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Tim Schoch sammelt Belege von Athyrium filix-femina



Tim Schoch, Institut fir Systematische und Evolutionadre Botanik, Universitédt Zirich

tischoch@icloud.com

Verbreitungsgrenzen verwandter montaner
und kolliner Arten: das Beispiel Athyrium
distentifolium und Athyrium filixfemina

Zusammenfassung

Es ist unbestritten, dass der Klimawandel
einen Einfluss auf die Verbreitungsgebiete
vieler Tier und Pflanzenarten hat. Wahrend
Tieflandarten ihre Verbreitungsgebiete
entlang des Héhengradienten ausbreiten
kénnen, schwinden die Verbreitungsgebie-
te der Gebirgsarten zusehends. Um die
Reaktion der Arten auf Verdnderungen des
Klimas besser verstehen zu kénnen, sind
grundlegende Verstdndnisse der Physiologie
der einzelnen Arten nétig. In dieser Arbeit
wurde untersucht, inwiefern die Temperatur
einen Einfluss auf die Verbreitungsgrenzen
des alpinen Farnes Athyrium distentifolium
hat. Dazu wurde die Frosttoleranz und die
stomatale Wasserdurchlédssigkeit des Far
nes gemessen und mit der nahverwandten
Tieflandart Athyrium filix-femina verglichen.

Die Resultate zeigen, dass die Frosttempe-
raturen einen Einfluss auf das Verbreitungs-
gebiet von A. distentifolium haben konnten.

Die Untersuchungen der stomatalen
Wasserdurchldssigkeit ergaben deutliche
Unterschiede zwischen den beiden Arten.
Bei kollinen, montanen und kdnstlichen
Bedingungen weist A. distentifolium eine
héhere Wasserdurchldssigkeit auf. Bei
alpinen Bedingungen zeigen beide Arten
adhnliche Werte, woraus sich schliessen
lasst, dass sich A. distentifolium an die in
seinem naturlichen Habitat vorkommenden
Temperaturen angepasst hat. Genauere

Aussagen, welchen Einfluss die stomatale
Wasserdurchldssigkeit auf A. distentifolium
und sein Vorkommen hat, kénnen nicht
gemacht werden. Dazu sind weitere Unter-
suchungen der Photosyntheseaktivitat und
der Assimilationsrate notig.

Einleitung

Der Klimawandel hat bereits begonnen

die geografischen Verbreitungsgebiete der
Arten zu beeinflussen [1]. Aufgrund der
Erwarmung des Klimas und der Ande-
rung des Niederschlages dehnen sich die
Verbreitungsgebiete in Richtung der Pole
aus [2]. Ebenfalls wurde eine Ausbreitung
entlang des Hohengradienten der Ver-
breitungsgebiete verschiedener Tier und
Pflanzenarten nachgewiesen [3], [4]. Arten,
die aber bereits an der oberen Grenze des
Hdéhengradienten leben, kénnen aufgrund
dieser Veranderung zurlck gehen und sogar
aussterben [5], [6], [7].

Damit die Verdnderung der Artenzusam-
mensetzung und der Ruckgang vieler
Gebirgsarten besser verstanden und
bestenfalls verhindert werden kdnnen, ist
ein grundlegendes Verstandnis der Pflan-
zenphysiologie notwendig. Nur mit diesem
Verstandnis der Physiologie kénnen genau-
ere Szenarien erstellt werden, die zeigen
sollen, wie die Arten in der Zukunft auf sich
verandernde Umweltbedingungen reagie-
ren werden. Dabei stellt die Photosynthe-
se einen zentralen Prozess dar. Um die



Athyrium distentifolium & Athyrium filix-femina

Lichtenergie nutzen zu kdbnnen, missen die
Pflanzen Uber die Stomata Kohlenstoffdioxid
aufnehmen, der anschliessend im Gewebe

in pflanzeneigene Stoffe umgewandelt wird
(8]. Uber diese Stomata regulieren sie aber

auch ihren Wasserhaushalt [9].

