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Vorwort
Mit dem vorliegenden Band 46 erscheint das traditionsreiche Jahrbuch des Natur-
wissenschaftlichen Vereins in einem neuen und frischeren Gewand. Es entspricht 
dem vom Museum Lüneburg und von den hier mitwirkenden Vereinen gemeinsam 
entwickelten neuen Erscheinungsbild, durch das die Zusammenarbeit unter einem 
gemeinsamen Dach augenfällig wird. Die Eigenständigkeit und Tradition der kultu-
rell-musealen, der archäologischen und der naturwissenschaftlichen Perspektiven der 
Regionalforschung bleiben dabei erhalten.
Konzeptionell aber bleibt alles beim Alten. Wir wollen mit dem Jahrbuch auch wei-
terhin eine Publikationsreihe anbieten, in der aktuelle Befunde aus der naturkund-
lich-wissenschaftlichen Arbeit in der Region schnell und formal nicht allzu sehr 
reglementiert veröffentlicht werden können.
Im vorliegenden Jahrbuch haben alle Beiträge einen sehr engen Bezug zu den drän-
genden Fragen der Erhaltung und Entwicklung biologischer Vielfalt unter den sich 
rasant wandelnden Rahmenbedingungen.
Beispielhaft wird dabei der Blick auf Waldökosysteme mit besonderer Entwick-
lungskontinuität, die historisch alten Wälder, gerichtet, auf Arten wie den Biber und 
den Wolf, die unsere Region in kaum für möglich gehaltenem Tempo jüngst wie-
derbesiedelt haben, auf die Schwarzpappel, eine auf der Roten Liste der gefährdeten 
Pflanzenarten in Deutschland geführte Baumart mit einem Schwerpunktvorkom-
men im Niedersächsischen Elbtal, auf Konkurrenzfragen bei Bienen in der Heide 
und schließlich auf die Ergebnisse ökophysiologischer Untersuchungen an der Cal-
luna-Heide, die aufzeigen, auf welche Weise eine landschaftsprägende Pflanzenart 
durch Wandel in Klima und Stoffhaushalt beeinflusst werden kann.
Damit bietet dieser Band wertvolle fachliche Grundlagen für manche auch konflikt
reiche Themen, die in der aktuellen öffentlichen Diskussion eine Rolle spielen.

Die Herausgeber
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Sensibilität der Besenheide 
(Calluna vulgaris) gegenüber 
Klimawandel und Interaktio-
nen mit Stickstoffeinträgen
Werner Härdtle und Maren Meyer-Grünefeldt

Zusammenfassung
In der vorliegenden Studie wurde in Gewächshausexperimenten untersucht, wie 
sensibel die Besenheide (Calluna vulgaris) gegenüber Trockenheit reagiert und ob 
Stickstoff (N)-Düngung die Trockenheitsempfindlichkeit der Besenheide erhöhen 
kann. Die Experimente zeigten, dass N-Düngung die Biomasseproduktion der Be-
senheide erhöhte, wobei die oberirdische Biomasseproduktion sehr stark zunahm, 
und die unterirdische Biomasse (Wurzelbiomasse) bei N-Düngung abnahm. Da-
durch vergrößerte sich das Spross-Wurzel-Verhältnis der Pflanzen um den Fakor 
2,7. Dies kann zur Folge haben, dass N-gedüngte Pflanzen wesentlich sensibler ge-
genüber Trockenheitsereignissen reagieren als ungedüngte Pflanzen, da einer relativ 
hohen oberirdischen (und transpirierenden) Biomasse eine nur kleine, der Wasser-
aufnahme dienende Wurzelmasse gegenübersteht. Auf diese Weise ist es möglich, 
dass N-Einträge aus der Luft mit Parametern des Klimawandels (z. B. Zunahme 
von Trockenereignissen) interagieren. Ließen sich diese Befunde – aufgrund der für 
viele Pflanzen zutreffenden Ressourcen-Optimierungs-Strategie – verallgemeinern, 
so würden atmosphärische Stickstoffeinträge oder N-Düngung allgemein zu einer 
erhöhten Klimasensibilität bei Pflanzen führen.

