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Zur Biogeographie und 6kophysiologischen Anpassung
bipolarer Flechten

Maik Veste, Cottbus und Tassilo Feuerer, Hamburg

Abstract. Aspects of biogeographical relation and ecophysiological adaptation of bi-
polar lichens, based on more than 200.000 distributional data sets as well as eco-
physiological measurements of Antarctic lichens, are discussed. For the first time
calculated values of similarity of the Antarctic region with all other continents are
presented. The isolated position of the Antarctic lichen flora is confirmed. Sgrensen
indices are visualized by diagrams. Antarctic lichen populations of Usnea aurantiaco-
atra show low net photosynthesis rates compared to those of most species from less
extreme habitats, due to low temperature, nitrogen limitation and low chlorophyll con-
tent.

1 Einleitung

Die Pflanzenwelt, zu der wir hier auch die Flechtenflora zihlen, kimpft an wiistenhaften
Standorten, vor allem aber in Polnédhe, mit den schwierigsten Bedingung weltweit. Es ist
sowohl die Kilte, als auch die Trockenheit, die dazu fithren, dass groflere Teile der
kontinentalen Antarktis vegetationsfrei sind. Die maritime Antarktis dagegen bietet
einigen Flechten und Moosen ertrégliche, ja sogar giinstige Umweltbedingungen (WAL-
TER & BRECKLE 1991, KAPPEN 2000). Hier finden sich an bevorzugten Standorten bis zu
200 Flechtenarten auf einem einzigen Quadratkilometer (LEWIS SMITH 2007). Zur
maritimen Antarktis zdhlen neben der westlichen Kiiste der antarktischen Halbinsel auch
die Siid-Orkney-Inseln, die Siid-Shetland-Inseln, die Siid-Sandwich-Inseln und die
Bouvet-Insel. Die Lufttemperaturen iiberschreiten hier mindestens ein bis zwei Monate
lang die Null-Grad-Grenze, die Niederschldge liegen zwischen 350 und 500 Millimeter.
17 subantarktische Inseln oder Inselgruppen stehen der maritimen Antarktis 6kologisch
nahe, darunter auch die Antipoden-Inseln, die Macquarie-Insel, die Campbell-Insel, die
Prinz-Edward-Inseln, das Tristan-da-Cunha-Archipel, die Crozet-Inseln, die Kerguelen
sowie die Heard-Insel und die Macdonald-Inseln.

Ziel der lichenologischen Forschung in der Umgebung der Pole ist es unter anderem, die
Verbreitung aller Taxa zu dokumentieren, deren phylogeographische Beziehung zu
verwandten Arten anderer Kontinente oder Regionen zu kliren, wie auch die Evolution
der Arten und als Grundlage dafiir, deren 6kophysiologische Anpassungen zu analy-
sieren. Die Erforschung evolutiver Prozesse bipolarer Arten ist dabei von besonderem
Interesse, da viele der Disjunktionen durch relativ junge Fernverbreitungsereignisse
entstanden sind. Es ist zu erwarten, dass in diesen Fillen Artbildungsprozesse modellhaft
zu beobachten sind. Die Untersuchung der Korrelation genetischer Daten mit 6ko-
physiologischen Eigenschaften von Populationen beider Polregionen wird dabei als
erster Schritt verstanden. Durch die Charakterisierung zentraler Lebensprozesse, wie der
Photosynthese und der Atmung einzelner Populationen ist es moglich, deren Dynamik
unter sich dndernden Umweltbedingungen einzuschitzen und neben Riickschliissen auf
ihre Vegetationsgeschichte auch ihr Verhalten unter dem Einfluss einer regionalen
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Temperaturerhohung, wie sie fiir die maritime Antarktis beschrieben wird (IPCC 2007),
zu modellieren.

