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ZUSAMMENFASSUNG

Das Ausmass der Fettspeicherung und die Zusammensetzung der Fette in Blittern, oberir-
dischen Sprossachsen, unterirdischen Pflanzenteilen und reproduktiven Organen von Loiseleuria
procumbens aus der alpinen Zwergstrauchheide in 2 000 m MH wurde zu phiinologisch bezeichnenden
Terminen histochemisch und nach Extraktion gravimetrisch sowie diinnschicht- und gaschromato-
graphisch bestimmt. An Arctostaphylos uva-ursi, Vaccinium gaultherioides, V. myrtillus, V. vitis
idaea, Calluna vulgaris und Empetrum hermaphroditum crfolgten gravimetrische Bestimmungen des
Fettgehalts jeweils im Sommer und im Winter, histochemische Untersuchungen zu verschiedenen
Jahreszeiten.

Loiseleuria procumbens speichert in reifen Blattern bis 13 % der Trockensubstanz Fett, in Spross-
achsen 6-12 %. Dementsprechend hoch ist der Energiegehalt der TS (22 bis 25 kJ.g—* TS). Unter
den iibrigen Ericaceen ist besonders Arctostaphylos uva-ursi fettreich (6-8 9%). Das Maximum der
Fettspeicherung fillt bei Loiseleuria procumbens in den Hochsommer, das Minimum in die Zeit
der Bliite und des Neuaustriebs. Wahrend der Mobilisierungs- und Hauptwachstumsphase sinkt
der Respiratorische Quotient unter 1, was auf eine Metabolisierung der Speicherfette hinweist.
Das Sommermaximum kommt v. a. durch die Vermehrung von Phospholipiden und Triglyceriden
zustande, die Glykolipide zeigen ein Maximum zur Zeit des Neutriebs und in den unterirdischen
Organen auch im Winter. Der Anteil ungesittigter Fettsduren bei Glyko- und Phospholipiden ist
in den Blittern im Sommer, in den unterirdischen Teilen im Winter erhéht. Die iibrigen Ericaceen,
die im Gegensatz zu Loiseleuria procumbens unter Schneeschutz tiberwintern, speichern im Winter
mehr Fett als in der Vegetationszeit.

Die physiologische und 6kologische Bedeutung der erheblichen Akkumulation von Fetten durch
Loiseleuria und andere Ericaceen der alpinen Zwergstrauchheide ist noch nicht klar. Zwar konnte
gezeigt werden, dass Fett wihrend intensiver Wachstumsphasen und auch nach Dunkelstellen im
Winter mobilisiert wird, doch weist der hohe Fettgehalt vergilbender Blatter darauf hin, dass Fett
moglicherweise auch das Ergebnis einer Verschiebung im Gesamtstoffwechsel der auf kiiltebelastete
und stickstoffarme Standorte spezialisierten Pflanzen sein konnte.

RESUME

Nous avons déterminé la quantité et la composition des lipides accumulés dans les feuilles,
les axes des pousses aériennes, les parties souterraines et les organes reproducteurs de Laoiseleuria
procumbens dans la lande a sous-arbrisseaux de la zone alpine a 2 000 m d’altitude. Les détermina-
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tions ont été effectuées a des époques phénologiques bien caractérisées, par la méthode histochimique
et, aprés extraction, par gravimétrie et chromatographie en couche mince et en phase gazeuse.
Arctostaphylos uva-ursi, Vaccinium gaultherioides, V. myrtillus, V. vitis idaea, Calluna vulgaris et
Empetrum hermaphroditum ont fait I'objet de déterminations gravimétriques de la teneur en lipides
en €té et en hiver, ainsi que d'examens histochimiques en diverses saisons.

