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Photosynthetische Primarproduktion der Flechten:
Okologische Bedeutung von hohem Thallus-Wassergehalt und
coz-Konzentrierungsmechanismus’)

otto L. Lange und Angelika Meyer

Synopsis

Large changes in water content are characteristic for
most of the poikilohydric lichens in nature. When
dry, they are inactivated, and a certain minimal level
of hydration for photosynthetic carbon gain is neces-
sary. However, photosynthetic production is not only
reduced by desiccation, but can also be severely
limited by high thallus water content. Increased thal-
lus CO, diffusion resistances produced by water
blockage in the thallus reduce CO, supply to the
photobionts. The depression of photosynthesis due to
suprasaturation with water is not just a laboratory
phenomenon but does occur in the field where it can
substantially reduce net photosynthesis for some
lichens under wet habitat conditions. Diel time
courses of CO, exchange of lichens under natural
conditions from an arid (Namib desert) and a moist
(temperate rainforest, New Zealand) habitat demon-
strate ecological relevance of low and high thallus
water contents for lichen primary production.

The functioning of a CO,-concentrating mecha-
nism (CCM) within the photobionts has been shown
for a series of different lichen species. Through this
mechanism an internal pool of dissolved inorganic
carbon is accumulated in the vicinity of the carboxy-
lating enzyme. As a result, not only is the photosyn-
thetic efficiency of the photobionts increased, but al-
so of the lichen since this mechanism helps amelio-
rate the effects of high thallus diffusion resistances.
Arguments are considered as to whether the pres-
ence of a CCM in the photobionts, which is known
from free-living cyanobacteria and green micro-alga,
might decisively contribute to a successful function-
ing of the lichen symbiosis. The mechanism might
possibly be intensified in some lichens as an adap-

tation to humid-tropical conditions. The basidiolichen
Dictyonema glabratum, with CO, responses indica-
tive for the presence of a strong CCM, does not ex-
hibit a depression of its net photosynthesis even at max-
imal water content. Therefore, it can attain a high
photosynthetic production in spite of the wet condi-
tions in a montane tropical rainforest in Panama.

In addition to the phanerogamous C, plants, lichens
represent a second group of multicellular terrestrial or-
ganisms which improve their photosynthetic carbon
gain by means of a CO,-concentrating mechanism.

Flechte, Wassergehalt, Photosynthese, Primér-
produktion, CO,-Diffusionswiderstand,
COy-Konzentrierungsmechanismus

Lichen, water content, photosynthesis, primary
production, CO, diffusion resistance,
CO,-concentrating mechanism

1 Einleitung

Flechten sind poikilohydre, wechselfeuchte Orga-
nismen, deren Wassergehalt kurzfristigen, starken
Schwankungen unterworfen sein kann. Feuchtigkeit
wird durch die gesamte Thallusoberfliche aufgenom-
men, und Regen, Nebel, Tau oder sogar hohe Luft-
feuchtigkeit alleine dienen als Wasserquelle. Im aus-
getrockneten Zustand betrdgt der Wassergehalt bei-
spielsweise einer Cladonia-Art im Mainfréankischen
Trockenrasen weniger als 3% des Thallus-Trockenge-
wichtes (HAHN & al. 1989), was einem negativen
Wasserpotential von mehreren tausend bar ent-
spricht. Im voll geséttigten Zustand und bei einem

1) Im Jahre 1958 erschien von Herrn Prof. Dr. Reinhard
Bornkamm die Veréffentlichung: ,Die Bunte-Erdflechten-
Gesellschaft im siidwestlichen Harzvorland. Ein Beitrag
zur floristischen Soziologie von Kryptogamengesellschaf-
ten.“ (Ber. Dtsch. Bot. Ges., 71: 253-270), zu der er bei
der Geldndearbeit fiir seine Dissertation angeregt worden
war. Der Erstautor des vorliegenden Artikels erinnert sich
in diesem Zusammenhang mit groBer Freude an schéne
und gewinnbringende gemeinsame Diskussionen im

damaligen Géttinger Freundeskreis iiber die Okologie
der Flechten. Wir widmen Herrn Bornkamm daher fast
40 Jahre danach mit herzlichen Wiinschen zum 65. Ge-
burtstag eine Arbeit iiber 6kophysiologische Aspekte der
Primédrproduktion der Flechten, zumal ein Teil der darin
vorgestellten Ergebnisse Fulgensia fulgens betrifft, die
der Bodenkrustengesellschaft angehért, die von dem
Jubilar seinerzeit pflanzensoziologisch bearbeitet worden
ist.
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Abb. 1 Fig. 1

Tageslaufe des auf Trockengewicht bezog C0,-G h
sels (NP, Netto-Photosynthese positiv, nmol CO, grg~' s~)
und des Wassergehaltes (WG, % des Thallus-Trockenge-
wichts) der Strauchflechte Tel pensis unter
natiirlichen Bedingungen in der kiistennahen Zone der
Namib-Nebelwiiste (nérdl. Swakopmund). Die Bereiche
positiven Stoffgewinns sind schwarz dargestellt. (Nach
LANGE & al. 1991)

hict

Thallus-Wasserpotential von etwa O bar kdénnen
Flechten einen Wassergehalt von weit mehr als
1000 % ihres Trockengewichtes erreichen (LANGE &
al. 1993).

Photosynthetische Stoffwechselaktivitdt ist an
einen bestimmten Mindestwert der Hydratation ge-
bunden, und im vollig ausgetrockneten Zustand be-
findet sich die Flechte im Zustand latenten Lebens.
Es gibt jedoch Arten, die schon bei einem Wasserpo-
tential im Bereich von -380 bar mit photosyntheti-
scher Aktivitdt beginnen (LANGE 1988). Ein Mini-
mum an verfligharer Feuchtigkeit, die in Dampfform
- nicht als tropfbares Wasser — aufgenommen wird,
reicht bei derartigen Spezialisten bereits zur Kohlen-
stoff-Assimilation aus. Diese im Reich der vielzelligen
Pflanzen einzigartige Anpassung ermoglicht die
Flechtenexistenz an Trockenstandorten in Wisten
und Halbwiisten.

