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Welwitschia mirabilis —
Eine 6kophysiologische Betrachtung

Eine der aufergewdhnlichsten und bekanntesten Wiistenpflanzen der Namib ist Welwitschia mirabilis,

die weite Teile der zentralen Namib-Wiiste nordlich des Kuiseb-Reviers bis zum Nicolau-Revier im

siidlichen Angola besiedelt. Vor allem in der kargen Landschaft der zentralen Namib ist sie mit ihrer

GroBe sehr auffillig. Seit ihrer Entdeckung durch den dsterreichischen Arzt und Naturforscher Fried-

rich Welwitsch im siidlichen Angola und durch Thomas Baines im Swakop-Revier ranken sich um

diese Pflanze viele wissenschaftliche Ritsel und Mythen. Viele davon beziehen sich auf ihre erstaun-

liche Fahigkeit, den extrem trockenen Bedingungen zu widerstehen - einigen dieser physiologischen

Besonderheiten wird hier nachgegangen. Im Vordergrund stehen Untersuchungen zur Frage der

Regulation des Wasserhaushaltes liber die Spalt6ffnungen und die mogliche Bedeutung einer

néichtlichen CO,-Fixierung iiber den diurnalen Saurerhythmus (Crassulaceen-Séurestoffwechsel).

ustenpflanzen haben im Laufe der Evolution

eine Vielzahl von speziellen morphologischen

und physiologischen Anpassungen entwickelt,
um in diesem extremen Lebensraum zu iiberleben. Speziell
Welwitschia mirabilis hat seit ihrer Entdeckung immer wie-
der Forscher unterschiedlicher Disziplinen fasziniert, etwa
der Systematik [1] oder der Okologie [2, 3]. Sie wird auch als
ein Indikator fiir den Klimawandel in der Namib angesehen,
wie jiingst dargestellt wurde [4]. Um die erstaunliche Anpas-
sungsfahigkeit dieser bizarren Pflanze besser verstehen zu
lernen und insbesondere genauere Informationen {iber
ihren Wasser- und Kohlenstoffhaushalt zu gewinnen, fiihrte
die Arbeitsgruppe von Prof. Dr. Dieter J. von Willert von der
Westfédlischen Wilhelms-Universitdt Miinster von 1979 bis
2002 umfangreiche dkophysiologische Messungen entlang
eines 106 km langen Kiisten-Inland-Transektes von der Wel-
witschia-Vlakte (15° 00,16’ O, 22° 39,34’S) bis in die Mopane-
Savanne (14° 40,76’ O, 20° 25,27’ S) durch.

Das Transsekt iiberstreicht einen Bereich, in dem die kli-
matischen Bedingungen an den Wuchsstandorten von Wel-
witschia deutlich voneinander abweichen. Wéahrend in der
Welwitschia-Vlakte (Abb. 1), etwa 35 km 6stlich von Swakop-
mund gelegen, die Tagestemperaturen meistens moderat
sind und im Maximum 30° bis 40 °C erreichen [2], konnen sie
in der Umgebung des Brandbergs (14° 20,04’ O, 21° 08,40’ S)
deutlich hoher sein. Insbesondere bei Ostwinden steigen die
Temperaturen dort auf tiber 48°C im Schatten an, wahrend
die Luftfeuchtigkeit dabei auf unter 5% sinkt. Die Féhigkeit,
gerade unter solchen extremen Umweltbedingungen zu

620

i o

Abb. 1. Welwitschia mirabilis in der Welwitschia-Vlakte.

iiberleben, macht Welwitschia, die auf den ersten Blick gar
nicht dem Bild einer , typischen Wiistenpflanze“ entspricht,
interessant fiir 6kologische und 6kophysiologische Unter-
suchungen. Auler den nach ca. 2 Jahren zugrundegehenden
Keimblittern und einem weiteren rudimentéren Blattansatz
bilden die getrenntgeschlechtlichen Pflanzen von W. mirabi-
lis normalerweise nur ein Blattpaar aus, das kontinuierlich
aus einer Hypokotylgrube des kurzen, riibenférmigen Stam-
mes wachst und von der Spitze her ebenso kontinuierlich
abstirbt. Wachstums-, aber auch Absterberate sind dabei
von verschiedenen Umweltfaktoren, speziell aber von der
Langzeit-Wasserverfiigbarkeit abhingig.
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Wasserhaushalt