In dieser Arbeit wird untersucht wie die
beiden heimischen und nah verwandten
Farnarten Athyrium distentifolium Opiz.
und Athyrium filix-femina (L.) Roth auf 1
unterschiedliche Temperaturbedingungen
reagieren und wie sich dies auf ihre Verbrei-
tungsgrenzen auswirkt. A. filix-femina ist
eine der haufigsten Tiefland-Farnarten der
Schweiz, wachst aber bis hoch auf die alpi-
ne Stufe [10]. A. distentifolium ist dagegen
unterhalb von 800 M.U.M. nicht zu finden
[10]. Versuche, diese Art im Tiefland zu kul-
tivieren, sind bisher gescheitert (mindliche
Information von Michael Kessler).

Fur diese Arbeit wurde die Hypothese auf-
gestellt, dass die Grinde fir das schlechte
Uberleben von A. distentifolium unter 800
M.0.M. vor allem auf die warmen Tempera-
turen im Tiefland zurlckzufuhren sind. Die
warmen Nachttemperaturen sollen bei der
alpinen Art A. distentifolium zu einem zu
hohen Wasserverlust und schlussendlich
zur Austrocknung der Pflanze flihren. In
dieser Arbeit wurde untersucht, welchen
Einfluss die Temperatur auf das Uberleben
der beiden Arten hat. Dabei wird 1) das
Uberleben bei tiefen Temperaturen und 2)
die stomatale Wasserdurchlassigkeit bei
hohenbedingten Temperaturen untersucht.

Material und Methoden

Fur die Experimente wurden je 100 Sporo-
phyten jeder Art gesammelt und am Institut
fr Systematische und Evolutiondre Botanik
eingetopft und gelagert. Zuséatzlich zu den
Sporopyhten wurden Sporen beider Arten
gesammelt und daraus Gametophyten
angezogen.

Die Experimente wurden in zwei getrennte
Teilexperimente unterteilt. Im ersten Tell
des Experiments wurde die Uberlebens-
wahrscheinlichkeit der Pflanzen bei Frost
getestet. Im zweiten Teil wurden die Pflan-
zen Uber eine komplette Vegetationsperiode
bei bestimmten klimatischen Bedingungen
gehalten und deren stomatale Wasser
durchlassigkeit untersucht. In allen Experi-
menten wurden jeweils Gametophyten und
Sporophyten beider Arten untersucht.

Frosttoleranz Experiment

Fir drei Tage wurden die Sporophyten und
Gametophyten in einem Gefrierschrank bei
einer bestimmten Temperatur gehalten.
Dabei wurde das Experiment bei -10°C
gestartet und dann die Temperatur jeweils
in -5°C Schritten bis auf -30°C erhoht. Nach
jeweils drei Tagen wurden die vordefinier
ten Sporophyten und Gametophyten aus
dem Gefrierschrank genommen. Zu einem
spateren Zeitpunkt wurde Uberprift, wie
viele Pflanzen Gberlebt haben. Um die Frost-
toleranz von Gametophyten bei warmeren
Temperaturen zu untersuchen, wurden
ausserdem zusatzliche Gametophyten eine
Nacht draussen bei -4°C gelagert.

Klimaexperiment

Fur die Klimaexperimente wurden vier
Klimaschranke verwendet, in denen Tempe-
ratur, Luftfeuchtigkeit und Licht kontrolliert
eingestellt und mit einzelnen Schritten
einen Tagesverlauf simuliert werden konnte.
Die Experimente starteten Anfang April
2018 und endeten Ende September 2018.
Somit konnte eine Vegetationsperiode Uber
sechs Monate simuliert werden. In jedem
Klimaschrank wurden im gleichen Stun-
denschritt dieselben Luftfeuchtigkeits- und
Lichtwerte eingestellt, nur die Temperatur-
werte unterschieden sich zwischen den
jeweiligen Klimaschranken. In drei von vier
Klimaschranken wurden Temperaturbe-
dingungen simuliert, wie sie jeweils nahe



Die gesammelten Sporophyten sind bereit Athyrium filix-femina
fur die Experimente Gametophyten
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Abbildung 1: Uberleben der Gametophyten
nach dem Frostexperiment.

