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Sclerophyllous Leaves

Summary

The seasonal variations of mnjor nitrogenous components (total N, protein N, soluble N) in
sclerophyllous leaves of four mediterranean species — Ceratonia siliqua, Ole«a europaea var. sylvestris,
Pistacia 1o ntiscus nnd Quercus coccifera — were investiguted throughout the whole lifetime of the
leaves. The leaf-longevity of the first two species mentioned is about two years, that of the latter
two species is somewhat longer than one year. As reference values the raw fibre content and the
total chlorophyll content of the lenves were ulso measured. The raw fibre content increases during
leaf-growth, there-after it remains constant. In the leaves having a lifetime of two years, in the
spring of the second year an additional increase, although weak, is observed. The chlorophyll
content rises during the leaf growth, then remains unchanged for some time, but begins to (ecrease
early. In the leaves of Ceratonia and Olea the shrinkage is recognized already in the spring of the
second vear. During the period of senescence, the decrease of chlorophyll 2 is more distinet than
that of chlorophyll b.

The total N content in all cases decreases during leaf-growth and then remains constant.
In Ceratonia leaves it is reasonably high considering that it is an evergreen species. Rather early
the N-content begins to decrease; which is intensified during the last months of the lifetime of
the leaves. This is due to the well-known export of N-compounds from senescent tissues. In
Ceratonin leaves the N-content increases during the first winter; obviously they serve as N-
storage organs. The content of protein-N in all species shows esssentially the same varintions as
that of total N,

Results of tests carried out in the months of January and August revealed that the proline
content in the leaves of all species is higher during the drought period than during the cold period.
Using the different reference-values, the variations of N-content during leat longevity of the four
species are discussed in connection with reflections on maintenance costs.

Einleitung

Bei unseren hisherigen Untersuchungen zur Okophysiologie der Stoffspeicherung
in mediterranen Hartlaubpflanzen (Diamaxtocrov & Krrn 1982, dort weitere Lit.)
wurde der Stickstoffhaushalt nicht einbezogen. Erstaunlicherweise gibt es bisher kaum
Untersuchungen dazu: einige neuere Arbeiten liegen allerdings von Arten aus der
konvergenten Hartlaubvegetation des kalifornischen Chaparral vor (MooNEY & Rux-
DEL 1979: Grryox 1983: MERINO et al. 1984). Sogar die Lebensdauer der Blitter von
Hartlaubpflanzen des Mittelmeergebiets wurde am natiirlichen Standort erst neuer-
dings genau festgestellt (DiamaxToGLov & MiTrRakos 1981). Da der Stickstoff-
haushalt der Blitter in engem Zusammenhang mit Entwicklungs- und Alterungs-
vorgiingen steht (Ubersicht bei Thnomas & Stoppart 1980), wurde er nunmehr
withrend der ganzen Lebensdauer der Blitter von 4 mediterranen Hartlaubarten
untersucht. Als Bezugsgréflen wurden neben der Trockenmasse auch die GrolBen
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Rohfasergehalt und Chlorophyllgehalt der Blitter herangezogen. Seit MoTHES (1931)
ist bekannt, daB der Stickstoffhaushalt von Blattern durch Wassermangel erheblich
heeinfluBt wird ({bersicht bei BRapFORD & Hsiao 1982). Von besonderem Interesse
war es daher, festzustellen, welche Auswirkungen die Sommertrockenheit am Stand-
ort auf den N-Haushalt mediterraner Hartlaubblatter hat.

Material und Methoden

Material

Untersucht wurden Blatter von Cercatonia siliqua L., Olea europaea L. var. sylvestris Bror.
(- ssp. olenster Horry. et LINK), Pustacin lentiscus L. and Quercus coccifera l.. Das Material
wirde bei Ceratonia einem etwa 3,5 mi hohen Bauni, bei den anderen 3 Arten jeweils Strauchern
von ungefuhr 1 m Hohe entnonmien. Alle Pflanzen wuchsen im offenen Gelande nahe dem In-
stitut fur Allgemeine Botanik der Universitat Athen und wurden nicht bewassert. Die Standorte
befinden sich in einer naturlichen Phrygana an einem westgeneigten Hang am Fufle des Hymettos
(en. 200 i NN vgl. Diavaxtocror & Konn 1982). Die Sraucher von Olea, Pistacia und Quercus
stehen emander unnuttelbar benachbart, Ceratonia etwa 800 m davon entfernt.

