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1. Einleitung

In ariden und semi-ariden Gebieten, in denen die hohere Vegetation nur spérlich
ist oder sogar ganz fehlt, ist die offene Bodenoberfliche zwischen den Bliiten-
pflanzen héufig nicht véllig nackt, sondern sie bildet den Lebensraum fiir eine Ge-
sellschaft hochspezialisierter, kryptogamischer autotropher Organismen (siehe
BELNAP & LANGE 2000). Cyanobakterien (,,Blaualgen*), Algen, Flechten, Leber-
moose und Laubmoose bewachsen gemeinsam mit Mikropilzen und anderen
Bakterien den Untergrund in einer oft geschlossenen Schicht. Filamente der Cya-
nobakterien, Rhizine und Rhizomorphe der Flechten, Rhizoide und Protonemata
der Moose durchziehen die obersten Millimeter des Bodens, verkleben die einzel-
nen Partikel miteinander und bilden so eine ,,biogene Bodenkruste. Diese verfe-
stigt den Boden und schiitzt ihn vor Erosion durch Wind oder Wasser. Zerstérung
dieses Schutzes beispielsweise durch starke Beweidung, durch Betreten und Be-
fahren kann zu landschaftsverédndernden, woméglich katastrophalen Verwehungen
oder Auswaschungen fiihren (BELNAP & GARDNER 1993). AuBerdem tragen die
Krustenorganismen durch Stickstoff-Fixierung und Kohlenstoff-Assimilation zur
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Nizhrstoffzufuhr fiir das gesamte Okosystem bei. Erst in letzter Zeit hat man die
weltweite Bedeutung dieser unscheinbaren Kryptogamengesellschaften fiir Erhalt
und Stabilisierung fragiler arider Landschaften erkannt. Intensive Forschungsar-
beit hat begonnen, die Bodenkrusten biogeographisch zu beschreiben, ihre Funktion
zu untersuchen und das kophysiologische Verhalten ihrer Glieder zu analysieren.

Diese Bodenkrusten-Gemeinschaften finden sich mit einer erstaunlichen Ahn-
lichkeit der beteiligten Taxa und Lebensformen in allen heiBen und kalten Trok-
kengebieten der Erde, von der Arktis bis in die Wiisten, von den Steppen bis in die
liickigen Formationen der mediterranen und der temperaten Vegetationszonen.
Arten der Gattungen Catapyrenium, Collema, Diploschistes, Fulgensia, Peltula,
Psora, Squamarina und Toninia sind Beispiele fiir wichtige, oft dominierende
Flechten dieser biogenen Krusten; sie kennzeichnen in der Regel ein Endstadium
der Entwicklung. Sie sind es auch, die das Erscheinungsbild der Bodenkrusten am
deutlichsten priagen, die in unsere mitteleuropédische Vegetation eindringen.

Phytosoziologische Bearbeitungen der vollstindigen Bodenkrusten-Gesell-
schaften gibt es fiir Mitteleuropa noch nicht. Die Untersuchungen beschréinken
sich bisher im wesentlichen auf den Anteil der Flechten (und Moose) in liickigen
Trocken- und Halbtrockenrasen. Wegen der auffallenden Férbung der dominie-
renden Arten nannte REIMERS (1940) die wichtigste Gemeinschaft einheimischer
Bodenkrusten-Flechten die ,,Bunte Erdflechten-Gesellschaft“. Diese Erdflechten
sitzen Uiberwiegend mit krustigem, placoidem oder schuppigem Thallus dem Un-
tergrund auf. Einige beteiligte strauchige und lobate Lebensformen sind z. B.
durch Arten der Gattungen Cladonia, Collema und Peltigera vertreten. Im nord-
bayerischen Raum finden sich auf flachgriindigen Muschelkalkboden vor allem
zwel derartige Flechten-Assoziationen, das Fulgensietum fulgentis Gams 1938
und das Cladonietum convolutae Miiller 1951 (siche KLEMENT 1955), wie sie von
RITSCHEL (1974) fiir Mainfranken beschrieben worden sind.

Wir interessieren uns fiir die Lebensbedingungen dieser Erdflechten und fiir
die funktionellen Anpassungen ihrer unterschiedlichen Lebensformen an den ex-
tremen Bodenkrusten-Standorten. Hierzu analysieren wir ihre Stoffwechselreak-
tionen, insbesondere ihren CO,-Gaswechsel, unter kontrollierten Bedingungen im
Laboratorium und unter natiirlichen Freilandverhiltnissen. Es zeigt sich, da dem
Wasserhaushalt der Thalli bei allen dieser poikilohydren, wechselfeuchten Orga-
nismen eine dominierende Bedeutung fiir ihre photosynthetische Stoffproduktion
zukommt. Dabei bestehen aber groBe Unterschiede im Verhalten der verschiede-
nen Lebensformen. Besonders deutlich tritt diese Differenzierung in Erscheinung,
wenn verschiedene Flechtenarten unter identischen Standortsverhiltnissen mitein-
ander verglichen werden. Wir berichten iiber Reaktionstypen im Tagesverlauf der
Photosynthese bei einer Reihe einheimischer terrestrischer Arten, deren CO,-Gas-

wechsel unter quasi-natiirlichen Bedingungen im Botanischen Garten Wiirzburg
langfristig registriert wurde.
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Abb. 1: Abhédngigkeit der Nettophotosynthese vom Thallus-Wassergehalt unter kontrol-
lierten Bedingungen fiir drei verschiedene Reaktionstypen.

