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ZUR PHYSIOLOGIE AUSTROCKNUNGSFAHIGER KORMOPHYTEN

H. ZIEGLER

Abstract

Some species of the Pteridophyta and of the Spermatophyta are able to let dry out the
vegetative organs (e.g. leaves) without damage and to revive after rewetting (poikilohydrous
species). This ability was developed independently on different places in the plant kingdom.
All the poikilohydrous species have special anatomical and cytological structures to avoid a
strong mechanical deformation of the cytoplasm during the drying. After longer duration of
the dry status the respiration starts immediately after water supply while the photosynthesis
appears only after a lag-phase. There are indications that in this lag-phase the chloroplast
structures involved in the electron transport are restituted, while the enzymes of the CO2-
fixation are not influenced by the drying.

Einleitung

Von allen Umweltfaktoren, die das Pflanzenwachstum auf der Erde beeinflussen,
bt die Wasserversorgung die einschneidendste Wirkung aus. Mannigfaltig sind des-
halb die Anpassungen der Pflanzen an den Wasserzustand (die ’"Hydratur”) ihrer
Umgebung. Sie reichen von einer Erschliessung ausreichender Wasservorrite durch
Inanspruchnahme einer grossen Fliche durch jedes Einzelindividuum oder durch
Ausbeutung von tiefliegenden Wasserspeichern (tiefreichendes Wurzelsystem) und
die Einschrinkung der Transpiration in Diirrezeiten iiber die Anlegung von Wasser-
speichern und die damit verbundenen Eigentiimlichkeiten des Stoffwechsels bis zu
der Fihigkeit, ohne nachteilige Folgen austrocknen zu kénnen. Die letztgenannte
Anpassung ist zweifellos der einfachste und wirksamste Schutz gegen Schiden
durch starke Trockenheit. Sie ist weitverbreitet bei niederen Pflanzen: Viele Algen,
Flechten und Moose z.B. konnen lange im lufttrockenen Zustand verharren und
leben bei erneuter Wasserzufuhr wieder auf.

Auch die Hoheren Pflanzen durchlaufen in ihrer Entwicklung bekanntlich aus-
trocknungsfihige Stadien; die meisten Farnsporen oder Samen und Pollen der Sper-
matophyten konnen lingere Zeit lufttrocken aufbewahrt werden, ohne ihre Keim-
fihigkeit einzubiissen. Die Mehrzahl der Hoheren Pflanzen aber ist im vegetativen
Zustand nicht austrocknungsfihig, d.h. sie erleidet bei Wasserentzug iiber ein be-
stimmtes Mass hinaus irreversible Schidigungen. Diese Pflanzen haben sich durch
entsprechende Baueigentiimlichkeiten von der Hydratur ihrer Umgebung weitge-
hend unabhingig gemacht und halten im Inneren ein bestimmtes Wasserpotential
(innerhalb gewisser Grenzen) konstant ("homoiohydre”, eigenfeuchte Pflanzen).

Es gibt aber auch unter den Kormophyten, also den Sporophyten der Farne und
den Bliitenpflanzen, poikilohydre Arten, also solche, die das Austrocknen vertragen.
Man nimmt an, dass die Poikilohydrie von diesen Kormophyten sekundir erworben
wurde.

Austrocknungsfihige Pteridophyten

Die Prothallien (Gametophyten) der Farngewichse besitzen durchwegs eine poikilo-
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hydre Lebensweise, zumindest in dem Sinne, dass sie keine speziellen Schutzvor-
richtungen gegen das Austrocknen besitzen. Allerdings ist ihre Austrocknungsre-
sistenz sehr verschieden (vergl. KAPPEN, 1966; ZIEGLER & VIEWEG, 1970); sie
kann sehr gering, aber auch absolut sein. Dirreempfindliche Prothallien kénnen na-
tiirlich nur auf dauerfeuchten Standorten gedeihen.

Ahnlich wie die Prothallien verhalten sich die Sporophyten der Hymenophylla-
ceen-(Hautfarn-) Arten, die vor allem in den Nebelwildern der tropischen und sub-
tropischen Gebirge vorkommen. Man kann sie als poikilohydre Formen geringer
Austrocknungsresistenz bezeichnen. Sobald die Luftfeuchtigkeit in der Umgebung
dieser z.T. wurzellosen Farne unter 100 % sinkt, rollen sich die meist einschichtigen,
spaltoffnungsfreien Blitter ein. Sie vertragen eine Austrocknung bis zu 80—70%
relativer Dampfspannung (HARTEL, 1940).

