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Untersuchungen zum Kohlenstoffhaushalt
von Atriplex hymenelytra (Torr.) Wats. (Chenopodiaceae)
unter Wasserstre3

H. Wilfried Bennert

In a '4CO2> feeding experiment with the halophytic C4 species Atriplex hymenelytra (Torr.)
Wats. (Chenopodiaceae) under controlled greenhouse conditions the carbon use was

determined 4 weeks after labelling in leaves of both well watered plants and plants under
water stress. Under stress conditions most carbon (66% of total recovered '%#C02) is used
for smaller, osmotically active compounds, whereas well watered plants use the greater
portion of assimilated CO for synthezising molecules needed for plant growth (lipids,
proteins, cell wall substances).

Total radioactivity calculated on dry weight basis confirm the results of direct photo-
synthesis measurements and show that the plants under water stress have only about half

as much carbon at their disposal as the well watered plants. From this reduced carbon gain
the stressed plants use a considerably greater (by 26%) amount of carbon for compounds
involved in osmoregulation. The result is that only a small surplus of carbon is left that
can be chanelled into compounds linked with growth processes, whereas in the watered plants
enough carbon remains to promote plant growth.

In the light of the results obtained it is discussed whether the strategy of halophytes could
bring about advantages also for the carbon balance of these plants.

Atriplex hymenelytra, carbon use, halophytes, osmoregulation, water stress.

1. Einflhrung

zZu den &kologischen Erfolgsstrategien der Pflanzen gehdren vor allem jene, die
sich auf den Erwerb und die Nutzung des fiir Organismen wichtigsten Elements, des
Kohlenstoffs, beziehen. Zahlreiche Anpassungserscheinungen an Standortsbedingun-
gen und damit letztlich auch die Gewdhrleistung der ndtigen Konkurrenzfdhigkeit
sind eng und in vielfdltiger Weise mit dem Kohlenstoffhaushalt verkniipft, dem
damit eine fundamentale Bedeutung in der Pflanzendkologie zukommt.

Wdhrend die Einnahmeseite des pflanzlichen Kohlenstoffhaushalts, also die photo-
synthetische CO:-Fixierung, hinsichtlich Leistungs- und Anpassungsfdhigkeit
Gegenstand zahlreicher neuerer Skophysiologischer Untersuchungen ist (vgl. MOONEY
1972a; KLUGE, TING 1978; RAY, BLACK 1979; SHOMER-ILAN et al. 1979; OSMOND et al.
1980) und auch vergleichsweise grobe Gesamtbilanzen in Form von Biomasse oder
Nettoprimdrproduktivitédt bei pflanzlichen Individuen und Bestdnden bereits viel-
fach ermittelt wurden (neuere Zusammenfassungen z.B. bei LIETH, WHITTAKER 1975;
LIETH 1978), fand die Frage der Kohlenstoffverwertung (carbon allocation) unter
6kologischen Gesichtspunkten bisher relativ geringe Beachtung.

Durch wiederholte chemische Analyse der pflanzlichen Biomasse k&nnen bereits
Stoffbilanzen erstellt und z.B. die Produktion verschiedener Inhaltsstoffe wie
Proteine, nichtstrukturbildende Kohlenhydrate u.a. in der Vegetationsperiode
ermittelt werden (vgl. BENNERT 1973, 1980). Noch genauer l&B8t sich die Verwertung
des Kohlenstoffs, also die Frage, an welchen Orten welche Funktionen vorrangig
erfiillt werden miissen und welche Substanzmengen dafiir zu verschiedenen Zeiten
bereitgestellt werden kdnnen (MOONEY 1972b), mit Hilfe von radioaktiv markiertem
14CO, weiterverfolgen (vgl. z.B. OECHEL et al. 1972; MOONEY, CHU 1974; BERG et
al. 1975; BRADBURY, HOFSTRA 1977; ALLESSIO, TIESZEN 1978).