Zunehmender Wassergehalt fordert zundchst die
Féhigkeit einer Flechte zur photosynthetischen Stoff-
produktion, und Standorte mit erhdhter Feuchtigkeit
weisen hdufig auch {ippigeres Flechtenwachstum auf.
Eigenartigerweise kann aber ein Zuviel an Wasser

Daily time courses of dry-weight related CO, exchange (NP, net
photosynthesis: CO, uptake positive, nmol CO, g-' 51, periods
of carbon gain have a black filling) and of water content (WG,
% of thallus dry weight) for the fruti lichen Teloschi:
capensis under natural conditions in the coastal fog zone of the
Namib Desert (north of Swakopmund). (After LANGE & al. 1991)

auch eine Depression der Netto-Photosynthese fiir
eine Flechte bedeuten, ein Phdnomen, das im Grund-
prinzip seit Ende des vorigen Jahrhunderts bekannt ist
(JUMELLE 1892). Da in den Flechten die Orte von
Wasseraufnahme und Wasserleitung sowie CO,-Auf-
nahme und CO,-Leitung nicht voneinander getrennt
sind, fiihrt eine starke Einquellung zur Blockierung
der Diffusionswege fiir CO,, und die dadurch erh&h-
ten Diffusionswidersténde vermindern die CO,-Ver-
sorgung des Photobionten. Tatsdchlich ist der Wasser-
gehaltsbereich fiir optimale Netto-Photosynthese fiir
viele Arten sehr eng.

Bisherige Gkophysiologische Arbeit an Flechten
konzentrierte sich schwerpunktmdRig auf ihre be-
sondere Anpassung an Trockenheit und auf Stoff-
wechseltdtigkeit bei Wassermangel. Es stellte sich
aber heraus, daB auch die Depression der Netto-Pho-
tosynthese bei Ubersittigung der Flechtenthalli mit
Wasser, wie sie beispielsweise am Regenwaldstand-
ort héufig vorkommt, die Primérproduktion der
Flechten stark beeinflussen kann und 6kologisch be-
deutungsvoll ist. In unserem Ubersichtsartikel zu
dieser Thematik fassen wir neuere Ergebnisse iiber
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Tageslaufe des auf Trockengewicht bezog C0,-G h
sels (NP) und des Wassergehaltes (WG) der Laubflechte
Pseudocyphellaria col, i unter natiirlichen Bedingungen
im temperaten Reg ald N lands (Urewera National-
park, Nordinsel). Die Bereiche positiven Stoffgewinns sind
schwarz dargestellt. Im Vergleich zu Abb. 1 ist der zehnfach

griBere MaBstab fiir WG zu beachten. (Nach GREEN & al. 1995)

die Photosynthese-Physiologie der Flechten zusam-
men und interpretieren sie unter 6kologischen Ge-
sichtspunkten.

2 Tagesldufe von Wassergehalt und
C0,-Gaswechsel am Standort

An ariden und semi-ariden Standorten sind die Zeit-
perioden kurz, in denen eine ausreichende Durch-
feuchtung aktiven Stoffwechsel und damit Kohlen-
stoff-Gewinn fiir die Flechten ermdoglicht. Als extre-
mes Beispiel zeigt Abb. 1 das Verhalten der am Bo-
den wachsenden Strauchflechte Teloschistes capen-
sis in einer Serie von aufeinanderfolgenden Tagesldu-
fen unter natiirlichen Bedingungen in der Namib-Ne-
belwiiste (siehe LANGE & al. 1991). Den groften Teil
des Tages ist die Flechte bei starker Sonneneinstrah-
lung und geringer Luftfeuchtigkeit so stark ausge-
trocknet, daB keine Stoffwechselaktivitdt erkennbar
ist. Mit zunehmender relativer Luftfeuchtigkeit er-
hoht sich der Wassergehalt der Thalli (WG, in % des
Thallus-Trockengewichtes) am Spdtnachmittag und

Daily time courses of dry-weight related CO, exchange (NP, net
photosynthesis: CO, uptake positive, nmol CO, g-' s, periods of
net carbon gain have a black filling) and of water content (WG,
% of thallus dry weight) for the foliose lichen Pseudocyphell:
ria colensoi under natural conditions in a temperate rainforest
of New Zealand (Urewera National Park, north island). (After
GREEN & al. 1995)

nach Sonnenuntergang sowohl durch Wasserdampf-
aufnahme als auch spéter in der Nacht durch Nebel
und Tau, wodurch die Dunkelatmung der Flechte ak-
tiviert wird. Bei Sonnenaufgang sind die Thalli
feucht, und ihre Netto-Photosynthese (NP) steigt mit
der Belichtung zu einem steilen Gipfel an. Sobald die
Thalli jedoch direkt von den Sonnenstrahlen getrof-
fen werden, verlieren sie sehr schnell wieder Wasser,
und die Austrocknung beendet ihre Aktivitdt. Stoffge-
winn dieser Flechte, an deren Standort Regennieder-
schldge vernachléssigbar gering sind, ist auf diese
kurzen friihmorgendlichen Phasen beschrénkt, die
immer wieder durch mehrtégige Trockenperioden
unterbrochen werden. Ein empfindliches Wechsel-
spiel zwischen einer fiir Photosynthesetétigkeit aus-
reichenden Belichtung und der Austrocknung durch
zu starke Besonnung entscheidet {iber die Primérpro-
duktion. Wenn iiberhaupt, dann werden Flechten sol-
cher Standorte nur ganz selten und kurzfristig bis zu
ihrer Wasserhaltekapazitdt gesdttigt; der maximale
Wassergehalt erreichte wéhrend der in Abb. 1 darge-
stellten Zeitperiode nach Tau- und Nebelbefeuchtung
nicht einmal 125 % des Trockengewichtes. Mangel an
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Feuchtigkeit ist offenbar stets begrenzend fiir die
Stoffproduktion, und ein Zuviel an Wasser scheidet
als dkologisch relevante Limitation aus.