1 Einleitung
Atmogene Stickstoffeinträge und Klima-
wandel zählen heute zu den wichtigsten 
Ursachen für einen weltweit beobacht-
baren Artenwandel und Artenschwund 

(Sala et al. 2000). Stickstoffeinträge 
(u. a. aus der Atmosphäre) haben sich 
während der vergangenen 150 Jahre ver-
dreifacht, und es ist davon auszugehen, 
dass diese in vielen Ländern in Europa, 
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in Nord- und Südamerika und in Asien 
auch während des 21. Jahrhunderts wei-
ter ansteigen (Galloway et al. 2004). 
Stickstoffeinträge beeinflussen wichtige 
Ökosystemfunktionen wie Primärpro-
duktion und Nährstoffkreisläufe und 
somit auch die zwischen Pflanzenarten 
wirksamen Konkurrenzmechanismen 
(Phoenix et al. 2012). Eine durch Stick-
stoffeinträge verursachte Verschiebung 
der Konkurrenz um Licht wird heute 
als wesentliche Ursache für Verände-
rungen im Artengefüge wie auch den 
Ausfall konkurrenzschwacher Sippen in 
vielen Pflanzengesellschaften angesehen 
(Bobbink et al. 2010; Duprè et al. 2010; 
Friedrich et al. 2011a).
Neben der Wirkung von Stickstoffein-
trägen ist davon auszugehen, dass die 
gegenwärtig prognostizierten Klimaver-
änderungen im Verlaufe des 21. Jahr-
hunderts gleichermaßen Einfluss auf das 
Artengefüge von Pflanzengesellschaften 
haben werden. Gegenwärtige Szenarien 
für Mitteleuopa gehen davon aus, dass 
mittlere Jahrestemperaturen ansteigen 
(um ca. 2 °C), Sommerniederschläge ab-
nehmen (um ca. 20 %) und Extremwet-
terereignisse (z. B. Trockenperioden) im 
Verlauf der kommenden fünf Jahrzehnte 
häufiger werden (IPCC 2007). Solche 
Veränderungen werden Auswirkungen 
auf Ökosystemfunktionen wie Nähr-
stoffkreisläufe und -speicherung (z. B. 
von Kohlen- oder Stickstoff ), aber auch 
auf die Vitalität und Konkurrenz von 

Pflanzenarten haben (Gorissen et al. 
2004; Albert et al. 2011).
Zurzeit ist wenig darüber bekannt, wie 
langjährige N-Einträge die Klimasen-
sibilität von Pflanzen verändern, mithin 
N-Einträge und Klimawandel in Bezug 
auf Pflanzenwuchs und -konkurrenz 
interagieren (Zavaleta et al. 2003). 
Grundsätzlich ist denkbar, dass Interak-
tionen zwischen N-Eintrag und Klima-
wandel (z. B. Trockenereignissen) additiv 
sind, d. h., die Reaktion einer Pflanzen
art (bspw. ihr Wuchs) lässt sich aus der 
Summe der Einzeleffekte erklären. 
Denkbar ist aber auch, dass Reaktionen 
nicht-additiv sind (d. h. antagonistisch 
oder synergistisch), womit sich Einzelef-
fekte aufheben oder verstärken würden. 
So konnten Friedrich et al. (2012) am 
Beispiel von Molinia caerulea in Ge-
wächshausexperimenten zeigen, dass 
geringer Trockenstress die Produktivität 
des Grases nicht signifikant beeinfluss-
te, N-gedüngte Pflanzen aber gegenüber 
geringem Trockenstress hoch sensibel re-
agierten, indem ein Teil der im Frühjahr 
gebildeten Phytomasse abstarb. Dieses 
Beispiel zeigt, dass N-Einträge nicht nur 
über eine Veränderung der Trophiever-
hältnisse, sondern auch über (nicht-ad-
ditive) Interaktionen mit Klimawandel 
den Wuchs und die zwischenartliche 
Konkurrenz von Pflanzenarten mitunter 
erheblich beeinflussen können.
Die vorliegende Studie will – am Bei-
spiel von Heideökosystemen und des für 
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sie charakteristischen Zwergstrauches 
Calluna vulgaris – untersuchen, wie (vor-
mals) N-limitierte Systeme auf N-Ein-
träge reagieren, welche ökosystemaren 
Allokationsmuster für eingetragenen N 
bestehen und wie dieser die zwischen-
artliche Konkurrenz bei Heidepflanzen 
beeinflusst (dargestellt am Beispiel von 
Calluna vulgaris und dem sich gegenwär-
tig in Heiden ausbreitenden Gras Moli-
nia caerulea). Zudem soll untersucht wer-
den, ob N-Einträge die Empfindlichkeit 
der Besenheide gegenüber Trockenstress 
erhöhen.