Die Temperatur- und Niederschlagsverhaltnisse im Erntezeitraum 1978 -1980 sind in Abb. 1
durgestellt. Die Dauer der Trockenzeit in den Sommern 1978 und 1979 betrug jeweils ungefuhr
3 Monnte. Frost trat am Standort in beiden Wintern an 3 o auf.

Methoden

Ernte des Materials: Die Blatter wurden ah Marz 1978 (Beginn des Neutriebs) in monat-
lichen Abstanden wuhrend der ganzen Lebensdauver von Blattern an einer grofleren Zahl gekenn-
veichneter Sprosse geerntetl, bis die Blattzahl gleichartiger Kontroll-Sprosse infolge des Blattfalls
unter 2095 der unfanglich gebildeten Blatter abgesunken war. Zu diesem Zeitpunkt waren die
geernteten Blatter bereits verfurbt und bei Quercus auch zum Teil vom Rand her abgestorben.
Ein Teil der Blatter wurde sofort in Plastikbeuteln 10 min in kochendes Wasser gehalten und
anschliefend bei 60 °C in einem Ventilatortrockenschrank getrocknet. Ein weiterer Teil wurde
eingefroren und bei —20 °C bis zur Untersuchung anfbewahrt.

Bestimmungsverfahren. Die Bestimmung des Gesamtstickstoffs erfolgte nach KJernpaut
(1853), ebensa die Bestimmung des Protein-Stickstoffs nuch Fallen der Proteine mit Trichloressig-
saure. Die Differenz von Gesamt-N und Protein-N wird als,,léslicher Stickstoff” bezeichnet (vgl.
HovrLwartH 1976). Die Prolinbestimmiung (Stichproben vom Sommer und vom Winter) erfolgte
wich der Methode von Bates et al. (1973). Die Messung der Chlorophyll- und der Rohfaserge-
halte wurden nach dem bei STevBING (1965) angegebenen Verfuhren durchgefuhrt.

Zur Wassergehaltgbestimimung wurden die Blatter nuch dem Abtdten bei 80 °C bis zur Ge-
wichtskonstanz getrocknet.

In Bodenproben erfolgten die quantitative Bestimmiung von Na, K, Ca und Mg flanuuen-
photometrisch uus dem Gesamtaufsehlufs mit HNO, H,0,; die Messung von Nitrat und Phosphat
nich ScuLicHTING & BLUME (1966),

Ergebnisse

Lebensdauer und Wassergehalt der Blitter

Die Lehensdauer der Blatter der untersuchten Arten ist bei DIAMANTOGLOU
& MiTrakos (1981) heschrieben. Die fir jene Untersuchungen herangezogene Cera-
tonia-Pflanze ist mit der hier verwendeten identisch: die 3 anderen Arten hingegen
wurden damals an einer anderen Stelle untersucht. Die Blitter von Ceratonia und
Olea leben ungefihr 2 Jahre: jene von Quercus coccifera und Pistacaia lentiscus etwas
linger als ein Jahr (vgl. Abb. 2). Das Flachenwachstum der Bliitter wird bei allen
4 Arten im Verlauf des Monats Juli abgeschlossen. Die Veriinderungen der Blatt-
wassergehalte sind in Abb. 2 dargestellt. Wihrend des Blattwachstums nehmen die
Wassergehalte naturgemaB ab. Ab August (nur bei Quercus schon frither) werden
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Abb. 1. Klimadaten imi Untersuchungszeitraum.
Oben: Monatsniederschluge ; unten: Monutsmittel der Temperaturen.

Fig. 1. Climatic data for the period of investigations.
Top: monthly rainfall; botton:: monthly niean temperatures.
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Abb. 2. Lebensdauer und Wassergehalte (in 9, des Frischgewichts) der Blatter von Ceratonia,

Olea, Quercus und Pistacia.