Uber die Wasserversorgung der Pflanze an einem so ariden
Standort wurde schon viel spekuliert. Ohne Zweifel sind die
Anforderungen enorm: So muss W. mirabilis auch wahrend
lang anhaltender Trockenheit ein Viertel bis ein Drittel des
aktuellen Blattwassergehaltes pro Stunde ersetzen [2]. Erst
genaue Messungen der Transpiration, die seit Anfang der
1980er Jahre durchgefithrt wurden, erlaubten eine Hoch-
rechnung der jidhrlichen Wasserverluste. Zur Ermittlung
dieser Ergebnisse wurden direkt am Standort klimatisierte
Kiivetten entlang eines Blattes installiert (Abb. 2). Dies
erlaubte exakte Messungen der Variabilitét der Transpiration
und des Kohlenstoffdioxidaustauschs. Am Standort Brand-
berg-West (Abb. 3, 14° 13,86’ O, 21° 03,49’ S) wuchsen die
Pflanzen direkt in einem Revier (Trockenfluss) und erreich-
ten auch die groBten Blattflichen und -dicken (Tab.). In den
jungen Blattabschnitten an der Blattbasis waren die Trans-
pirationsraten fast 14-mal hoher als an der Blattspitze. Diese
hohen Werte in den jungen Blattabschnitten waren auf eine
fehlende Transpirationssteuerung durch die Spalt6ffnungen
(Stomata) zuriickzufiihren. In den ilteren Blattabschnitten
war hingegen die stomatdre Kontrolle aktiv, weshalb auch
die Transpiration mit steigendem Wasserdampfsattigungs-
defizit nur unwesentlich anstieg. Interessanterweise war
dies nur am Brandberg-West nachzuweisen, bei den Pflan-
zen der anderen untersuchten Standorte stieg die Transpi-
ration mit dem Blattalter kontinuierlich an, allerdings auf
einem durchweg niedrigen Niveau.

Je nach Standort und der damit verbundenen Boden-
wasserverfiigbarkeit kann der durchschnittliche Wasser-
verbrauch der untersuchten Pflanzen deutlich voneinander
abweichen (Tab.) und am Brandberg-West fast 1000 Liter
pro Jahr erreichen, wihrend er am Brandberg weniger als 20
Liter pro Jahr betrégt [2, 16].

Wie Messungen des Wasserzustands aufzeigten, konnten
die Pflanzen das Wasserdefizit, das durch Transpiration ent-
standen war, in der Nacht nahezu vollstindig ausgleichen
und am nichsten Tag das morgendliche Wasserpotential
(siehe Glossar) des Vortags wieder erreichen. Allerdings war
die néchtliche Erholung des Wasserpotentials am Brand-
berg-West deutlich schneller als in der Welwitschia-Vlakte,
was auf die bessere Wasserversorgung an diesem Standort
hinweist. Der trockenste von allen untersuchten Standorten
war der am Brandberg. Hier lag das morgendliche Wasser-
potential mit -5,7 MPa mehr als 2MPa niedriger als an den
beiden anderen Standorten. Die physiologischen Unter-
schiede beziiglich stomatdrer Transpirationskontrolle und
Wasserverbrauch spiegeln damit deutlich die Bodenwasser-

Abb. 2. Messung der Netto-Photosynthese und Transpiration mittels
klimatisierter Gaswechselkivetten am Standort Brandberg-West.

verfiigbarkeit wider, die eine entscheidende Grofie fiir den
jahrlich realisierten Blattzuwachs ist (Tab.).