Loiseleuria procumbens accumule dans ses feuilles 4 maturité des lipides en quantités allant
jusqu'a 13 % de leur poids sec et de 6 & 12 % dans les axes des pousses. La valeur énergétique de la
matiére séche est, par suite, élevée (de 22 a 25 kJ.g-! MS). Parmi les autres Ericacées Arctostaphylos
uva-ursi est particuliérement riche en lipides. L’accumulation de ces corps est, pour Loiseleuria
procumbens, maximale au fort de I’été, minimale & I’époque de Ia floraison et de I'émission des jeunes
pousses. Pendant la phase de mobilisation et de croissance principale, le quotient respiratoire descend
au-dessous de 1, ce qui indique une métabolisation des lipides de réserve. Le maximum estival
est di a "accroissement des phospholipides et des triglycérides, les glycolipides ont leur maximum
a I'époque des nouvelles pousses et aussi en hiver, en ce qui concerne les organes souterrains. Le
pourcentage d’acides gras non saturés des glyco- et phospholipides est plus élevé en été pour les
feuilles, en hiver pour les parties souterraines. Les autres Ericacées qui, a la différence de Loiseleuria
procumbens, hivernent sous la couverture nivale, accumulent davantage de corps gras en hiver que
pendant la période de végétation.

Nous ignorons encore la signification physiologique et écologique de I'accumulation importante
de lipides par Loiseleuria et d’autres Ericacées de Ia lande 4 sous-arbrisseaux de la zone alpine.
On a pu, en effet, démontrer que les lipides sont mobilisés pendant la phase de croissance intensive
et aux endroits obscurs en hiver, mais la teneur élevée en corps gras de feuilles jaunissantes montre
que les corps gras pourraient étre le résultat d’'une modification du métabolisme global des plantes
propres aux stations exposées au froid et pauvres en azote.

Morts-cLEs : Ericaceae - Ligneux bas alpins - Lipides - Glucides - Respiration - Valeur énergétique.

SUMMARY

The extent of fat storage and the composition of lipids in the leaves, the propagative organs,
the above-ground stems and the below-ground parts of Loiseleuria procumbens from an alpine
dwarf shrub heath at 2,000 m altitude were assayed histochemically, determined gravimetrically,
and analyzed by thin layer and gas chromatography throughout the year at different phenological
stages. For Arctostaphylos uva-ursi, Calluna vulgaris, Empetrum hermaphroditum, Vaccinium gaulthe-
rioides, V. myrtillus and V. vitis idaea the contents of total lipids were determined in summer and in
winter, and histochemical assays were made at the various seasons. Laiseleuria procumbens contains
up to 130 mg crude fat per g dry matter in mature leaves and 60-120 mg.g~* in the stems. As a conse-
quence the energy content of dry matter of Loiseleuria is remarkably high and amounts to 22-25kJ g~
Among the other ericads Arcrostaphylos uva-ursi is noteworthy for its high lipid content
(60-80 mg.g™* d. m.).

In Loiseleuria procumbens the lipid accumulation was highest in late summer, and lowest in
spring during flowering and shooting, when lipids are metabolized. This is indicated by a decrease
of the respiratory quotient to below 1. The summer peak values are mainly due to an augmentation
of phospholipids and triglycerides. The content of glycolipids was highest in the above-ground parts
during the shoot growth phase, and in the below-ground parts during summer and again in winter.
The other ericads, which in contrast to Loiseleuria remain under snow cover throughout the entire
winter, contain higher quantities of lipids in the winter period and less during the growing season.

The physiological and ecological significance of the storage of such considerable amounts of
lipids in alpine ericads is not yet clear. Even if part of the lipids is mobilized during phases of intensive
extension growth and also during artificial darkness lasting two weeks, the role as a deposit for
metabolic consumption seems to be of minor importance. The high density of fat droplets in senescent
leaves of Ericaceae suggests that accumulation of lipids represents a specific physiological feature
of this plant group. Low temperatures in alpine environments and low nitrogen availability on raw
humus soils may further enhance lipid biosynthesis.