2 Methoden
Die Wirkung von N-Düngung und die 
Trockenheitsempfindlichkeit der Be-
senheide wurden in Gewächshausex-
perimenten mit ein- bzw. zweijähriger 
Laufzeit durchgeführt (vgl. Friedrich 
et al. 2011 und Härdtle et al. 2013). 
Hierfür wurden Besenheide-Samen in 
der Lüneburger Heide im Herbst ge-
sammelt und in Keimschalen über Win-
ter zur Keimung gebracht. Die Keimlin-
ge wurden dann im Frühjahr in Töpfe 
(12 x 12 x 12 cm3) eingepflanzt (jeweils 
16 Individuen mit vier Individuen in vier 
Reihen und mit 2 cm Pflanzabstand zur 
Simulation der Verjüngungsverhältnisse 
in Heiden). Alle Pflanztöpfe waren – 
zur Simulation der Bodenbedingungen 
in Heiden – mit einem 4 cm mächtigen 
organischen Oberboden und einem ca. 
7 cm mächtigen Unterboden aus Sand 

ausgestattet (Herkunft des Bodenma-
terials aus der Lüneburger Heide). Jede 
Behandlung wurde insgesamt zehnmal 
repliziert. Im einjährigen Experiment 
wurden folgende Behandlungen durch-
geführt:
a) N-Düngung: Applikation von ins-
gesamt 48 kg N ha-1 yr-1, verteilt über 
insgesamt 12 Applikationstermine zwi-
schen April und September
b) Kontrolle: Applikation entsprechen-
der Mengen von entionisiertem Wasser 
im gleichen Zeitraum
Als abhängige Variable wurde die Bio-
masseproduktion (oberirdisch und un-
terirdisch) untersucht und daraus das 
Spross-Wurzel-Verhältnis ermittelt.
Im zweijährigen Experiment zur Un-
tersuchung der kombinierten Wirkung 
von N-Düngung und Trockenheit wurde 
dasselbe Pflanzmuster und eine identi-
sche Topfgröße mit gleichem Boden-
aufbau gewählt (vgl. oben). Folgende 
Behandlungen wurden in diesem Expe-
riment in beiden Jahren durchgeführt: 
1. Jahr:
a) N-Düngung (Menge und Applikati-
onszeitraum vgl. oben)
b) Trockenbehandlungen: zwei zweiwö-
chige Trockenphasen pro Vegetationspe-
riode mit Reduktion des Bodenwasser-
gehaltes um 30-40 %
c) Kombination aus N-Düngung und 
Trockenbehandlung
d) Kontrolle (keine Behandlung, aber 
kontinuierliche Wässerung)
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2. Jahr:
a) N-Düngung wie im ersten Jahr (Men-
ge und Applikationszeitraum vgl. oben)
b) Trockenbehandlungen wie im ersten 
Jahr
c) Kombination aus N-Düngung und 
Trockenbehandlung wie im ersten Jahr
d) N-Düngung wie im ersten Jahr, aber 
Beginn der Trockenbehandlung im 
zweiten Jahr
e) Kontrolle (keine Behandlung, aber 
kontinuierliche Wässerung wie im ersten 
Jahr)
Als abhängige Variable wurde neben der 
Biomasseproduktion auch die Menge an 
nekrotischem (d. h. abgestorbenem) Ge-
webe am Ende des Experimentes ermit-
telt.

3 Ergebnisse
N-Düngung erhöhte die Biomassepro-
duktion der Besenheide (oberirdisch und 
unterirdisch) im einjährigen Versuch 
um den Faktor 1,2 (Tab. 1). Auffällig ist 
aber, dass sich die oberirdische Biomasse 
vergrößerte, während sich die unterir-
dische Biomasse (also Wurzelbiomasse) 
verkleinerte. Dadurch erhöhte sich das 
Spross-Wurzel-Verhältnis (Verhältnis 
von oberirdischer zu unterirdischer Bio-
masse) von 1,6 auf 4,3 (Tab. 1).
Auch im zweijährigen Gewächshausver-
such, in dem die Wirkung von N-Dün-
gung und Trockenheit einschließlich 
möglicher Interaktionen untersucht 
wurde, reagierte die Besenheide positiv 

auf N-Düngung, zeigte aber gegenüber 
den simulierten Trockenereignissen kei-
ne signifikante Reaktion (sowohl in Be-
zug auf ihre oberirdische wie auch un-
terirdische Biomasseproduktion; Tab. 2). 
Gleichwohl aber waren die Interaktionen 
aus N-Düngung und Trockenereignissen 
hoch signifikant in Bezug auf die oberir-
dische Biomasse (negative Interaktion in 
der N + T-Behandlung; P < 0.001). Nur 
bei solchen Pflanzen, welche im ersten 
und zweiten Versuchsjahr gedüngt, aber 
erst im zweiten Jahr einer Trockenbe-
handlung ausgesetzt wurden, starb ein 
geringer, aber signifikanter Anteil der 
gebildeten Biomasse ab (Triebspitzen). 
Dies ist insofern bewerkenswert, als dass 
die Trockenbehandlung an sich weder 
zu einer signifikanten Veränderung der 
Biomasse noch zur Bildung von nekroti-
schem Gewebe führte (Tab. 2).