Abbildung 2 zeigt als Gegenbeispiel den Tages-
verlauf von CO,-Gaswechsel und Wassergehalt der
Blattflechte Pseudocyphellaria colensoi aus dem
schattigen, temperaten Regenwald Neuseelands (sie-
he GREEN & al. 1995). Hier erreicht der Thallus bei
héufigen und ergiebigen Regenfillen und bei stdndig
hoher Luftfeuchtigkeit den Bereich der Wassersitti-
gung. Der geringste Wassergehalt wihrend der darge-
steliten drei MefRtage betrug 523%, der hdchste
1125%. Die Raten der photosynthetischen CO,-Auf-
nahme sind einerseits bereits verhiltnismaRig gering,
weil die Lichtintensitdt nur niedrig ist. Andererseits
konnen aber auch Lichtflecken, die immer wieder
auftreten, von der Flechte nicht zu einer wesentli-
chen Erhohung ihrer Stoffproduktion genutzt wer-
den, weil der hohe Wassergehalt ihre Leistungsfahig-
keit begrenzt. Am 3. November (Abb. 2) {iberschrei-
tet der Gaswechsel von P colensoi nur Kurzfristig
den Kompensationspunkt, und die Kohlenstoffbilanz
des Tages ist stark negativ. Der Kurvenzug in Abbil-
dung 3, in dem die experimentell ermittelte Abhdn-
gigkeit der Netto-Photosynthese vom Thallus-Wasser-

gehalt einer solchen Flechte dargestellt ist, erldutert
die Verhiltnisse (siehe LANGE & al. 1993). Hochste
Raten der CO,-Aufnahme werden im Falle von Pseu-
docyphellaria faveolata bei etwa 100% Wassergehalt
erreicht, das heifit bei etwa einem Zehntel ihrer ma-
ximalen Wasserhaltekapazitdt. Steigt der Wasserge-
halt dariiber hinaus an, dann fillt die Netto-Photo-
synthese unter sonst unverdnderten Bedingungen ab,
bis sie bei etwa 400% nahezu den Kompensations-
punkt erreicht, und dieser leicht positive Wert bleibt
dann bis zur Wassersédttigung konstant (in der MeR-
kurve der Abbildung nicht weiter verfolgt). Mit
schwarzen Balken sind in Abb. 3 die Wassergehalts-
bereiche angegeben, die wir an 10 aufeinanderfolgen-
den Tagen (30. Oktober bis 8. November 1991)
wihrend der tdglichen Lichtperiode bei P faveolata
an ihrem natiirlichen Standort registriert haben. An
den beiden nicht mit dargestellten Tagen (4. und 5.
Nov.) verhinderten hohe Niederschldge die Arbeit
mit den Apparaturen; der Wassergehalt der Flechte
war sicher nicht geringer als am 3. November.
Wiéhrend des groBten Teiles der Tageslichtstunden ist
diese Flechte also fiir eine effektive photosyntheti-
sche Primédrproduktion zu stark durchfeuchtet. Der
hohe Wassergehalt begrenzt die CO,-Aufnahme nicht
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Abb. 3 Fig. 3
Unten: Netto-Photosynthese (NP, bezogen auf Chlorophylige- Lower part: chlorophyll-related net photosynthesis (NP) of the

halt) der Laubflechte Pseudocyphellaria faveolata (temperater
Regenwald, Neuseeland, siehe Abb. 2) in Abhéngigkeit vom
Wassergehalt (WG); 15°C, 150 pmol m-2 s-1 PPFD. Oben: die
horizontalen Balken zeigen den Bereich des Wassergehaltes
der gleichen Art unter natiirlichen Bedingungen wéhrend der
Lichtphase an den bezeichneten Tagen. (Nach LANGE & al. 1993)

foli d, hol,

YF

lichen P: laria faveolata in relation to water
content (WG, % of thallus dry weight); 15°C, 150 pmol m2s™
PPFD. Upper part: the horizontal bars show the range of water
content of the same species under natural conditions during the
day-light hours on the days indicated. (After LANGE & al. 1993)
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nur bei hoher Lichtintensitdt, etwa wihrend der Dau-
er von Lichtflecken, sondern die Stoffproduktion ist
auch dann noch weiter gemindert, wenn im Wal-
desinneren niedrige Lichtintensitdten sowieso nur ge-
ringe Photosyntheseraten zulassen (siehe LANGE &
al. 1995). Wasser-Ubersittigung des Flechtenthallus
wird also zu einem limitierenden Faktor fiir die pho-
tosynthetische Primérproduktion von Flechten an
derartigen Standorten.

Noch unverdffentlichte Untersuchungen an Ge-
steinsflechten (Xanthoria calcicola, Lecanora mura-
lis) im Botanischen Garten Wiirzburg lassen erken-
nen, daf es auch im Bereich gemaRigten Klimas nach
Regenfidllen zu einer starken Minderung des Kohlen-
stoffgewinns kommen kann, die oft viele Stunden an-
dauert, ehe ein Wasserverlust der Thalli hdhere Ra-
ten der photosynthetischen CO,-Aufnahme erlaubt.

3 Hohe Diffusionswiderstande als Ursache fiir
eine Depression der Netto-Photosynthese bei
hohem Wassergehalt

Lénger als 100 Jahre ist bereits aus Laboratoriumsun-
tersuchungen die Tatsache bekannt, daf Ubersatti-

gung der Flechten mit Wasser zu einer Depression ih-
rer CO,-Aufnahme fithren kann. JUMELLE (1892),
von dem die ersten ausfithrlicheren Studien iiber den
Gaswechsel von Flechten vorliegen, schreibt: ‘La plus
grande intensité des échanges gazeus ne coincide
pas, au reste, exactement avec la maximum d’humi-
dité de la plante. Les Lichens complétement imbibés
d’eau ont, en général, des functions moins actives
que ceux dont la proportion d’eau est un peu au-des-
sous du maximum’. Die Beobachtung, daB die Netto-
Photosynthese einer Flechte, die zundchst maximal
durchfeuchtet ist und anschlieBend austrocknet,
zundchst bei Wasserverlust zu einem Optimum an-
steigt, ehe sie dann bei weiterer Dehydratation wie-
der abfdllt, wurde spdter von STOCKER (1927) fiir
Lobaria pulmonaria und Umbilicaria pustulata be-
statigt und durch RIED (1960) auf weitere Arten aus-
gedehnt. Seit dieser Zeit ist entsprechendes Verhalten
fiir viele Arten nachgewiesen (Zusammenfassung der
Literatur bei LANGE & MATTHES 1981; KERSHAW
1985).