an den natirlichen Bedingungen auf 500

M. (.M. (kolline Bedingungen), 1500 M.i.M.

(montane Bedingungen) und 2200 M.0.M
(alpine Bedingungen) herrschen. Im vierten
Klimaschrank wurde ein kinstliches Klima
mit hohen Tagestemperaturen, wie auf 500
M.U.M., und tiefen Nachttemperaturen, wie
auf 2200 M.U.M., simuliert. So konnte in
jedem Schrank ein kompletter Tagesverlauf
simuliert und dieser fir 30 Tage wiederholt
werden. Anschliessend wurden die Tempe-
raturen an typische Monatswerte entspre-
chender Hoéhenlagen angepasst.

Uber die ganze Versuchsperiode wurden in
regelmassige Abstanden Messungen an je-
dem Sporophyt bei jeder Tages- und Nacht-
temperatur, die im jeweiligen Klimaschrank
herrschte, gemacht. Flir die Messungen
wurden ein Porometer verwendet. Das Po-
rometer misst die stomatale Wasserdurch-
lassigkeit. Gemessen wird dabei die Zeit,
die ein Blatt bendtigt, um durch Freisetzen
von Wasserdampf die relative Luftfeuch-
tigkeit in einer kleinen Kammer um einen
bestimmten Betrag zu erhéhen.

Resultate

Frosttoleranz Experiment

Die Resultate der Frostexperimente zeigen,
dass beide Arten im Stadium des Game-
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Abbildung 2: Uberleben der Sporophyten
nach dem Frostexperiment.

Kontrolle ~ -10 -30

tophyten ahnliche Toleranzen gegentber
tiefen Temperaturen haben. Wahrend bei
beiden Arten bei -4°C jeweils knapp ein
Drittel der Gametophyten gegenlber der
Kontrolle Uberlebt hat, hat bei hoheren
Frosttemperaturen nur noch ein geringer
Teil der getesteten Gametophyten Uberlebt
(Abbildung 1). Bereits bei -10°C sind bei A.
distentifolium 90% und bei A. filix-femina
86.7% eingegangen. Zwischen den Arten
sind keine signifikanten Unterschiede zu
erkennen.

Anders sehen die Frosttoleranzen der
Sporophyten aus. Die Zahl der Uberleben-
den Pflanzen bei A. filix-femina liegt bei
-10°C noch bei 100%, bei -15°und -20°C nur
noch bei 25% und nimmt mit sinkenden
Frosttemperaturen weiter ab (Abbildung 2).
Dagegen uberlebten bei A. distentifolium
keine der verwendeten Sporophyten das
Experiment.

Klimaexperiment

Im Klimaexperiment zeigen beide Arten bei
der Sporophytenbildung aus Gametophyten
im Vergleich zwischen den Bedingungen ein
gleiches Muster auf (Abbildung 3). Bei den
alpinen Bedingungen wurden bei beiden Ar
ten keine Sporophyten gebildet. Bei kollinen
Bedingungen sind am meisten Sporophyten
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Abbildung 3: Entwicklung der Sporophyten

aus Gametophyten im Klimaexperiment.

gebildet worden, gefolgt von den kinst-
lichen und den montanen Bedingungen.
Im Vergleich zwischen beiden Arten hat A.
filix-femina bei den drei Bedingungen, in
denen Sporophyten gebildet worden sind,
gesamthaft mehr Sporophyten ausgebildet
als A. distentifolium.

Die Messungen der stomatalen Wasser
durchlgssigkeit im Allgemeinen ergab einen
klaren Unterschied zwischen den beiden
Arten (Abbildung 4). Bei drei von vier Bedin-
gungen zeigt A. distentifolium eine hdhere
stomatale Wasserdurchlassigkeit auf als

A. filix-femina. Die Unterschiede sind, mit
Ausnahme der Sporophyten aus den alpi-
nen Bedingungen, signifikant. Nur bei den
alpinen Bedingungen weisen beide Arten
eine ahnliche stomatale Wasserdurchlassig-
keit auf. Die Untersuchungen der stoma-
talen Wasserdurchlassigkeit in der Nacht
ergaben keine Unterschiede zwischen den
Bedingungen, aber die selben Unterschiede
zwischen den Arten.