2. Abkiingigkeit der Photosyntheserate vom Thallus-Wassergehalt

Bei Trockenheit verlieren die Flechten so viel Wasser, daB die dehydratisierten
Thalli keinen Stoffwechsel mehr aufweisen. Sie erfahren Befeuchtung und Reak-
tivierung durch Regen, Nebel und Tau oder allein durch die hohe Luftfeuchtigkeit
ihrer Umgebung. Thr Wasserhaushalt wird in Hinblick auf die Stoffproduktion
durch einige KenngréBen charakterisiert. Der Feuchtigkeits-Kompen-
sationspunkt gibt den geringsten Wassergehalt an, der (unter sonst optima-
len Bedingungen) noch positive Netto-Photosynthese erlaubt. Bei optimalem
Wassergehalt sind héchste Photosynthese-Raten méglich. Die Wasser -
haltekapazitédt ist die maximale Menge an Feuchtigkeit, die ein Flechtenla-
ger aufzunehmen und zu halten vermag. Thallusstruktur und spezifische physiolo-
gische Eigenschaften der Photobionten fithren zu Unterschieden in diesen Kenn-
groBen und damit zu ganz unterschiedlichen Reaktionsmustern hinsichtlich der
Abhéngigkeit der Photosynthese vom Wassergehalt bei verschiedenen Flechtenty-
pen.

Abbildung 1 zeigt das als Ergebnis von Untersuchungen unter kontrollierten
Bedingungen fiir drei charakteristische Bodenflechten. Der Wassergehalt der
Thalli ist als ,mm Niederschlagsdquivalent angegeben (Liter aufgenommene
Feuchtigkeit pro m? projizierte Thallusfliche; methodische Angaben iiber die
Messungen bei LANGE et al. 1996). Fulgensia fulgens weist den niedrigsten
Feuchte-Kompensationspunkt auf. Mit zunehmender Hydratation steigt die Netto-


http://www.bibliothek.uni-regensburg.de/
http://www.nbn-resolving.de/urn:nbn:de:bvb:355-ubr02462-0425-4

426 O. L. Lange

Photosynthese steil an, um bei ca. 0,25 mm ein Optimum zu erreichen. Weitere
Zunahme des Wassergehaltes, wie sie unter natiirlichen Bedingungen bei Regen-
niederschlag die Regel ist, hat dann aber wieder ein starkes Absinken der CO,-
Fixierung zur Folge, die bei maximaler Wassersittigung des Thallus bis fast auf
den Kompensationspunkt deprimiert wird. Nur innerhalb eines kleinen, optimalen
Wassergehalts-Bereiches sind also hohe Photosynthese-Raten méglich, und nicht
nur niedrige, sondern iiberraschenderweise auch hohe Wassergehalte fiihren zu
starker Einschrinkung des Kohlenstoffgewinns. Diese, bei vielen Flechten aufire-
tende Hemmung des Gaswechsels durch supraoptimale Hydratation beruht auf der
bei hohen Wassergehalten abnehmenden Leitfdhigkeit des Thallus fiir CO,. Diplo-
schistes muscorum gehért zu den wenigen Arten, die diesen Nachteil — wahr-
scheinlich durch spezielle anatomische Ausbildung der Rinde (siche LANGE et al.
1997a) — vermeiden kénnen. Das dickere Lager dieser Art mit groBerer Wasser-
haltekapazitit kann iiber einen weiten Bereich von Wassergehalten hinweg hohe
Photosynthese-Raten aufrechterhalten. Gegeniiber diesen beiden Phycolichenen
(,,Griinalgenflechten) zeigt die Cyanolichene (,,Blaualgenflechte®) Collema tenax
mit ihrem gallertigen, homoiomeren Lager anderes Verhalten. Wie es charakteri-
stisch fiir Cyanobakterien ist (LANGE et al. 1993), benétigt Co. tenax zum Errei-
chen positiver Netto-Photosynthese einen bedeutend héheren Wassergehalt von

etwa 0,22 mm; diese Flechte kann also erst mit Kohlenstoffgewinn beginnen,
wenn F. fulgens das Optimum ihrer photosynthetischen CO,-Fixierung bereits
Uiberschritten hat. Maximale Raten werden bei Co. tenax durch einen Wassergehalt
ermdglicht, der bei F. fulgens einem HochstmaB an Ubersittigungsdepression ent-
spricht. Der Gallertflechte steht aber infolge ihrer hohen Speicherkapazitit be-
deutend mehr Wasser zur Aufrechterhaltung der Photosynthese zur Verfiigung, die
jedoch im supraoptimalen Bereich auch bei ihr stark deprimiert ist.

Diese artspezifischen Unterschiede im Verhalten der verschiedenen Flechten
bestimmen ihre photosynthetische Produktion unter natiirlichen Bedingungen, wie
es im Tageslauf ihres CO,-Gaswechsels zum Ausdruck kommt. Das Verhalten
kann zusétzlich durch die besonderen Feuchtigkeitsbedingungen des Untergrundes

und durch artspezifisch unterschiedliche Raten des Wasserverlustes modifiziert
werden.