Vor allem die Bedeutung des Nebels als Wasserquelle fiir
Welwitschia wurde immer wieder intensiv diskutiert und
eine direkte Aufnahme des Nebelwassers oder Taus durch
die Blattoberflache [5] oder durch ein oberflichennahes
Feinwurzelsystem [6] angenommen. Gegen die Bedeutung
von Nebel und Tau als direkte Wasserquelle spricht aller-
dings, dass W. mirabilis iiber keine morphologischen Struk-
turen verfiigt, um Wasser {iber die Bldtter aufzunehmen. Die
Blatter sind typisch xeromorph gebaut, die Cuticula ist sehr
dick, die Stomata sind eingesenkt und die Spalten besonders
cutinisiert. Auch eine nichtliche ,reverse Transpiration®,
d.h. eine Aufnahme von Wasserdampf iiber die Stomata ist
auszuschlief3en. Rein physikalisch kdnnten solche Prozesse
auftreten, wenn sich in feuchten Nichten ein in das Blatt
gerichteter Wasserdampfgradient aufbaut und die Blatttem-
peratur unterhalb der Umgebungstemperatur liegen wiirde.
Derartige Bedingungen treten in der Zentralen Namib aber
eher selten auf. Auch reicht der Treibnebel kaum landein-
wadrts bis zur Inneren Namib [7], und die Mengen des auf
den Bléttern zu beobachtenden Taufalls sind gering. Im All-
gemeinen liegen die Taufallmengen in der Namib und ande-
ren Wiisten zwischen 0,1 bis 0,3mm pro Nacht, dagegen
werden 2 mm Taufall benétigt, um die tédgliche Transpiration
zu kompensieren [9]. AuBerdem befeuchten Taufall und
Nebel nur die obersten Millimeter des Bodens [8], wo sich
keine Wurzeln von W. mirabilis befinden, die dieses Wasser
aufnehmen konnten. Mehrtédgige diurnale Wasserpoten-
tialmessungen zeigten, dass der Wert des morgendlichen

Welwitschia-Viakte Brandberg-West Brandberg ;T;;V?;T:SI?S;&VT;T ZF;Z?[;/T/: /;J;S
Blattflache 0,65 m? 1,84 m? 0,31 m? schia-Pflanzen an verschiedenen
Transpiration 0,911d"’ 2,60 1d"! 0,051d! ?zt]andorten in der Namib-Wiste
Jahrlicher Wasserverlust | 3341 949 | 191 .
Blattwachstum 0,83 mm d! 1,172 mmd”’ 0,177 mm d-’
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Wasserpotentials bereits wieder in der frithen Nacht erreicht
wird und kaum Schwankungen zwischen den einzelnen
Tagen auftreten.

Dass Wasserverfligbarkeit bzw. Wasseraufnahme der
Pflanzen allerdings begrenzt ist, beweist die Entwicklung
des Wasserzustandes wéhrend der Fohnstiirme, die als tro-
cken-heilfe Ostwinde vom Hochland in die Namib blasen.
Wihrend dieser Zeiten sind die n4chtlichen Wasserverluste
des Welwitschia-Blattes so hoch, dass die Wasseraufnahme
die Wasserverluste des Tages nicht ausgleichen kann. Aller-
dings reicht dann bereits eine normale Nacht aus, um den
Wasserzustand der Pflanze zu normalisieren. Es spricht also
alles dafiir, dass die Wasseraufnahme aus dem Boden die
alleinige Wasserquelle fiir W, mirabilis ist.

Uber die tatsichliche maximale Wurzeltiefe der Pfahl-
wurzel ist bis zum heutigen Zeitpunkt nichts bekannt. Eine
Verbindung mit dem Grundwasser, wie bei den Akazien, die
in vielen Revieren der Namib neben Welwitschia vorkom-
men (Abb. 2, 3), muss vielerorts vorausgesetzt werden, um
die hohen Transpirationsraten zu erkldren.

Photosynthese und Kohlenstoffhaushalt

Ihre beiden einzigen groflen, dunklen, z.T. flach auf dem
Boden aufliegenden Blétter (Abb. 3, 4) geben W. mirabi-
lis eine fiir den Wiistenstandort sehr ungiinstige Gestalt,
denn sie erleichtern die Absorption von Strahlung, wih-
rend gleichzeitig die konvektive Abgabe tiiberschiissiger
Wiarme erschwert wird. Bei der h&ufig vorherrschenden
hohen Einstrahlung von mehr als 2500 umol Photonen m
s’! fiihrt dies leicht zu extremen Temperaturen und Wasser-
dampfgradienten [10]. Wie umfangreiche 6kophysiologische
Untersuchungen zeigten [9, 11], besitzt Welwitschia deshalb
am natiirlichen Standort an heiffen und trockenen Tagen
einen ausgeprégt zweigipfligen Verlauf von CO,-Austausch
und Blattleitfahigkeit mit hoheren CO,-Gewinnen in den
Morgen- und spédten Nachmittagsstunden, und zwar unab-
hédngig von der Bodenwasserversorgung.