2 Zur Biogeographie bipolarer Flechten

Aus der Antarktis im weiteren Sinn, also dem antarktischen Kontinent und den subant-
arktischen Inseln sind gegenwirtig etwa 400 Flechtenarten (LEWIS SMITH 2007) gemel-
det, vom antarktischen Festland und den Siid-Shetland Inseln 247 Arten (FEUERER
2008). Eine panarktische Artenliste (KRISTINSSON et al. 2006) zéhlt 1899 Taxa auf. Da-
bei ist die taxonomische Umgrenzung der beteiligten Arten in vielen Féllen problema-
tisch, in der Antarktis mehr noch als in der Arktis. Die einzelnen Bearbeitungen der
antarktischen Arten in den letzten Jahrzehnten (DOGDE 1973, CASTILLO & NIMIS 1995,
OLECH 2001, @VSTEDAL & LEWIS SMITH 2001) unterscheiden sich erheblich hinsichtlich
der Anzahl der akzeptierten Sippen, wie auch deren taxonomischer Bewertung. Trotz
grof3ziigiger, vor allem auf die Antarktis, aber auch auf die Arktis ausgerichteter For-
schungsprogramme verbleiben viele Unsicherheiten (ROGERS 2007). Breit angelegte
molekulare Routineuntersuchungen der letzten Jahre haben zur Kldrung beigetragen
(KM et al. 2006), jedoch machen Untersuchungen, die sich mit einzelnen Arten oder
Artengruppen beschiftigen, deutlich, dass zentrale Fragen offen bleiben. So ist die Um-
grenzung mehrerer Usnea-Arten der Sektion Neuropogon auch nach aufwendigen
Bearbeitungen mehrerer Gene zahlreicher Individuen weiterhin ungekldrt (SEYMOUR et
al. 2007, WIRTZ 2006). LEWIS SMITH (2007: 387) rechnet in der Zukunft mit einem
Anstieg der Artenzahlen in Zusammenhang mit detaillierten Bearbeitungen und dem
SchlieBen der Besammlungsliicken durch umfinglichere Feldforschung.

Die Floren von Arktis und Antarktis setzen sich aus verschiedenen Elementen zusam-
men, von denen das bipolar disjunkte Element bereits friih besondere Beachtung fand
(DU RIETZ 1926, 1940, LAMB 1947, LINDSAY 1977, WALKER 1985). JGRGENSEN (1983)
zdhlt bis zu 25 Prozent der antarktischen Flechtenflora zum bipolaren Element. Die
Zihlung ihrer Mitglieder erlaubt einen gewissen Spielraum, je nach der Wertung von
subkosmopolitisch verbreiteten Arten und solchen Arten, die zwar in den gemifBigten
Breiten beider Halbkugeln vorkommen, nicht jedoch sowohl in der Arktis als auch in der
Antarktis. Wihrend die panarktische Flechtenflora nicht streng von den benachbarten
Floren der Nordhalbkugel zu trennen ist, besitzt die antarktische Flora eine bemerkens-
werte Eigenstindigkeit. Diese Sonderstellung wird in den Diagrammen des Sgrensen-
Index der einzelnen Kontinente deutlich (Fig. 1).

Dazu wurden die Checklisten (FEUERER 2008) aller Linder folgender GroBregionen
jeweils addiert: Afrika, Antarktis, Asien, Australien, Europa, Mittelamerika und Karibik,
Mittlerer Osten, Nordamerika, Ozeanien und Siidamerika. Diese Gliederung entspricht
einer, vor allem im amerikanischen Bereich, in neuerer Zeit iiblichen Einteilung. Die
Antarktis besitzt die geringste Ubereinstimmung mit allen anderen Regionen. Der
Serensen-Index liegt hier nur bei 0,04 fiir die Ahnlichkeit mit Mittelamerika und der
Karibik. Der #hnlichste Kontinent ist mit 0,1 Australien. Australien seinerseits hat
geringe Ahnlichkeiten mit den anderen GroBregionen. Diese Sonderstellung der antark-
tischen Flechtenflora ist angesichts des hohen Anteils bipolarer oder subkosmopoliti-
scher Arten besonders bemerkenswert.
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Abb. 1:  Ahnlichkeits-Indizes der GroBregionen nach SGRENSEN .
Fig. 1: Index of similarity for continental regions after SGRENSEN.