Ein solches Markierungsexperiment wurde bei einer nordamerikanischen Wiistenpflanze,
Atriplex hymenelytra (Torr.) Wats. (Chenopodiaceae), einem niedrigwiichsigen,
immergriinen Xerohalophyten, durchgefiihrt. Durch Untersuchungen von PEARCY et al.
(1974) und MOONEY et al. (1975, 1976b) ist das Photosyntheseverhalten dieser Art,
die zusammen mit dem Creosotbusch (Larrea tridentata Cov., vgl. MABRY et al. 1977)
in den siidwestlichen USA die Mohave- und Sonora-Wiiste besiedelt, gut bekannt,
aber auch Daten liber den Wasserhaushalt liegen vor (BENNERT, MOONEY 1979).

Da bei Wiistenpflanzen neben der Temperatur vor allem dem Wasserfaktor groBe
Bedeutung fiir das Wachstum zukommt, wurde versucht, den Zusammenhang zwischen
Kohlenstoff- und Wasserhaushalt ndher zu analysieren. Dazu wurden im Kultur-
versuch Pflanzen unter WasserstreBf und normal wasserversorgte Kontrollen mit
14C0O, markiert und die Verteilung der Photosyntheseprodukte auf verschiedene
Substanzklassen in den Bl&ttern nach Ablauf von 4 Wochen untersucht.
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2. Material und Methode

Flir die Untersuchungen wurden Topfpflanzen von Atriplex hymenelytra verwendet, die in den Gewdchs-
h&usern der Carnegie-Institution (Stanford, Kalifornien) unter mehrfacher tdglicher Bewdsserung
bei 35 °C und vollem Sonnenlicht aufgezogen worden waren. Sie wurden in den Gewdchshdusern der
Stanford University bei 25 bis 35 °C und 50 bis 60% rel. Luftfeuchte sowie zundchst bei guter
Bewdsserung (ca. 90% Wasserkapazitdt des verwendeten Bodens) und unter Zugabe von Nihrsalzl&sung
weiterkultiviert. Die bei allméhlicher Reduzierung der Wasserversorgung (auf weniger als 20%

der Bodenwasserkapazitédt) sich entwickelnden Unterschiede im Wasser-, Druck- und osmotischen
Potential wurden mit Hilfe der Scholander-Bombe und von Druck-Volumen-Kurven (vgl. BENNERT,

MOONEY 1979) bei den Pflanzen beider Behandlungsstufen verfolgt. Von jeder Behandlungsstufe wurden
zwei Individuen angesetzt.

Photosynthesemessungen, Markierung der Pflanzen mit '“CO2 sowie Fraktionierung und Analyse der
einzelnen Substanzen erfolgte wie bei MOONEY, CHU (1974) ndher beschrieben. Die Photosynthese-
raten lagen zum Zeitpunkt der Markierung zwischen 12 und 17 mg: g 'TG: h™' (Kontrollpflanzen)
bzw. 5 und 6 mg- g 'TG- h™ ! (Pflanzen unter WasserstreRB).

3. Ergebnisse und Diskussion

3.1 Einige Daten zum Wasserhaushalt

Zum Zeitpunkt der Markierung wurden fir die Gewdchshauspflanzen beider Behandlungs-
stufen die in Tab. 1 zusammengefaBten Wasserhaushaltsdaten ermittelt. Bei guter
Wasserversorgung schwanken die Wasserpotential-Werte (Y¥,) zwischen -9.5 und

-10.1 bar, wdhrend die Individuen unter WasserstreB niedrigere Werte (-19.5 bis
-23.3 bar) mit deutlich gr&Berer Tagesamplitude aufweisen. Das Druckpotential (¥p)
belduft sich auf 8.0 bis 8.5 bar (Kontrollpflanzen). bzw. 0.5 bis 3.0 bar (Pflanzen
unter Wasserstref). Wdhrend die t&dgliche Wasserzufuhr bei den gut versorgten
Pflanzen keine meBbare Verdnderung des Druckpotentials bewirkte, konnte bei den
nur spdrlich bewdsserten Pflanzen ein zeitweiliger Anstieg auf den angegebenen
Maximalwert in HOhe von 3 bar beobachtet werden. Das osmotische Potential ist

bei den Pflanzen beider Behandlungsstufen tageszeitlich relativ konstant und

liegt im Mittel bei -18 bar (Kontrollpflanzen) bzw. -23 bar (gestreBfte Pflanzen).

Tab. 1: Tdgliche Minima und Maxima von Wasserpotential (Y¥,), osmotischem
Potential (¥s) und Druckpotential (WP) bei Gewdchshauspflanzen von
Atriplex hymenelytra, kultiviert bei normaler (Kontrollpflanzen)
und spdrlicher Wasserversorgung (Pflanzen unter WasserstreB).