Bereits STOCKER (1927) erklarte die Ubersatti-
gungs-Depression der Photosynthese bei den Flech-
ten als physikalische Konsequenz aus der behinder-
ten CO,-Zufuhr fiir die Photobionten: Durch das An-
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Abb. 4 Fig 4:

Netto-Photosynthese (NP, bezogen auf Chiorophyligehalt) der
Bodenkrusten-Flechte Fulgensia fulgens (Frankischer
Trockenrasen bei Wiirzburg) in Abhingigkeit vom Wasser-
gehalt (WG) bei unterschiedlichen Stufen externer C0,-Kon-
Zentration; 17°C, 400 pmol m-2 s-1 PPFD. Die hochsten WG-
Werte reprasentieren maximale Wasserhalte-Kapazitit des
individuellen Thallus. (Nach LANGE & al. 1995)

The dependence of chlorophyll-related net photosynthesis on
thallus water content (WG, % of thallus dry weight) for the soil-
crust lichen Fulgensia fulgens (from a local xerothermic steppe
formation near Wiirzburg) at four different levels of external
€0, concentration; 17°C, 400 pmol m2 s-1 PPFD. The highest WG
indicated equals the maximal water holding capacity of the
thallus. (After LANGE & al. 1995)
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Netto-Ph ynthese (NP, bezogen auf Chlorophylligehalt) von
Fulgensia fulgens bei vier Stufen externer CO,-Konzentration
und drei verschiedenen Wasserzustanden (WG optimal, hoch
und niedrig). Einzelheiten siehe Abb. 4.

schwellen der Hyphen und durch die Wasserfiillung
der Kapillarrdume in der Rinde der Flechten erhdhen
sich die Diffusionswiderstdnde so stark, daB einge-

schrénkter CO,-FluR von der Atmosphdre zum Ort

der Carboxylierung die CO,-Fixierung limitiert. Die
Tatsache hoher Diffusionswiderstdnde in stark hydra-
tisierten Flechten wurde nachfolgend vielfach be-
statigt. SNELGAR & al. (1981a,b; siehe auch GREEN
& SNELGAR 1981) schitzten die GroBe der Wider-
stdinde ab und unterschieden zwischen Transport-
und Carboxylierungs-Widerstinden. COWAN & al.
(1992) bemiihten sich um exakte Berechnung auf-
grund von Photosynthesemessungen in Helium im
Vergleich zu Stickstoff als Trégergas. Wenngleich
auch manche Frage noch offen ist (siehe HONEGGER
1991; HONEGGER & PETER 1994) — wir wissen bei-
spielsweise noch nicht viel {iber die Natur der Poren
in der Rinde der Flechten, die den Transport des CO,
iberhaupt ermdglichen — besteht kein Zweifel daran,
daf die STOCKER’sche Deutung zumindest einen
GroBteil des Phdnomens erklart. Sie wurde am Bei-
spiel der Wiistenflechte Ramalina maciformis durch
die Feststellung bestétigt, dal sich die Depression der
Netto-Photosynthese bei maximaler Einquellung des
Thallus experimentell vermeiden 14Rt, wenn man die

Fig.5

Chlorophyll-related net photosynthesis of Fulgensia fulgens at
four different levels of external CO, concentration and three
different levels of water content (WG: optimal, high, low). See
Fig. 4 for details.

externe CO,-Konzentration geniigend steigert. Durch
einen erhdhten Gradienten von aufen nach innen
reicht dann trotz groBer Widerstdnde der CO,-Fluf
zur Séttigung der Photosynthese aus (LANGE & TEN-
HUNEN 1981; siehe auch ANGE & al. 1996).

Diese Tatsache wird in Abb. 4 fiir eine weitere
Art, Fulgensia fulgens, aus dem Fréankischen
Trockenrasen (Ammerfeld bei Aschfeld, nordl. Wiirz-
burg, siehe LANGE & al. 1995) belegt. Die Flechte
wurde im AnschluB an vorherige mehrtdgige Vorkul-
tur bei tdglich einmaliger Befeuchtung fiir 5 Minuten
lang in Wasser eingelegt und anschliefend zur Ent-
fernung anheftender Wassertropfen leicht geschiit-
telt. Sie wurde dann in eine MeBkiivette eingebaut,
in der sie im Verlauf von mehreren Stunden austrock-
nete; wahrend dieser Austrocknung wurde kontinu-
jerlich ihre Netto-Photosynthese registriert, und in
Abstanden wurde ihr Wassergehalt durch Wégen er-
mittelt (Methodik siehe LANGE & al. 1995). Dieser
Austrocknungsverlauf wurde bei unterschiedlichen
externen CO,-Konzentrationen wiederholt. Bei na-
tiirlicher Konzentration von 350 ppm ist die Netto-
Photosynthese der voll eingequollenen Flechte zu-
néchst fast vollig unterdriickt, und dieser Wert dndert
sich nur geringfiigig, wahrend der Thallus ca. zwei
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Abb. 6
Zeitverlaufe des C0,-G hsels der beiden Cyanobakte-

rien enthaltenden Laubflechten Peltigera rufescens
(Botanischer Garten Wiirzburg) und P. canina (Spessart) im
Dunkel/Licht/Dunkel-Wechsel; 20°C, 300 pmol m-2 s-' PPFD,
ca. 390 ppm externe C0,-Konzentration. Die Thalli befanden
sich 10 min vor Lichtbeginn (L) im Dunkeln und wurden nach
6 min Belichtung wieder verdunkelt (D). Balken kennzeich-
nen die MaBstabe fiir C0,-Gaswechsel und Zeit. (Nach
BADGER & al. 1993).

Fig. 6

Dark-light-dark time courses of C0, exchange for the foliose
cyanobacterial lichens Peltigera rufescens (Botanic Garden,
Wiirzburg) and P. canina (Spessart); 20°C, 300 pmol m-2 s-1 PPFD,
ca. 390 ppm external CO, concentration. Lichen samples were
darkened for 10 min prior to the light-on (L) and illuminated for
6 min before darkening again (D). Bars show scales for time
axis and rate of CO, uptake. Primary slopes of CO, uptake and
pools of CO, release are indicated. (After BADGER & al. 1993)

Drittel seines Wassergehaltes verliert. Dann kommt
es bei einem starken Anstieg der photosynthetischen
CO,-Aufnahme zu einem Maximum beim optimalen
Wassergehalt von ca. 56%, bis anschliefende stdrke-
re Austrocknung die Photosynthese erneut nachhaltig
begrenzt. Bei einem Wassergehalt von ca. 12% ist die
Flechte dann so stark ausgetrocknet, da keine Stoff-
wechseltdtigkeit mehr meRbar ist. Erh6hung der ex-
ternen CO,-Konzentration reduziert die anfangliche
Ubersattigungs-Depression der Netto-Photosynthese

deutlich. Wahrend sie bei 350 ppm CO, mehr als
90% in Bezug auf die Maximalrate bei optimalem
Wassergehalt betrdgt, vermindert sie sich auf ca. 65%
bei 1700 ppm, und 50 % bei 2400 ppm. Bei der hoch-
sten verwendeten CO,-Konzentration von 4200 ppm
war die Depression zwar noch nicht vollig ausge-
schaltet, aber der mit Wasser gesittigte Thallus er-
reicht immerhin mehr als 80% seiner maximalen Ra-
te; ein solcher Gradient im CO,-Gefélle vermag den
Photosyntheseapparat also auch bei den hohen Diffu-
sionswiderstdnden fast mit CO, zu sdttigen.