Dieses Gaswechselmuster, die hohen und variablen
Gehalte an Apfel- und Zitronensiure in den Blittern von W,
mirabilis sowie die Tatsache, dass in getrocknetem Blattma-
terial das Verhiltnis der beiden Kohlenstoffisotope 2C und
1BC (meist dargestellt als sog. 8'3C-Wert) zwischen denen
von C;- und C,-Pflanzen gefunden wurde, legten schon sehr
frithzeitig die Vermutung nahe, dass diese Gymnosperme
die Fdhigkeit zum Crassulaceen-Sdurestoffwechsel besitzt
(CAM, engl. Crassulacean acid metabolism; vgl. Glossar).
Pflanzen, die diesen Stoffwechselweg nutzen, sind in der
Lage, nachts aus der AuRenluft tiber gedffnete Stomata auf-
genommenes oder intern in der Atmung freigesetztes CO,
zu binden und in Form von Apfelsiure (aber auch Citronen-
sdure oder Isocitronensiure) reversibel in den Vakuolen zu
speichern. Die ndchtliche Akkumulation von organischen
Sduren ist somit das Kernmerkmal des CAM.

Mit einsetzender Bestrahlung und damit anlaufender
Photosynthese wird die Apfelsdure (bzw. die anderen orga-
nischen Sduren) wieder in das Cytoplasma entlassen und
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Abb. 3. Okophysiologische Freilanduntersuchungen an Welwitschia mira-
bilis sidwestlich des Brandberges in Namibia.

C3-, C4-, CAM-Pflanzen: Da das bei der photosynthetischen
CO,-Fixierung durch die RuBisCO im Calvin-Zyklus gebildete in-
stabile Zwischenprodukt aus 6 C-Atomen sofort zerfallt, sind die
dabei entstehenden zwei Molekiile der 3-Phosphoglycerinsédure (3-
PGS) das erste stabile Produkt der Photosynthese. Diese ist aus drei
Kohlenstoffatomen aufgebaut und damit ein ,,C;-Korper®. Pflanzen,
die ausschlieBlich diesen ,normalen” Weg der CO,-Fixierung nut-
zen, werden daher Cs-Pflanzen genannt. Bei vielen Pflanzen aus
tropischen und subtropischen Breiten ist der Photosynthese ein
raumlich getrennter CO,-Vorfixierungsmechanismus vorgeschaltet.
In den Mesophylizellen der Blatter wird aufgenommenes CO, bzw.
das in einer Gleichgewichtsreaktion schnell daraus entstehende
und leichter verfliigbare HCO;” mit hoher Effizienz durch das Enzym
Phosphoenolpyruvat-Carboxylase (PEPC) an Phosphoenolpyruvat
gebunden. Die daraus entstehende Oxalessigsaure ist ein C,-Kor-
per; daher der Name C4-Pflanzen.

Bei den CAM-Pflanzen ist die CO,-Vorfixierung nicht wie bei den
C,-Pflanzen raumlich, sondern zeitlich getrennt. Die Vorfixierung
findet mit Hilfe von PEPC in der Nacht statt. Das Fixierungsprodukt
wird in Form von Apfelsdure (oder Citronensaure bzw. Isocitronen-
saure) in den Vakuolen gespeichert und am Tag mit einsetzender
Bestrahlung und damit anlaufender Photosynthese wieder in das
Cytoplasma entlassen.

83C-Wert: Dieser Wert ist ein MaR fir die unterschiedliche Diskri-
minierung der Kohlenstoffisotope ?C und ®C durch die wichtigen
carboxylierenden Enzyme. Im Gegensatz zur PEPC, die beide Koh-
lenstoffisotope gleich behandelt, bevorzugt die Rubisco ?CO, und
diskriminiert *CO,.

