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Der Crassulaceen-
Saurestoffwechsel (CAM),
eine Okologische Anpassung
der Photosynthese, gezeigt
an Pflanzen der Vegetation
Madagaskars

von Manfred Kluge, Darmstadt

Vortrag, gehalten am 29. April 1998

Der CAM: Ausweg aus einer Zwickmiihle

Dem oberirdischen Teil der Landpflanzen wird durch
das meist betrichtliche Wasserdampfsittigungs-
defizit der umgebenden Atmosphére unvermeidlich
Wasserdampf entzogen (Transpiration). Bei den
Kormophyten hat sich im Verlauf der Evolution die
homoiohydre Lebensweise durchgesetzt, also die
Fihigkeit, die Hydratur des Pflanzenkérpers trotz
der hohen ”"Saugkraft” der Atmosphire moglichst
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konstant zu halten. Dies hat den Vorteil, dal} die
Pflanze nahezu ber die Gesamtdauer des Lichtan-
gebotes photosynthetisch aktiv bleiben und so eine
hohere Produktivitdat entfalten kann. Strukturelle
Voraussetzung fiir die homoiohydre Lebensweise ist
die Abgrenzung des Pflanzenkérpers gegeniiber der
Atmosphéire durch eine vor exzessiver Transpirati-
on schiitzende Epidermis. Die Epidermis der Assi-
milationsorgane ist von den in ihrer Weite regelba-
ren Spaltéffnungen (Stomata) durchbrochen, durch
die sich nahezu der gesamte mit der Photosynthese
und dem Wasserhaushalt verkniipfte Gasaustausch
vollzieht, besonders die Aufnahme von CO, und die
Abgabe von Wasserdampf. Die Epidermis mit ihren
Stomata verhilft der Pflanze zwar zur Mdéglichkeit,
ihre Hydratur regeln zu kénnen, doch stiirzt sie die
Pflanze gleichzeitig auch in ein gaswechselphysio-
logisches Dilemma. Weil ndmlich das Konzentra-
tionsgefille des CO, als treibende Kraft fiir die CO,-
Diffusion aus der Umgebung in das Innere der
Photosyntheseorgane duflerst gering ist, muf} der
stomatare Diffusionswiderstand niedrig gehalten,
indem die Stomata méglichst weit geiéffnet werden,;
sonst wire effektive CO,-Aufnahme aus der Umge-
bung behindert.

Fiir die Transpiration gilt jedoch gerade das Ge-
genteil, Zwischen dem weitgehend mit Wasserdampf
gesdttigten Inneren der Photosyntheseorgane und
der meist eine viel geringere Wasserdampfsattigung
aufweisenden umgebenden Atmosphéare besteht
néamlich ein sehr steiles Konzentrationsgefille, d.h.
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eine grofle treibende Kraft fir die Diffusion von
Wasserdampf. Um die Transpiration zu drosseln,
miite der Diffusionswiderstand erhoht, d.h. die Sto-
mata sollten geschlossen werden. Es liegt auf der
Hand, daB} diese Zwickmiihlensituation, in der sich
die homoiohydren Pflanzen bei der Regulation ih-
res Wasserhaushalts befinden, um so gravierender
wird, je angespannter die Wasserversorgung der
Pflanze an threm Standort ist. Es ist eines der span-
nendsten Kapitel der Okophysiologie der Pflanzen,
zu beobachten, welche Auswege sich im Verlauf der
Evolution herausgebildet haben, um das Gas-
wechseldilemma zu umgehen oder es wenigstens
abzumildern.

Einer dieser Auswege ist der Crassulaceen-
Saurestoffwechsel (engl. Crassulacean Acid Meta-
bolism, CAM). Dieser Stoffwechselweg stellt eine
biochemische Variante der photosynthetischen
Kohlenstoffassimilation dar (zusammenfassende
Darstellungen iiber den CAM z.B. KLUGE 1999, KL.U-
GE & TING 1978, LUTTGE 1987, OSMOND 1978, WIN-
TER &SMITH 1996). Er wurde Anfang des 19.
Jahrhunderts bei Bryophyllum calycinum (syn.
Kalanchoe pinnata), einem Vertreter der Crassula-
ceen, entdeckt (daher CAM), kommt aber, wie wir
heute wissen, bei 32 Familien héherer Pflanzen (ein-
schlieBlich bestimmter Farngewichse) vor. Man darf
annehmen, dafl der CAM polyphyletisch entstanden
ist, im Verlauf der Evolution mehrfach unabhingig
voneinander "erfunden” wurde.
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Ein stark vereinfachtes Schema des CAM ist in