Diskussion

Die Sporophyten von A. distentifolium wei-
sen im Vergleich zu den Sporophyten von A.
filix-femina eine deutlich niedrigere Frostto-
leranz auf. Auf den ersten Blick scheint es
Uberraschend, dass die Frosttoleranz der

— alpine B. — kiinstliche B. ~— Athyrium distentifolium
=== Athyrium filix-femina

= kolline B. — montane B.
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Abbildung 4: Stomatale Wasserdurchlés-

sigkeit bei Tagestemperaturen. Der graue

Bereich bildet das Konfidenzintervall von

95% ab.

alpinen Art als Sporophyt so tief liegt, dass
sie bereits bei -10°C nicht mehr Uberleben
kann. So kommen in hdheren Lagen, wo A.
distentifolium natlrlicherweise vorkommt,
doch Uber die Wintermonate nicht selten
noch tiefere Temperaturen vor [11]. Werden
aber die Standorte, an denen A. distentifo-
lium wéchst, etwas genauer betrachtet, so
I&sst sich durchaus einen Erklarungsansatz
fir diese tiefe Frosttoleranz finden. A. dis-
tentifolium wéachst vor allem an schattigen,
feuchten Stellen, oftmals in sogenannten
Senken. An diesen klhlen Standorten
sammelt sich im Herbst der erste Schnee
schnell an und bleibt anschliessend bis tief
in den Frahling liegen. Untersuchungen
haben gezeigt, dass der Schnee als guter,
natlrlicher Isolator des Bodens fungiert. Die
Temperaturen unter einer kontinuierlichen
Schneedecke betragen konstant nur wenige
Minusgrade [12]. So kann A. distentifolium
unter dem Schnee geschitzt vor grossen
Temperaturschwankungen Uberwintern.
Wenn im Frahling/Frihsommer dann an
diesen Stellen der Schnee verschwindet,
herrschen bereits hdhere Temperaturen
und grossere Froste sind nicht mehr zu
erwarten. Es scheint also, dass der Frost
die natlrliche Verbreitungsgrenze von A.
distentifolium einschrankt. Es ist durch-
aus vorstellbar, dass A. distentifolium in
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Aussaatbecher am Institut fir Systematische und Evolutionare Botanik,

Universitat Ztirich

tieferen Lagen, unterhalb von 800 M.(.M.,
als Gametophyt vorkommt und teilweise
auch einen frostreichen Winter Uberstehen
kann, da die Frosttoleranz beider Arten als
Gametophyt im Experiment ahnlich war.
Entwickelt sich der Gametophyt aber zum
Sporophyten weiter, so ist nicht zu erwar
ten, dass dieser einen frostreichen Winter 4
Uberleben wird.

Aufgrund der Resultate aus dem Klimaex-
periment kann darauf geschlossen werden,
dass die Temperatur einen grossen Einfluss
auf die Bildung der Sporophyten aus Game-
tophyten hat. Bei beiden Arten wurden bei
warmen Temperaturen mehr Sporophyten
gebildet als bei kalten. Dass sich bei beiden
Arten bei den Temperaturen der alpinen
Bedingungen keine Sporophyten aus Ga-
metophyten entwickelten, kbnnte mit der
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Aktivitdt der Spermatozoide des Gameto-
phyten zusammenhangen. Die begeisselte
Geschlechtszelle muss ihren Weg zum
weiblichen Geschlechtsorgan, dem Arche-
gonium, finden [13]. Untersuchungen haben
gezeigt, dass die Temperatur einen grossen
Einfluss auf die Schwimmgeschwindigkeit
und das Uberleben der Spermatozoide
haben kann [14]. Dies kénnte auch bei A.
distentifolium und A. filix-femina der Fall
sein und wurde erklaren, wieso bei den
alpinen Bedingungen keine Sporophyten
gebildet wurden. Trotzdem sind in der
Natur Sporophyten von A. distentifolium in
Gebieten zu finden, an denen die Tempera-
tur nicht héher als im Experiment liegt. Da
Gametophyten sehr klein sind, ist fir sie
vor allem das sie umgebende Mikroklima
wichtig, welches, geschitzt durch grossere
Pflanzen, durchaus vom Makroklima ab-