Wasserpotential: Ein Mal3 fiir das tatsachlich wirkende Wasser-
defizit (immer bezogen auf ,reines” Wasser), dem die Pflanze zu
einem bestimmten Zeitpunkt ausgesetzt ist. Es ist auch die trei-
bende Kraft jeden Wasserflusses in der Pflanze. Das Wasserpoten-
tial ist in etwa die maximale Kraft, mit der die Pflanze (die ,wéss-
rige Lésung” in ihr) reines Wasser anziehen kann. Eine altere, sehr
anschauliche Beschreibung nutzt den Begriff Saugspannung. Es
hat sich deshalb eingeblirgert, die Grof3e Wasserpotential in (nega-
tiven) Druckeinheiten (MPa oder bar) anzugeben.
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dort bzw. in den Mitochondrien oder Chloroplasten durch
verschiedene Enzyme wieder gespalten. Dadurch erhoht
sich die Kohlenstoffdioxid-Konzentration im Blattinneren
drastisch, was zu einem partiellen Schluss der Spaltoft-
nungen fiihrt. Das freiwerdende CO, steht aber auch direkt
am Ort der Photosynthese deren Schliisselenzym Ribulose-
1,5-Bisphosphat-Carboxylase (RuBisCO) in grofler Menge
zur Verfiigung. CAM-Pflanzen konnen also wéhrend des
Tages bei mehr oder weniger stark geschlossenen Stomata
und damit entsprechend reduziertem Transpirationsverlust
effektiv Photosynthese betreiben. Auch wenn bei starkem
Wassermangel die Stomata nahezu vollstdindig schlieen,
sind CAM-Pflanzen dank des néchtlich gespeicherten CO,
weiterhin in der Lage, die Photosynthese aktiv zu halten.

Fiir W. mirabilis wére dieser fiir zahlreiche sukkulente
Wiistenpflanzen belegte Mechanismus von groflem Vor-
teil. Allerdings ist bei ihr die Sachlage unklar, weshalb
trotz intensiver Forschung tiber den tatsdchlich genutzten
Mechanismus der CO,-Fixierung lange kontrovers diskutiert
wurde. Auf Grund der extrem hohen Variabilitit des Apfel-
sdure- und Citronensduregehaltes im Blatt ist es ndmlich
sehr schwierig, die diurnale Anderung dieser organischen
Sduren mit Sicherheit nachzuweisen [14]. Allerdings wurden
in Laborexperimenten Hinweise auf eine geringe nichtliche
14CO,-Fixierung gefunden [12].

Ein weiterer Anhaltspunkt fiir das mogliche Vorliegen eines
CAM in W, mirabilis war der §'*C-Wert ihrer Blitter [14], der
durch die unterschiedliche Diskriminierung der Kohlenstof-
fisotope 2C und *C durch die wichtigen carboxylierenden
Enzyme bedingt wird. Wahrend die PEPC die beiden Kohlen-
stoffisotope gleich behandelt, bevorzugt die RuBisCo '*CO,
und diskriminiert das schwere *CO, [15]. Aufgrund dieses
Unterschiedes lassen sich die primdren Kohlenstoffdioxid-
Fixierungswege von Pflanzen charakterisieren. Pflanzen, die
auf eine CO,—Vorfixierung durch die PEPC verzichten, also
alle C;-Pflanzen, haben eine hohe Diskriminierung und damit
sehr negative §'*C-Werte (etwa -20 bis -35%o). Da C,-Pflanzen
die CO,-Vorfixierung durch PEPC immer nutzen, wird die Aus-
wirkung der ausgepragten Diskriminierung durch die RuBis-
Co reduziert, was ihre 8'*C-Werte weniger negativ werden
lasst (-7 bis -18%o). Fiir CAM-Pflanzen ist bekannt, dass ihre
3'13C-Werte zwischen den fiir C;- und C,-Pflanzen tiblichen
liegen, da die PEPC ja nur in der Nacht aktiv ist. Tatséchlich
wurden fiir W. mirabilis an Pflanzen der unterschiedlichsten
Standorte 8'*C-Werte zwischen -17 und 23%o. gefunden [14,
16]. Damit lagen die untersuchten Pflanzen schon sehr nahe
an den Werten von normalen C;-Pflanzen, was sich leicht
mit einer sehr schwachen Auspriagung des CAM erkldren
liee. Es ist jedoch zu bedenken, dass die durch Trockenheit
bedingte starke stomatdre Limitierung des Gasaustausches,
wie sie gerade fiir W, mirabilis typisch ist, die CO,-Diffusion
erschwert und damit die Moglichkeit der RuBisCO zur Diskri-
minierung von'*CO, mindert. Dies fithrt ebenfalls zu deutlich
weniger negativen 8*C-Werten [17]. Deshalb scheinen die
gefundenen intermedidren 3'3C-Werte als Beweis fiir das Vor-
liegen eines CAM wenig plausibel zu sein.
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Abb. 4. GroRflachiges Vorkommen der Wiistenpflanze in der Welwit-
schia-Vlakte. [Alle Photos M. Veste]

