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Ein Gedanke vorab

Nur Pflanzen sind in der Lage, über die Photosynthese aus 
anorganischen Stoffen und Lichtenergie organische 

Verbindungen aufzubauen

Die von Pflanzen erzeugte Biomasse ist die Grundlage aller 
höheren Lebensformen

Die jährliche Nettoprimärproduktion auf dem Land liegt bei
ca. 110 bis 120 * 109 Tonnen

Trockenmasse

Dazu werden ca 2% der eingestrahlten Sonnenenergie genutzt



Dörnberg IV im August 2016
Anpassung an trockene Standorte 3

Inhalt

● Warum brauchen Pflanzen Wasser ?
● Der grundsätzliche Aufbau

eines Blattes
● Anpassungen an Trockenheit
● Der Zylindrischen Bogenhanf

● Herkunft und Umwelt
● Morphologische Anpassung

● Die Welwitschie
● Herkunft und Umwelt
● Morphologische Anpassung

● Literatur und Links Welwitschia mirabilis in der Namibwüste 
Franzfoto (Wikimedia)



Dörnberg IV im August 2016
Anpassung an trockene Standorte 4

Warum brauchen Pflanzen Wasser ?

● Kein Leben ohne Wasser
● Wasser ist auch bei den Pflanzen

die Basis aller Stoffwechselvorgänge
● Stofftransport in den Leitgeweben

● Xylem: Minerale und Wasser
Motor: Verdunstung

● Phloem: Stoffwechselprodukte
(Zucker, Stärke, Enzyme ...)
Motor: Konzentrationsgefälle

● Einer der Ausgangsstoffe 
der Photosynthese

Wassertropfen auf Gartenbambus
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Warum brauchen Pflanzen Wasser ?

Über die Stomata nimmt die Pflanze u.A. Kohlendioxid 
auf und gibt Wasserdampf und Sauerstoff ab

               
                   Pflanzen „atmen“ über Stomata
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Warum brauchen Pflanzen Wasser ?

Hier zeigt sich das Dilemma, dem jede Pflanze an trockenen 
Standorten ausgesetzt ist:

- Ohne Gasaustausch kein Kohlendioxid
- Ohne Wasser und CO

2
 keine Photosynthese

- Ohne Photosynthese keine Energie

Aber:
Wasser ist eine knappe Ressource
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Grundsätzlicher Bau eines Blattes

● Das Blatt ist eines der Grundorgane
der höheren Pflanzen (Phylom)

● Aufgabe: Photosynthese und 
Transpiration

● Der Aufgabe angepasste Gewebe
● Epidermis und Cuticula bieten Schutz
● Leitbündel zum Stofftransport
● Mesophyll, insbesondere

Assimilationsparenchym zur
Photosynthese

● Schwammparenchym als
Versorgungsgewebe

● Manigfaltige Abwandlungen
Blatt der kleinen Flamingoblume im 

Durchlicht
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Grundsätzlicher Bau eines Blattes

Vielfalt der Blätter
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Grundsätzlicher Bau eines Blattes

Schneerose – Helleborus niger – Gattung Nieswurz
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Anpassungen an Trockenheit

● Pflanzen mit einer an Wassermangel
angepassten Anatomie werden als 
xeromorphe Pflanzen oder 
Xerophyten bezeichnet.

● Wassermangel entsteht durch:
● Wenig Niederschlag
● Trockene Luft
● Wind
● Hohe Sonneneinstrahlung
● Ungünstige Bodenverhältnisse
● Konkurrenz
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Anpassungen an Trockenheit

● Pflanzen reagieren unterschiedlich, 
mit dem Ziel, vorhandenes Wasser
optimal zu nutzen:
● Wasserbezug über Wurzeln und Blätter
● Vermeidung von Wasserverlust
● Wasserspeicherung
● Stoffwechselanpassung
● Fraßschutz

● In der Regel finden wir eine
Kombination der genannten
Strategien

Ferocactus steinesii – Jardin de Cactus
Lanzarote
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Anpassungen an Trockenheit