Kontroll- Pflanzen unter
pflanzen Wasserstref -
¥, (- bar) 9.5 - 10.1 19.5 - 23.3 .
¥s (- bar) 17.7 - 18.1 22.5 - 23.8
¥p (+ bar) 8.0 - 8.5 0.5 - 3.0

Von diesen Gewdchshauspflanzen unterscheiden sich die am natilirlichen Standort

im Death Valley untersuchten vor allem im Hinblick auf das osmotische Potential
und das Druckpotential, weniger dagegen im Wasserpotential. Letzteres liegt zwar
(als Gesamtmittel der erfaBten Tages- und Jahresgdnge) bei den in situ-Pflanzen
mit etwa -13 bar bei bew&dsserten und -26 bar bei unbewdsserten Pflanzen etwas
unter den Werten der entsprechenden Behandlungsstufen der Gewdchshauspflanzen, das
osmotische Potential weicht jedoch noch stédrker ab und liegt fiir die besser ver-
sorgten Pflanzen um 8 bar, bei den schlechter gestellten Pflanzen sogar um 12 bar
niedriger. Dementsprechend ergeben sich bei den Freilandpflanzen h&here Druck-
potentiale, im Mittel etwa 13 bar bei bewédsserten bzw. 8 bar bei unbewdsserten
Pflanzen (BENNERT, MOONEY 1979).

Wenn auch unter den gewdhlten Kulturbedingungen im Gewdchshaus die Wasserhaushalts-
gréB8en der Freilandpflanzen nicht simuliert werden konnten, so sind die - im
Vergleich mit den Kontrollpflanzen - deutlich erniedrigten Wasser-, Druck- und
osmotischen Potentiale der spdrlich wasserversorgten Pflanzen doch klar als
Indikatoren filir eine WasserstreBfsituation anzusehen.
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3.2 Wuchs- und Photosynthesecharakteristika

Atriplex hymenelytra gehdrt als niedrigwiichsiger, immergriiner Strauch zusammen

mit anderen Arten zu den ausgesprochenen Xerohalophyten dieser Gattung und besie-
delt im Death Valley vorzugsweise die salzhaltigeren, niederen Lagen. Sie besitzt
salzsezernierende Epidermishaare, die durch allmdhliche Alterung, Austrocknung
sowie eine damit einhergehende Salzauskristallisierung die Reflexionseigenschaften
der Blattoberfl&dche merklich verdndern und damit einen Beitrag zur Stabilisierung
des Energiehaushaltes der Bl&tter leisten kdnnen (MOONEY et al. 1974).

Nach Untersuchungen von PEARCY et al. (1974), MOONEY et al. (1976b) sowie OSMOND
et al. (1980) ist Atriplex hymenelytra ebenso wie die immergriine Larrea tri-
dentata das ganze Jahr iiber photosynthetisch aktiv, im Herbst und Winter aller-
dings mit eingeschrédnkter Intensit&dt. Dies ist insofern bemerkenswert, als die

zum C,-Typ gehdrende Larrea zumindest zeitweise hShere Photosyntheseraten aufweist
als Atriplex hymenelytra, die dem C,-Typ zuzurechnen ist. Ahnliches gilt iibrigens
auch flir den Vergleich zwischen Camissonia claviformis (Cs;-Typ) und Tidestromia
oblongifolia (C,-Typ), zwei weitere Wistenpflanzen aus dem Death Valley, wobei

fiir erstere lberraschend hohe Photosyntheseraten gefunden wurden (MOONEY et al.
1976a) .

Das Temperaturoptimum der Photosynthese liegt nach MOONEY et al. (1975) bei 30 °cC,
also in einem Temperaturbereich, der wdhrend der Hauptaktivit&tsphase am Wuchsort
von A. hymenelytra vorherrscht.