Kev-worps: Ericaceae - Alpine dwarf shrubs - Lipids - Carbohydrates - Respiration - Energy content,
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EINLEITUNG

An Loiseleuria procumbens aus der alpinen Zwergstrauchheide war in einer
stichprobenhaften Untersuchung ein hoher Fettgehalt aller Teile dieser Pflanze
und ein aufféllig niedriger respiratorischer Quotient zur Zeit des Austriebs auf-
gefallen (LARCHER ef al., 1973a). Ausgehend von diesen Beobachtungen erschien es
aufschlussreich, den jahreszeitlichen Ablauf der Speicherung und der Mobilisierung
von Fett in den einzelnen Organen dieser Pflanzenart zu verfolgen. Dabei sollte
aufgekliart werden, ob das Fett von der Pflanze tatsdchlich als Energiespeicher
verwertet wird und wie weitgehend die Fettspeicherung und- mobilisierung mit dem
Wachstumsablauf und den Witterungsbedingungen in Zusammenhang zu bringen
ist. Um einen Einblick in jahreszeitliche Verinderungen der Lipidzusammensetzung
zu gewinnen, wurde zusétzlich der verseifbare Anteil des Rohfettextrakts analysiert.

Die Messungen erfolgten im Rahmen des I1BP-Projektes « Zwergstrauchheide Patscherkofel »
am ehemaligen Institut fiir Allgemeine Botanik der Universitit Innsbruck in Zusammenarbeit mit
dem Biologischen Institut der Universitit Stuttgart. Sie begannen im August 1973 mit monatlichen
histochemischen Untersuchungen auf Fett- und Stiarkespeicherung in den oberirdischen und unterir-
dischen Organen durch H. HiLscHeRr. In der Zeit von Mai 1974 bis Dezember 1975 erfolgten quanti-
tative Bestimmungen des Rohfettgehaltes und Atmungsmessungen von A. TSCHAGER und von
Juni 1975 bis Juni 1976 quantitative und qualitative Fettanalysen durch U. KuLL und S. FRANZ.
Jahresginge des kalorimetrisch bestimmten Energiegehalts von Loiseleuria procumbens lagen bereits
aus den Jahren 1970 und 1971 von L. ScumipT vor. Der Verlauf der Kohlenhydratspeicherung wurde
in den Jahren 1973 und 1974 von E. N6TZEL untersucht.

MATERIAL UND METHODEN
MATERIAL

Loiseleuria procumbens (L.) Desv. ist ein bestandbildender immergriiner Spalierstrauch auf
windausgesetzten Stellen der alpinen Stufe in den Zentralalpen. Das Material fiir die Untersuchungen
wurde einer dichten, sehr homogen aufgebauten Loiseleuriaheide in 2000 m MH auf dem Pat-
scherkofel bei Innsbruck entnommen, die auch fiir die iibrigen Messungen im Rahmen des IBP-
Projektes « Zwergstrauchheide Patscherkofel » als Probefliche diente. Genauere Angaben iiber
Standortsverhiltnisse, floristische Zusammensetzung und Produktionsékologie dieser Loiseleuria-
Heide sind bei LARCHER ef al. (1973 b), LArRcHER (1977), CerNusca (1976), ScumipT (1977) und
GRABHERR (1980) zu finden.

Einige Vergleichsuntersuchungen erfolgten an anderen immergriinen Ericaceenzwergstriuchern,
nimlich Vaccinium vitis idaea L., Arctostaphylos uva ursi (L.) Spreng, Calluna vulgaris (L.) Hull und
Empetrum hermaphroditum Hagerup (diese Art konnte nur in der schneefreien Zeit entnommen
werden) sowie an den sommergriinen Arten Vaccinium myrtillus L. und Vaccinium gaultherioides
Bigelow aus der niheren Umgebung der IBP-Probefliche 2 000 m MH. Teilweise wurden Proben
auch am Oberrand der Zwergstrauchheide im Gipfelbereich des Patscherkofel (ca. 2 200 m MH)
sowie in der Bergwaldstufe (Igls, ca. 900 m MH) entnommen.