● Optimierung der Wasseraufnahme
● Tiefreichende Wurzeln
● Weit verbreitetet Wurzelwerke

direkt unter der Oberfläche
● Nutzung von Tau

Pfahlwurzel des Löwenzahns 
(Taraxacum officinale)
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Anpassungen an Trockenheit

● Vermeidung von Wasserverlusten
● Dicke Cuticula
● Wenige, eingesenkte Stomata
● Verkleinerung der Blattfläche

(es geht auch ohne Blätter …)

Stoma, Epidermis und Cuticula einer 
Blattfieder des Buschmannsfluß-

Palmfarns (Encephalartos trispinosus)

Blätter der Felsen-Fetthenne 
(Sedum rupestre)
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Anpassungen an Trockenheit

● Wasserspeicherung (Sukkulenz)
● Blatt, Stamm und Wurzel
● Zu Speichergewebe umgewandeltes

Parenchym

Querschnitt durch einen jungen 
Goldkugelkaktus (Echinocactus grusonii)

Angeschnittenes Blatt der 
Echten Aloe (Aloe vera)
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Anpassungen an Trockenheit

● Stoffwechselanpassung CAM
● Crassulaceen-Säurestoffwechsel
● Zeitliche Trennung:

Kohlendioxidfixierung in der Nacht
über Äpfelsäure in den Zellvakuolen
der Mesophyllzellen
Umsetzung im Calvin-Zyklus am Tag
unter Abbau der Äpfelsäure

● Vorteil: in der Nacht kann die Pflanze 
die Wasserverdunstung über die zur 
Kohlendioxid-Aufnahme geöffneten 
Stomata gering halten;
am Tage, während der lichtabhäng-
igen Kohlehydrat-Synthese, bleiben
diese weitgehend geschlossen.
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Anpassungen an Trockenheit

● Stoffwechselanpassung C4
● Name vom ersten Fixierungsprodukt

Oxalacetat (4 C-Atome)

● Räumliche Trennung der CO
2
-

Fixierung ermöglicht unter höherem
Energieaufwand eine höhere 
Effektivität

● Erkennbar an Leitbündelscheiden
● Vorteil: Bessere Nutzung des

vorhandenen CO
2
, daher müssen

die Stomata nicht so weit geöffnet
werden, wie beim C3 Stoffwechsel.
Damit geringerer Wasserverlust
durch Verdunstung
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Anpassungen an Trockenheit

● Fraßschutz
● Mechanisch durch Stacheln,

Dornen, Sklerenchyme
und Raphiden

● Wuchsform 
● Chemische Keule

● Fraßschutz als Anpassung
an Trockenheit?
Nicht nur aber auch:
alles, was nicht abgefressen
wird, muss nicht unter Energie-
aufwand und damit Wasser-
verbrauch neu gebildet werden.

Oben Akazienzweig, rechts 
Tabakpflanze
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Anpassungen an Trockenheit

● Schauen wir nun einmal
bei zwei Beispielpflanzen
genauer hin:

● Zylindrischer Bogenhanf
(Sansevieria cylindrica)

● Welwitschie
(Welwitschia mirabilis)

● Extreme Standorte, aber
eine recht willkürliche
Auswahl … ;)
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Sansevieria cylindrica 
Gattung Sansevieria 
Familie Asparagaceae

● Angola, Sambia und 
Simbabwe

● Bogenhanf deutet auf
lange Fasern hin, die als
Bogensehnen Verwendung 
fanden

● Oft unter drei bis vier Meter 
hohen Trockengehölzen
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Der Zylindrische Bogenhanf
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Stammlos, mit ausdauerndem,
bis 4 cm dickem Rhizom