Die CO,-Abhédngigkeit der Netto-Photosynthese
dieser Flechte wird also entscheidend vom Wasserge-
halt ihres Thallus bestimmt. Abbildung 5 skizziert die
Verldufe fiir drei Kardinalpunkte: bei einem Wasser-
gehalt, der optimale Netto-Photosynthese ermdglicht
(50 bis 80 %, leicht unterschiedlich bei den verschie-
denen CO,-Konzentrationen), fiir den Bereich hohen
Wassergehalts (ca. 175 %) und fiir den niedrigen Was-
sergehalt von 20%, der noch die Hélfte optimaler
Photosynthese bei 350 ppm erlaubt. Die starke Ab-
hédngigkeit der photosynthetischen Leistung des voll
eingequollenen Thallus von der externen CO,-Kon-
zentration wird deutlich; sie spiegelt die Bedeutung
des Diffusionswiderstandes wider. Bei sehr niedrigem
Wassergehalt wird die Rate der Photosynthese durch
die Dehydratation des photosynthetischen Apparates
limitiert und ist weitgehend unabhéangig von der Sub-
strat-Konzentration. Uberraschend und zunéchst nicht
erkldrbar ist das Ergebnis, daR die absolute Maximal-
rate der Photosynthese bei dieser Flechte, d.h. die
CO,-Fixierung bei optimalem Wassergehalt, bereits
bei 350 ppm nahezu erreicht wird, obwohl die Versu-
che bei 400 umol m-2s-! PPFD, das heift bei relativ
hoher Lichteinstrahlung durchgefiihrt worden waren.
Eine Erhohung des externen Angebots an CO, er-
bringt bei optimalem Wassergehalt des Thallus nur
eine Steigerung um weniger als 10%. Ein solches Ver-
halten deutet auf Besonderheiten im CO,-Gaswech-
sel der Flechte hin.

4 CO0,-Konzentrierungsmechanismus bei
Flechten

SNELGAR & GREEN (1980) waren wohl die ersten,
die ungewohnlich tiefe CO,-Kompensationspunkte
des Gaswechsels bei Flechten entdeckten, so wie sie
dann spdter durch BAUER (1983) bestétigt und im
Detail untersucht worden waren. Ahnliches Verhal-
ten war von C,-Pflanzen bekannt, und selbst heute
noch findet sich in der Literatur die Frage, ob Flech-
ten nicht eventuell nach dem C,-Weg Photosynthese
betreiben (siehe AHMADJIAN 1993). Wenngleich
das mit Sicherheit auszuschliefen ist, so fanden sich
doch zusétzlich zum niedrigen CO,-Kompensations-
punkt, zum Fehlen oder zu einer zumindest stark er-
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niedrigten Photorespiration und zu einer oft geringen
O,-Empfindlichkeit der Photosynthese mehr und
mehr Hinweise auf die Existenz eines — anders gestal-
teten — CO,-Konzentrierungsmechanismus bei den
terrestrischen Flechten. Eine solche Anreicherung ei-
nes Vorrats an gelostem anorganischen Kohlenstoff in
den Zellen war inzwischen fiir freilebende Cyanobak-
terien und Mikroalgen nachgewiesen worden (BAD-
GER 1987, BADGER & PRICE 1992, siehe OSMOND
& al. 1982) und von RAVEN & al. 1990 fiir die Cya-
nobakterien als Photobionten enthaltende Gezeiten-
flechte Lichina pygmaea wahrscheinlich gemacht
worden. Zu den weiteren Indizien gehoren (siehe
GREEN & al. 1985, PALMQVIST 1993, GREEN & al.
1994, PALMQVIST & al. 1994a) die hohe Carboxylie-
rungs-Effizienz vieler Flechten und ihr niedriger
Kmcg,-Wert (Michaelis-Menton-Konstante fiir CO,)
der reellen Photosynthese. Hinzu kommen sehr nied-
rige Diskriminierungs-Verhéltnisse der Kohlenstoff-
Isotope (relativ hohe !13C-Anteile, weniger negative
313C-Werte), wie man sie sowohl im organischen
Thallusmaterial als auch wahrend des photosyntheti-
schen CO,-Gaswechsels vor allem bei Blaualgen-
Flechten findet (LANGE & ZIEGLER 1986, MAGUAS
& GRIFFITHS 1992, MAGUAS & al. 1993, siehe auch
MAGUAS & al. 1995). Diese Erscheinung wurde zu-
ndchst im wesentlichen nur unter dem Gesichts-
punkt hoher Thallus-Diffusionswidersténde der mit
tropfbarem Wasser hydratisierten Flechten gesehen
(LANGE & al. 1988); sie kann jedoch auch fiir eine
Bikarbonat-Pumpe sprechen, die die Geschwindigkeit
der Endcarboxylierung durch Rubisco (mit-)be-
stimmt.

Definitive Schluffolgerungen lieBen die Messun-
gen von BADGER & al. (1993) zu, bei denen der CO,-
Gaswechsel von Flechten mit einer Apparatur unter-
sucht wurde, die eine zeitlich sehr hohe Auflésung der
Signale im Licht/Dunkel-Wechsel ermd&glicht. Beim Be-
lichten von zundchst dunkel gehaltenen Blaualgen-
flechten, z.B. von Peltigera-Arten (Abb. 6), findet in
den ersten Sekunden zunéchst eine sehr schnelle Auf-
nahme von CO, statt. Dieser CO,-Einstrom vermindert
sich nach einem kurzen Gipfel, und dann wird der Gas-
wechsel des Thallus durch das Anlaufen der Photosyn-
these gekennzeichnet. Beim Ausschalten des Lichtes
kommt es zundchst zu einem erhdhten AusstoB von
CO,, ehe sich der Gleichgewichtszustand der Dunkel-
atmung einstellt. Derartige zweiphasige Ubergangsreak-
tionen, wie sie von freilebenden Cyanobakterien her
bekannt sind, kennzeichnen das Fiillen eines Vorrats an
gelostem anorganischem Kohlenstoff in den Zellen des
Photobionten bei Lichtbeginn und die etwas langsame-
re Entleerung dieses Vorrates beim Ausschalten des
Lichtes: das Wirken eines Kohlendioxid-Konzentrie-
rungs-Mechanismus (CCM, CO,-concentrating mecha-
nism). Durch ihn wird die Konzentration von CO, in
der Umgebung des carboxylierenden Enzyms Ribulose-