Fig. 2. Longevity and water content (as %; of fresh weight) of the leaves of Ceratonia, Olea,

Quercus and Pistacia.
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Abb. 3. n) Rohfusergehalte der Blatter von Ceratonia, Olen, Quercus und Pistacia (in %5 der
Trockenmasse).

Fig. 3. n) Raw fibre content of the leaves of Ceratonia, Olea, Quercus and Pistacia (as 9 of dry
weight).
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Abb. 3. b) Gesamtehlorophyllgehalte (mg/g Frischgewicht) der Blatter der 4 untersuchten Arten.

Fig. 3. b) Total chlorophyll content (mg/g fresh weight) of the leaves of the 4 species investigated.

konstante Werte erreicht. Bei Quercus und Pistacia sinken die Werte wahrend der
Wintermonate weiter. Bei Quercus coccifera enthalten die vergilbenden Blitter im
Mai nur noch etwa 30° Wasser. Bei Ceratonia und Olea, deren Bliitter 2 Jahre leben,
steigt der Wassergehalt zum Herbst/Winter hin an und sinkt dann ganz allmahlich
bis zum Blattfall.

Rohfasergehalte

Um die Stickstoffgehalte zum Reifezustand der Blitter in Beziehung setzen zu
konnen, wurden deren Rohfasergehalte bestimmt (Abb. 3a). Sie nehmen mit dem
Heranwachsen der Blitter zuniichst stark zu; bei allen 4 Arten ist der Wert der adulten
Blatter im Juli erreicht, wenn diese auch ihre endgiiltige GréBe erreicht haben. Von
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diesem Zeitpunkt an treten bei Quercus und Pistacia keine Veranderungen mehr ein.
Die beiden anderen Arten zeigen im Friihjahr des zweiten Jahres nochmals eine ge-
ringe Zunahme der Rohfasergehalte ihrer Blitter. Da ein GroBenwachstum dieser
Bliatter nicht stattfindet, mull man annehmen, dal der Hartlaubcharakter (Xero-
morphiegrad) aktiv verstirkt wird.

Chlorophyligehalte

Die Chlorophyligehalte von Bliattern stehen in enger Beziehung zum Stickstoff-
haushalt, inshesondere zum Protein-Stickstoffgehalt (MoTaes 1931: MicuaeL 1936;
ZorLc & BorNkamM 1981: FLECK et al. 1986 u. a.). Daher sind die Chlorophyllgehalte
auch wichtige BezugsgrofBen.

Wahrend der Blattentwicklung nehmen die Chlorophyllgehalte (Abb.3h) bei
allen 4 Arten zu und bleiben bei den ausgewachsenen Blattern ab Juni/Juli zunichst
konstant. Bel Pistacia und Quercus nimmt die Chlorophyllmenge ab Herbst ab: bei
den beiden anderen Arten beginnt im Friihjahr des zweiten Jahres eine kontinuierliche
Abnahme lange vor einer erkennbaren Blattalterung. Die in den gealterten Blittern
unmittelbar vor dem Absterben noch gefundenen Mengen liegen bei allen Arten in
ahnlicher Héhe. Wihrend der Abnahme der Chlorophyllgehalte ist die Verringerung
der Menge an Chlorophyll a starker als jene von Chlorophyll b, so da hei Ceratonia
und Olea ungefihr ab September des zweiten Jahres der Chlorophyll-b-Anteil aunf
etwa 50 9, angestiegen ist und spater sogar tiberwiegt. Bei Quercus und Pistacia tritt
dieser Effekt in den alternden Blittern ab Januar ein.