Abb. 1 gezeigt. Beim CAM wird externes CO, vor
allem in der Nacht aufgenommen. Dazu werden die
Stomata nachts gedffnet, wenn die Atmosphire weit-
gehend mit Wasserdampf geséttigt und deshalb der
mit der CO,-Aufnahme verquickte transpirations-
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Abb. 1: Stark vereinfachte Schemata des Kohlenstoff-Flusses bei
der C3-Photosynthese (links) und beim CAM (rechts). PEPC:
Phosphoenolpyruvat-Carboxylase; RUBISCO: Ribulose-1,5-bis-
phosphat-Carboxylase/Oxygenase (nach KLUGE & ViNson 1995)
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bedingte Wasserverlust geringer ist als dies, bei glei-
chem Offnungszustand der Stomata, am Tage der
Fall wire. Das néchtlich aufgenommene CO, wird
durch das Enzym PEP-Carboxylase (PEPC) vor-
fixiert und in Form der dabei entstehenden Apfel-
saure in den Vakuolen zwischengespeichert. Am fol-
genden Tag wird das CO, wieder freigesetzt und nun
der lichtabhingigen sekundéren CO,-Fixierung
durch die RUBISCO zugefuhrt. Die RUBISCO ist
das Startenzym des Calvinzyklus und leitet damit
die eigentliche photosynthetische Assimilation des
nédchtlich aufgenommenen CO, ein. Dank dieser dop-
pelten CO,-Fixierung, mit Zwischenspeicherung von
CO, als Apfelsdure, ist es moglich, tagsiiber die
Stomata geschlossen zu halten und so die zu die-
sem Zeitpunkt potentiell hohe Transpiration zu dros-
seln, ohne dabei die Photosynthese auszuhungern.
Abb. 2 zeigt den fir eine CAM-Pflanze im gut be-
wisserten Zustand typischen Verlauf des CO,-Aus-
tauschs, des Verhaltens der Stomata, des Stérke-
und des Apfelsduregehaltes in den Blattern. Der
wassersparende Effekt des CAM ist betrdchtlich.
Abb. 3 zeigt, daB eine CAM-Pflanze mit vorwiegend
néchtlicher CO,-Fixierung pro 1g photosynthetisch
assimilierten Kohlenstoffs durch Transpiration nur
ca. 150 g H,O verliert, wahrend dieser Verlust bei
einer Pflanze mit "normaler” C3-Photosynthese ca.
1000 g betrigt. Die Abb. 3 zeigt aber auch, dafi sich
das diurnale Muster des CO,-Austauschs stark an-
dern kann, und zwar sowohl phénotypisch bei ei-
nem Individuum einer bestimmten Pflanzenart
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Abb. 2 Der diurnale Verlauf (leicht schematisiert) einiger CAM-
Phinomene, wie sie von einer typischen CAM-Pflanze, hier
Kalanchoe daigremontiana, in gut bewéissertem Zustand, bei fiir
die Pflanze optimalen Temperaturen (hier 15°C in der Nacht,
25°C am Tage) und hinreichender Beleuchtung (ca. 300 umol
Lichtquanten m®s) gezeigt wird. Oben: Netto-CO,-Austausch
und Stomatirer Widerstand. Unten: Apfelsaure- bzw. Stirke-
gehalt im CAM durchfiihrenden Blattgewebe. Der dunkle Bal-
ken iiber dem Diagramm zeigt die Dauer der Nacht an. Positive
Werte beim CO,-Austausch: Netto-CO,-Aufnahme; negative Wer-
te: Netto-CO,-Abgabe
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(phénotypische Plastizitidt des zeitlichen CAM-Mu-
sters), als auch genotypisch bedingt zwischen Arten
(genotypische Variabilitit des zeitlichen CAM-Mu-
sters). Die wesentlichen dufleren Faktoren, welche
die phinotypische Plastizitit des CAM priigen, sind
Verfiigharkeit von Wasser, Temperatur und Licht.

{ Gaswechselmuster . )
Trend des Einspareffekles | Jronspirationsquatient Ungefihrer Bereich
fir Wasser (gH)0/9 Kohlenstoff } der §13C~-Werte
-10 = -133 %00
ca. 10 —50 W

14 == -178 %o

—
™~

ca.150 = 500 <18 ~= -21,9 %o

22— =256 %o

C02- Austausch (rel. Einheiten)