Dies gilt auch fiir das oft beschriebene CAM-&hnliche
diurnale Gaswechselmuster von W. mirabilis [9, 11, 12]. Wie
eingangs erwihnt, fiihrt die hohe Einstrahlung, gekoppelt
mit extremen Temperaturen und Wasserdampfgradienten
am natiirlichen Standort, auch bei ausreichender Wasser-
versorgung zu einem ausgepréigten zweigipfligen Verlauf
von CO,-Austausch und Blattleitfdhigkeit mit hoheren CO,-
Gewinnen in den Morgen- und spédten Nachmittagsstunden.
Diese , Mittagsdepression“ des Gasaustausches ist aber pri-
mir eine Reaktion auf die hohen Temperaturen und Wasser-
dampfdefizite zwischen Blattinnerem und Aufenluft und
wird durch Wassermangel deutlich verstarkt [17].

Die mittégliche Reduktion der CO,-Aufnahme ist auch
zum Teil durch eine von der hohen Einstrahlung induzierten
Photoinhibition bedingt [10, 18]. Mit diesem Begriff meint
man ein kontrolliertes Herunterregeln der priméren photo-
physikalischen Prozesse der Photosynthese (v. a. der Absorp-
tion von Photonen, der Weitergabe der Anregungsenergie
und des primédren Elektronentransports in Photosystem
II). Dies wird immer dann wichtig, wenn kurzzeitig wirk-
same photoprotektiven Mechanismen, die eine gefahrlose
Abgabe der von den Chlorophyllen aufgenommenen nicht
nutzbaren Lichtenergie in Form von Wérme erleichtern
(unter anderem der sogenannte Xanthophyllzyklus), ausge-
lastet sind. Ein Teil des komplexen, auf unterschiedlichen
Mechanismen beruhenden Gesamtprozesses der Photo-
inhibition beinhaltet die Inaktivierung von Photosystem
II-Kernkomplexen, die, photochemisch inkompetent, noch
tiberschiissige Energie umwandeln und anschlieBend wie-
der ,repariert® werden kénnen. Die bei Messungen an
den natiirlichen Standorten in der Namib nachgewiesene
Reversibilitdt der Inhibierung der Photosyntheseeffizienz
zeigt, dass es sich tatsdchlich nicht um eine dauerhafte
Schidigung des Photosyntheseapparates (,photodamage®)
handelt.

An diesen strahlungsreichen Wiistenstandorten sichert
nur das effektive Zusammenwirken von verschiedenen opti-
mal angepassten und fein regelbaren Schutzmechanismen
das Uberleben der Pflanzen. So weist W. mirabilis auch
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eine sehr hohe Photorespirationsaktivitdt auf [18]. Diese
»Gegenreaktion“ zur Photosynthese kann im Tagesverlauf
am frithen Nachmittag in Abhéngigkeit von der Blatttem-
peratur bis zu 80% betragen. Bis zu diesem hohen Anteil
werden ausgehend von der dann als Oxygenase (Sauerstoff
umsetzend) aktiven RuBisCO in vielen Reaktionsschritten
die gerade in der Photosynthese gebildeten Zucker wieder
abgebaut. Diese Reaktionsfolge 1duft unter Verbrauch von
Sauerstoff und im Uberschuss vorhandener Energie sowie
unter Freisetzung von CO, ab. Durch die Photorespiration
wird also ein gefdhrlicher ,Energiestau“ vermieden und
die Sekundirreaktion der Photosynthese wieder mit ihrem
wichtigen Substrat (CO,) versorgt.