Im Gegensatz zu den Hymenophyllaceen (und den Gametophyten) sind die Spo-
rophyten der meisten anderen Farnpflanzen in ihrem Bauplan mit den wichtigsten
Attributen der Homoiohydren ausgestattet: Sie besitzen Wurzeln, Leitbahnen mit
verholzten Elementen, eine Cuticula und funktionierende Stomata. Trotzdem wach-
sen sie im allgemeinen nur an relativ feuchten Standorten mit dauernd ausreichend
hohem Bodenwassergehalt und relativ hoher Luftfeuchtigkeit. Dies gilt sogar fiir
die Formen unter den Pteridophyten, die wie die Equiseten typische Xeromorpho-
sen aufweisen (Reduktion der Blitter, dicke Epidermisaussenwand, tief eingesenkte
‘Stomata). Es mag dies durch die geringe Leistungsfihigkeit des Wasserversorgungs-
systems bedingt sein.

Die Sporophyten der Farne im engeren Sinne (Filicinae) vertragen eine Austrock-
nung in sehr verschiedenem Ausmass. So waren z.B. Wedel des Mauerfarnes Asple-
nium ruta-muraria nach 58 Stunden Lufttrockenheit nach Wiederanfeuchten sofort
wieder zur Atmung und zur (gegeniiber dem frischen Ausgangsstadium etwas einge-
schrinkten) Photosynthese fihig. Nach 14 Tagen Lufttrockenheit (Wassergehalt
15,6% des Trockengewichtes) war aber nach Wiederanfeuchten kaum mehr eine
Photosynthese feststellbar (ZIEGLER & VIEWEG, 1970). Wesentlich lingere
Trockenzeiten iiberstehen die Wedel von Ceterach officinarum und Notholaena
marantae, die wochenlang lufttrocken aufbewahrt werden kénnen, ohne dass ihre
Fihigkeit zur Atmung und Photosynthese nach Wiedereinquellen erlischt. Ceterach
kann bis zu 98% seines Wassergehaltes in frischen Zustand entzogen werden, ohne
dass er Schaden leidet (ROUSCHAL, 1938).

Austrocknungsfihige Angiospermen

Wihrend wir unter den Gymnospermen keine poikilohydren Vertreter kennen, fin-
det man 'merkwirdigerweise unter den Angiospermen, welche die héchste Ent-
wicklungsstufe unter den homoiohydren Pflanzen darstellen, wieder einige Arten,
die sekundir zur poikilohydren Lebensweise zuriickgekehrt sind. Eine bestimmte
taxonomische Stellung nehmen sie nicht ein.

In Europa gehéren dazu Arten der Gattungen Ramonda und Haberlea aus der
sonst tropisch-subtropischen Familie der Gesneraceen, die als Tertidrrelikte in den
Pyrenden und am Balkan vorkommen. Die Pflanzen konnen zwei- bis dreijihrige
Trockenheit und auch wiederholtes Trocknen (bis 98% Sittigungsdefizit) und An-
feuchten aushalten (KOSHANIN, 1939). Physiologisch-biochemische Untersuchun-
gen dieser Arten stehen noch aus.
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7u den Scrophulariaceen zihlen die poikilohydren Arten Craterostigma plantagi-
neum, Cr.wilmsii und Chamaegigas intrepidus, alle aus Siidafrika. Craterostigma
wichst in flachen Mulden im Steppenboden. Die wihrend der Trockenzeit einge-
schrumpften Blitter werden nach Befeuchtung griin und fleischig. Die Art ist also
cine echte Poikilohydre, die kaum Anstalten macht, die ihr konstitutionsmissig zur
yerfiigung stehenden Mittel zum Erreichen eines homoiohydren Zustandes einzu-
setzen.

Ganz besonders merkwiirdig ist Chamaegigas intrepidus. Es handelt sich um eine
Kkleine, in seichten Wannen der Granitberge Stidwestafrikas wachsende Wasserpflan-
se. Die kleinen, pfriemlichen Unterwasserblitter (Abb. 1) trocknen wie die Wur-

Abb. 1: Chamaegigas intrepidus im turgeszenten und blithenden Zustand. Nach HEIL (1925).

zeln nach Ende der Regenzeit vollig aus und sind oft monatelang einer extremen
Diirre ausgesetzt. Fiillt sich nach einem Regen die Mulde mit Wasser, so quellen
die geschrumpften Wasserblatter (Linge etwa 2,5 mm) schnell auf und erreichen in
wenigen Stunden die zehnfache Linge (HEIL, 1925). Nach wenigen Tagen ent-
wickeln sich die bereits angelegten Schwimmblitter und die iiber die Wasserober-
fliche sich erhebenden Bliiten.