Gesamt-Stickstoff

Die auf die Trockenmasse bezogenen (iesamt-N-Gehalte (Abb. 4a) nehmen mit
dem Blattwachstum ab. Bei Quercus coccifera setzt das Blattwachstum friiher ein,
daher erfolgt die Abnahme rascher. Etwa ab Juli bleiben die N-Gehalte zundchst
konstant, da die Blatter nun ausgewachsen sind (vgl. Rohfasergehalte). Der N-Giehalt
adulter Blatter gleichen Alters ist bei Ceratonia deutlich héher als bei den 3 anderen
Arten. Bei den beiden Arten mit den kiirzerlebigen Blattern setzt schon frith eine
Abnahme der N-Giehalte ein: sie verliuft bei Pistacia rascher als bei Quercus. Bei
Ceratonia hingegen findet im ersten Winter sogar eine N-Gehalts-Zunahme und erst
ab dem zweiten Entwicklungsjahr der Blatter eine kontinuierliche Ahnahme statt;
die Abnahme verlduft bei Olea parallel. Beim Absterben der Bliitter liegt der N-(iehalt
in allen Fallen zwischen 4 und 6 mg/g Trockenmasse. Die Abnahme des N-Gehaltes
vor dem Blattfall liegt hei Ceratonia und Pistacia hei ungefahr 60°,, bei Quercus
betragt sie etwa 55°, und bei Olea nur 45°,. Der Vorgang der Alterung ist an einer
rascheren Abnahme der N-Gehalte in den letz.ten Lebensmonaten der Blatter auller
bei Pistacia iberall deutlich zu erkennen. Bei Bezug der N-Gehalte auf die Rohfaser-
menge (Abb. 4b) erscheinen die Verdnderungen awsgeglu.henel als bei der Bezugs-
grolle Trockenmasse ; die Abweichungen bleiben aber gering. Bei den jungen Blattern
wird die fortgesetzte Abnahme des N-Ciehaltes deutlicher und im Anschlull an die
Phase konstanter N-Gehalte der Blitter ist die langanhaltende Abnahme der Stick-
stoffmenge gut zu erkennen.

Protein-Stickstoff und loslicher Stickstoff

Die Mengenverinderungen des Protein-Stickstoffs verlaufen bei allen 4 Arten
weitgehend entsprechend jenen des (iesamt-N (Abb. 5a). Man erkennt, dafl die
Zunahme des N-Gehaltes bei Ceratonia in den Wintermonaten auf den Anstieg der
Proteinmenge zuriickgeht.
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Abb. 4. Gesnmtstickstoffgehalte der Blatter der 4 untersuchten Arten:

a) berogen auf die Trockenninsse

b) bezogen auf den Rohfasergehalt

Fig. 4. Total N-content of the leaves of the 4 species investigated:

a) ns mig/g dry weight
b) us mg/g raw fibre content
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Abb. 5. Protein-N-Gehalt der Blatter der 4 untersuchten Arten:
4) bezogen auf die Trockenmusse

b) bezogen auf den Chlorophyligehalt

Fig. 5. Protein-N-content of the leaves of the 4 species investigated:
a) as mg/g dry weight
b) as mg/mg chlorophyll



384 St1. DramaxTocLotr und U. KULL

3 61 mg soluble -N/g raw fibre content

iy

201
18 »——a C. siliqua
a—— (0. europaeda
L e——= Q coccifera
P lentiscus

4
2
378 5 7 9 11 U9 3 5 7 9 11 s 3
month
Ha
4] mg soluble - N/mg chlorophyll
3 =——=a C gsiliqua
a———=a (0 europaea

e—— (Q coccifera
——= P. lentiscus

78 5 77 T 9 11 U™ 3. 5 7 9 11 uso 3
month

6b
Abb. 6. Gehalt l6slicher Stickstoffverbindungen der Blatter der 4 untersuchten Arten:

n) bezogen auf den Rohfasergehalt
b) bezogen auf den Chlorophyllgehalt

Fig. 6. Soluble N-content of the leaves of the 4 species investigated:
a) as mg;mg raw fibre content

b) as mg 'mg Chlorophyll
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Die Proteingehalte (und ebenso die Mengen von Gesamt-N) bezogen auf die je-
weiligen Chlorophyllgehalte nehmen mit dem Blattwachstum naturgemall ab und
bleiben bei ausgewachsenen Bliattern zunichst konstant (Abb. 5b). Da ein GroBteil
der Proteine von Blattgeweben Chloroplastenproteine sind, ist ein solches Verhalten
zu erwarten. Mit der Alterung der Blatter steigen die Werte an; der Abbau des
Chlorophylls iiberwiegt also den Proteinabbau.