● 3 bis 6 stielrunde Laubblätter,
juvenile Blätter lanzettlich 

● Blätter 60 bis 150 cm lang,
aufrecht, am Grund bis 3 cm 
dick

● Grün bis weißlich grün, mit
dunkelgrünen Querbändern

● Blattoberfläche leicht rau, stark
sukkulent

Zylindrischer Bogenhanf, 
Jungpflanze und adulte Blätter
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Pflanzen am typischen 
Standort

● Erstbeschreibung 1859 
durch William Jackson Hooker 

Zylindrischer Bogenhanf, 
Aufnahme Karl Gercens III 
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Einfacher, ähriger Blütenstand
● 60 bis 90 cm hoch und aufrecht 
● Traube zwischen 40 und 70 cm

mit 5 bis 6 Blüten pro Büschel
● Weiße bis rosafarbene Röhrenblüte

mit zurückgerollten Zipfeln, 6 
überständige Staubblätter 

Zylindrischer Bogenhanf, Illustration  
von Walter Hood Fitch (1817-1892) 
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Trockenanpassung (Xeromorphismus) beim Zylindrischen 
Bogenhanf:
● Runder Blattquerschnitt zur Verringerung der Oberfläche
● Wenige Stomata
● Sukkulenz → spezielle Mesophyllzellen als Wasserspeicher
● CAM Stoffwechsel → große Zellvakuolen
● Fraßschutz

● Was sagt der Blick durchs Mikroskop?
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Der Zylindrische Bogenhanf - Übersicht

Zylindrischer Bogenhanf,
Makro mit Schnittebenen,
hier ist nur S1 relevant 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Übersicht

      Zylindrischer Bogenhanf,
                Blatt-Querschnitt im Makro, Toluidinblau, Magnacol, Luftblasen ;) 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Blattrand

      Zylindrischer Bogenhanf,
                Blattrand, Querschnitt ungefärbt, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Stoma

                  Zylindrischer Bogenhanf,
                Stoma, Querschnitt ungefärbt, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Fasern

              Zylindrischer Bogenhanf,
               Fasern, Querschnitt ungefärbt, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Leitbündel

              Zylindrischer Bogenhanf,
                  Leitbündel, Querschnitt W3Asim II, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Was wir bisher gesehen haben:
● Trockenanpassung (Xeromorphismus) beim Zylindrischen 

Bogenhanf:
● Runder Blattquerschnitt zur Verringerung der Oberfläche, die „Delle“ 

wächst sich noch aus …
● Fraßschutz über Raphiden-Bündel (Wirksam in Kombination mit einem 

Enzym gegen Raupen)
● Wenige Stomata mit Cuticularhörnchen
● CAM Stoffwechsel → große Zellvakuolen (die Chloroplasten liegen eng 

an der Zellwand an); dies ist nur am frischen Schnitt erkennbar, die 
Präparation zerstört den Zellinhalt und seien räumliche Organisation in 
der Regel

● Was uns noch fehlt:
● Sukkulenz → spezielle Mesophyllzellen als Wasserspeicher
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

              Zylindrischer Bogenhanf,
                  Mesophyll, Querschnitt ungefärbt, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

              Zylindrischer Bogenhanf,
                  Mesophyll, Querschnitt ungefärbt, 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

              Zylindrischer Bogenhanf,
                    Mesophyll, Querschnitt W3Asim II, Pol, 50x & 200x 
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

                 Zylindrischer Bogenhanf,
                 Mesophyll, Querschnitt Toluidinblau, 50x, Frischpräparat in Wasser
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

Zylindrischer Bogenhanf,
         Mesophyll, Querschnitt Toluidinblau, 200x, Frischpräparat in Wasser
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Der Zylindrische Bogenhanf - Sukkulenz

          Zylindrischer Bogenhanf,
            Mesophyll, Querschnitt Toluidinblau, 200x, Frischpräparat in Wasser, Animiertes GIF
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Der Zylindrische Bogenhanf

● Trockenanpassung (Xeromorphismus) beim Zylindrischen 
Bogenhanf:
● Runder Blattquerschnitt zur Verringerung der Oberfläche

