were: 

e[CO2] inhibits leaf NO3
-
 assimilation, e[CO2] decreases N remobilization (Nrem) by decreased N 

concentrations at anthesis and e[CO2] decreases post-anthesis N uptake (Nabs) by inhibition of leaf 

NO3
-
 assimilation or acceleration of senescence. The second main objective was the simultaneous 

analysis of the e[CO2] effect on the grain proteome and baking quality with the hypothesis that e[CO2] 

reduces gluten proteins and thereby baking quality. 

e[CO2] increased grain yield in all N levels by 10% to 17% mainly through enhanced grain number per 

m
2
 ground area. This was due to increased radiation use efficiency (chapter 2). These increases were 

smaller under N deficiency compared with high N supply. The reasons were a reduction of 

photosynthesis capacity by e[CO2] and a sink limitation concerning grain yield due to N deficiency 

during ear growth. The indication for the reduction of photosynthesis capacity was a decrease of leaf N 

concentration under e[CO2] regardless of green leaf area index under N deficiency. An indication for 

sink limitation of grain yield was the decrease of harvest index by e[CO2] because of a strong and 

small stimulation of stem and ear growth, respectively by e[CO2].  

Grain N yield was increased by e[CO2] under all N levels (chapter 3). There was a strong linear 

relation between grain N yield and grain number that was unaffected by e[CO2]. In contrast with the 

hypotheses of an decreased Nrem and Nabs under e[CO2], e[CO2] resulted in an increase of Nrem, 
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Nrem efficiency and Nabs, causing the increase of grain N yield. Nevertheless, e[CO2] slightly 

decreased grain N concentration (by 1 to 6%), whereby the smallest effect of 1% was found under N 

deficiency. This decrease was primarily related to a growth dilution effect due to an increased 

individual grain weight under e[CO2]. A further reason was a stronger increase of grain number than 

an increase of vegetative N yield at anthesis by e[CO2] and thereby a decrease of the ratio between 

the N source and the N sink. 

Indication for an e[CO2] induced inhibition of leaf NO3
-
 assimilation was not found as e[CO2] did not 

result in a decreased activity of leaf nitrate reductase under all N levels at both cool (17 °C) and warm 

(28 °C) temperatures (chapter 4). Furthermore, the e[CO2] induced stimulation of growth and N 

acquisition was not stronger under NH4
+
 compared with NO3

- 
based N-fertilization.  

Reduction of grain protein concentration by e[CO2] was associated with reduced albumin/globulin and 

gluten concentrations under all N levels (chapter 5). Under optimal N supply, the grain protein 

composition was changed by e[CO2] with altogether 19 decreased and 17 increased protein spots. 15 

out of the 16 identified decreased proteins were globulins, whereas specific gluten proteins were not 

found to be affected by e[CO2]. Correspondingly, baking quality remained unaffected under e[CO2] 

under all N conditions. 

In conclusion, grain N yields were increased by e[CO2] due to an increase of Nrem and Nabs with 

grain number being the driving force. Grain N concentrations were slightly reduced under e[CO2] with 

a growth dilution effect and a changed source to sink ratio as the underlying mechanisms. The 

reduction of the grain N concentration by e[CO2] was not specifically associated with a reduction of 

gluten proteins. 
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