Die loslichen Stickstoffverbindungen haben nur einen relativ kleinen Anteil am
N-Gehalt. In wachsenden Blattern nehmen sie zunichst ab und zeigen dann kaum
noch Veranderungen. Bei den 2jahrigen Blittern erfolgt eine Zunahme im zweiten
Jahr, die bei Ceratonia auffilliger ist als bei Olea.

Bezieht man die Gehalte der loslichen N-Verbindungen auf den Rohfasergehalt,
so werden thre Veranderungen deutlicher (Abb. 6a). Die Zunahme im zweiten Ent-
wicklungsjahr der Blitter setzt bei Ceratonia frither ein als bei Olea und hat offenbar
keine unmittelbaren Beziehungen zur Alterung. Die frithe Zunahme bei Ceratonia im
April/Mai macht auch eine Beziehung zur Diirreresistenz unwahrscheinlich. In den
letzten Lebensmonaten der Bliatter nimmt bei Ceratonia und Pistacia mit der Alterung
der Gehalt loslicher N-Verbindungen wieder ab. Bei Quercus ist dieser Effekt nur
gering ausgepriagt und hei Olea fehlt er vollig, so daB hier die N-Abnahme wihrend
der Seneszenz allein auf das Verhalten des Protein-Stickstoffs zuriickzufithren ist.

Bezieht man die (Gehalte loslichen Stickstoffs auf die Chlorophyllgehalte (Abb. 6b),
so wird wiederum der frith einsetzende Chlorophyllabbau erkennbar; die Igslichen
N-Verbindungen nehmen — relativ gesehen — allmihlich und in der Endphase der
Alterung der 2jahrigen Blitter rasch zu. Vor dem Einsetzen der Alterungsvorgange
ist der Anteil loslichen Stickstoffs bezogen auf den Chlorophyllgehalt bei Ceratonia,
Olea und Quercus nahezu gleich und liegt bei ca. 0,4 mg/mg Chlorophyll; hei Pistacia
hingegen ist der Wert ungefihr doppelt so hoch.

Unter den l6slichen N-Verbindungen ist Prolin als Strelmetabolit von Bedeutung.
Daher wurden die Prolingehalte der Blitter im Winter (Ernte: Januar 1986: Kilte-
stre) und 1m Sommer (Ernte: Ende August 1985: Diirrestrel3) bestimmt (Abb. 7).
Stets ist die Prolinmenge bei Durrebelastung hoher als in den Wintermonaten, die
allerdings keins ausgeprigte und fur mediterrane Arten mdoglicherweise kritische
Kaltezeit aufwiesen. Die sommerliche Prolin-Akkumulation ist bei Olea und Ceratonia
viel stirker als bei den Arten mit den kiirzerlebigen Blattern, unter denen Quercus
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Abb. 7. Prolingehalte (in ug Prolin/g Trockenmasse) der Blatter der 4 Arten unter naturlichen
Bedingungen von Diirre (Ende August) und von Kalte (Januar).

Fig. 7. Prolin content (ug prolin/g dry weight) of the leaves of the 4 species under natural conditions
of drought (end of August) and of ecold (January).
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Tabelle 1. Ionengehaite der Béden der Standorte von Ceratonia (a) und von Olea, Quercus und
Pistacia (b), bezogen auf die Trockenmasse

?0 pp"l

Na- K- (a2 Mg?- NO,~ PO
a 0,01 0,07 8,5 0,97 0,6 21
b 0,01 0,23 0,96 0,33 1,1 17

coccifera die geringsten Prolingehalte und auch deren schwiichsten Anstieg vom Winter

zum Sommer zeigte.
lTonengehalte der Boden

Boéden des Standortes von Ceratonia einerseits und der 3 weiteren Arten anderer-
seits wurden auf die wichtigsten Ionen untersucht (Tabelle 1). Die Béden wurden im
Midrz 1984 entnommen, bei 100 °C getrocknet und dann bis zur Untersuchung in
verschlossenen Plastiktiiten aufbewahrt. Zur Beurteilung der Werte ist der Hinweis
wichtig, dafl die Bestimmung der Kationen aus dem Gesamtaufschlull und nicht aus
dem Lactatauszug erfolgte. Der Standort von Ceratonia zeigt einen deutlich héheren
Kalkgehalt. Die jahreszeitlich erheblichen Schwankungen der Ionengehalte, insbeson-
dere der Nitratgehalte, werden durch eine derartige Stichprobe natirlich nicht
erfalt.