● Wenige Stomata, nicht eingesenkt, aber mit Cuticularhörnchen

● Sukkulenz → spezielle Mesophyllzellen als Wasserspeicher

● CAM Stoffwechsel → große Zellvakuolen

● Fraßschutz durch Raphidenbündel
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Die Welwitschie

● Welwitschia mirabilis
Gattung Welwitschia
Familie Welwitschiaceae
Ordnung Gnetales

● Namibwüste, Namibia, 
Süden von Angola

● Zwei Unterarten:
W. mirabilis subsp. Mirabilis
(Angola)
W. mirabilis subsp. Namibiana
(Leuenberger, Namibia)

● Wird über 2000 Jahre alt
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Die Welwitschie
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Die Welwitschie

● Kurzer, rübenförmiger Stamm
● Tiefreichende Pfahlwurzel, bis

3 Meter und Flächenwurzeln
bis 15 m Radius

● Zwei, ganz selten vier Blätter
● Stamm meist 50 cm, aber bis

180 cm hoch, Umfang bis zu
6,8 Meter, verholzt

● Sekundärholz mit Tracheen,
ungewöhnlich für Gymno-
spermen
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Die Welwitschie

● Laubblätter 2 bis über 6 Meter
lang, Enden abgestorben, ver-
wittert, vielfach eingerissen

● Älteste lebende Blattteile bis 
10 Jahre

● Wachstum an einem basalen 
Meristem durchschnittlich 
0,17 bis 0,83 mm pro Tag

● Jungpflanzen selten, nur
nach starkem Regen
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Die Welwitschie

● Zweihäusig, getrennt-
geschlechtlich

● Zapfenartigen Blütenständen
● Blüten sitzen in den Achseln

von Deckschuppen
● Männliche Blüte mit zwei

kreuzgegenständigen 
Brakteenpaaren (Hochblätter)

● 6 wirtelige Staubblätter, an 
der Basis verwachsen

● Rudimentäre Samenanlage 
produziert Nektar



Dörnberg IV im August 2016
Anpassung an trockene Standorte 44

Die Welwitschie

● Weibliche Blüte mit zwei
verwachsenen Brakteen-
paaren

● Das äußere Paar bildet bei der
Samenreife Flügel, das innere
wird hart.

● Röhrenförmiges Integument,
am Ende steht ein Befruchtungs-
tropfen, der auch als Nektar dient

● Blütezeit Juli bis Oktober
● Befruchtung durch Insekten
● Windverbreitung
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Die Welwitschie

Illustration aus 
Curtis’s Botanical 
Magazine, vol. 89 
[ser. 3, vol. 19]: t. 
5368 (1863)
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Die Welwitschie

„Jungpflanze“ (> 30 Jahre), 
Botanischer Garten Dresden 
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Die Welwitschie

Keimlinge aus dem Anzuchtversuch im 
Botanischen Garten der TU Darmstadt, Aufnahme 

vom 19.04.2016 
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Die Welwitschie

● Messung des Wasserver-
brauchs bei bei Welwitschia 

● Maik Veste,Cottbus;
WernerB.Herppich,Potsdam

● Artikel (2008)
Welwitschia mirabilis – 
Eine ökophysiologische 
Betrachtung
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Die Welwitschie

● Trockenanpassung (Xeromorphismus) bei der Welwitschie:
● Derber Blattaufbau und abgestorbene Blatteile als Fraßschutz
→ Blattquerschnitt

● Epidermis und Cuticula als Verdunstungsschutz → Blattquerschnitt
● Eingesenkte Stomata, Spalten besonders cutinisiert (Akkrustierung)
→ Blattquerschnitt

● CAM Stoffwechsel → große Zellvakuolen,
CAM für Welwitschia vermutet, aber nicht zweifelsfrei nachgewiesen
Hintergrund: „Umkehr“ der Photosynthesereaktion unter Bereitstellung 
von CO

2
, um Energieüberschuss bei starker Sonneneinstrahlung zu 

vermeiden. 
Manchmal ist es komplizierter, als man denkt ;) ...