METHODEN

Entnahme und Verarbeitung des Materials. — Das Pflanzenmaterial wurde stets am Vormittag
zwischen 9,00 und 11,00 Uhr am Standort entnommen. Nach KiMUra (1969) ist dies der geeignetste
Zeitpunkt, weil dann der Stoffverbrauch durch die niichtliche Atmung ausgeglichen ist und eine
Assimilatableitung aus den oberirdischen Teilen der Pflanze noch nicht ins Gewicht fillt. Die Proben
wurden nach dem Ausgraben sofort zu Tal beférdert und innerhalb von zwei bis drei Stunden nach
der Entnahme entweder fur die histochemischen Untersuchungen und die Atmungsmessungen
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verwendet oder in diesjAhrigen Zuwachs, iltere Bldtter mit griinen Achsen, oberirdische, verkorkte
Achsen und unterirdische Sprossteile samt Wurzeln zerteilt und bei 80° C (IBP-Norm) bis zur
Gewichtskonstanz getrocknet. Die Pflanzenproben, die fur die qualitative Fettanalyse vorgesehen
waren, wurden an der Entnahmestelle sofort in Plastikbeuteln in kochendem Wasser abgetstet und
anschliessend im Innsbrucker Institut bei 80° C getrocknet. Dieses Stabilisicrungsverfahren hatte sich
bei Vorversuchen mit Blittern verschiedener Laub- und Nadelbaume als besonders giinstig erwiesen,
wenn eine sofortige Einfriermdglichkeit nicht bestand. Anschliessend wurde dieses Material zur
Analyse nach Stuttgart gesandt.

Histochemischer Nachweis und Bemessung der Fett- und Stdrkespeicherung, — Jeweils mindestens
5 Querschnitte von je 3-4 Blittern, oberirdischen Achsen und unterirdischen Sprossen von mindestens
drei Pflanzen wurden am Entnahmetag zum Nachweis von Fett mit Sudan Rot IV und Sudan
Schwarz B, zum Nachweis von Stirke mit JKJ-Losung behandelt. Nach Jensen (1962) farben sich
mit Sudan Rot IV Fette, Ole, Wachse und freie Fettsiuren; Sudan Schwarz B firbt zusitzlich alle
feinverteilen Lipide sowie Phospholipide. In der Regel war das Ergebnis der Fettreaktion mit Sudan
Rot IV und Sudan Schwarz B gleichwertig, in Ausnahmsfallen wurden jene Befunde herangezogen,
die den grosseren Fettgehalt anzeigten. Innerhalb der einzelnen Organe wurde das Ausmass der
Speicherung in den verschiedenen Geweben zunichst getrennt befundet. Fiir die Darstellung der
jahreszeitlichen Dynamik des Speicherungsvermdgens wurden aber nur jene Gewebe herangezogen,
die durch ihr Volumen eine grosse Rolle fiir die Speicherung spielen. Die Mittelung erfolgte numerisch
iiber grobe und daher leicht abschidtzbare Stufen : 0 = keine Speicherung, 0,5 = Speicherung
in Spuren, 1 = spérliche Speicherung, 2 = reichliche Speicherung, 3 = dichte Fiillung der Zellen
mit Speicherstoffen. Da die histochemischen Untersuchungen nur eine erste Vorstellung iiber das
jahresperiodische Speicherungsverhalten der Zwergstriucher auf verschicdenen Standorten und
eine visuelle Begleitinformation zu den chemischen Analysen geben sollte, war dieses grobe Stufen-
schema vollig ausreichend.

Quantitative Rohfettbestimmung. — Der Rohfettgehalt von Blittern, Sprossachsen, Bliiten and
Friichten wurde gravimetrisch bestimmt. Das bei 80° C getrocknete Pflanzenmaterial wurde in einer
Analysenmithle fein gemahlen und anschliessend in Anlehnung an HADLEY & Buiss (1964) zur
Entfernung atherischer Ole 1 h bei 130° C erhitzt. Die-Extraktion erfolgte in einer Soxhlet-Apparatur
mit Petrolather (Siedebereich 40-60° C) zweistufig in einer Gesamtdauer von 12 Studen; nach 6 Stun-
den Extraktion waren durchschnittlich 90 9% des enthaltenen Fettes ausgezogen. Mit Petrolidther
werden polare Lipide nicht guantitativ extrahiert. Phosphatide und Fettanteile der Lipoproteide
bleiben ganz oder teilweise zuriick (WINTER, 1963). Jede Extraktion wurde an wenigstens 4 Parallelen
ausgefiihrt; die Abweichung der Einzelwerte vom jeweiligen Mittelwert betrug hichstens 0.27 9.