4 Diskussion
Die Ergebnisse beider Experimente 
zeigen, dass der Wuchs der Besenheide 
N-limitiert war. Dieser Befund lässt sich 
auf Freilandbedingungen übertragen, da 
sich auch in Freilandexperimenten in 
der Lüneburger Heide der Wuchs der 
Besenheide als N-limitiert erwies (Falk 
et al. 2009, von Oheimb et al. 2010). Im 
zweiten Gewächshausexperiment wur-
de untersucht, welche Auswirkungen 
N-Düngung und Trockenheitsereignis-
se auf den Wuchs und die Vitalität von 
Calluna-Pflanzen haben. Dabei wurde 
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Behandlungen Biomasse  
oberirdisch  
(mg TG)

Biomasse  
unterirdisch  
(mg TG)

Biomasse  
total 
(mg TG)

Spross- 
Wurzel- 
Verhältnis

N-Düngung 52,2 (4,7) b 12,4 (1,1) b 64,6 (5,5) b 4,3 (0,3) b

Kontrolle 32,5 (3,1) a 20,2 (1,4) a 52,7 (4,3) a 1,6 (0,1) a

Tab. 1: Mittelwerte und Standardfehler (in Klammern) der oberirdischen, unterirdi-
schen und gesamten Biomasse (in mg Trockengewicht (TG)) sowie das Verhältnis aus der 
oberirdischen und unterirdischen Biomasse für Einzelpflanzen (in einem Versuchstopf ) 
von Calluna vulgaris für die Behandlungen „N-Düngung“ und „Kontrolle“ (Daten 
nach Friedrich et al. 2011). Signifikante Unterschiede wurden mithilfe einer ANOVA 
ermittelt (hochgestellte Buchstaben indizieren signifikante Unterschiede auf dem Niveau 
P < 0.05; SPSS 22.0).

Behandlungen Biomasse  
oberirdisch  
(mg TG)

Biomasse  
unterirdisch  
(mg TG)

Biomasse  
oberirdisch 
(tot; %)

N (1. und 2. Jahr) 593 (53,6) c 242 (22,2) c 0,0 a

T (1. und 2. Jahr) 312 (18,3) a 195 (26,2) a 0,0 a

N + T (1. und 2. Jahr) 480 (36,9) b 228 (19,8) ab 0,0 a

N (1. und 2. Jahr), T (2. Jahr) 621 (45,1) c 247 (25,7) a 2,0 (0,23) b

Kontrolle 280 (25,9) a 204 (37,8) a 0,0 a

Tab. 2: Mittelwerte und Standardabweichung (in Klammern) der oberirdischen und 
unterirdischen Biomasse (in mg Trockengewicht (TG) beerntet nach dem 2. Versuchsjahr) 
für Einzelpflanzen (in einem Versuchstopf ) von Calluna vulgaris für die Behandlun-
gen: a) N-Düngung (= N; 1. + 2. Versuchsjahr), b) Trockenbehandlung (= T; 1. + 2. 
Versuchsjahr), c) N-Düngung und Trockenbehandlung (= N + T; 1. + 2. Versuchsjahr), 
d) N-Düngung (1. + 2. Versuchsjahr) mit Trockenbehandlung (beginnend im 2. Versuchs-
jahr) und e) Kontrolle. Signifikante Unterschiede wurden mithilfe einer ANOVA mit Tu-
key’s post-hoc Test ermittelt (hochgestellte Buchstaben indizieren signifikante Unterschiede 
auf dem Niveau P < 0.05; SPSS 22.0). Interaktionen zwischen N und T sind signifikant 
für die oberirdische Biomasse (P < 0.001), aber nicht für die unterirdische Biomasse (er-
mittelt mittels Linearer Modelle; SPSS 22.0).
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hältnisses folgt einem allgemein be-
obachtbaren Muster, welches auch als 
„Ressourcen-Optimierungs-Strategie“ 
(Ågren & Franklin 2003) beschrie-
ben wurde: Pflanzen an nährstoffreichen 
Standorten tendieren dazu, ein kleineres 
Wurzelwerk auszubilden, da die zum 
Wuchs benötigten Nährsalze bei höhe-
rem Nährstoffangebot auch mit einem 
(zur oberirdischen Biomasse relativ) 
kleineren Wurzelwerk in ausreichender 
Menge aufgenommenn werden können. 
Der dadurch „eingesparte“ Kohlenstoff, 
kann somit zur Entwicklung der ober-
irdischen Biomasse verwendet werden, 
eine Reaktion, welche wiederum die 
Konkurrenzfähigkeit einer Pflanze um 
die Ressource „Licht“ verbessern kann.
(ii) N-Düngung führt zu einer Abnah-
me der Mykorrhizierung der Besenhei-
de. So konnten Hofland-Zijlstra & 
Berendse (2009) zeigen, dass sich unter 
den gegenwärtig in Mitteleuropa beste-
henden N-Einträgen (20-30 kg ha-1 yr-1) 
die Mykorrhizierungsrate der Besenhei-
de um bis zu 50 % reduzieren kann (im 
Vergleich zu nicht N-gedüngter Besen-
heide). Da Mykorrhiza die Nährstoff- 
und Wasserversorgung einer Pflanze 
gleichermaßen positiv beeinflusst, kann 
ein abnehmender Mykorrhizierungsgrad 
die Empfindlichkeit gegenüber Trocken-
phasen erhöhen.
(iii) N-Düngung nimmt zudem Einfluss 
auf die Wurzel-Morphologie (Noguchi 
et al. 2013). Zumindest für Baumarten 