Diskussion

Bei der Entwicklung der jungen Blétter verandern sich natiirlich alle untersuchten
Groflen stark. Der Stickstoffgehalt nimmt infolge des Blattwachstums allein schon
durch einen Verdiinnungseffekt infolge der starken Biomassenzunahme ab. Ein
Vergleich der verschiedenen gemessenen Grofen zeigt, dafl zuerst ein konstanter
Chlorophyllgehalt erreicht wird. Dann erfolgt der AbschluBl des Flichenwachstums
und die Rohfasermenge wird konstant; die Blatter sind nunmehr ausgewachsen.
Etwa gleichzeitig oder spater wird ein konstanter Stickstoffgehalt erreicht und auBer
hei Quercus coccifera schlieBt das Einpendeln auf einen weitgehend konstanten Blatt-
wassergehalt die Entwicklungsvorgange ab. Die Abnahme des loslichen Stickstoffs
wihrend der Entwicklung der Blitter, die von vielen Arten hekannt ist (EpER
& KiNzeL 1983, dort weitere Lit.), kann nach den Befunden dieser Autoren nicht allein
auf den erwahnten Verdiinnungseffekt zuriickgefiihrt werden.

In den adulten Blattern bleibt fiir lange Zeit die auf den Chlorophyllgehalt be-
zogene Menge des Protein-Stickstoffs konstant : dies ist verstindlich, da die Chloro-
plastenproteine den groBten Anteil an den Blattproteinen haben. Beginnende Alte-
rungsvorgiange werden frith durch die Abnahme der Chlorophyllgehalte und die Zu-
nahme des lslichen Stickstoffs angezeigt : letztere ist besonders deutlich bei Bezug
auf den Rohfasergehalt oder den Chlorophyllgehalt zu erkennen. Dies entspricht
Befunden von SPECHT-JURGENSEN (1967) und CoTE & Dawson (1986). Die Verinde-
rungen der (resamtchlorophyllmengen sind — abgesehen vom langsameren Verlauf —
jenen bei sommergriinen Arten (Krieprrzscum 1984) vergleichbar. Ein verstirkter
Abbau von Chlorophyll a gegeniiber Chlorophyll b hei der Blattalterung wurde auch
von ZoLe¢ & BorNkamm (1981) beschrieben. Die friith einsetzende Abnahme der
Chlorophyllgehalte bei unseren Untersuchungsobjekten ist sehr auffillig: da sie bei
allen 4 Arten zu heobachten ist, kénnte sie fiir Hartlaubarten charakteristisch sein.

Die allmiithliche Abnahme des Protein-Stickstoffs durch Proteinabbau und des
Gesamt-Stickstoffgehalts infolge des Stickstoff-Exports, der sich gegen Ende der
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Lebenszeit der Blatter noch verstiirkt, sind von krautigen Arten und sommergriinen
Baumen lange bekannt (MoTHes 1931: DELEANO & ANDREEsco 1932: (GAUMANN
1935: MicHAEL 1936: Zorc & Bornkamm 1981; EpEr & KixzeL 1983, dort weitere
Lit.) und neuerdings auch fiir kretische Dornpolsterpflanzen nachgewiesen (HONER
& BreckrLE 1986). Die Hartlaubblitter sind nach Einsetzen der Stickstoffabnahme
noch lange Zeit physiologisch aktiv, wie auch ihr Speicherverhalten erkennen laBt
(vgl. DramanTocrov & Kruwrr, 1982). Die endgiiltige Alterung mit nachfolgendem
Blattfall erfolgt itberwiegend in der Hauptwachstumsphase; dies gilt auch fiir vor-
zeitig alternde Blatter (DiamanTocLou & MiTrakos, 1981). Die alternden Blatter
dienen als Stickstofflieferanten fiir die wachsenden Gewebe.