ca. 800 —1000 =28 == =34 %0

O

Q Zeit (h) 24

Abb. 3: Schematische Darstellung des Zusammenhanges zwi-
schen den beim CAM auftretenden diurnalen Mustern des CO,-
Austauschs, den zugehorigen Bereichen der §°C-Werte sowie dem
mit der CO,-Fixierung verquickten transpiratorischen Wasser-
verbrauch (Transpirationsquotient), Die Ubergéinge zwischen den
einzelnen Zustinden sind in Wirklichkeit flieBend und nur aus
Griinden der Ubersichtlichkeit hier so scharf abgegrenzt gegen-
iibergestellt. Schraffierte Flachen: Nachtliche Netto-CO,-Aufnah-
me (nach KLuce & Vinson 1995)
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Die im Rahmen von phénotypischer Plastizitét
oder genotypischer Variabilitat anzutreffenden zeit-
lichen CAM-Muster reichen von CO,-Fixierung mit
Offnen der Stomata ausschlieBlich wahrend der
Nacht bis hin zu CO,-Fixierung fast ausschliefilich
am Tage, so dali die betreffende Pflanze praktisch
C3-Photosynthese durchfithrt und die Fihigkeit,
CAM durchzufithren hier kaum noch erkennbar ist.
Zwischen diesen beiden extremen CAM-Mustern
sind alle Uberginge moglich. Es ist verstandlich, daf3
sich das zeitliche CAM-Muster auch auf das Aus-
mal} der Wassereinsparung beim Kohlenstofferwerb
auswirkt. Die Einsparung ist am gréBten, wenn CO,
ausschlieflich in der Nacht aufgenommen wird und
die Stomata tagsiiber geschlossen bleiben, und um-
gekehrt, wobei auch hier wieder viele Abstufungen
moglich sind.

Die 3°C-Werte als Index fiir CAM-Verhalten
von Pflanzen in situ

Wenn es darum geht, den Wert des CAM als ékolo-
gische Anpassung fiir eine Pflanze am natiirlichen
Standort zu erkunden, ist es wichtig, etwas tiber die
zeitlichen Muster des CAM-Verhaltens unter den
gegebenen dulleren Bedingungen zu erfahren. Man
kann dies durch direkte Messung des Gaswechsels
am natiirlichen Standort erreichen, und es gibt in-
zwischen viele eindrucksvolle Beispiele solcher
Freilandmessungen an CAM-Pflanzen (siehe u.a.
WINTER & SMITH 1996). Leider sind derartige Mes-
sungen wegen des betrachtlichen apparativen,
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logistischen und zeitlichen Aufwandes, der trotz der
heute verfiigharen verfeinerten Mefitechnik immer
noch sehr betrédchtlich ist, kaum geeignet, etwas
iiber das langfristige Verhalten der Photosynthese
bei moglichst vielen Vertretern der Vegetation ei-
nes gegebenen Standortes zu erfahren. Hierfiir be-
notigt man einfache "Screening”- Verfahren. Ein
solches ist die massenspektrometrische Bestimmung
des Mengenverhiltnisses der stabilen Kohlenstoff-
isotope 2C und **C im Pflanzenmaterial, die sich
selbst noch an Herbarmaterial durchfithren 146t. Im
CO, der Atmosphére kommt **C zu 98.89 %, 3C hin-
gegen zu 1.11% vor. RUBISCO reagiert leichter mit
12C als mit ¥C (starke Diskriminierung von *C), so
dall Pflanzenmaterial, welches iiber C3-Photosyn-
these hergestellt wurde, relativ arm an C ist. Bei
der PEP-Carboxylase hingegen ist die Vorliebe fur
2C weniger ausgepréigt (i.e. die Diskriminierung von
18C geringer). Daher ist Pflanzenmaterial, welches
durch PEPC vermittelte primére CO,-Fixierung her-
gestellt wurde, relativ reich an ¥C. Das ¥*C/®?C-Ver-
héltnis in Biomaterial wird als 81*C-Wert angegeben:

BC/'2C der Probe

13C (%)=
813G (%o)= [( 3C/12C des Standards

)-1 ]x 1000

(als Standard dient ein fossiler Kalk definierter
Herkunft)

Bei tiiber die PEPC hergestelltem Pflanzenmate-
rial liegt der 83*C-Wert im Bereich von -10 bis -15%o,
bei iiber die RUBISCO hergestelltem Material da-
gegen bei - 25 bis -34%o. . Im Falle des CAM bedeuten
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O¥C Werte, die weniger negativ als -15%o sind, dal
die betreffende Pflanze das atmosphérische CO, aus-
schliefllich iiber die PEPC, also wahrend der Nacht
fixiert hat. Je hoher der Anteil der am Tage ablaufen-
den, also von der RUBISCO katalysierten CO,-Fixie-
rung ist, um so negativer wird hingegen der §°C
Wert. Werte um -25%o und darunter bedeuten schlief3-
lich, dafl Fixierung von externem CO, nur am Tage
stattfindet, die Pflanze den externen Kohlenstoff
also mittels C3-Photosynthese erwirbt. Da, wie oben
erldutert, der Wasserhaushalt der CAM-Pflanzen an
das Verhalten bei der CO,-Fixierung gekoppelt ist,
sagen die 8°C Werte letztlich auch etwas iiber das
Ausmall der Wassereinsparung bei der Photo-
synthese aus: je stirker negativ die Werte, um so
geringer der Einspareffekt: Die Zusammenhinge
zwischen Gaswechselmuster beim CAM, den 63C
Werten und der Wassereinsparung sind in Abb. 3
dargestellt.