3.3 Die Verwendung von Photosyntheseprodukten bei Gewdchshauspflanzen

Je nach Behandlungsweise ist die Verwendung der Photosyntheseprodukte recht unter-
schiedlich, wie besonders deutlich aus den relativen Werten (Tab. 2) hervorgeht.
Die Kontrollpflanzen legen den meisten Kohlenstoff in Form von Protein (30%) und
phenolischen Verbindungen (23%) an, wdhrend die gestreBten Pflanzen damit haupt-
sdchlich organische Sduren (44%) und Aminosduren (14%) aufbauen. Unter Wasser-
mangel wird der Kohlenstoff also vornehmlich fiir niedermolekulare Verbindungen
verwendet; l1l6sliche Kohlenhydrate, Aminos&duren und organische S&uren machen
zusammen {iber 65% aus. Die Kontrollpflanzen investieren im Mittel hierfiir weit
weniger als die H&lfte, ndmlich knapp 28%. Besonders auffdllig ist der Unterschied
bei den organischen S&duren, deren Anteil unter Wasserstref 4mal hSher liegt als
bei den Kontrollserien. In den hochmolekularen Substanzen findet sich bei den
Kontrollpflanzen wesentlich mehr Radioaktivitdt als bei den wenig gewdsserten
Pflanzen, z.T. mehr als das Doppelte (Proteine, Zellwandsubstanzen). Auch die
phenolischen Verbindungen werden bei guter Wasserversorgung vermehrt aufgebaut.
Insgesamt wird also der Stoffwechsel unter Wasserstref mehr in Richtung auf Syn-
these niedermolekularer Verbindungen gelenkt, wdhrend die filir das Wachstum
bendtigten hShermolekularen Stoffe, insbesondere Proteine, aber auch Lipide,.
Zellwandsubstanzen (vgl. Tab. 2; 25% gegeniiber 47%) und phenolische Verbindungen
(Schutzsubstanzen gegen FraB) in weit geringerem MaBe gebildet werden.

Tab. 2: Relativel!) sowie auf Trockengewichtz) bezogene Radioaktivitdt in
verschiedenen organischen Verbindungen von Bl&ttern normal
(Kontrollpflanzen) und spdrlich wasserversorgter (gestrefiter)
Pflanzen von Atriplex hymenelytra (4 Wochen nach Markierung).

a b c d e 4 g h
Lipide phenol. 16sl. Amino- organ. Protein Stédrke Zell- Summe Summe
Verb. Kohlen- sduren S&duren wand- c bise a+f+h
hydrate subst.

relativ 5.0 22.8 4.6 11.6 11.3 30.0 3.0 11.6 27.5 46.6

Kontroll- £ 76
flanzen au.

P bezogen 87 397 80 203 197 523 53 203 480 813

Pflanzen relativ 3.5 9.2 8.2 13.6 43.8 12.8 0.8 8.2 65.6 24.5
unter Was- auf TG

serstref bezogen 32 85 76 126 405 118 7 76 607 226

1) in % des gesamten wiedergefundenen 74CO:
2) in cpm- 103 .g71 TG
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Bei der Interpretation dieser relativen, d.h. auf die wiedergefundene Gesamt-
radioaktivitdt bezogenen Werte, bleibt die Tatsache unberiicksichtigt, daB beide
Pflanzengruppen wegen der stark differierenden Photosyntheseraten iiber unter-
schiedliche Kohlenstoffeinnahmen verfiigen. Die direkt gemessenen Raten lagen zum
Zeitpunkt der Markierung, wie eingangs erwdhnt, bei den Kontrollen 2- bis fast
3mal so hoch wie bei den wenig bewdsserten Pflanzen. Die auf Blatttrockengewicht
bezogene Gesamtradioaktivit&dt best&dtigt die unterschiedliche Kohlenstoffassi-
milation. Sie liegt bei den Kontrollpflanzen (vgl. Tab. 2) fast doppelt sco hoch
wie in der anderen Versuchsgruppe (1743 gegeniiber 925 cpm: 103 - g~ ' TG). Es
kann also davon ausgegangen werden, daB die normal wasserversorgten Pflanzen
Uber eine etwa doppelt so groBe Kohlenstoffeinnahme verfiigen k&nnen.