weichen kann. Die Temperaturen in diesem
Mikroklima kénnen, verglichen mit den
Umgebungstemperaturen, deutlich hoher
liegen und dazu fUhren, dass trotz der tiefen
Umgebungstemperaturen, A. distentifolium
Sporophyten aus den Gametophyten bildet
kann.

Zwischen den Arten ist bei Tages- und
Nachttemperaturen ein klarer Unterschied in
ihrer stomatalen Wasserdurchlassigkeit zu
erkennen. Die mittlere Wasserdurchlassig-
keit von A. filix-femina liegt bei allen Bedin-
gungen (ausser den alpinen Bedingungen)
tiefer als bei A. distentifolium. Dies zeigt,
dass die Tieflandart A. filix-femina sich bes-
ser an hohere Temperaturen angepasst hat
als die alpine Art A. distentifolium, indem
sie den Wasserverlust Uber die Stomata
veringert hat. A. filix-femina verliert bei glei-
cher Temperatur aufgrund der niedrigeren
stomatalen Wasserdurchlassigkeit weniger
Wasser als A. distentifolium unter gleichen
Bedingungen und bei gleich grosser Blattfla
che. Diese Unterschiede konnten auf eine
evolutive Anpassung an die klimatischen
Bedingungen im natirlichen Habitat zurick-
zuflhren sein. A. filixfemina ist im kollinen
Gebiet hohen Temperaturen ausgesetzt.
Um nicht zu viel Wasser zu verlieren ist die
stomatale Wasserdurchlassigkeit verringert.
A. distentifolium dagegen hat diese Anpas-
sung an warme Temperaturen nicht, da sein
natlrliches Habitat hoher liegt und dort die
Temperaturen grundsatzlich tiefer liegen.
Unter alpinen Bedingungen, bei welchen A.
distentifolium sein naturliches Habitat hat,
zeigt dieser eine Anpassung der stomatale
Wasserdurchlassigkeit an diese Tempera-
turen. A. distentifolium zeigt bei gleicher
Temperatur ahnliche Werte auf wie die von
A. filix-femina. Wahrend A. filix-femina auf
kolliner Stufe bezlglich des Wasserverlus-
tes Uber die Stomata einen Vorteil gegen-
Uber A. distentifolium hat, so ist dieser
Vorteil bei alpinen Bedingungen nicht mehr

vorhanden. Unter diesen Bedingungen hat
aber auch A. distentifolium gegenuber A.
filix-femina keinen Vorteil. Das deutet darauf
hin, dass aufgrund der stomatalen Was-
serdurchldssigkeit A. distentifolium nur in
hoheren Lagen vorkommt, weil in tieferen
Lagen hohere Temperaturen vorherrschen,
die Art zu viel Wasser verliert und darum
austrocknet.

Vergleicht man die stomatale Wasserdurch-
lassigkeit bei Nachttemperaturen zwischen
den Bedingungen so sind innerhalb einer
Art keine Unterschiede zu erkennen. Es ist
lediglich ein Trend zu erkennen, der zeigt
dass die stomatale Wasserdurchlassigkeit
bei steigenden Temperaturen ansteigt. Da-
gegen sind beim Vergleich der stomatalen
Wasserdurchlassigkeiten bei Tagestempera-
turen Unterschiede zwischen den Bedingun-
gen innerhalb einer Art zu erkennen. Flr die
Wasserdurchlassigkeit spielt es demnach
eine Rolle, bei welchen Temperaturen 5 die
Sporophyten ihre Wedel ausgebildet haben.
So haben die neu gebildeten Sporophyten
ihre stomatale Wasserdurchldssigkeit an die
jeweiligen Bedingungen angepasst. Bei bei-
den Arten konnten die Sporophyten, die bei
den kollinen Bedingungen gewachsen sind,
ihre stomatale Wasserdurchlassigkeit an die
hoheren Temperaturen so anpassen, dass
deren Wasserverlust im Vergleich zu den in
anderen Bedingungen gelagerten Sporophy-
ten minimiert wurde. Wie Abbildung 4 zeigt,
ist ein Trend bei A. filix-femina zu erkennen,
der zeigt dass je tiefer die Temperaturen
waren, bei dem die Sporophyten ihre Wedel
ausgebildet hatten, desto hoher ist im
Vergleich zu den anderen Sporophyten bei
gleicher Temperatur die stomatale Wasser
durchlassigkeit. Dieser Trend ist auch bei
den Sporophyten von A. distentifolium zu
erkennen, jedoch mit der Ausnahme der
Sporophyten aus den alpinen Bedingungen.
Diese Sporophyten zeigen eine ahnlich
hohe stomatale Wasserdurchlassigkeit wie