CAM bei Vertretern der madagassischen
Pflanzenwelt

Die Frage nach der okophysiologischen Relevanz des
CAM fiir das Uberleben von Pflanzen an wasserar-
men Standorten ist in der Forschung immer noch
aktuell. Besonders gilt es, die Hypothese zu iiber-
prifen, daB sowohl phinotypische Plastizitit als
auch genotypische Variabilitdt des CAM fir die Er-
oberung okologischer Nischen von Bedeutung und
eine der Ursachen fiir Diversitdt der Arten und
Wuchsformen bei CAM-Pflanzen ist (LUTTGE 1996).
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Wir haben daher einschligige Untersuchungen an
Vertretern der Vegetation Madagaskars durchge-
fithrt, wobei uns hier vor allem der Vergleich des
CAM-Verhaltens von Vertretern der Gattungen
Kalanchoe (Familie Crassulaceae) sowie Angraecum
(Familie Orchidaceae) beschiftigen soll. Madagas-
kar war fiir uns ein besonders interessantes For-
schungsfeld, weil sich diese Insel einerseits durch
einen legendiren Reichtum an Endemiten auszeich-
net, iiber deren dkophysiologisches Verhalten noch
recht wenig bekannt ist, andererseits bietet Mada-
gaskar ein komplexes Mosaik verschiedenster klima-
tischer und edaphischer Faktoren und damit viel-
faltige okologische Gradienten auf relativ kleinem
Raum (RAUH 1973), welche Anpassungserscheinungen
der Photosynthese besonders deutlich werden lassen.

Untersuchungen an der Gattung Kalanchoe
(Crassulaceae)

Betrachten wir zunidchst die Gattung Kalanchoe, wo
bei einem ihrer Vertreter der CAM entdeckt wurde
(siche oben) und andere Arten (z.B. K. daigremon-
tiana, K. tubiflora, K. blossfeldiana) zu den Modell-
pflanzen bei der Erforschung des CAM gehoren. Die
Gattung umfalt 170 Arten, von denen ca. 2/3 ende-
misch in Madagaskar sind und der Rest vor allem
in Afrika verbreitet ist. Unter den Kalanchoe-Arten
finden sich die verschiedensten Wuchsformen, von
zarten, dinnblattrigen und relativ kleinen Pflanzen
bis hin zu ausgesprochenen Blattsukkulenten, die
manchmal méchtige, bis zu 5m hohe Pflanzen-
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gestalten darstellen, welche viele Jahre alt werden
kénnen. Untersuchungen im Labor haben uns ge-
zeigt, daB3 wohl alle Kalanchoe-Arten potentiell in
der Lage sind, CAM durchzufithren, wobei manche
Arten auf Anderungen der dufleren Bedingungen,
z.B. Diirre, sehr flexibel reagieren (z.B. K. porphyro-
calyx, Abb. 4), wihrend andere Arten stereotyp CAM
mit ausschlieflich néchtlicher CO,-Fixierung zeig-
ten, unabhingig davon, ob die Pflanzen gut mit Was-
ser versorgt waren oder nicht. Eine umfangreiche
Erhebung von $*C-Werten an Pflanzenmaterial, das
an verschiedensten Standorten in Madagaskar und
Afrika gesammelt wurde (KLUGE & BRULFERT 1996,
KLUGE et al. 1991, 1992) zeigte dann einige interes-
sante Zusammenhéinge zwischen CAM-Verhalten in
situ, Wuchsform und Standortpriferenz. Wie in Tab.
1 gezeigt, lassen sich drei Gruppen von Kalanchoe—
Arten unterscheiden, die wir hinsichtlich des vor-
wiegend praktizierten Modus der Photosynthese der
einfacheren Beschreibung willen hier einmal als
"Extremer CAM-Typ”, "Intermedidrer CAM-Typ”
und "C3-Typ” bezeichnen wollen. Der C3-Typ zeichnet
sich durch 3C-Werte negativer als —25 %o aus, mit
relativ geringer intraspezifischer Variabilitat der *3C-
Werte (Variabilitdt innerhalb einer Art), was anzeigt,
dall die betreffenden Pflanzen am natiirlichen
Standort, ocbwohl potentiell dazu in der Lage, kei-
nen Gebrauch vom CAM machen, sondern das CO,
praktisch nur tagsiiber, d.h. direkt ither den C3-Weg
der Photosynthese fixieren. Dariiber hinaus zeigen
die Pflanzen des C3-Typs zartblattrige Wuchsform,
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und sie besiedeln feuchte Standorte (epiphytische
Habitate feuchter und kiihler Bergwilder im Osten
und Norden Madagaskars, schattige Felsspalten,
u.a.), wo die Gefahr der Austrocknung und damit
die Erfordernis, Wasser zu sparen, recht gering ist.
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Abb. 4: Ein Beispiel hoher phinotypischer Plastizitdt im CAM-
Verhalten, gezeigt an Kalanchoe porphyrocalyx, unter Labor-
bedingungen (Licht und Temperatur wie in der Legende zu Abb.2
ausgeflibrt). In gut bewissertem Zustand nimmt die Pflanze CO,
praktisch nur am Tage auf. Bei Diirrebelastung schaltet sie zum
CAM (mit CO,-Aufnahme ausschliellich wihrend der Nacht) um.
Bereits wenige Stunden nach Wiederbewisserung ist die CO,-
Fixierung am Tage wieder hergestellt, wobei im Vergleich zum
Ausgangszustand ein hoheres MaBl an Dunkel-CO,-Fixierung
(also CAM) erhalten bleibt. In situ gehért Kalanchoe porphyro-
calyx zum C3-Typ im Sinne der Tabelle 1.