3. Der CO,-Gaswechsel einheimischer Erdflechten unter Freilandbedingun-
gen

3.1 Mefimethodische Voraussetzungen

Fiir Gaswechselmessungen ist es auch unter Freilandbedingungen notwendig, das
Untersuchungsobjekt in eine transparente Kiivette einzuschlieBen, so daB seine
CO,-Aufnahme bzw. -Abgabe analysiert werden kann. Ein DauereinschluB wiirde
die Flechten aber von ihrer Wasserzufuhr durch Tau und Regen abschneiden, sie
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wiirden keine natiirlichen Reaktionen mehr zeigen konnen. Wir verwenden daher
-Klapp-Kiivetten“, bei denen sich iiber der Flechtenprobe automatisch jede halbe
Stunde ein Plexiglas-Deckel nur fiir die kurze Dauer von ca. 3 Minuten zur ei-
gentlichen Gaswechselmessung schlieBt. In der Zwischenzeit liegt die Flechte (ca.
18 cm? Thallusfliche) offen den natiirlichen Witterungsbedingungen ausgesetzt.
Dieser Rhythmus ist ein Kompromi8 zwischen dem Bediirfnis, eine geniigend
dichte zeitliche Folge von MeBpunkten zu erreichen und der Notwendigkeit, die
Flechte moglichst wenig durch den Meflvorgang zu beeintrachtigen. Parallel zum
CO,-Gaswechsel werden alle wichtigen kleinklimatischen Parameter registriert.
Die MeBeinrichtung wurde derart in den Boden eingesenkt, da3 die exponierte
Flechtenprobe sich im Niveau der Bodenoberfldche befand. Sie war umgeben von
flechtenbewachsenen Muschelkalkscherben, zwischen die Bodenkrustenflechten
eingebracht wurden, so daB dadurch der MeBbereich den natiirlichen Bedingungen
dhnelte. Der Standort befand sich im Botanischen Garten der Universitit Wiirz-
burg unter Klimaverhiltnissen, die — wie in der ndheren und weiteren Umgebung —
unter entsprechenden Bedingungen natiirliche Kalk-Magerrasen mit eingeschlos-
senen Erdflechtengesellschaften erméglichen. Tatsdchlich werden im Garten in
der Abteilung ,,Mainfrénkischer Trockenrasen* auch eingebrachte Erdflechten aus
dem Fulgensietum fulgentis in ihrer natiirlichen Artenkombination jahrelang er-
folgreich gehalten (BUSCHBOM 1987). Die Messungen fanden also unter quasi-
natiirlichen Freilandverhiltnissen statt. Der CO,-Gaswechsel der Flechten wurde
auf Thallus-Trockengewicht, projizierte Thallusfliche und auf Gesamtchlorophyll

bezogen. Versuchstechnische Einzelheiten sind bei LANGE et al. (1997b) beschrie-
ben.

Fiir die Zeit von Mérz 1995 bis August 1997 liegen ca. 700 24stiindige Tages-
gangsmessungen an den epigdischen Flechten Cladonia convoluta (Lam.) P.
Cout., Diploschistes muscorum (Scop.) R. Sant., Fulgensia fulgens (Swarz)
Elenk., Squamarina lentigera (Web.) Poelt und an der Gallertflechte Collema cri-
statum (L.) Weber ex. Wigg. vor, die im gleichen Standortsbereich in der Regel
auf groBen und kleinen Kalksteinen wéchst, aber selten, und zwar gemeinsam mit
Collema tenax (Sw.) Ach., em. Degel. auch auf Boden vorkommt. Das fiir die
Untersuchungen verwendete Flechtenmaterial entstammt einem Trespen-Halb-
trockenrasen (Ammerfeld bei Aschfeld, 25 km nordwestlich von Wiirzburg). Im
mehrwd6chentlichen Wechsel wurden die verschiedenen Arten hintereinander und
teilweise parallel zueinander untersucht. Die Auswertung dieses Materials ergibt

ein reprisentatives und detailliertes Bild tiber ihr Photosyntheseverhalten und ihre
Stoffproduktion.

3.2 Tagesverliufe der Netto-Photosynthese

Die poikilohydren Flechten sind an ihrem xerothermen Standort einem stéindigen
und oft kurzzeitigen Wechsel zwischen Befeuchtung und Austrocknung ausge-
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setzt, was einem Wechsel von Aktivierung und Inaktivierung ihres Stoffwechsels
entspricht. Die Thalli waren an etwa 18 % der Tage des Jahres (gemittelt iiber alle
MeBtage wihrend des Untersuchungszeitraums) durchgehend, d. h. von 0 bis 24 h,
trocken. Diese Tage hiuften sich im Sommerhalbjahr (Abb. 2); es gab aber mit
Ausnahme des Novembers selbst im Winter fiir die Flechten immer wieder Trok-
kentage. An allen anderen Tagen des Jahres wurden die Flechten zumindest kurz-
fristig hydratisiert. Befeuchtung geschah an 39 % der Tage durch Regen wéhrend
der Lichtphase. An 10 % der Tage wurden die Flechten durch Regen ausschlief-
lich wihrend der Nacht befeuchtet, wobei dann die Thalli in der Regel am darauf-
folgenden Morgen noch aktiv waren. In den Wintermonaten waren die Flechten
zeitweilig von Schnee bedeckt und dabei oft im hydratisierten Zustand gefroren.
An 22 % aller Tage fiel Tau bzw. Reif, oder die friilhmorgendliche Luftfeuchtig-
keit alleine war so hoch, da dadurch Stoffwechsel ermoglicht wurde. Mit Aus-
nahme der Monate Januar und November trat diese Art der Aktivierung wahrend
des ganzen Jahres auf, die gréBte Tauhdufigkeit gab es im Oktober, wo Tau oder
Reif an fast der Hilfte aller Tage die einzige Wasserquelle fiir die Flechten dar-
stellte.