Die zeitlichen Veranderungen der Gesamt-Stickstoffgehalte sind weitgehend durch
das Verhalten des Protein-Stickstoffs bestimmt. Sie entsprechen den Befunden bei
Immergriinen des kalifornischen Chaparral (Mooxey & RuxpeL 1979; MERINO et al.
1984) und anderer Klimate (WoobpweLL 1974; TurNER & OrnsoN 1976; CHarIx
& KEeprowski 1983). Bei Citrus findet man hingegen Abweichungen (MorENO
& Garcia-MarTINEZ 1984). Die absoluten N-Gehalte der Blatter der mediterranen
Hartlaubarten sind geringer als bei sommergriinen Arten, zeigen aber dhnliche Werte
wie bei den Chaparral-Arten und auch wie bei Immergriinen in Mitteleuropa (z. B.
StockeErR 1976; DISTELBARTH et al. 1984). Mit den stichprobenhaften Daten aus
(iriechenland von MARGARIS et al. (1984) stehen unsere Werte ebenfalls in Einklang.
Sklerophylle Blitter weisen eine geringere Photosyntheseleistung auf als malako-
phylle (Larcuer 1984). Um gleiche Effizienz der Stickstoff-Nutzung zu erreichen,
miissen sie daher deutlich linger leben. Dies wiederum fordert die Xeromorphie.
Mit dieser Uberlegung steht in Einklang, daB die N-(ichalte bei Bezug auf den Roh-
fasergehalt (der als MaB fiir die Neromorphie gelten kann) geringere Unterschiede
zwischen den untersuchten Arten aufweisen, als bei Bezug auf die Trockenmasse;
vor allem zwischen Pustacia und Quercus (mit deutlich verschiedenen Rohfasergehalten)
verschwinden die Differenzen. Die Kosten/Nutzen-Uberlegung zeigt ferner, daB der
Stickstoffgehalt bei langerlebigen Blattern unter sonst identischen Bedingungen
héher sein kann als bei kiirzerlebigen Blattern (Cnasor & Hicks 1982). Tatsichlich
sind die N-Gehalte der Blatter von Ceratonia und Olea héher als jene von Quercus
und Pistacia. Die Stickstoffgehalte von Ceratonia-Blattern sind hoher als in den
meisten Immergrunen. Dies diirfte mit der Rhizobium-Symbiose dieser Leguminose
zusammenhangen. Die hohen N-Gehalte werfen die Frage auf, welche wirksamen
FraBschutzmechanismen Ceratonia besitzt.

Wenn fiir die von uns untersuchten mediterranen Arten dhnliche Beziehungen
zutreffen, wie sie FieLp et al. (1983) bei kalifornischen Immergriinen fanden, so ist
bei besonders gut an die Trockenheit adaptierten Arten das Verhiltnis von Photo-
synthese-Leistung zu Blatt-N-CGiehalt niedrig. Der hohe N-Gehalt der Blitter von
Ceratonia wiire also mit einer héheren Photosynthese-Leistung korreliert, womit die
hohe Diirreresistenz dieser Art zusammenhidngen konnte. Blatter mit einer 2- oder
mehrjdhrigen Lebensdauer konnen auch als N-Speicher wiahrend der Wintermonate
dienen (CHaPIN & KEDROWSKI 1983). Dies ist bei Ceratonia deutlich zu erkennen.
Gleichartige Befunde gibt es von Mooxey & RuxpeL (1979) an Adenostoma aus
Kalifornien; als Ursache wurde eine verstirkte N-Aufnahme in der kiihleren und
gleichzeitig feuchten Jahreszeit festgestellt. Die Verlagerung von Stickstoff im Friih-
jahr des zweiten Jahres in wachsende Gewebe lange vor einer Alternng der Blitter
entspricht den Modelliiberlegungen von ST6cKER (1980).