Auf der Basis dieser auf Blatttrockensubstanz bezogenen Werte (Tab. 2) ergibt
si¢h folgendes Kohlenstoffverteilungsmuster: In die beim Wachstum vornehmlich
gebildeten Substanzen, Lipide, Proteine und Zellwandsubstanzen, k&nnen die Kon-
trollpflanzen etwa 3- bis 4mal, in phenolische Verbindungen und St&rke sogar 8-
bzw. 5mal so viel Kohlenstoff investieren wie die unter StreB stehenden Pflanzen.
Fiir 16sliche Kohlenhydrate, Aminosduren und organische S&duren zusammen wenden
die gestreBten Pflanzen etwa ein Viertel mehr an Kohlenstoff auf als die Kon-
trollpflanzen; dabei entfdllt auf die 16slichen Kohlenhydrate bei beiden Versuchs-
gruppen ein gleich groBer Anteil, wdhrend die Aminos&duren bei den Kontroll-
pflanzen, die organischen Sduren bei den gestreBten Pflanzen in starkem MaBe
iiberwiegen.

FaBt man diese 3 niedermolekularen Substanzgruppen als osmotisch wirksame orga-
nische Komponenten zusammen, leisten die Pflanzen unter WasserstreB fiir das
Zustandekommen und zur Aufrechterhaltung des bei ihnen gegeniiber den Kontroll-
pflanzen (zahlenmd@Bfig) um gut ein Viertel erh8hten osmotischen Potentials einen
entsprechend grdBeren Kohlenstoffbeitrag. In Anbetracht der etwa um die Hdlfte
reduzierten Kohlenstoffeinnahmen bleibt diesen gestreBten Pflanzen damit nur
noch ein geringer Anteil zum Aufbau von Verbindungen iibrig, die fiir das Wachs-
tum bendtigt werden. Unter WasserstreB kann also das zur Vasseraufnahme not-
wendige niedrigere osmotische Potential ¥g (-23 gegeniiber -18 bar, Tab. 1) nur
durch weitgehenden Verzicht auf Wachstum zustande gebracht und aufrecht erhalten
werden.

3.4 Salze als Entlastung fiir den Kohlenstoffhaushalt von Halophyten?

Das Dilemma von Pflanzen extremer Trockenstandorte ist bekannt: Der angespannte
Wasserhaushalt erfordert eine Herabsetzung der Transpirationsrate, wodurch die
Photosyntheseleistung gesenkt und damit der Kohlenstoffhaushalt auf seiner
Einnahmeseite beschrédnkt wird. Von diesen begrenzten Einnahmen miissen relativ
hohe Kohlenstoffausgaben fiir osmotisch wirksame Substanzen getdtigt werden.

Ein geringerer Aufwand fiir diese Verbindungen, also eine (zahlenmdBige) Vermin-
derung des osmotischen Potentials, wiirde zwar den Kohlenstoffhaushalt entlasten
kénnen, gleichzeitig aber die Wasseraufnahme verringern oder gar beenden und
daher letztlich die Photosynthese noch weiter einschrénken.

In diesem Zusammenhang erscheint es angebracht, daran zu erinnern, daB es sich
bei unserem Objekt, Atriplex hymenelytra, um einen Halophyten handelt, der am
natiirlichen Standort gr&Bere NaCl-Mengen aufnimmt, wenn auch Na*t-Ionen nur in
niedrigen Konzentrationen bendtigt werden (OSMOND et al. 1980). Vorldufige
Chlorid-Analysen an Atriplez-Pflanzenvom Standort im Death Valley haben (nach
Abzug der auBen an den Bldttern anhaftenden Salzmengen, vgl. BENNERT, MOONEY
1979) ergeben, daB NaCl hier anders als bei der glykophytischen Larrea tri-
dentata als osmotisch wirksame Substanz im Zellinneren durchaus von Bedeutung
ist und u.U. ein Drittel des osmotischen Potentials darauf zuriickgefiihrt werden
kann. Im Sinne der beschriebenen Ergebnisse an Gewdchshauspflanzen k&nnte dies
als eine nicht unerhebliche Entlastung fiir den Kohlenstoffhaushalt interpretiert
werden, dies um so mehr, als die Pflanzen am Wiistenstandort niedrigere osmotische
Potentiale entwickeln als im Kulturexperiment. So zeigen unbewdsserte Pflanzen
im August Y -Werte von -43 bar, bewdsserte Pflanzen von -26 bar (BENNERT, MOONEY
1979).