377



Dabei ist die Ahnlichkeit der Flechtenfloren verschiedener GroBregionen durchschnitt-
lich kleiner als diejenige von Moosen, aber groBer als diejenige von Bliitenpflanzen und
Farnen. Ursache ist die unterschiedliche durchschnittliche Grofle der Verbreitungsge-
biete der Arten. Flechten besitzen kleinere Verbreitungsgebiete als Moose, aber grofere
als Bliitenpflanzen und Farne. Gegenwirtig sind Verbreitungsdaten aller Pilze nicht aus-
reichend zugénglich um zusammenfassende Aussagen formulieren zu konnen. Jedenfalls
besitzen manche Gruppen, z. B. die Polyporales, grolere Verbreitungsgebiete als Flech-
ten und damit groBere Ahnlichkeiten ihrer GroBregion-Floren (MUELLER et al. 2006).
Die festgestellte Ahnlichkeit der antarktischen Flechtenflora mit dem australischen
Florenreich ist vorwiegend durch Ubereinstimmungen mit Neuseeland verursacht, des-
sen Flora in diesem Ansatz mit derjenigen Australiens zusammengefasst wurde. Die ge-
ringe Ahnlichkeit mit der Flora Siidamerikas, das den geringsten Abstand zur maritimen
Antarktis besitzt, kann nicht ausreichend erkldart werden. Untersuchungen von KAPPEN &
STRAKA (1988) zeigen, dass eine Besiedlung der sub- und maritimen Antarktis aus
Stidamerika zwar moglich ist, betonen aber auch die Unterschiede der Zusammenset-
zung der Kryptogamenfloren der kontinentalen Antarktis zu den umliegenden Kontinen-
ten. Ein Faktor ist vermutlich die geringe Evolutionsgeschwindigkeit bei der Entstehung
extrem kilteadaptierter Arten. Die Antarktis ist erst seit dem mittleren Tertiéir vereist.
Vermutlich sind deshalb die seltenen Fernverbreitungsereignisse, die zu bipolaren Arten
gefiihrt haben, erfolgreicher als die Einwanderung aus Patagonien bei gleichzeitiger
Kailteanpassung.

3 Okophysiologische Anpassungen

Die physiologische Toleranz und Plastizitit gegeniiber extremen Umweltbedingungen
stellt fiir Flechten einen wichtigen Faktor fiir die Besiedlung der polaren Gebiete dar. Als
poikilohydre Organismen benétigen Flechten nur eine temporir ausreichende Wasser-
versorgung, um photosynthetisch aktiv zu sein. Weiterhin sind Flechten dafiir bekannt,
in extremen Okosystemen sowohl bei hohen Temperaturen in Wiisten (KAPPEN 1988),
als auch bei extrem niedrigen Temperaturen in den Trockentdlern der Antarktis zu
iberleben (KAPPEN 2000). Spezielle physiologische Anpassungen erlauben es den
Flechtenalgen, auch bei Temperaturen unter dem Gefrierpunkt Photosynthese zu be-
treiben. Die Mycobionten konnen auch bei niedrigen Temperaturen noch Stoff-
wechselprodukte von den Algen tibernehmen und in Hyphenwachstum umsetzen. Gas-
wechselmessungen an Usnea aurantiaco-atra (VESTE et al. 2006) zeigen, dass diese
Flechte auch bei einer Lufttemperatur von -5°C in der Lage ist, Photosynthese zu
betreiben (Abb. 2). Die optimale Photosynthese bei Lichtsittigung liegt zwischen 5°C
und 15°C. Bei dieser niedrigen Umgebungstemperatur ist die Lichtsittigung der Photo-
synthese mit 200 umol m™ s sehr niedrig. Bei Temperaturen iiber dem Gefrierpunkt
steigt die fiir die Sittigung bendtigte Strahlungsintensitit an und kann mehr als
1000 pmol m™ s betragen (Abb. 3).