3.2.1 Regenbefeuchtung wihrend der Lichtphase

Man weif3, dal3 der Photosyntheseapparat der Flechten nach dem Austrocknen im
Zeitraum von Minuten reaktiviert werden kann (LANGE et al. 1989). Auf jede Be-
feuchtung durch Regenniederschlag wihrend der Lichtperiode reagieren die zu-
nichst ausgetrockneten Thalli mit unmittelbar einsetzender Photosynthese;
manchmal ist eine kurze Phase von CO,-Abgabe vorgeschaltet, ehe die Netto-
- Photosynthese apparent wird. Vor allem im Sommerhalbjahr kommt es dann aber
oft bald wieder zur Austrocknung, so daB3 die Perioden aktiven Stoffwechsels dann
nur kurz sind. Bei bedecktem Himmel und geméBigter Sonneneinstrahlung kann
Regen zu allen Jahreszeiten aber auch zu so nachhaltiger Hydratation der Flech-
tenthalli fithren, daB wéhrend des gesamten Tageslaufes Stoffwechselaktivitit
méglich ist. Bei D. muscorum, dessen Gaswechsel nicht durch Ubersittigung limi-
tiert wird, hingt die Rate des photosynthetischen Kohlenstoffgewinns dann ganz
von der jeweiligen Lichtintensitidt (gemessen als FluBdichte der photosynthetisch
aktiven Photonen, PPFD) ab. Abbildung 3 zeigt das Verhalten an einem feuchten
und wechselnd bewdlkten Tag im Mai, an dem die Korrelation zwischen Netto-
Photosynthese und PPFD deutlich ist. Niedrige Lichtintensitéiten, die um 13 h und
um 16:30 h unter den Lichtkompensationspunkt absinken, kénnen selbst tagsiiber
zu respiratorischem CO,-Ausstof} fiihren. In Abb. 4 sind alle einzelnen MeBpunkte
des CO,-Austauschs dieses Tages gegen die Lichtintensitit aufgetragen, und es
zeigt sich eine S#ttigungskurve, wie sie bei Lichtlimitation und fehlender Uber-
sdttigungsdepression zu erwarten ist.
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Abb_. 2: Witterungstypen hinsichtlich der Hydratationsbedingungen der Bodenflechten
an ihrem quasi-natirlichen Standort im Botanischen Garten Wiirzburg (ca. 700 voll-
standig und 55 teilweise erfaBte Tageslaufe, verteilt tber die Zeit von Méarz 1995 bis
August 1997). Angegeben ist die Anzahl der Tageslauftypen (jeweils 0 bis 24 h) in Pro-
zent aller Tage des Monats.
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Abb. 3: Regenbefeuchtung wahrend des Tages im Sommerhalbjahr. Tagesveriaufe
(oben:) des CO,-Gaswechsels (bezogen auf projizierte Thallusflache; Zeitperioden des
Kohlenstoffgewinns schwarz) von Diploschistes muscorum am 19.5.1996 und (unten:)
der Lichtintensitat (als FluBdichte der photosynthetisch aktiven Photonen, PPFD) und
der Lufttemperatur in Bodennahe; Botanischer Garten Wiirzburg. Man beachte die un-
terschiedlichen Ordinaten-MafRistébe in den folgenden Abbildungen 5 bis 11.

Hohe Photosyntheseraten sind bei allen der Versuchsflechten auch im Winter
mdglich, ihr Photosyntheseapparat ist auBerordentlich gut an tiefe Temperaturen
angepalit. Am 8.2.97 (Abb. 5) herrscht in der Nacht Frost, der den Thallus (beriih-
rungslose Temperaturregistrierung mit IR-Thermometer) von D. muscorum auf
fast -5 °C abkithlen und gefrieren 148t. Am Morgen ist die voll hydratisierte
Flechte zunéchst von kleinen Eiskristallen bedeckt, die gegen 8:30 h schmelzen,
und sofort setzt photosynthetische CO,-Aufnahme ein. Obwohl die Thallustempe-
ratur der Flechte wihrend des ganzen Tages (auch bei geschlossener Kiivette)
10 °C niemals iiberschreitet, wird eine maximale Rate der Netto-Photosynthese
von 3,6 pmol m? s™ erreicht, was den sommerlich Werten entspricht (vgl. Abb. 3).
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Abb. 4: Abhéngigkeit des CO,-Gaswechsels von Diploschistes muscorum von der Licht-
intensitat (PPFD) am 19.5.1996; siehe Abb. 3.

Die Kohlenstoffbilanz der Flechten ist im Winter hdufig besonders giinstig, weil
der néchtliche respiratorische Kohlenstoffverlust wegen der niedrigen Temperatu-
ren nur gering bleibt. Allerdings wird der Stoffgewinn durch die niedrigen winter-
lichen Lichtintensititen begrenzt.