● C4? → Leitbündelscheide erkennbar

● Was sagt der Blick durchs Mikroskop?
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Die Welwitschie - Übersicht

Welwitschie mit Schnittebenen
Aufnahme Sigrun von Zabern
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Die Welwitschie - Übersicht

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 50x 
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Die Welwitschie - Leitbündel

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 200x 
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Die Welwitschie - Leitbündel

      Welwitschie, Blatt Flächenschnitt, Etzold FCA, 200x
Präparat Walter Nänny 
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Die Welwitschie – Fasern & Idioblasten

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 200x 
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Die Welwitschie – Fasern & Idioblasten

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, W3Asim II, 400x 
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Die Welwitschie – Fasern & Idioblasten

      Welwitschie, Blatt Längsschnitt, W3Asim II, 100x 
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Die Welwitschie – Exkurs Ähnlichkeit

Links das Blatt der Welwitschie - Dujardin Grün, 50x, rechts oben ein Spross des 
Großen Meerträubel (Ephedra major – die Probe stammt aus dem Botanischen 

Garten der TU Darmstadt - 2010) – W3A, 100x.

Beide Pflanzen gehören in die Ordnung Gnetales. Beachtenswert die ähnliche 
Struktur mit den Fasersträngen.
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Die Welwitschie – Epidermis & Stoma

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 200x 
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Die Welwitschie – Epidermis & Stoma

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 400x 

Akkrustierung
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Die Welwitschie – Epidermis & Stoma

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Beschreibung von M. G. Sykes, 1911 

The outer wall of each epidermal cell is composed of 
three distinct layers, and is also incrusted with a small 
deposit of crystals of calcium oxalate. The innermost 
layer (C, fig. 2, Plate 17) stains deeply with cellulose 
stains; the middle layer is (B, fig. 2) of considerable 
thickness, is slightly cuticularised, does not stain with 
cellulose stains, and is impregnated throughout with 
minute crystals of calcium oxalate; the outermost layer 
(A, fig. 2) is much thinner, it does not react to cellulose or 
cuticular stains, and projects at the corners of the cells 
through the middle layer, and touches the inner cellulose 
wall. The anatomy and morphology of the leaves and inflorescences of 

Welwitschia mirabilis
M. G. Sykes, Philosophical Transactions of the Royal Society of London,
Series B 201: Seiten 179-226, 1911 – Seite 180
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Die Welwitschie – Epidermis & Stoma

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Illustration von M. G. Sykes, 1911 
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Die Welwitschie – Epidermis & Stoma

      Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, 400x 
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Die Welwitschie

● Was wir bisher gesehen haben:
● Trockenanpassung (Xeromorphismus) bei der Welwitschie:

● Fraßschutz durch einen Verhau aus abgestorbenem Blattmaterial
(makroskopisch)

● Stabiles Blatt mit Fasern uns Sklereiden – Fraßschutz und Schutz vor 
Umwelteinflüssen (Wind)

● Eingesenkte Stomata und dicke Cuticula (bis zu 15 µm) 

● Was uns noch fehlt:
● CAM Stoffwechsel – da nur fixiertes Material verfügbar war, gibt es keine 

Aussage zur Größe der Vakuolen …
● C4 Stoffwechsel, hier sollte eine Leitbündelscheide vorhanden sein ...
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Die Welwitschie – Polarisationskontrast

  Welwitschie, Blatt Querschnitt, Dujardin Grün, Pol, 50x 
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Die Welwitschie – Polarisationskontrast

  Welwitschie, Blatt Querschnitt, W3Asim II, Pol, 200x 

Die Cuticula leuchtet auf, 
dies ist auch den Calciumoxalat-

Einlagerungen zu verdanken
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Die Welwitschie – Polarisationskontrast