Auch der Photosyntheseapparat der Flechten ist an die extrem niedrigen Temperaturen in
den Polargebieten angepasst. Sowohl Gaswechselmessungen im Freiland als auch Labor-
untersuchungen der Chlorophyllfluoreszenz an Usnea sphacelata, Umbilicaria aprina,
Umbilicaria antarctica und Xanthoria elegans zeigen, dass sie bei Temperaturen
zwischen -10°C bzw. -17°C noch Netto-Photosynthese betreiben konnen (KAPPEN 1989,
SCHROETER et al. 1994, BARTAK et al. 2007).
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Abb. 2:  Einfluss der Temperatur auf die Netto-Photosynthese bei verschiedenen Strahlungsinten-
sitdten (PPFD = Photosynthetische Photonenflussdichte) bei Usnea aurantiaco-atra von
Livingston Island, Siid-Shetlands, maritime Antarktis (TG = Trockengewicht).

Fig. 2: Effects of temperature on net photosynthesis (per kg dry weight) at different irradiation levels
(PPFD = Photosynthetic Photon Flux Density) of Usnea aurantiaco-atra from Livingston Island,
Maritime Antarctic.

Usnea aurantiaco-atra

Temperatur [°C]

- 5
—— 0
,@,, 5
—&— 10
—@— 15
-] 20

Netto-Photosynthese [umol mg'1ChI 3'1]

O | | | | | |
0 200 400 600 800 1000 1200 1400
PPFD [umol m2s™1]

Abb. 3: Licht- und Temperaturabhingigkeit der Netto-Photosynthese von Usnea aurantiaco-atra
von Livingston Island, maritime Antarktis; Chl = Chlorophyll, PPFD = Photosyntheti-
sche Photonenflussdichte (nach VESTE et al. 2006).

Fig. 3: Light- and temperature dependency of net photosynthesis of Usnea aurantiaco-atra from
Livingston Island, Maritime Antarctic, Chl = chlorophyll, PPFD = Photosynthetic Photon Flux
Density (after VESTE et al. 2006).
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Unterschiede in der Photosyntheseleistung der Flechten lassen sich auch kleinrdumig bei
Usnea aurantiaco-atra entlang eines Hohengradienten von der Kiiste bis auf 200 m
i.N.N. auf Livingston Island finden. Die maximale Photosynthese der Flechten, die
unmittelbar an der Kiiste wuchsen, war signifikant hoher als diejenige von Flechten im
Inland (Abb. 4). Ursache dieses Unterschieds konnte eine bessere Nahrstoffversorgung
der Flechten im Strandbereich sein, da bei Flechten, wie bei hoheren Pflanzen, die
Stickstoffversorgung eine wichtige Rolle fiir die Photosyntheseleistung spielt. Auf
Livingston Island lassen sich entlang einer Catena von der Kiiste zum Inland gute
Ubereinstimmungen zwischen der Nihrstoffversorgung und der Photosyntheserate bei
Flechten finden (VALLADARES & SANCHO 2000). Weiterhin zeigte PALMQVIST et al.
(2002), dass die N-Gehalte in U. aurantiaco-atra in der Umgebung von Pinguin-
Kolonien mit 8-11 g N pro kg Trockengewicht doppelt so hoch waren als auflerhalb der
Brutkolonien (4-5 g N kg TG), auch die Photosyntheseleistung war deutlich erhoht.
Sowohl Laubflechten, als auch Strauchflechten sind in der Lage, den vom Wind ver-
wehten Staub zwischen den Rhizinen bzw. den Thallusésten oder an der Thallus-
oberflache zu akkumulieren und so ihre Nihrstoffversorgung zu verbessern. Zwar sind
die Polargebiete im allgemeinen nihrstoffarme Standorte an denen Stickstoff einen
limitierenden Faktor fiir das Wachstum und die Photosynthese darstellt (SMITH &
GREMMEN 2001, WASLEY et al. 2006), aber gerade in der Nachbarschaft von Seevogel-
Kolonien und Gebieten mit Tieraktivititen (Robben, See-Elefanten u.a.) ist Stickstoff im
Uberfluss vorhanden. Massenvorkommen nitrophiler Flechtenarten weisen darauf hin
(KAPPEN & SCHROETER 2002). Ein weiterer Eintragsweg fiir N ist die biologische Stick-
stofffixierung, die in der Antarktis durch freilebende Nostoc-Arten auf 52—119 mg N m’
2a!' (DAVEY & MARCHANT 1983) und in Moos-Polstern auf bis 329 mgNm'2 a’
(NAKATSUBO & INO 1987) geschitzt wird. Im Vergleich hierzu fixieren Cyanobakterien-
Krusten in warmen Wiisten zwischen 0,7-1,3 g N m?2a! (RuUssow et al. 2005).