-324 -

Taxonomische

Zuordnung Sektion | Sektion It Sektion il
(nach BOIETAU & (Kitchingia) (Bryophyllum}) (Eukalanchoe)
MANNON
Bereich der negativer als zwischen —18 weniger negativ
3**C-Werte —25 %o und 25 %o als -17 %o
Intermediérer Extremer CAM-
CAM-Verhalten | C3-Typ CAM-Typ Typ
Krautige
Pﬂanzgen, Melst krautige EXt re”,‘e' oft
Wuchsform . méachtige
relativ Blattsukkulenten
i sip Blattsukkulenten
dinnblattrig
Klimazonen mit Semiaride
Epiphytisch regelmaBigem Klimazonen
und terrestrisch Wechsel von Madagaskars
in den feuchten feuchter und mit oft langan-
Vorkommen Klimazonen trockener dauerender
Madagaskars; Jahreszeit; Ddrre; beson-
feuchte Mikrohabitate ders wasser-
Mikrohabitate mit wechselnder | arme Mikro-
Dirrebelastung habhitate

Tab. 1: Ubersicht iiber die Gruppierung der Arten innerhalb der
Gattung Kalanchoe nach taxonomischen Merkmalen, CAM-Ver-
halten der Arten, Wuchsform und Verbreitung.

Dem C3-Typ, der iibrigens nur wenige Arten
umfalt, steht der extreme CAM-Typ gegeniiber, aus-
gezeichnet durch 6'*C-Werte von ca. —11 bis -17 %o,
was zeigt, dafl CO,nur nachts fixiert, also die CAM-
Variante mit grofitmoglichem Wasserspareffekt
durchgefithrt wird. Die betroffenen Pflanzen repra-
sentieren ausgesprochene Blattsukkulenten, sind oft
mit weiteren xeromorphen Merkmalen (z.B. Behaa-
rung der Blitter, dicke Cuticula, Reduktion der
Blattgrifie u.a.) ausgestattet und besiedeln Stand-
orte, wo Wasser jahreszeitlich bedingt oder durch
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Eigentiimlichkeiten das Mikrohabitats auch lang-
fristig sehr knapp ist. Zum extremen CAM-Typ ge-
héren z.B. alle Kalanchoe-Arten, welche in den trok-
kensten Landstrichen Madagaskars (Stden und
Siid-Westen der Insel; mit mehrmonatigen Trocken-
perioden) siedeln. Bei den Kalanchoe-Arten dieser
Kategorie ist auch die intraspezifische Variabilitét
der 6 C-Werte (Variabilitdat innerhalb einer Art) sehr
gering, was fiir schwach ausgeprigte Plastizitit des
CAM-Verhaltens spricht.

Zwischen dem extremen CAM-Typ und dem C3-
Typ steht der intermedidre CAM -Typ, mit §*C-Wer-
ten zwischen —18 bis —25 %o, die anzeigen, dall neben
der nachtlichen CO,—Aufnahme auch eine solche am
Tage stattfindet, mit stark schwankenden relativen
Anteilen am Gesamtgewinn an Kohlenstoff (vgl.
Abb. 3). Beim intermedidren CAM-Typ zeigen die
01*C-Werte hohe intraspezifische Variabilitéat, was
fur hohe phénotypische Plastizitat des CAM-Verhal-
tens bei den Vertretern dieser Gruppe spricht. Die
betreffenden Pflanzen besiedeln Standorte, bei de-
nen sich Niederschlage und Trockenperioden in nicht
zu groBen Abstéinden abwechseln, so dafi die Pflan-
zen entsprechend dem Wechsel in der dkophysio-
logischen Belastung schnell von moderatem CAM
(relativ hoher Anteil von CO,~Aufnahme am Tage)
zu extremem CAM (COz—Aufnahme nur in der Nacht)
umschalten kénnen.