Die Arten mit Ubersittigungsdepression ihres Gaswechsels sind gegeniiber D.
muscorum bei starker Regen-Befeuchtung erheblich benachteiligt. Am 24.1.97
sind die Flechten durch Regen véllig eingequollen, Bewslkung und Nebel verhin-
dern ihr Trocknen bei Temperaturen, die nur wenig iiber dem Gefrierpunkt liegen
(Abb. 6). Unter diesen Bedingungen ist D. muscorum zu ausgiebiger photosynthe-
tischer Produktion in der Lage, wihrend bei F. fulgens die hohen Diffusionswider-
stdnde des Thallus nur viel geringere Raten erméglichen, so daB ihre Kohlenstoff-
bilanz weitaus ungiinstiger bleibt.

3.2.2 Regenbefeuchtung wihrend der Nacht

Néchtliche Hydratation fiihrt in der Regel zu lang andauernder Atmungstitigkeit
der Bodenflechten. Die Austrocknung findet meist erst im Verlaufe des darauffol-
genden Vormittags statt, und es kann dann zu ergiebiger Stoffproduktion kom-
men, wenn giinstiger Wasserzustand mit hoher Lichtintensitéit kombiniert ist. Die-
ses Reaktionsmuster ist wihrend des Sommerhalbjahrs hiufig. Die Linge der
photosynthetisch aktiven Periode wird dabei wesentlich von der Wasserhaltekapa-
zitdt der Thalli bestimmt, so daB sich unter identischen Bedingungen ganz unter-
schiedliche Tagesverldufe des CO,-Gaswechsels ergeben konnen. Nach einer regen-
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Abb. 5: Hydratisierter Thallus im Winter. Wie Abb. 3, jedoch fiir den 8.2.1997; keine
Messungen im punktierten Abschnitt der Gaswechselkurve.

reichen Nacht am 19.6.97 (Abb. 7) ist der Himmel meist wolkenfrei, und die bei-
den optimal eingequollenen Flechten CI. convoluta und Co. cristatum haben be-
reits um 4:30 h ihren Kompensationspunkt iiberschritten. Die heteromere Clado-
nia erreicht das Maximum ihrer Netto-Photosynthese bereits um 6:30 h. Sie ver-
liert sehr schnell ihr Thalluswasser und ist bereits zwischen 8 und 8:30 Uhr aus-
getrocknet und inaktiviert. Die Photosyntheserate der gelatindsen, homéomeren
Collema mit hohem Wassergehalt steigt dagegen noch bis 9:30 h an. Erst dann
setzt die Trocknung ein, die gegen 13:00 h zum Erliegen des Gaswechsels fiihrt.
Der Vorteil des hoheren Wassergehaltes fiir die Stoffbilanz der Gallertflechte un-
ter diesen Bedingungen ist offensichtlich.

Bei F. fulgens kénnen sich Nachteile der Ubersittigungsdepression nach
néchtlicher Befeuchtung besonders deutlich bemerkbar machen. Die Nacht des
22.6.96 (Abb. 8) fiihrt durch starken Niederschlag zur maximalen Einquellung.
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Abb. 6: Regenbefeuchtung mit Ubersittigungsdepression von Fulgensia fulgens. Wie
Abb. 3, jedoch fiir Diploschistes muscorum und Fulgensia am 24.1.1997.

Am Morgen endet der Regen, die Lichtintensitiit steigt an und erreicht bei leich-
tem Hochnebel um 14:00 h kurzfristig iiber 800 pmol m™ s PPFD. Wihrend die-
ser ganzen Zeit verharrt die Netto-Photosynthese — weitgehend unabhiingig von
der Belichtung — auf einem niedrigen Niveau. Bei hohem Wassergehalt ist die
photosynthetische CO,-Fixierung infolge der hohen Diffusionswiderstinde licht-
gesittigt (vgl. im Gegensatz dazu Abb. 3 & 4). Der Flechtenthallus verliert jedoch
standig etwas Feuchtigkeit, und um 14:30 h erreicht er fiir nur ganz kurze Zeit sei-
nen optimalen Wassergehalt, was zu einem steilen Photosynthese-Gipfel fiihrt.
Anschlieend erfolgt vollige Austrocknung und Inaktivierung, die durch einen
erneuten RegenguBl am Spétnachmittag wieder beendet wird.
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Abb. 7: Regenbefeuchtung in der Nacht mit Aktivitdt am darauffolgenden Tag. Wie
Abb. 3, jedoch fiir Collema cristatum und Cladonia convoluta am 19.6.1997; CO,-Aus-
tausch auf Thallus-Trockengewicht bezogen.

3.2.3 Befeuchtung durch Tau und Reif

Tauniederschlag spielt fiir den Wasserhaushalt der Erdflechten auch im geméBig-
ten Klima eine groBe Rolle; an mehr als einem Fiinftel aller Tage des Jahres wer-
den sie hierdurch aktiviert. Fiir alle der untersuchten Phycolichenen reicht die Hy-
dratation selbst durch leichte Taukondensation aus, um zumindest fiir kurze Zeit
die CO,-Assimilation zu ermdglichen. Der Thallus-Wassergehalt ist dabei so ge-
ring, daB er optimalen Gasaustausch ohne Ubersittigungsdepression erlaubt. So-
bald die aufgehende Sonne auf die taufeuchten Thalli trifft (12.3.97, Abb. 9),
steigt die Photosynthese von Cl. convoluta zu einem Gipfel an. Seine H6he und
die Zeitdauer der photosynthetischen Aktivitét ergeben sich aus dem Wechselspiel
zwischen der einerseits fordernden Wirkung ansteigender Lichtintensitdten fiir die
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Abb. 8: Regenbefeuchtung in der Nacht mit Aktivitit am darauffolgenden Tag. Wie
Abb. 3, jedoch firr Fulgensia fulgens am 22.6.1996. Mitte: Regenniederschlag (in mm
pro 30 min).