Usnea aurantiaco-atra
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Abb. 4:  Mittlere maximale Netto-Photosyntheserate von Usnea aurantiaco-atra an verschiede-
nen Standorten auf Livingston Island, Siid-Shetlands, maritime Antarktis. 1-3 direkt an
der Kiiste, 4-7 entlang eines Hohengradienten von 40 m-200 m i. NN (South Bay,

Reinia Sofia) (Chl = Chlorophyll).

Fig.4: Mean maximum net photosynthesis of Usnea aurantiaco-atra at different locations on Livingston
Island, South Shetlands, Maritime Antarctica, 1-3 at the coast, 4-7 along an altitudinal gradient
40 m-200 m a.s.] (South Bay, Reinia Sofia) (Chl = chlorophyll, Standort = habitat).
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Deutliche Unterschiede in der physiologischen Aktivitit bestehen hingegen zwischen
Populationen subkosmopolitischer Flechten, die sich an die regionalen Klimabedingun-
gen in ihrem jeweiligen Verbreitungsgebiet angepasst haben (SANCHO et al. 2000). Diese
Arten folgen nicht uneingeschrinkt dem Walter ’schen Gesetz der relativen Standorts-
konstanz*, wie es von POELT (1987) auch fiir Flechten postuliert wurde. Umbilicaria
nylanderiana ist eine typische bipolare Flechte. Sie kommt sowohl in der maritimen
Antarktis als auch in den Rocky Mountains, Neuengland, Skandinavien und in Bergen
Spaniens oberhalb der Baumgrenze vor. Labormessungen zeigten, dass die Netto-
Photosynthese (bezogen auf das Trockengewicht) der mediterranen Populationen um
etwa das Zehnfache iiber der Photosynthese der antarktischen Population lag (Abb. 5A).
Ursache dieser Unterschiede ist der geringere Chlorophyllgehalt in U. nylanderiana aus
der Antarktis (Chl a+b = 0.299 mg g’ TG) im Vergleich zu den Flechten aus der
mediterranen Population (Chl a+b = 1.1012 mg g'l TG) (SANCHO et al. 2000). Auch
wenn die Netto-Photosyntheserate auf den Chlorophyllgehalt bezogen wird (Abb. 5B)
bleibt der Unterschied zwischen den Werten beider Populationen bestehen, was sowohl
fiir die optimale Temperatur der Photosynthese (Abb. 6A), als auch fiir den
Lichtkompensationspunkt (Abb. 6B) in den verschiedenen Populationen von U.
nylanderiana gilt. Dies unterstreicht die Bedeutung der Algenpartner fiir die 6ko-
physiologische Anpassungsfihigkeit der Flechten an die klimatischen Bedingungen
(SANCHO et al. 2000).
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Abb. 5:  Netto-Photosynthese von Umbilicaria nylanderiana bezogen auf das Trockengewicht
(A) und auf den Gesamt-Chlorophyllgehalt (Chl a+b) (B) aus Bergen in Spanien und der
maritimen Antarktis (nach SANCHO et al. 2000); (TG = Trockengewicht, PPFD = Photo-
synthetische Photonenflussdichte)