M
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die Sporophyten aus den klnstlichen Bedin-
gungen. Sie verlieren also Uber die Stomata
weniger Wasser bei gleicher Temperatur

als es aufgrund der Resultate von dem

nah verwandten A. filix-femina zu erwarten
waére. Die moglich vorgenommene Anpas-
sung der stomatalen Wasserdurchlassigkeit
von A. distentifolium an die alpinen Bedin-
gungen, die oben im Vergleich zwischen
den Arten gemacht wurde, kann hier mit
dem Vergleich zwischen den Bedingungen
nochmals bestatigt werden.

Mit der Messung der stomatalen Wasser
durchlassigkeit kénnen Schllsse Gber den
Wasserhaushalt und die Transpirationsrate
des Sporophyten gemacht werden. Je mehr
Wasser der Sperophyt aus dem Boden
ziehen kann, desto mehr Wasserverlust
Uber die Stomata sollte dieser vertragen.
Da A. distentifolium an schattigen, feuchten
Standorten vorkommt, sollte es maglich
sein, einen hoheren Wasserverlust mit ei-
ner Mehraufnahme von Wasser zu kompen-
sieren. Dies sollte flr A. distentifolium auch
im Tiefland maoglich sein.

Fazit

Die Temperatur scheint einen wesentli-
chen Einfluss auf die Verbreitung von A.
distentifolium zu haben. Es ist durchaus
vorstellbar, dass A. distentifolium, wegen
seiner ahnlichen Frosttoleranzen zu A.
filix-femina, im Tiefland als Gametophyt
vorkommt. Aufgrund der niedrigen Frost-
toleranz des Sporophyten jedoch kann A.
distentifolium in tieferen Lagen, wegen

der fehlenden Schneedecke, Frostperioden
nicht Gberleben. Die Resultate zeigen, dass
die Tages- und Nachttemperaturen einen
Einfluss auf die Pflanzen und ihre stomatale
Wasserdurchlassigkeit haben und magli-
cherweise auch auf ihre Assimilisationsrate.
Eine Verringerung des Wasserverlustes
durch Verkleinerung der Stomata6ffnung hat
aber oftmals nur eine minime Anderung in
der CO2 Verfligbarkeit innerhalb des Blattes
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zur Folge [15]. Deshalb lassen sich mit der
stomatalen Wasserdurchlassigkeit keine
direkten Aussagen Uber die Photosynthese-
aktivitat und die Assimilationsrate machen.
Darum kann die zu Beginn aufgestellte
Hypothese weder komplett bestatigt noch
komplett verworfen werden. Daflr sind
weitere Untersuchungen der Photosynthe-
seaktivitat und der Assimilation notig.

Zum Schluss ist noch zu erwahnen, dass
die Experimente alle reine Laboruntersu-
chungen darstellen und die Pflanzen somit
unter kontrollierten Bedingungen unter-
sucht wurden. Die Bedingungen im Feld
stellen sich dagegen viel komplexer dar.
Deshalb sind ahnliche Untersuchungen im
Feld zusatzlich notwendig um genauere
Schllisse Uber die Verbreitungsgrenzen
machen zu kdnnen.
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