Photosynthese und andererseits ihrer hemmenden Wirkung durch Wasserverlust
der Flechte beim Anstieg von Temperatur und Wasserdefizit der Luft. In der Regel
sind die Thalli nach 1 bis 3 Stunden wieder véllig ausgetrocknet und inaktiviert.
Nebel mit giinstigen Lichtintensititen in Kombination mit hoher Luftfeuchtigkeit
wirkt sich positiv auf die Lénge der aktiven Phase fiir die Flechten aus.
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Abb. 9: Taubefeuchtung. Wie Abb. 3, jedoch fir Cladonia convoluta und Collema cri-
statum am 12.3.1997; CO,-Austausch auf Thallus-Trockengewicht bezogen.

Besonders wihrend der Sommermonate treten lingere Zeitperioden auf, in de-
nen Taufall die einzige Wasserquelle fiir die Flechten darstellt. Abbildung 10 gibt
dafiir ein Beispiel, wie die Photosynthesetitigkeit von D. muscorum Tag fiir Tag
nur auf die kurze Zeit der morgendlichen Taubefeuchtung beschrinkt ist. Die Ta-
gesbilanz ist hierbei besonders giinstig, weil sich der Kohlenstoffverlust durch
Dunkelatmung auf wenige friithmorgendliche Stunden mit geringen Raten be-
schrinkt (siche Pfeile, Abb. 10). Die Taukondensation reicht nur dazu aus, die
oberen Thallusschichten einschlieBlich der Algen zu durchfeuchten, wihrend der
untere Bereich des Lagers trockener bleibt und daher nur wenig zur Atmung bei-
trdgt. Das wird in Abb. 10 offensichtlich, wenn man die niedrige friilhmorgendli-
che CO,-Abgabe mit der Atmungsrate vergleicht, die die Flechte am Abend des
12.7. nach griindlicher Regenbefeuchtung aufweist.
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Abb. 10: Taubefeuchtung. Wie Abb. 3, jedoch fiir Diploschistes muscorum und fiir den
Zeitraum 7. bis 12. 7. 1997. Die Pfeile deuten auf die Zeit der Atmungsaktivierung; Bal-
ken: Regenniederschlag.

In Ubereinstimmung mit ihrem Verhalten unter kontrollierten Bedingungen
(siche Abb. 1) ist F. fulgens die Art, die am schnellsten und am intensivsten auf
geringste Taumengen reagiert. Hiufig kommt es bei ihr zu kurzen Phasen friih-
morgendlicher Photosynthese auch dann, wenn keine Taukondensation erkennbar
ist. Wenngleich eine Entscheidung dariiber nicht eindeutig zu treffen ist, so ist es
doch wahrscheinlich, dafl in solchen Fillen allein die Hydratation im Gleichge-
wicht mit der nahezu wassergesittigten Luft zur Aktivierung der Photosynthese
fiihrt, eine Fahigkeit, die fiir viele Phycolichenen bekannt ist (LANGE et al. 1986).
Besonders bei F. fulgens tritt im Winterhalbjahr auch hiufig morgendliche CO,-
Aufnahme nach Reifbildung auf. Am 5.12.96 (Abb. 11) herrscht in der Nacht
Frost bis -4 °C, und der trockene Thallus der Flechte ist bei Sonnenaufgang von
einer Reifschicht bedeckt. Bereits um 8:30 h ist eindeutig Netto-Photosynthese zu
einer Zeit erkennbar, zu der die Temperatur der Luft in Bodennihe -3,6 °C, die der
Thallusoberfldche bei gedffneter Kiivette -3,9 °C und wihrend der Gaswechsel-
messung -3,0 °C betrégt. Das Maximum der CO,-Aufnahme findet um 10:30 h
statt, nachdem der Reif getaut ist. Am frithen Nachmittag ist die Flechte dann wie-
der vollig trocken.
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Abb. 11: Reifniederschlag. Wie Abb. 3, jedoch flir Fulgensia fulgens am 5.12.1996.

Im Gegensatz zu den untersuchten Phycolichenen ist Co. cristatum nicht oder
nur ganz ausnahmsweise dazu in der Lage, Taukondensation zu Stoffgewinn zu
nutzen. Wie flir alle Cyanolichenen charakteristisch, liegt der Feuchtigkeits-
Kompensationspunkt bei Collema so hoch (siehe Abb. 1), daB er normalerweise
durch Tau nicht {iberschritten werden kann. Ein Beispiel dafiir bietet Abb. 9. Wih-
rend die Phycolichene nach dem Taufall hohe NP-Raten aufweist, kommt es unter
gleichen Bedingungen bei der Gallertflechte nur zu geringer Atmungstitigkeit.

3.2.4 Verhalten bei Frost und bei Schneebedeckung

Wenn die Flechtenthalli im Winter nur durch wenig Schnee bedeckt sind, 148t sich
hiufig — auch bei geringfligigem Frost — sowohl Dunkelatmung als auch CO,-
Fixierung mit niedrigen Raten feststellen. Bei starkem Frost kommt der meBbare
Stoftwechsel zum Erliegen, wobei dann keine Aussage iiber den Hydratationsgrad
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der Flechten gemacht werden konnte. Aus technischen Griinden waren Gaswech-
selmessungen unter einer geschlossenen Schneedecke nicht méglich.