Hypogymnia physodes
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Oben: Zeitverlauf des C0,-Gaswechsels der Griinalgen
enthaltenden Laubflechte Hypogymnia physodes (Spessart),
wie in Abb. 6. Unten: Wiederholung des Versuchs mit dem
gleichen Thallus, nachdem er zur Hemmung des Kohlenstoff-
Stoffwechsels mit Glykolaldehyd behandelt worden war.
(Nach BADGER & al. 1993)

Fig.7

Upper part: Dark-light-dark time course for CO, exchange of the
foliose green algal lichen Hypogymnia physodes (Spessart), see
Fig. 6 for details. Lower part: Repetition of the experiment with
the same lichen sample after treatment with glycolaldehyde for
inhibition of carbon metabolism. (After BADGER & al. 1993)

/

bisphosphat-Carboxylase-Oxygenase (Rubisco) erhoht,
wobei die Energie fiir die dazu notwendigen aktiven
Pumpvorgénge aus dem photosynthetischen Elektro-
nentransport stammt (BADGER & PRICE 1992). Flech-
ten mit Grinalgen als Symbiosepartner, wie beispiels-
weise Hypogymnia physodes, konnen ein im Prinzip
dhnliches Verhalten aufweisen (Abb. 7, oben), aller-
dings treten bei Phycobionten in der Regel bedeutend
geringere primédre Aufnahmegipfel des CO, auf als bei
den Cyanobionten.

Als Beweise fiir die Existenz eines lichtabhéngi-
gen CCM bei Flechten kann die Tatsache angesehen
werden, dafl die spezifischen Gaswechselvorginge
auch dann stattfinden, wenn die Prozesse der photo-
synthetischen CO,-Fixierung ausgeschaltet sind.
Nach experimenteller Hemmung des photosyntheti-
schen Kohlenstoff-Metabolismus zeigt ein Thallus
von Hypogymnia physodes (Abb. 7, unten) immer
noch eine kurzfristige primdre CO,-Aufnahme bei
Lichtbeginn und eine rasche CO,-Abgabe beim Uber-
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Netto-Photosynthese (NP, bezogen auf Thallus-Flache) der
konsolenformigen, Cyanobakterien enthaltenden Basi-
diolichene Dictyonema glabratum (syn. Cora pavonia;
tropischer Bergregenwald, Panama) in Abhéngigkeit vom
Wassergehalt (WG); 20°C, 150 pmol m~2 s-' PPFD. Die maxi-
male Wasserhalte-Kapazitat betrug etwa 1000 %. (Nach
LANGE & al. 1994)

gang von Licht zu Dunkelheit. Der CO,-Gaswechsel
zum Fillen und Entleeren des Vorrates an anorgani-
schem Kohlenstoff in den Zellen der Photobionten er-
weist sich also als unabhdngig von der photosyntheti-
schen CO,-Aufnahme oder von photorespiratorischen
Vorgdngen.

Die biochemischen und physiologischen Prozesse
im Zusammenhang mit dem CCM bei Flechten ha-
ben inzwischen intensive Untersuchungen stimuliert.
Einerseits wird der interaktiven Bedeutung von CCM
und Diffusionswiderstdnden im Flechtenthallus fiir
die Diskriminierungsraten der Kohlenstoff-Isotope bei
der Photosynthese nachgegangen (MAGUAS & al.
1995). Andererseits interessieren neben den Mecha-
nismen des aktiven Transportes von CO, bzw. HCO3'
die Organelle in den Photobionten, in denen der an-
gereicherte anorganische Kohlenstoff gespeichert
wird. Es besteht wohl kein Zweifel, dall diese Funkti-
on bei den Cyanobionten wie in den freilebenden
Cyanobakterien den Carboxysomen zukommt; bei
den Phycobionten konnten die Pyrenoide &hnliche
Bedeutung haben (PALMQVIST & al. 1994a). Tat-
sdchlich scheint der CCM in Flechten zu fehlen, de-
ren Photobionten keine Pyrenoide aufweisen (PALM-
QVIST & al. 1994b, SMITH & GRIFFITHS 1996). Ob-
wohl bisher nur wenige verschiedene Flechtenarten
analysiert worden sind, zeigt sich bereits jetzt, dafll

Fig. 8

Area-related net photosynthesis (NP) in relation to water
content (WG, % of thallus dry weight) for the cyanobacterial
basidiolichen Dictyonema glabratum (syn Cora pavonia,
tropical premontane rainforest, Panama); 20°C, 150 pmol m-2 s-!
PPFD, ca. 350 ppm external CO, concentration. Maximal water
holding capacity of the thallus amounted to ca. 1000% of dry
weight. (After LANGE & al. 1994)

die Variationsbreite hinsichtlich Existenz und Wirk-
samkeit des CCM vor allem unter den Griinalgen-
flechten groR ist; Generalisierungen sind zur Zeit
noch nicht moglich.

Unter okologischen Gesichtspunkten kann dem
Konzentrierungsmechanismus in zweifacher Hinsicht
Bedeutung zukommen. Einerseits erhdht er die pho-
tosynthetische Leistungsfdhigkeit der Flechte da-
durch, daR er die Affinitdt der Photobionten-Zellen
fir CO, verbessert (was fiir Cyanobakterien beson-
ders wichtig zu sein scheint, deren Rubisco allein ei-
ne besonders niedrige Affinititdt fiir CO, aufweist)
und dadurch, daB die photorespiratorischen CO,-Ver-
luste vermindert oder sogar ganz vermieden werden
(siehe BADGER & PRICE 1992). Andererseits ist zu
postulieren, dafl ein CCM sich vor allem dann positiv
auf den Kohlenstoffgewinn einer Flechte auswirken
kann, wenn starke Sattigung mit Wasser die Diffusi-
onswidersténde des Thallus fiir CO, erhdht haben.
Durch die aktive Aufnahme von CO, bzw. HCO5 in
die Photobionten hinein erniedrigt sich der thallusin-
terne CO,-Partialdruck in deren Umgebung, wo-
durch der Gradient des Diffusionsgefdlles von der
AuBenluft her und damit der CO,-FluB erhdht wird.
Unter natiirlichen Bedingungen ist die maximal zur
Verfligung stehende Spanne fiir den Gradienten von
auBen nach innen allerdings sehr begrenzt; sie kann
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Zwei hintereinandergeschaltete Zeitverlaufe des C0,-Gas-
wechsels von Dicty glabratum (siehe Abb. 8) im
Licht/Dunkel/Licht-Wechsel (siehe Abb. 6);

20°C, 300 pmol m-2 s-1 PPFD, ca. 350 ppm externe C0O,-Kon-
zentration. Die Dunkelphasen sind durch schwarze Balken
auf der Abszissen-Achse gekennzeichnet. (Nach LANGE & al.