Es ist bemerkenswert, dass die Unterwasserblitter eine Austrocknung bis zum
Gleichgewicht mit 0—5% relativer Luftfeuchtigkeit (bei 28° C) vertrugen, die
nichtausgewachsenen Schwimmblitter herunter bis 5%, die ausgewachsenen
Schwimmblitter aber nur bis 96% (GAFF, 1971). Die Schwimmblitter gehen denn
auch beim Austrocknen am natiirlichen Standort zugrunde.

Vier Wochen lang lufttrocken gehaltene Unterwasserblitter von Chamaegigas
zeigten sofort nach Wiedereinquellen einen starken Atmungsanstieg, wihrend die
Photosynthese erst nach etwa einem Tag einsetzte.

Die Austrocknungsfihigkeit ist aber auch bei diesen Pflanzen zeitlich begrenzt.
Material, das DINTER, der Entdecker dieser kuriosen Pflanze, 1923 gesammelt
hatte, war 1966 nicht mehr lebensfihig (ZIEGLER & VIEWEG, 1970).
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Der extremste Typ der poikilohydren Spermatophyten, ja aller Kormophyten,
ist wohl die in Siid- und Siidwestafrika heimische Myrothamnus flabellifolia aus
der kleinen Familie der Myrothamnaceae, die man zu den Rosales stellt. Myro-
thamnus ist ein aromatisch duftender Strauch ("Buschtee”), der im trockenen Zu-
stand einem Besen gleicht. Die Trockenzeit dauert im Verbreitungsgebiet zwischen

Abb. 2: Myrothamnus flabellifolia am natiirlichen Standort in Siidwestafrika — trocken
(Aufnahme O. STOCKER 1960).

4 und 8 Monate. Die kleinen Blitter sind trocken zusammengefaltet (Abb. 2); sie
kénnen ohne weiteres zu einem staubfeinen Pulver zerrieben werden. Schon eine
halbe Stunde nach einem Regen spreizen die zusammengelegten Zweige wieder
auseinander, darauf entfalten sich die Blitter wieder und sehen frischgriin aus
(Abb. 3). In Versuchen von ZIEGLER & VIEWEG (1970) konnten Myrothammnus-
Zweige mehrere Jahre lufttrocken gehalten werden, ohne abzusterben. Auch im
trockenen Zustand ist mit empfindlichen Geriten eine sehr geringe CO; - Produk-
tion messbar. Die trockenen Blitter sind ausserordentlich temperaturresistent: Sie
wurden weder durch 30 min Aufenthalt in fliissigem Stickstoff (— 195,8° C) noch
durch 4stiindiges Erhitzen auf 80° C in ihrer Atmungs- und Photosyntheseféhigkeit
nach dem Einquellen wesentlich beeintrichtigt, obwohl sie im zweiten Falle iiber
99% ihres Wassergehaltes und fast alles dtherische Ol verloren hatten. Erst 4 Stun-
den bei 90° C fithrten zu einem vollstindigen Verlust der Fihigkeit zur Photosyn-
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Abb. 3: Wie Abb. 2, aber feucht (Aufnahme O. STOCKER 1960).

these und zu einer weitgehenden (aber nicht vollstindigen!) Drosselung der CO, -
Abgabe bei nachfolgender Befeuchtung. Eine dhnliche Temperaturresistenz (— 200
bis 150° C) wird iibrigens auch fiir getrocknete und eingeschrumpfte Tardigraden
(Macrobiotus bufelandi) angegeben (CROWE & COOPER, 1971).

Wieder eingequollene Myrothamnus-Blitter sind viel empfindlicher gegen hohe
wie gegen tiefe Temperaturen: Sie werden durch 45 bezw. 0° C irreversibel geschi-
digt.

Uberstromen von trockenen Myrothamnus Zweigen mit Wasserdampf-gesittigter
Luft steigerte zwar die CO,-Abgabe, fiithrte aber auch nach 12 tigiger Dauer noch
nicht zur Photosynthese. Bemerkenswerterweise verhalten sich alle Kormophyten
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entsprechend, wihrend Thallophyten (z.B. Flechten) und ein Teil der Moose auch
mit Hilfe von Wasserdampf ihren Photosyntheseapparat nach einer Austrocknung
wieder restituieren kdnnen (LANGE, 1969).