4. Diskussion

Im Mittel iiber alle untersuchten Arten sind die Bodenflechten im Verlaufe eines
Jahres fiir 49 % der Gesamtzeit ausgetrocknet und verharren in metabolischer In-
aktivitat. Diesen poikilohydren Organismen steht also an ihrem einheimischen
Standort nur etwas die Hilfte der Zeit (51 %) fiir Stoffwechseltétigkeit zur Verfii-
gung, wobei dann der Anteil der Stoffwechselaktivitit bei Dunkelheit bedeutend
groBer ist (31 % der Gesamtzeit) als die Lichtphase mit photosynthetischer Akti-
vitit (20 %). Ihre Existenz ist offensichtlich bedingt durch die Féhigkeit einer ef-
fektiven Nutzung dieser begrenzten Zeitabschnitte mit einer giinstigen Kombina-
tion von Hydratation und Belichtung.

Die absoluten Maxima der Netto-Photosynthese, die von den Bodenflechten
unter natiirlichen Bedingungen erreicht werden kénnen, liegen erstaunlich hoch.
Sie betragen fiir Diploschistes muscorum 5,1, fiir Squamarina lentigera 4,2 und
fiir Fulgensia fulgens 3,5 pmol CO, m? s™!. Das ist zwar weniger als das mittlere
maximale, auf Fliche bezogene Maximum von 20-40 pmol m? s, wie es fiir
Blatter von C3-Kulturpflanzen angegeben wird. Die Bodenflechten erreichen aber
immerhin die flichenbezogenen Hochstwerte der Nadeln von immergriinen Koni-
feren in H6he von 4 - 8 (12) pmol m™ s (Angaben nach LARCHER 1995). Das
stimmt mit dem hohen Chlorophyllgehalt der Flechten iiberein. Er betrdgt bei-
spielsweise fiir D. muscorum 981 - 416, im Mittel 526 mg m™ (Chl. a+b) und liegt

damit in einem Bereich, wie er als typisch fiir Bldtter von C3-Pflanzen gilt
(LAWLOR 1990).

Im Gegensatz zu den immergriinen Phanerogamen der geméBigten Zone, bei
denen die Photosynthesefédhigkeit wihrend der Winterphase sehr stark reduziert ist
(LARCHER 1995), kénnen die Bodenflechten auch die kalte Jahreszeit zu effekti-
vem Kohlenstoffgewinn ausnutzen. Wenn auch mit einer gewissen saisonalen Ak-
klimatisation zu rechnen ist (HAHN et al. 1989), weisen die untersuchten Boden-
flechten auch im Winter hohe Photosyntheseraten auf, die dann hauptsdchlich
durch niedrige Lichtintensitdt und weniger durch tiefe Temperaturen limitiert
werden. Selbst im unmittelbaren AnschluBl an Frostperioden ist ohne wesentliche
Regenerationphase Stoffgewinn bei diesen Flechten méglich. Aus Untersuchun-
gen unter kontrollierten Bedingungen ist bekannt, daB auch einheimische Flechten
noch bei Temperaturen unter dem Gefrierpunkt mit positiver Bilanz CO, assimi-
lieren kdnnen (LANGE 1965). Das bestitigt sich fiir die untersuchten Bodenflech-
ten unter Freilandbedingungen. So kann man damit rechnen, daB die untersuchten
Arten auch die Zeiten unter Schnee zumindest zu geringem Stoffgewinn ausnutzen
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konnen (siche KAPPEN 1993), obwohl dazu keine unmittelbaren Messungen mog-
lich waren.

Es ist charakteristisch fiir die poikilohydren Flechten, daB sie hohe Photosyn-
theseraten in der Regel nur kurzfristig aufrechterhalten konnen. Maximalraten
treten bei den Bodenflechten vor allem am Tag nach néchtlicher Regenbefguch-
tung im Sommer auf, wenn wihrend der Austrocknung oft nur fiir eine Uber-
gangsphase von wenigen Minuten optimaler Wassergehalt mit hoher Lichtinten-
sitit kombiniert ist, ehe die Photosynthese anschlieBend durch Dehydratation be-
grenzt wird (siehe Abb. 8). Aber nicht nur Trockenheit, sondern auch Ubersitti-
gung mit Wasser fiihrt bei vielen Flechten zur Depression ihrer Photosynthese. Im
Gegensatz zu den Blittern hoherer Pflanzen, bei denen unbenetzbare Stomata und
ein Interzellularsystem die Diffusion von CO, im Luftraum von der Atmosphére
bis nahe an die Orte der Carboxylierung erlauben, werden die lufterfiillten Poren-
systeme vor allem in der Rinde der Flechten bei starker Einquellung durch Wasser
blockiert (GREEN et al. 1994). Das behindert den Nachschub an CO, zu den Pho-
tobionten. Wir wissen noch nicht den Grund dafiir, warum einige Arten, z. B. aus
der Gattung Diploschistes in der Lage sind, diese Ubersittigungsdepression zu
vermeiden (siche LANGE et al. 1997a). Andererseits kénnen bereits geringste
Mengen an Feuchtigkeit von den Griinalgen enthaltenden Bodenflechten zur Akti-
vierung der Photosynthese genutzt werden. In Experimenten unter kontrollierten
Bedingungen liefl sich nachweisen, daB der Feuchte-Kompensationspunkt von D.
muscorum und F. fulgens bereits bei Wassergehalten iiberschritten wird, der im
Minimum bei 0,04 bzw. 0,06 mm Niederschlagsidquivalent liegt (LANGE et al.
1995). Geringste Taumengen oder sogar hohe Luftfeuchtigkeit alleine (siehe
LANGE & KILIAN 1985) ermdglichen bereits ihre aktive Photosynthesetitigkeit.