1994).

theoretisch nicht héher als ca. 350 ppm werden,
wenn eine interne CO,-Konzentration von null ppm
erreicht werden kdnnte (siehe COWAN & al. 1992;
GREEN & al. 1994). Das ist angesichts von Diffusi-
onswiderstdnden, die im Extrem selbst bei iiber 4000
ppm externer CO,-Konzentration noch keine Sitti-
gung der Photosynthese zulassen (siehe Abb. 3), si-
cher kein sehr groRer Vorteil. Trotzdem kdnnte er
sich in der gesamten Kohlenstoffbilanz bestimmter
Flechten positiv auswirken.

Neben anatomisch-strukturellen Besonderheiten
des Flechtenthallus, {iber deren funktionelle Aspekte
bisher noch so gut wie keine quantitativen Erkennt-
nisse hinsichtlich des Diffusionswiderstandes vorlie-
gen, konnen die Besonderheiten des CCM mit dafiir
verantwortlich sein, daf es eine Reihe von Okotypen
unter den Flechten gibt, deren photosynthetischer
CO,-Gaswechsel offensichtlich an hohen Thallus-
Wassergehalt angepalt ist: sie zeigen keine oder nur
eine geringe Ubersittigungs-Depression ihrer Netto-
Photosynthese (siehe LANGE & al. 1993; LANGE &
al. 1995). Ein solcher Vertreter, der in den montanen
Lagen der feucht-warmen Tropen hdufig epiphytisch
oder epigdisch auftritt, ist die Basidiolichene Dictyo-
nema glabratum (syn. Cora pavonia). Unter natiirli-
chen Bedingungen wiesen ihre Thalli in einem mon-
tanen Regenwald in Panama flichenbezogene Maxi-
malwerte der Netto-Photosynthese auf, die an die

Two subsequent light-dark-light time courses for CO, exchange
(see Fig. 6) of Dictyonema glabratum (see Fig. 8);

20°C, 300 pmol m2 s PPFD, ca. 350 ppm external CO, con-
centration. Dark periods (D) are marked at the abscissa. (After
LANGE & al. 1994)

Leistung der Tropenbdume heranreichen (LANGE &
al. 1994). Trotz héufig starker Einquellung bei tagli-
chen Regenfidllen sind die Kohlenstoffbilanzen dieser
Flechte auBergewdhnlich giinstig. Ein Grund dafiir
ist die Besonderheit, daB bei ihr keine Ubersitti-
gungs-Depression stattfindet. Bei voller Wassersatti-
gung ihres Lagers von nahezu 1000% ist ihre Netto-
Photosynthese ungehindert hdch (Abb. 8). Bezeich-
nenderweise besitzen die Cyanobionten dieser
Flechte einen wirksamen CCM. Unter Freilandver-
héltnissen (Abb. 9) lieB sich im experimentellen
Licht/Dunkel/Licht-Wechsel selbst bei Verwendung
einer pneumatisch relativ trdgen MeBapparatur die
Zweiphasigkeit in der Kinetik des CO,-Gaswechsels
eindeutig nachweisen.

Dictyonema glabratum ist nicht die -einzige
Flechte, bei der hohe Raten der Netto-Photosynthese
trotz hoher Wassersdttigung erreicht werden konnen.
Man kennt inzwischen eine Reihe von weiteren Ar-
ten, bei denen auch unter natiirlichen externen CO,-
Verhiltnissen die Ubersittigungs-Depression gering
ist oder vollstindig vermieden wird (LANGE & al.
1993, 1995). Es ist eine reizvolle zukiinftige Aufgabe
einer funktionell ausgerichteten Okophysiologie, die
biochemischen und/oder strukturellen Grundlagen
fiir eine derartige Anpassung der Flechten an Stand-
ortsbedingungen mit hdufiger und hoher Durchfeuch-
tung der Lager zu analysieren.
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5 Diskussion und SchluBbetrachtung

Die Entdeckung eines CO,-Konzentrierungsmecha-
nismus bei den Flechten hat der Photosynthesefor-
schung bei dieser Organismengruppe neue Impulse
verliehen und dazu beigetragen, bisher nicht deutba-
re Erscheinungen — wie z.B. den niedrigen CO,-Kom-
pensationspunkt — befriedigend interpretieren zu
kénnen. Sie wirft aber auch ein neues Licht auf den
Weg der Evolution bei der Optimierung des photo-
synthetischen Kohlenstoffgewinns der griinen Land-
pflanzen.

Eine der wichtigsten Voraussetzungen fiir die
Ertstehung und die Differenzierung der autotrophen
griinen Pflanzen war die Ausbildung der Rubisco, je-
nes einzigartigen Enzyms, das die chemischen Reakti-
onsschritte initiiert, die vom Kohlendioxid zum Koh-
lenhydrat fiihren. Ganz offensichtlich hat sich dieses
Enzym seit den Anfingen der Evolution der zur Pho-
tosynthese fahigen Organismen in seiner Struktur
und in seinen Eigenschaften nicht grundsétzlich
geandert (AUSTIN 1992), es findet sich heute im
Photosyntheseapparat der Cyanobakterien bis zu dem
der Hoheren Pflanzen.

Vor allem wegen seiner zur Carboxylierung
gleichzeitig ablaufenden Oxygenierungs-Eigenschaf-
ten, die zu einer Konkurrenz zwischen CO, und O,
um die aktiven Bindungsstellen fiihrt, und wegen sei-
ner relativ geringen Affinitdt zum CO, ist die Rubisco
hinsichtlich des Kohlenstoffgewinns der Pflanzen
nicht optimal an die derzeitige Atmosphédre mit gerin-
ger CO,- und hoher O,-Konzentration angepafit. Man
kann dariiber spekulieren, ob das die Folge davon ist,
daB die evolutiondre Entwicklung des Enzyms zu Ur-
zeiten bei anderer Zusammensetzung der Umge-
bungsluft stattgefunden hat; mdoglicherweise stellt
Rubisco aber die einzige physiko-chemische Méglich-
keit iberhaupt fiir eine im Zuge der Photosynthese
funktionierende Carboxylierung dar (siehe AUSTIN
1992). Die Photorespiration darf jedoch nicht nur un-
ter dem Gesichtspunkt eines Kohlenstoffverlustes ge-
sehen werden, sondern sie kann auch als Schutz vor
Photoinhibition interpretiert werden (HEBER & al.
1990).