Einige vorl&dufige Analysen deuten darauf hin, daB die niedrigeren osmotischen
Potentiale der unbewdsserten Pflanzen nicht nur auf vermehrte Salzmengen, sondern
auch auf hShere Konzentrationen an organischen Verbindungen zuriickzufiihren sind.
So ist offenbar ein etwas gr&Berer Anteil niedermolekularer N-Verbindungen betei-
ligt; bei den 1l6slichen Kohlenhydraten deuten sich ebenfalls etwas hdhere Gehalte
bei den unbewédsserten Pflanzen an, auch wenn diese Verbindungen offenbar nur in
bescheidenem MaBfe am Zustandekommen des osmotischen Potentials beteiligt sind
(vgl. dazu ALBERT, POPP 1978). Eine besondere Bedeutung kommt sicherlich den
organischen S&uren zu, fiir die im Kulturexperiment recht groBe Kohlenstoffanteile
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aufgewendet wurden. Auch andere Atriplex-Arten und weitere Chenopodiaceen ent-
halten hdhere Konzentrationen an organischen S&uren, vor allem Oxalat (WAISEL
1972; ALBERT, KINZEL 1973; ALBERT, POPP 1977; FLOWERS et al. 1977), die offenbar
zur Neutralisation der im Zusammenhang mit der Nitratreduktion gebildeten OH™-
Ionen bendtigt werden (OSMOND et al. 1980). Die zuletzt genannten Autoren weisen
darauf hin, daB Oxalat die am h&chsten oxidierte Carbonsdure darstellt, ihre
synthese also vergleichsweise geringen Energieaufwand erfordert.

wihrend die mineralischen Salzverbindungen der Halophyten vor allem in der Zell-
vakuole lokalisiert sind und ihre Konzentration im Cytoplasma vermutlich sehr
viel niedriger ist (weniger als ein Drittel, nach FLOWERS et al., 1977), werden
im Plasma Uberwiegend organische, plasmavertrdgliche Substanzen (compatible
solutes) zur Osmoregulation verwendet; nur so ist verstdndlich, daBf vermutlich
viele Stoffwechselreaktionen bei Halophyten nicht weniger empfindlich gegeniiber
NaCl sind als bei Nichthalophyten (OSMOND et al. 1980).

Bisher wurde das Problem der Halophyten iiberwiegend unter dem Gesichtspunkt einer
Belastung durch aufgenommene und evtl. abzuscheidende Salze und/oder einer not-
wendigen Anpassung von Stoffwechselerscheinungen an ein erhShtes inneres Ionen-
milieu angesehen (so z.B. KREEB 1974, ALBERT 1975). Zwar wurde dabei auch auf die
bedeutende Rolle von Salzen als Osmoregulatoren hingewiesen (vgl. CALDWELL 1974,
BOTHE 1976, OSMOND et al. 1980); auf Grund der vorliegenden Ergebnisse kann dariiber
hinaus in einem internen Salzpool auch eine Entlastung fiir den Kohlenstoffhaushalt
gesehen werden, insofern, als das salzbedingte osmotische Potential der Vakuole
und das Teilpotential des Cytoplasmas keinen oder wenig Kohlenstoff verbrauchen,
also ein grdBerer Kohlenstoffanteil als bei Glykophyten fiir die Bildung neuer
Biomasse bereitgestellt werden kann. Diese Uberlegungen, filir die auch Literatur-
befunde (vgl. WINTER 1979) iiber eine verbesserte Okonomie des Wasserverbrauchs
(Verhdltnis Wasserverlust zu produzierter Trockensubstanz) von Halophyten bei
steigenden NaCl-Gaben sprechen k&dnnten, sollten insbesondere fiir Pflanzen trockener
Standorte mit eingeschrédnkter Wasserversorgung zutreffen; &hnliches k&nnte aber
auch filir Mangroven oder andere Halophyten salzhaltiger und damit "physiologisch
trockener” Naf- und Feuchtstandorte gelten.

Flir wertvolle technische Hilfe danke ich Frau C. Chu, Stanford (Kalifornien). Herrn Prof. Dr.
H.A. Mooney bin ich zu Dank verpflichtet fir die Bereitstellung eines Arbeitsplatzes an der Stan-
ford University. Die vorliegende Arbeit ist im Rahmen eines Ausbildungsstipendiums der Deutschen
Forschungsgemeinschaft geférdert worden.
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