Im einzelnen bestehen erhebliche Unterschiede im Verhalten der einzelnen
Flechten, und die untersuchten Arten reprisentieren verschiedene Reaktionstypen
im Tagesverlauf ihres CO,-Gaswechsels. Wihrend beispielsweise F. fulgens, Co.
cristatum und S. lentigera auch bei ausreichender Belichtung durch ihre starke
Ubersittigungsdepression daran gehindert werden, stirkere Regenbefeuchtung zu
hohen Photosyntheseraten optimal zu nutzen, assimiliert D. muscorum auch bei
maximaler Befeuchtung ohne Limitation. Auch bei CI. convoluta ist die Depressi-
on gering. Die Phycolichenen unterscheiden sich von der Cyanolichene Collema
darin, daB diese zur Reaktivierung ihres Photosyntheseapparates nach Austrock-
nung einen bedeutend héheren Wassergehalt, und zwar tropfbares Wasser, bené-
tigt (LANGE et al. 1993). Dieser Nachteil, daB sie deshalb Taufall nicht zur Stoff-
produktion nutzen kann, wird jedoch dadurch ausgeglichen, daB ihre Aktivititspe-
rioden nach Regenbefeuchtung infolge ihrer hohen Wasserhaltekapazitit bedeu-
tend lédnger als die der heteromeren Phycolichenen sind.

Unter den geméBigten Bedingungen des temperaten Klimas kompensieren sich
offensichtlich die Vor- und Nachteile im hydratationsabhingigen Photosynthese-
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potential der einzelnen Arten weitgehend, so daB sie am gleichen einheimischen
Standort koexistieren kdnnen. Unter extremeren Bedingungen setzt dann aber
deutlich eine Differenzierung ein, und die spezifischen Eigenschaften kdnnen exi-
stenzbestimmend werden. Das gilt beispielsweise fiir die kiistennahe Nebelzone
der Namib-Wiiste. Sie ist durch eine reiche Bodenflechten-Vegetation charakteri-
siert, die so gut wie ausschlieBlich auf Befeuchtung durch Tau und Nebel ange-
wiesen ist, weil Regenniederschlige vernachlédssigbar gering sind. Hierdurch wer-
den Phycolichenen gefordert, die mit ihrem niedrigen Feuchtigkeits-Kompensa-
tionspunkt die morgendliche, kurzfristige und geringe Wasserzufuhr unverziiglich
zur Produktion ausnutzen konnen (LANGE et al. 1994). Thre Aktivitdtsmuster
stimmen mit denen der einheimischen Griinalgenflechten wdhrend der Sommer-
monate liberein. Tatsédchlich fehlen an den Nebel-Standorten der Namib die Cya-
nolichenen in der Artenkombination der Flechtengesellschaften ganz oder sie tre-
ten in der Vegetation der biogenen Krusten zumindest vollig zuriick. Es ist offen-
sichtlich, daB ihr hoher Feuchte-Kompensationspunkt und ihr Bedarf an tropfba-
rem Wasser ihre photosynthetische Stoffproduktion an diesen Standorten zu un-
giinstig gestalten wiirde. Hohe Wasserspeicherkapazitit wiirde ihnen bei fehlen-
dem Regen keinen Vorteil fiir die Existenz bieten. Ahnlich liegen die Verhiltnisse
fur die terrestrische Flechtenvegetation in den tau- und nebelreichen Bereichen der
Negev-Wiiste, wo Squamarina-, Diploschistes- und Fulgensia-Arten dominieren.
— Im Gegensatz dazu werden die biogenen Bodenkrusten beispielsweise auf dem
Colorado-Plateau in Siid-Utah (USA) von Cyanolichenen, vor allem von Collema
tenax dominiert, und die Griinalgenflechten treten stark zuriick (BELNAP 1993).
Hier sind Tau und Nebel sehr seltene Witterungsereignisse, und erratische Regen-
giisse sind die wesentliche Wasserquelle fiir die Flechten. Unter diesen Umstén-
den erweist sich ein hoch liegender Feuchtigkeits-Kompensationspunkt nicht als
Nachteil fiir die Produktivitit, und die Gallertflechten profitieren von ihrer Fhig-
keit, mit dem gespeicherten Wasser die Zeitperioden aktiver Photosynthesefihig-
keit zu verldngern (LANGE et al. 1998).

Die vorgelegte Analyse der unterschiedlichen Reaktionstypen unter den Bo-
denflechten im Freiland soll einerseits der Charakterisierung ihrer Existenzbedin-
gungen am einheimischen Xerothermen-Standort dienen. Andererseits bietet der
Vergleich ihres spezifischen Verhaltens unter gemiBigten Klimabedingungen den
Schliissel zum Verstédndnis ihrer grofriumigen Verbreitung in den Kryptogamen-
Gesellschaften, die weltweit die biogenen Bodenkrusten aufbauen.
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