Die spezifische Standortpriferenz der drei soeben
diskutierten Kalanchoe-Typen spiegelt sich nicht nur
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in der grofridumigen Verteilung innerhalb Madagas-
kars wider, sondern auch in der Besiedlung von
Mikrohabitaten eines enger begrenzten Standortes.
Ein interessantes Beispiel hierfiir bieten die Kalan-
choe-Arten des Mount Angavokely, ein Inselberg des
zentralen Hochlandes Madagaskars. Dort kommen
drei sich hinsichtlich des CAM unterschiedlich ver-
haltende Kalanchoe-Arten vor: K. campanulata ge-
hért zum C3-Typ und wichst in feuchten Felsspalten
und schattigem Gebiisch, wo kaum Gefahr von Aus-
trocknung besteht. K. synsepala besiedelt den na-
hezu nackten Fels, also ein extrem wasserarmes
Mikrohabitat; diese Pflanze verkorpert den extre-
men CAM-Typ. K. miniata schliefllich wachst im
lichten Gebiisch und hat ihre Vegetationsperiode vor
allem am Ubergang von der feuchten zur trockenen
Jahreszeit mit hiufig wechselnder Diirrebelastung;
entsprechend gehoért diese Pflanze zum interme-
disren CAM-Typ.

CAM-Verhalten und molekulare Taxonomie
stimmen in der Gattung Kalanchoe sehr gut
uberein

Bei der Auswertung unserer CAM-Daten waren wir
uberrascht, festzustellen, dal3 sich die auf den CAM-
Mustern beruhende Gruppierung der Kalanchoe —
Arten erstaunlich gut mit einer taxonomischen
Gruppierung der Arten in drei Sektionen deckt
{(Tab. 1), die von Pierre Boiteau bereits vor Jahrzehn-
ten aufgrund klassischer morphologischer Merkmale
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vorgeschlagen wurde (vgl. BOITEAU & ALLORGE-
BOITEAU 1995). Das heifit: die den C3-Typ verkor-
pernden Arten gehoren weitgehend zur Sektion 1
(Kitchingia), die Arten mit intermedidrem CAM vor-
wiegend zur Sektion II (Bryophyllum) und die mit
extremem CAM zur Sektion IIT (Eukalanchoe). Da-
mit deutete sich bereits an, daB die Diversitidt des
CAM-Verhaltens in der Gattung Kalanchoe auch
eine genotypische Komponente haben muf.

Dies veranlalite uns, noch einen Schritt weiter
zu gehen und zu untersuchen, ob sich die auf 6ko-
physiologischer und klassisch-taxonomischer Ebe-
ne abzeichnende Gruppierung auch auf molekula-
rer Ebene, also im Bereich der DNA widerspiegelt.
Zunéchst haben wir bei Kalanchoe-Arten Sequenz-
polymorphismus der DNA mit Hilfe der RAPD-PCR
(Random Arbitrarily Primer Directed - Polymerase
Chain Reaction) untersucht. Bei dieser Methode
wird doppelstringige DNA zunéchst in Einzel-
stringe zerlegt und diese mit zufillig zusammenge-
stellten kurzen Nukleotidketten (*Zufalls-Primer”)
hybridisiert, die dann als Starter ("Primer”) fiir eine
DNA-Polymerase dienen. Fir die DNA einer jeden
Pflanzenart entsteht dabei ein spezifisches Muster
verschieden langer DNA-Fragmente. Diese Frag-
mentmuster werden hinsichtlich ihrer Ahnlichkeit
analysiert und das Ergebnis dieses Vergleiches wird
in Form von phylogenetischen Stammbé&dumen dar-
gestellt. Die Abb. 5 zeigt ein solches mittels RAPD-
PCR erhaltenes Dendrogramm von Vertretern der
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C—— K. blossfeldiana w

e [C. longiflara

= K. grandiflora
— K. millotii

_—— K orgyalis
L———— K. hildenbrandii
K. integrifolia III
: K. tetraphylla
K. synsepala
K. beharensis (hairless)
K. beharensis (hairy)