Auch nach Zufuhr flissigen Wassers ist bei Myrothamnus zundchst — wie bei
allen anderen, lingere Zeit ausgetrockneten poikilohydren Kormophyten und wie-
der im Gegensatz zu manchen Thallophyten, z.B. Flechten (BERTSCH, 1966), —
nur eine gesteigerte und steigende CO, - Abgabe zu erkennen (Abb. 4). Sie er-
reicht (bei 30° C) etwa das 100 fache der Trockenatmung.
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Abb. 4: Ultrarotabsorptionsschreiber-Kurve des CO2 - Gaswechsels der Zweige von Myrotham-
nus flabellifolia, die sich zuerst im Dunkeln bei wasserdampfgesittigter Luft befanden und
dann tiber die Achse mit fliissigem Wasser (Wasserzugabe) versorgt wurden (im Licht). Zuerst
verstirkte Atmung (Anstieg der Kurve nach rechts zu hoheren CO2- Konzentrationen), dann
Einsetzen der (Briitto-)Photosynthese, Erreichen des Kompensationspunktes, schliesslich
Netto-Photosynthese (VIEWEG & ZIEGLER, 1969).
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Nach einiger Zeit ist auch das Einsetzen der (Brutto-) Photosynthese zu verzeich-
nen. Die Zeitspanne vom Beginn der Einquellung bis zum Start der Photosynthese
und schliesslich auch bis zum Erreichen der maximalen Photosyntheseintensitit
hingt von der Versuchstemperatur ab. Der Qyo- Wert fiir diese Verkiirzung der An-
Jaufphase betrug 2,4 (ZIEGLER & VIEWEG, 1970).

Lisst man die turgeszenten Blitter wieder austrocknen, so verschwindet zuerst
wieder die Photosynthese, viel spiter auch die Atmung (bis auf den erwihnten
Restbetrag). Am natiirlichen Standort sind die Bldtter fihig, mehrmals auszu-
trocknen und wieder turgeszent zu werden.

Physiologisch-biochemisch interessieren bei dieser bemerkenswerten Pflanze vor
allem zwei Fragen:

1. Welche Eigentiimlichkeiten sind dafiir verantwortlich, dass Myrothamnus Zellen
ohne Schaden austrocknen kénnen, wihrend die der meisten anderen Kormophy-
ten dazu nicht in der Lage sind?

2. Welche Teile des Photosyntheseapparates miissen bei der Wiedereinquellung
reaktiviert werden?

Die erste Frage scheint sich recht einfach beantworten zu lassen: Alle austrock-
nungsfihigen Kormophyten sind dadurch charakterisiert, dass sie bei der Austrock-
nung eine starke mechanische Beanspruchung des Protoplasmas vermeiden. Dazu
dient neben einem ’geordneten” Schrumpfen der Gewebe (z.B. Filtelung der My-

Abb. 5: Myrothamnus flabellifolia. Elektronenmikroskopische Aufnahme eines Diinnschnittes
durch eine Blattparenchymzelle nach Erreichen der Photosynthesefihigkeit nach Wiederan-
feuchten. P Chloroplast, M Mitochondrium, V Vacuole mit Tonoplastenbegrenzung und Gerb-
stoffullung, W Zellwand. Vergr. 14 000 fach. (ZIEGLER & VIEWEG, 1970).
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rothamnus Blitter) vor allem eine spezielle Beschaffenheit des Vakuoleninhaltes,
der bei Wasserentzug nicht schwindet, sondern sich nur verfestigt (Abb. 5).