Fig. 5: Net photosynthesis of Umbilicaria nylanderiana related to dry weight (A) and to the total
chlorophyll content (Chl a+b) from Mediterranean mountains (Spain) and from the maritime
Antarctic (after SANCHO et al. 2000); (TG =dry weight, PPFD = Photosynthetic Photon Flux
Density)
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Abb. 6: Optimale Temperatur (A) und unterer Temperaturkompensationspunkt LCP (B) in Ab-
hingigkeit von der eingestrahlten Lichtmenge (PPFD = Photosynthetic Photon Flux
Density) fiir Umbilicaria nylanderiana aus Bergen in Spanien und der maritimen Ant-
arktis (nach SANCHO et al. 2000).

Fig. 6: Optimum temperature (A) and lower temperature compensation point LCP (B) for Umbilicaria
nylanderiana in relation to light intensity (PPFD = Photosynthetic Photon Flux Density) from
Mediterranean mountains (Spain) and from the maritime Antarctic (after SANCHO et al. 2000).

4 Schlussfolgerungen und Ausblick

Die physiologische Anpassungsfahigkeit der Arten ist ein entscheidender Faktor fiir die
zukiinftige Zusammensetzung der jeweiligen Kryptogamengesellschaften und der Ver-
breitung ihrer Mitglieder unter dem Druck des globalen Wandels. Insbesondere die An-
passungsfihigkeit von Symbiosegemeinschaften wie die der Flechten, die aus einem
photoautotrophen und einem heterotrophen Partner bestehen, ist von besonderem In-
teresse, da die Atmung des Mykobionten und die Photosynthese der Alge unterschied-
lich, ja sogar gegenldufig auf den Temperaturanstieg reagieren kénnen. Dabei sind die
komplexen abiotischen und biotischen Interaktionen in den Okosystemen, die auch zu
neuen Vergesellschaftungen und damit anderen Okosystemen fiihren, erst wenig verstan-
den. Diesbeziigliche Daten werden gerade fiir das Verstdndnis der gegenwirtig ablaufen-
den Anderungen des Klimas und des damit verbundenen starken Wandels der Lebens-
und Umweltbedingungen in der Arktis und Antarktis von groBer Bedeutung sein. Bereits
heute fiihrt die rasche Erwidrmung der Erdatmosphidre im Verlauf der vergangenen
Jahrzehnte zu einer Verschiebung der Klimazonen (IPCC 2007) und als deren Folge zu
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signifikanten Verschiebungen der Verbreitungsareale von Pflanzen- und Tierarten, so
auch in den arktischen und sub-antarktischen Gebieten (CONVEY 2003, SANCHO &
PINTADO 2004). Gerade fiir die Erfassung dieser langfristigen Verinderungen der Vege-
tation sind sowohl kontinuierliche Skophysiologische Untersuchungen als auch de-
taillierte Kenntnisse der Flora von grundlegender Bedeutung um Anpassungsprozesse an
Klimadnderungen und ihre Auswirkungen auf die Vegetation auf allen Skalenebenen,
vom Organismus bis zum Okosystem, modellieren und einschitzen zu konnen. So tragen
auch die breit angelegten Untersuchungen von FRED DANIELS wichtige Resultate fiir das
Verstindnis der Biodiversitit in den arktischen Regionen und deren Anderungen unter
dem Einfluss des Klimawandels bei (DANIELS & ALSTRUP 1996, SIEG & DANIELS 2005,
DANIELS et al. 2005).
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