Das Ausmal} des Stickstoff-Exports hei der Alterung liegt in ahnlicher Hohe wie
bei anderen Immergriinen (vgl. CHaPiN & KEbrowski 1983, dort weitere Lit.).
GrLmox (1983) gibt an, daB maximal 609, des Blatt-Stickstoffs abtransportiert
werden: dies entspricht ziemlich genau den hdchsten von uns an Ceratonia und
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Pistacia gemessenen Werten. Infolge der Zunahme des loslichen Stickstoffs bei der
Alterung sollte der im Bestandesabfall verbleibende Stickstoff fiir die Destruenten
relativ rasch verfiighar sein; dem steht aber der Hartlaubcharakter der Blatter
partiell entgegen.

Die Abnahme des Proteingehalts der Blitter verringert den Energieaufwand fiir
deren Erhaltung (MeriNo et al. 1984). Ein zum Herbst/Winter hin ansteigender
Lipidgehalt (vgl. DiamaNTocLOU & Kvrr, 1982) 1aBt den Erhaltungsaufwand aber
wieder ansteigen, wie die Untersuchungen von MERINO et al. an der immergriinen
Chaparral-Pflanze Heteromeles zeigen. Allerdings zeigen die Speicherlipide zumindest
teilweise bekanntlich nur einen geringen Umsatz, so daBl der Anstieg der Erhaltungs-
kosten von MERINO et al. moglicherweise zu hoch angesetzt worden ist.

Die Sommertrockenheit wirkt sich auf den Stickstoffhaushalt nur wenig aus.
Méglicherweise ist die N-Aufnahme gehemmt; inwieweit eine Verringerung dispo-
niblen Stickstoffs auf die Erhohung der Diirreresistenz Einflu nimmt (Rapin
& PARkER 1979), bleibt offen. In Ubereinstimmung mit den Befunden dieser Autoren
ist festzustellen, dafl die Osmoregulation durch den N-Status offensichtlich nicht be-
einfluBt wird. Der osmotischen Adaptation dient Prolin, dessen Rolle als Stref3-
Metabolit gut bekannt ist (Zusammenfassungen hei STEWART & LARHER 1980;
Braprorp & Hsiao 1982). Prolin wird in allen 4 Arten wihrend der sommerlichen
Trockenheit viel starker akkumuliert als bei Kalte. Bei Quercus und Pistacia, die
sommers weniger Prolin enthalten als Olea und Ceratonia, werden auch die Zucker
in dieser Zeit vermehrt. Bei Ceratonia hingegen kommt es nicht zu einer Zucker-
anhidufung in den Sommermonaten (DiamaNTocLov & MELETIOU-CHRISTOU 1978,
1980). Bei Quercus mit der geringsten Prolin-Akkumulation ist der Xeromorphiegrad
der Blitter am hochsten. Die Prolin-Akkumulation deutet darauf hin, dal der wirk-
samste Streflfaktor fiir die Hartlaubarten an ihrem natiirlichen Standort bei Athen
die Diirre ist und nicht die kiithle Jahreszeit mit ihren nur wenigen Frosttagen. Dies
bestatigt und ergidnzt unsere fritheren Schlufifolgerungen (DramanNTocrov & KuLn
1982). Bei Citrus, einer Gattung, die nicht ans einem mediterranen Klimagebiet
stammt, wird der Prolingehalt hingegen sowohl bei Diirre als auch bei niedrigen
Temperaturen stark erhoht (SYVERTSEN & SmiTi 1983 ; MORENO & GARCIA-MARTINEZ
1984).

Die Messungen von lonengehalten der Boden ergaben fiir Nitrat und Phosphat
Werte, die mit den Messungen von LECLERC (1985) an mediterranen Sandhéden ver-
gleichbar sind. Der geringe Nitratgehalt entspricht jenem vieler Béden, die arm an
mineralischem Stickstoff sind. Der geringe Nitratgehalt der Boden sollte dazu fiihren,
daB die Nitratassimilation ausschlieBlich in der Wurzel der Pflanzen erfolgt (ANDREWS
1986). Fur die N-Versorgung der Pflanzen liefern allerdings als Stichproben gemessene
(iehalte eines Bodens an Nitrat, Ammonium oder Gesamtstickstoff kein geeignetes
MaB. Daher hatten auch mehrere Messungen im Jahresverlauf keine weitergehenden
Aussagen ermoglicht, so dal darauf verzichtet wurde. _
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