  Welwitschie, Blatt Querschnitt, W3Asim II, Pol, 200x 

Eine Leitbündelscheide?
Nur anhand des Fehlens der 

Calciumoxalat-Kristalle
erkennbar ...
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Die Welwitschie

● Trockenanpassung (Xeromorphismus) bei der Welwitschie:

● Derber Blattaufbau und abgestorbene Blatteile als Fraßschutz

● Epidermis und Cuticula als Verdunstungsschutz 

● Eingesenkte Stomata, Spalten besonders cutinisiert (Akkrustierung)

● CAM Stoffwechsel – Vakuolen nicht erkennbar, da fixiertes Material,
wir müssen der Literatur vertrauen.

● C4? → Leitbündelscheide erkennbar, C4 nicht nachgewiesen,
Nutzen der Leitbündelscheide spekulativ.
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Literatur & Links

● Der grundsätzliche Aufbau eines Blattes:

Gerhard Wanner
Mikroskopisch-Botanisches Praktikum (Thieme, 2004), S. 142 ff

W. Braune - A. Leman - H. Taubert
Pflanzenanatomisches Praktikum I (9. Auflage Spektrum, 2006), S. 171 ff

Katherine Esau
Anatomy of Seed Plants (Wiley, 2011), S. 321 ff

● CAM
https://de.wikipedia.org/wiki/Crassulaceen-S%C3%A4urestoffwechsel

● C4
https://de.wikipedia.org/wiki/C4-Pflanze

● Mehr zu Botanischen Schnitten und der Pflanzenanatomie sowie zur Welwitschie und dem 
Bogenhanf auf der Webseite des Mikroskopischen Kollegiums Bonn (Themengalerien und 
Bibliothek):

http://www.mikroskopie-bonn.de

https://de.wikipedia.org/wiki/Crassulaceen-S%C3%A4urestoffwechsel
https://de.wikipedia.org/wiki/C4-Pflanze
http://www.mikroskopie-bonn.de/
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Ein Gedanke vorab

Primärproduktion:
die in einem bestimmten Ökosystem im Laufe eines Jahres durch 

autotrophe Organismen (Primärproduzenten) aus anorganischen Stoffen 
erzeugte Biomasse. Die Bruttoprimärproduktion (BPP) umfasst die 

gesamte Biomasse inklusive des Atmungsverlustes. Nach Abzug des 
Atmungsverlustes ergibt sich die Nettoprimärproduktion (NPP). Die 

terrestrische Netto-P. wird auf 110 - 120 x 109 t Trockengewicht pro Jahr 
geschätzt, die marine Netto-P. auf 50 - 60 x 109 t Trockengewicht pro 

Jahr.

Spektrum, Kompaktlexikon der Biologie, 2001
http://www.spektrum.de/lexikon/biologie-kompakt/primaerproduktion/9340
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Ein Gedanke vorab

Calvin-Zyklus: 

Calvin-Benson-Zyklus, reduktiver Pentosephosphatzyklus, zyklische 
Abfolge von enzymatisch katalysierten Reaktionen der Fotosynthese, die 
das in den Lichtreaktionen gebildete ATP und NADPH zur Fixierung von 

anorganischem CO2 in organische Kohlenstoffverbindungen 
durchführen. Der C. ist im Stroma der Chloroplasten lokalisiert und läuft 

bei allen fotosynthetisch aktiven Eukaryoten in gleicher Weise ab. Er 
wurde zuerst bei den so genannten C3-Pflanzen beschrieben, ist aber 
auch bei den C4-Pflanzen und CAM-Pflanzen für die CO2-Fixierung 

verantwortlich, wobei in beiden Fällen das CO2 zunächst in Form 
anderer Kohlenstoffverbindungen gespeichert und in einem Folgeschritt 

dem C. zugänglich gemacht wird.

Spektrum, Kompaktlexikon der Biologie, 2001
http://www.spektrum.de/lexikon/biologie-kompakt/calvin-zyklus/2049
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Ein Gedanke vorab

Calvin-Zyklus: 
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