— I thyrsiflora

— 1. scapigera
e K.peditiana

K. linearifolia

K. miniata X

K. fedtschenkoi

K. porphyrocalyx
'{__:_ K. prolifera
K. gastonis, bon.
| E K. pinnata II
K. jongmansii

K. beauverdii

K.laxiflora

g [ daigremontiana

K. streptantha
K. tubiflora /

|

___:- K. gracilipes
=K. peltata

K. campanulata

Abb. 5: Stammbaum von einigen Kalanchoe-Arten, der aufgrund
der Neighbour joining-Methode unter Verwendung der RAPD-
PCR-Daten berechnet wurde, mit K. campanulata als AuBlen-
gruppe. Bei der Wahl anderer Aullengruppen oder Berechnungs-
methoden ergaben sich weitgehend #hnliche Stammbiume wie
der hier gezeigte. Die rémische Numerierung der in Blécken zu-
sammengefaliten Cluster kennzeichnet die zu den drei taxono-
mischen Sektionen I bis IIT (vgl. Tab. 1 und Text) gehtrenden
Arten: I = Sektion Kitchingia; II = Sektion Bryophyllum, III =
Sektion Eukalanchoe (aus GEHRIG ef al. 1997).
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Gattung Kalanchoe. In dem Dendrogramm bilden
die untersuchten Arten deutlich drei Cluster, die sich
mit den drei oben besprochenen taxonomischen
Sektionen der Gattung und damit auch mit der auf
dem CAM-Verhalten basierenden Gruppierung dek-
ken (GEHRIG et al., 1997). Das Dendrogramm unter-
mauert zudem die schon aus klassisch—taxonomi-
schen Merkmalen abgeleitete Hypothese, daf die
Sektion I die phylogenetisch urspriinglichste, die
Sektion III hingegen die phylogenetisch am stdrksten
abgeleitete ist (BOITEAU & ALLOGRE-BOITEAU 1995,
vgl. GEHRIG et al. 1997).

Die RAPD-Methode birgt gewisse Unsicherhei-
ten, weil hier zur Feststellung von Ubereinstimmung
oder Unihnlichkeiten der DNA von interessieren-
den Pflanzenarten die Lénge der DNA-Fragmente
als Merkmal dient. Streng genommen miifite immer
tiberpriift werden, ob bei verschiedenen Pflanzen-
arten erhaltene DNA-Fragmente gleicher Lange tat-
séichlich auch die gleichen Nukleotidsequenzen auf-
weisen und damit wirklich homolog sind. Das 146t
sich aber wegen des groflen Aufwandes kaum durch-
fithren, wenn viele Arten verglichen werden sollen.

Um die RAPD-Daten abzusichern, haben wir
kiirzlich ein weiteres Verfahren angewandt, ndm-
lich den Vergleich von Nukleotidsequenzen der ITS—
(Internal-Transcribed Spacer)-Regionen der DNA-
Abschnitte, welche die ribosomale RNA codieren. Auf
diesen Abschnitten werden codierende Regionen
durch nicht codierende "Spacer” getrennt, die in ihrer
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Nukleotidsequenz sehr variabel und daher geeignet
sind, Unterschiede selbst zwischen niher verwand-
ten Organismen festzustellen. Im Gegensatz zur
RAPD-Methode, bei der Fragmentlédngen als Marker
dienen, werden bei der Analyse der I'TS-Regionen
Nukleotidsequenzen verglichen und als Marker fir
das Berechnen von Stammbiumen herangezogen.
Die Ergebnisse unserer einschligigen Untersuchun-
gen an Kalanchoe-Arten werden demnéchst im De-
tail veriffentlicht, weshalb hier die Feststellung
geniigt, daf3 die Analysen der ITS-Sequenzen die
RAPD-Daten voll bestatigt haben. Auch bei den ITS-
Sequenzen ergaben sich nédmlich drei Cluster, die
sich weitgehend mit den RAPD-Clustern und der in
Tab. 1 gezeigten taxonomischen und tkophysio-
logischen Gruppierung decken.

Auch die Ergebnisse der ITS-Analysen sagen aus,
dafl die Sektion I die phylogenetisch urspriinglichste,
die Sektion IIT hingegen die abgeleitetste ist, was
tibrigens auch die Ansicht stitzt, dafl die C3-Photo-
synthese im Vergleich zum CAM phylogenetisch ur-
spriinglicher ist (RAVEN & SPIVER, 1996). Aullerdem
zeigen unsere ITS-Daten, dafl die afrikanischen
Kalanchoe-Arten durchwegs zur Sektion IIT geho-
ren und dort einen eigenen Cluster bilden. Dies wie-
derum lafBt den SchluB zu, dafl das Zentrum der
phylogenetischen Radiation der Gattung Kalanchoe
in Madagaskar liegt und diese sich erst relativ spit
in das kontinentale Afrika ausgebreitet hat.