Es liegt somit der Schluss nahe, dass die Trockenschiden bei den homoiohydren
Kormophyten auf mechanische Beschidigung lebenswichtiger Strukturen zuriick-
gehen, nicht etwa auf eine Zerstérung von Enzymen. Dafiir sprechen auch folgen-
de Erfahrungen:

1. In Versuchen, die sich mit der Keimung von Wiistenpflanzen beschiftigten, stell-
ten BATANOUNY & ZIEGLER (1971) fest, dass z.B. bei Zygophyllum coccineum
die Samen beliebig oft angequollen und wieder ausgetrocknet werden konnten, oh-
ne Schaden zu nehmen (sie wurden infolge der Entfernung eines Hemmstoffes
durch diese Behandlung sogar geférdert), sofern die Keimwurzel noch nicht durch
die Testa durchgetreten war; gekeimte Samen sind nicht mehr austrocknungsfihig.
Entscheidend fiir diese tiefgreifende physiologische Umstimmung von der poikilo-
hydren zur homoiohydren Lebensweise ist sicher nicht der Zustand der Samenscha-
le, sondern das Auftreten von vakuolisierten Zellen beim Streckungswachstum der
Wurzel, welche die mit dem Wasserentzug verbundene starke mechanische Dcior-
mation nicht vertragen.

2. Nicht nur die gepriiften Enzyme der Atmung (Aldolase, NAD"-spezifische Triose-
phosphatdehydrogenase, Malatdehydrogenase), sondern auch die der photosynthe-
tischen CO,-Fixierung (Ribulose-1,5-diphosphat-Carboxylase, NAP*-abhingige Tri-
osephosphatdehydrogenase, Ribose-5-phosphat-Isomerase, Phosphoribulokinase)
waren bei Myrothamnus auch im trockenen Zustand der Blitter voll (potentiell)
aktiv (GUNDEL, 1972). Der entscheidende Block scheint beim Elektronentran-
sport zu liegen, wie aus dem Fehlen der O,-Produktion und der lichtabhingigen
ATP-Bildung in der ersten Phase nach dem Wiedereinquellen hervorgeht. Dies
konnte so interpretiert werden, dass die 16slichen Enzyme im Chloroplasten durch
die Austrocknung nicht zerstort werden, wohl aber membrangebundene Strukturen
beschidigt wiirden, die ja fiir die Lichtreaktionen (Elektronentransport) in der
Photosynthese verantwortlich sind. Auch NIR & POLJAKOFF-MAYBER (1967)
berichten von einer Verzerrung der Stromathylakoide als Folge einer Entwisserung.

Damit wire auch die zweite Frage grundsétzlich zu beantworten: In der Reakti-
vierungsphase nach dem Wiedereinquellen muss wohl unter Stoffwechselaufwand
(Temperaturabhingigkeit!) die Membranstruktur wiederhergestellt, nicht aber miis-
sen neue Enzyme gebildet werden: Proteinsyntheseblocker wie Chloramphenicol
und Actinomycin D kdnnen deshalb die Restitution des Photosyntheseapparates
nicht verhindern.

Wir haben somit bei der Diirrewirkung eine interessante Parallele zu den Verhilt-
nissen bei Frostschiden; wie SANTARIUS & HEBER (1967) zeigten, sind 16sliche
Enzyme nicht frostempfindlich, wohl aber membrangebundene.

Auch unter den Monokotylen finden sich einige austrocknungsfihige Vertreter.
Hierher gehoren einige siidafrikanischen Xerophyta-Arten aus der Familie der Vel-
loziaceae, die Cyperaceen Trilepis pilosa (von den granitischen Inselbergen West-
afrikas), Coleochloa setifera und Ficinia filiformis aus Siidafrika, sowie schliesslich
die Griser (Poaceae) Oropetium capense, Sporobolus stapfianus, Eragrostis denudata
und Microchloa caffra, alle aus Sudafrika (GAFF, 1971). Die Xerophyta-Arten, Co-
leochloa setifera und Oropetium capense konnen nach Gleichgewichtseinstellung
mit Luft von annihernd 0% relativer Feuchte iiberleben, die iibrigen Griser zumin-
dest lufttrocken werden (entspricht ca 30 —40% relativer Feuchte) (GAFF). Auch
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Trilepis-Blitter konnen mindestens ein Jahr Lufttrockenheit iberstehen {(HAM-
BLER, 1961).

Schluss

Man kann die Frage stellen, warum es so wenige Angiospermen gibt, die sekundir
die Fihigkeit zuriickerworben haben, ohne Schaden austrocknen zu kénnen, und
somit in der Lage sind, extreme Standorte zu besiedeln. Die Antwort ist wohl einer-
seits darin zu suchen, dass doch eine Reihe von konstitutionellen Eigenheiten er-
forderlich ist, um die mechanischen Schiden beim Wasserentzug zu verhindern
(s.0.), zum anderen die Hoheren Pflanzen noch andere Anpassungsmoglichkeiten
haben, die 6kologisch dhnlich wirksam sind.
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