bewusst eine Trockenbehandlung ge-
wählt, die den Wuchs der (nicht gedüng-
ten) Versuchspflanzen nicht oder wenig 
beeinflusst. So hatten zwei Trockenbe-
handlungen, in denen der Bodenwas-
sergehalt um 30-40 % reduziert wurde, 
keine signifikante Auswirkung auf die 
oberirdisch und unterirdisch produzierte 
Biomasse. Bemerkenswert aber ist, dass 
bei solchen Pflanzen, die in beiden Ver-
suchsjahren gedüngt, aber erst im zwei-
ten Jahr eine Trockenbehandlung erfuh-
ren, ein signifikanter Teil der Biomasse 
abstarb. Dieser Befund legt die Schluss-
folgerung nahe, dass N-gedüngte Pflan-
zen gegenüber (den bei nicht gedüngten 
Pflanzen unwirksamen) Trockenereig-
nissen deutlich sensibler reagieren und 
somit N-Einträge und Klimawandel 
(hier: eine Zunahme von Trockenereig-
nissen) interagieren können. Folgende 
Mechanismen könnten hierfür verant-
wortlich sein:
(i) N-Düngung erhöht, wie das ers-
te Experiment sehr deutlich zeigte, das 
Sproß-Wurzel-Verhältnis bei Calluna 
vulgaris, sodass betroffene Individuen 
einer stärkeren Transpirationsbeanspru-
chung unterliegen (d. h. höhere Wasser-
dampfabgabe durch größere oberirdi-
sche Biomasse bei gleichzeitig kleinerem 
Wurzelwerk; Meyer-Grünefeldt et 
al. 2015). Somit erhöht sich der Was-
serstress einer N-gedüngten Pflanze 
bei gegebenem Trockenereignis. Diese 
Vergrößerung des Spross-Wurzel-Ver-
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ließ sich zeigen, dass an N-gedüngten 
Standorten der Anteil an sehr feinen 
Wurzeln zunimmt (Wurzeln mit einer 
höheren spezifischen Oberfläche). Die-
se wiederum erweisen sich aber gerade 
bei Trockenereignissen als relativ emp-
findlich und zeigen demzufolge höhere 
Absterberaten (Meier & Leuschner 
2008).
Die genannten Faktoren können je-
weils einzeln oder in Zusammwirkung 
die Wasserversorgung der N-gedüngten 
Calluna-Pflanzen beeinträchtigt haben, 
sodass diese nach Düngung sensibler ge-
genüber Trockenheit werden. Der Effekt 

ist besonders dann offensichtlich, wenn 
N-gedüngte Pflanzen (also mit bereits 
vergrößertem Spross-Wurzel-Verhält-
nis) Trockenstress erfahren. Demgegen-
über kann der Interaktions-Effekt bei 
gleichzeitiger Wirkung von N-Düngung 
und Trockenheit schwächer (antagonis-
tisch) sein, da Pflanzen bei Trockenheit 
ihre Spaltöffnungen schließen und da-
mit auch die Aufnahme von Nährsalzen 
(und so auch anorganischem N) mini-
miert wird. Ein Effekt der N-Düngung 
ist dann schwächer im Vergleich zu 
Pflanzen mit guter Wasserversorgung 
(Meyer-Grünefeldt et al. 2015).
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