Wenn man bei heute lebenden Pflanzen unter-
schiedlicher phylogenetischer Stellung (z.B. von den
Cyanobakterien {iber die Griinalgen bis hin zu den
Angiospermen) die CO,:0,-Substratspezifitdt der Ru-
bisco miteinander vergleicht, so zeigt sich, dafl die Af-
finitdt des Enzyms zum CO, schrittweise jeweils etwas
héher geworden ist (OGREN 1984; siehe BADGER &
ANDREWS 1987). Man kann darin einen Trend der
Evolution mit einer Anpassung des Enzyms an die sich
im Verlauf der Jahrmillionen verdndernde Atmosphére
sehen (LUTTGE & al. 1994). Diesen Anpassungen des
Enzyms an seine Substratverhdltnisse sind aber offen-
sichtlich ganz enge Grenzen gesetzt, denn die derzeiti-

ge CO,-Konzentration der rezenten natiirlichen Atmo-
sphére ist — wenn man von glinstigen {ibrigen Stand-
ortsbedingungen ausgeht — fiir die auf die Affinitdt von
Rubisco allein angewiesenen Cs-Pflanzen, die den
iberwiegenden Anteil an der terrestrischen Vegetation
der Erde ausmachen, unteroptimal geblieben.

Lokale Erhdhung der CO,-Konzentration im Be-
reich der Rubisco vermeidet Nachteile in der Carb-
oxylierungs-Effizienz des Enzyms und reduziert die
Oxygenierung. BekanntermaBen gibt es eine Gruppe
unter den Phanerogamen, die C4-Pflanzen, die durch
eine vorgeschaltete Vorfixierung des CO, diese Mog-
lichkeit nutzen und dadurch eine verbesserte photo-
synthetische Produktivitdt auch unter der derzeiti-
gen natiirlichen CO,-Konzentration erreichen. Man
nimmt an, daf die Entstehung des C,-Weges der
Photosynthese eine Antwort der Evolution auf das
Absinken der atmosphérischen CO,-Konzentration
im Paldozdn und Miozdn gewesen ist (EHLERINGER
& al. 1991; HENDERSON & al. 1994). Weniger
geldufig ist im allgemeinen die Tatsache, dal auch
sehr viele Wasserpflanzen einen — allerdings ganz
anders funktionierenden — Anreicherungsmechanis-
mus fiir CO, aufweisen, ndmlich den oben beschrie-
benen CCM in unterschiedlicher Form und Auspré-
gung (OSMOND & al. 1982). Er wird als Anpassung
ihres Photosyntheseapparates an den im allgemeinen
geringen CO,- und hohen O,-Gehalt des aquatischen
Milieus gedeutet (RAVEN 1994). Unter den Organis-
men, die damit ausgestattet sind, befinden sich die
Cyanobakterien und viele Mikro-Algen (BADGER &
PRICE 1992).

Seit kurzem wissen wir, daf zumindest eine Rei-
he von Blau- und Griinalgen (genauere Angaben feh-
len noch) ihre Fahigkeit zu einer CO,-Vorfixierung
offensichtlich beibehalten hat, wenn sie sekundar zu
Symbiosepartnern in Lichenen geworden sind. Das
bedeutet, daR die Flechten als Pendant zu den phane-
rogamischen C,-Pflanzen eine zweite Gruppe von
vielzelligen terrestrischen Gewdchsen sind, die sich
eines CO,-Anreicherungs-Mechanismus zur Optimie-
rung ihrer Photosynthese bedient. Fiir Photobionten
im Flechtenthallus sollte dieses Vermdgen von ganz
besonderer Bedeutung sein. Flechten besitzen keine
Spaltéffnungen und Interzellularsysteme, wie sie in
den Bldttern der Hoheren Pflanzen den CO,-Trans-
port in der Gasphase ermdglichen. Im Flechtenthallus
sind die photosynthetisch aktiven Zellen in der Regel
durch Schichten aus oft sehr dichtem Hyphenmateri-
al von der AuBenatmosphére abgeschlossen. Dadurch
begrenzen Transportwiderstdnde ihre Versorgung mit
CO,, wodurch sich der fiir die Carboxylierungseffizi-
enz ihrer Rubisco nachteilige Effekt der niedrigen at-
mosphérischen CO,-Konzentration noch verstarkt.
Durch die aktive Anreicherung des geldsten anorga-
nischen Kohlenstoffs am Ort der Carboxylierung in-
nerhalb der Cyano- oder Phycobionten kann die CO,-
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Konzentration zumindest im Extremfall (siehe Ful-
gensia fulgens, Abb. 3) bis nahe an den Sittigungs-
punkt der Photosynthese gehoben werden. Damit
wird die Primédrproduktion der Flechte stark verbes-
sert. AuRerdem mindert die durch den CCM beding-
te Absenkung der flechteninternen CO,-Konzentrati-
on auBerhalb der Photobionten durch Erhéhung des
Gradienten nach auBen die ungiinstige Wirkung der
Diffusionsbarrieren, die bei Ubersittigung des Thallus
mit Wasser fiir die Produktivitdt der Flechte beson-
ders schédlich werden kénnen.

Es ist noch nicht méglich, die Bedeutung der ho-
hen Diffusionswiderstdnde im Thallus der Flechten
und der Wirkungsweise des CCM bei den verschie-
denen Photobionten fiir die Produktion der Flechten
in irgendeiner Form quantitativ abzuschdtzen. Wir
glauben jedoch, daR Konzentrierungs-Mechanismen
wesentlich dazu beitragen, dall Flechten so erfolg:
reich und mit so hoher Biomasse auch zeitweilig sehr
feuchte Standorte zu besiedeln vermdgen. Vielleicht
ist die Féhigkeit zur CO,-Anreicherung ganz generell
die Voraussetzung flir eine ausreichende photosyn-
thetische Produktion der Photobionten in einem
Thallus und damit ein Grund dafiir, da sich die
Flechten trotz vieler Restriktionen ihrer ungewdhnli-
chen Symbiose als 6kologische Spezialistengruppe so
erfolgreich auf der Erde etabliert und gehalten haben.
Sie sind heute mit mehr als 20.000 verschiedenen
Arten vertreten, und nach AHMADJIAN (1995) bil-
den sie die dominierende Vegetation auf etwa 8% der
Landfldche der Erde.
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