- 331 -

Untersuchungen an Orchideen

Wir haben bei unseren Untersuchungen iiber die
Verbreitung des CAM bei Pflanzen der Vegetation
Madagaskars auch Orchideen einbezogen und uns
auch hier auf eine bestimmte Gattung, ndmlich
Angraecum, konzentriert. Es kann hier nicht aufalle
Einzelheiten eingegangen werden (siehe hierzu
KLUGE et al., 1997), doch es sei zusammenfassend
Folgendes festgehalten: Wie bei der Gattung Kalan-
choe decken die §*C-Werte den ganzen Bereich von
ca. —11 bis ca. -32%o ab, also den Bereich vom extre-
men CAM bis zum Kohlenstofferwerb rein tiber C3-
Photosynthese, wobei einerseits zwischen den ein-
zelnen Arten signifikante Unterschiede auftreten,
die Werte andererseits aber auch innerhalb der Art
in gewissen Grenzen schwanken. In anderen Wor-
ten, auch bei der Gattung Angraecum beobachten
wir sowohl genotypische Variabilitit als auch phédno-
typische Plastizitéit des CAM. Aus den 6¥*C-Werten
der Angraecum-Arten 148t sich ablesen, daB} in situ
50% der rund 30 untersuchten Arten C3-Photosyn-
these durchfithren, 20 % intermedidren CAM (CO,-
Aufnahme sowohl in der Nacht als auch am Tage,
und 30 % extremen CAM mit ausschliefllich nacht-
licher CO,-Fixierung). Auch hier zeigte sich die be-
reits fiir Kalanchoe beschriebene Ubereinstimmung
des Photosyntheseverhaltens mit den klimatischen
Eigenschaften des Standortes, vorn dem die jewei-
ligen Proben stammten. Arten wasserarmer Habi-
tate erwiesen sich als moderate oder extreme CAM-
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Pflanzen, wihrend die Besiedler mehr oder weni-
ger permanent feuchter Habitate C3-Photosynthe-
se bevorzugen. Es ist nicht verwunderlich, daB sich
gerade unter den epiphytischen Angraecum-Arten
besonders viele CAM-Pflanzen finden, denn selbst
in Regenwildern mit hdufigen Niederschlagen sind
Epiphyten immer wieder Wassermangelstre3 aus-
gesetzt (siehe z.B. GOH & KLUGE 1989). Wir sind
gerade dabei, unsere Untersuchungen iiber den
CAM bei Angraecum auf die molekulare Ebene aus-
zudehnen, wie dies fiir das Beispiel Kalanchoe ge-
zeigt wurde.

SchlubBfolgerungen

Unsere Untersuchungen tiber den CAM bei Pflan-
zen der Vegetation Madagaskars zeigt augenfillig,
daf es sehr niitzlich ist, bei der Analyse 6kologischer
Anpassungen verschiedene Ebenen in die Betrach-
tung einzubeziehen, in diesem Falle die 6kophysio-
logische Ebene (Verhalten der Photosynthese), die
pflanzengeographische Ebene (grof3- und klein-
raumige Verbreitung der Pflanzen), die taxono-
mische und schlief8lich die molekulare Ebene. Die
verschiedenen Ansdtze und Methoden schlief3en ein-
ander nicht aus, sondern ergidnzen sich. Diese Fest-
stellung erscheint mir deshalb wichtig, weil es heu-
te noch keineswegs selbstverstandlich ist, daf} z.B.
bei 6kologischen oder taxonomischen Fragestellun-
gen molekulare Ansiitze akzeptiert werden, und weil
auf molekularbiologischer Seite die Ergebnisse
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klassisch-biologischer Ansatze oft unberiicksichtigt
bleiben. Wie unser Beispiel Kalanchoe zeigt liefert
aber gerade erst die mehrere Ebenen berticksichti-
gende Synopsis allgemeinere Erkenntnisse.

LUTTGE (1996) postulierte, dafi sowohl genotypi-
sche Diversitat des Photosyntheseverhaltens (also
Unterschiede zwischen Arten), als auch funktionell
bedingte Plastizitit des Photosyntheseverhaltens
innerhalb einer bestimmten Art wichtige Faktoren
fiir biologische Anpassungsfahigkeit und damit fur
den okologischen Erfolg eines Taxons sind. Unsere
Untersuchungen untermauern die Richtigkeit die-
ser Auffassung. Sowohl fiir die Gattung Kalanchoe
als auch fiir Angraecum darf angenommen werden,
dal} die hier anzutreffende grofie Diversitat an Ar-
ten und Wuchsformen zu einem gewichtigen Teil auf
einem komplexen Zusammenspiel mehrerer Kompo-
nenten beruht. Zu diesen gehoren einerseits die er-
wahnte genotypische Variabilitdt und phanotypische
Plastizitdt der Photosynthese, andererseits aber
auch das besonders komplexe Mosaik in der Konstel-
lation duBlerer Faktoren, welches durch die in die-
ser Hinsicht besonders grofie Diversitat der Mikro-
und Makrohabitate Madagaskars hervorgebracht
wird (GUILLAUMET 1984, RAUH 1973). Dieses Zusam-
menspiel dirfte auch einer der Grinde dafir sein,
dafl Madagaskar fiir die beiden Gattungen zum
phylogenetischen Radiationszentrum wurde.
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