Schon bei moderaten Temperaturen von 25°C kann man
bei W. mirabilis eine Photorespirationsaktivitdt von bis zu
40% feststellen [14]. Durch das Zusammenwirken von Pho-
toinhibition und Photorespiration kann es unter den extre-
men Bedingungen zu einer kurzfristigen mittéglichen Brut-
to-CO,-Abgabe kommen, ohne dass die Pflanzen dauerhaft
geschddigt werden [2] oder dass es auf eine CAM-Aktivitét
zurlickzufiihren wire.

Das alles macht den Nachweis, dass W, mirabilis tatsach-
lich eine CAM-Pflanze ist, sehr schwer. AuBerdem zeigten
CO,-Gaswechselmessungen im Labor [12, 13] sowie in der
Welwitschia-Vlakte und an anderen natiirlichen Standor-
ten nicht die fiir CAM-Pflanzen oft als typisch angesehene
ndchtliche CO,-Aufnahme, sondern eine fiir C;-Pflanzen
normale CO,-Abgabe (Atmungsrate) von mehr als 0,2 pmol
m2 s [2, 9]. Nur bei Freilandmessungen im Hochsommer
(Dezember und Januar) und nur bei blithenden Pflanzen
konnte eine sehr geringe néichtliche CO,-Aufnahme nach-
gewiesen werden [14]. Sie betrug etwa 4% der tiglichen
CO,-Assimilation und war weder von der Bodenwasserver-
fiigbarkeit noch von der Nachttemperatur direkt beeinflusst.
Der Nachweis dieser sicherlich sehr geringen néchtlichen
CO,-Aufnahme belegt eindeutig, dass W. mirabilis tatsach-
lich einen schwach ausgepridgten CAM besitzt, obwohl das
Fehlen der nichtlichen CO,~Aufnahme natiirlich das Vor-
liegen eines CAM nicht ausschlieBt. Bei den CAM-cycling-
Pflanzen wird ja primér Atmungs-CO, fiir die Sdurebildung
genutzt [3, 13].

Auch wenn das Vorliegen des CAM als nachgewiesen
gelten darf [14], so bleibt seine wirkliche 6kologische Rele-
vanz fiir diese bizarre Wiistenpflanze noch vollig ungeklart.
Der Anteil des CAM am Gesamtkohlenstoffgewinn von W.
mirabilis ist praktisch nicht messbar. Verglichen mit den
sehr effektiven photosynthetischen Schutzmechanismen ist
die potentielle maximale Wirkung, die ein bestenfalls sehr
schwach ausgeprédgter CAM hier haben kann, verschwin-
dend gering. Auch die normalerweise damit verbundene
Reduktion des diurnalen Wasserverlustes ist vernachlés-
sigbar gering. Ein reproduktiver Vorteil ist ebenfalls nicht
ersichtlich. Ganz offensichtlich nutzt W. mirabilis diesen
Kohlenstofffixierungsweg nur unter ganz speziellen Bedin-
gungen.
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Schlussfolgerungen

Die Untersuchungen in der Namib zeigten die vielfdl-
tigen physiologischen Anpassungsstrategien dieser extre-
men Wiistenpflanze auf. Insbesondere zum Wasser- und
Kohlenstoffhaushalt liefern sie verlédssliche Daten, die viele
bisherige Erkldarungen zur Okologie der Pflanze relativieren.
Weiterhin ungekldrt sind die Bedingungen, die zur Etablie-
rung der Pflanzen in diesem ariden Gebiet gefiihrt haben.
Sicherlich spielen auch Extrem-Ereignisse, wie die aullerge-
wohnlich hohen Niederschldge im Jahr 1892, 1934 und 2000
eine wichtige Rolle fiir die Vegetation der Namib.
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