Qualitative Bestimmungen. — Fiir die qualitativen Bestimmungen erfolgte die Extraktion des
Rohfettes nach der Methode von BLigH & Dvyer (1959) mit kaltem Chloroform/Methanol (2/1,
v/v). Nach einer mehrfachen Nachreinigung mit 1 %-iger NaCl-Lésung, die notwendig war, um
anschliessend eine gute DC-Trennung zu erreichen, erfolgte die gravimetrische Rohfettbestimmung
unter Stickstoff. Durch die Nachreinigung ergaben sich etwa die gleichen Rohfettgehalte wie bei
der Extraktion mit Petrolither in der Soxhlet-Apparatur. Die diinnschichtchromatographische
Trennung in Phospho-, Glyko- und Necutiallipide erfolgte nach PoHL er al. (1970). Fiir die quanti-
tative Phospholipidbestimmung diente das Verfahren von AMENTA (1964); als Standard diente
L-o-Lecithin. Die quantitative Bestimmung der Glykolipide erfolgte nach AMENTA (1964) und
BaiLey (1962). Die Verseifung des Rohfettes und die Herstellung der Fettsidure-Methylester fir
die Gaschromatographie ist bei KuLL & JEREMIAS (1972) beschrieben. Die Fettsiuren der Phospho-
und Glykolipide wurden nach Umesterung mit Natriuvmmethylat (Wiepmaier & Kuir, 1978)
bestimmt. Die Gaschromatographie erfolgte mit einem Varian Aerograph 2700; Sidule 20’
x 1/8" Stahl, 10 % EGSS-X auf Chrom 60-80 W/AW-DMCS mit Temperaturprogramm (172-220° C,
2°/min); Detektor : FID, 280° C; Injektortemperatur 210° C; Triagergas : Stickstoff (30 ml/min).
Die quantitative Auswertung erfolgte mit dem Chromatographie-Datensystem CDS 111 (Fa. Varian).
Jede Probe wurde mindestens dreimal chromatographiert und die erhaltenen Flichenwerte der
Peaks gemittelt. Gehaltsunterschiede bei den einzelnen Fettsduren des Rohfettes sind signifikant,
wenn sie iiber 1,5 % liegen (vgl. Wiepmaier & Kuii, 1978). Bei den Fettsiuren der Phospho-
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und Glykolipide ist die Messgenauigkeit geringer; die Differenzen miissen hier iiber 5-6 % betra-
gen.

Erginzende chemische Analysen. — Lsliche Kohlenhydrate wurden mit Ethanol extrahiert
und nach der Methode von NEeLson (1944) colorimetrisch bestimmt. Der Gehalt an Rohprotein
wurde iiber die Bestimmung des Stickstoffgehalts nach der Kjeldahl-Methode unter Annahme eines
Faktors von 6,25 berechnet.

Bestimmung des Energiegehalts der Trockensubstanz. — Die Bestimmung des Energiegehalts
erfolgte an Material, das bei 80° C getrocknet, pulverisiert und dann tablettiert wurde, in einem
adiabatischen Kalorimeter (Jahnke und Kunkel, Staufen). Die Energiegehalte bezichen sich auf die
Gesamttrockensubstanz mit einem Aschengehalt von durchschnittlich 22 mg.g~ bei Blittern und
15 mg.g! bei Achsen.

Atmungsmessung und Feststellung des respiratorischen Quotienten (RQ). — Die Messung der
Atmungsaktivitit und die Feststellung des respiratorischen Quotienten Rgo,/Rq, erfolgte mit einer
Warburg-Apparatur (Braun, Melsungen) bei 10, 20 und 30° C. Die Untersuchungen wurden an
Pflanzenmaterial durchgefiihrt, das innerhalb von 2-3 Stunden vom Patscherkofel in das Inns-
brucker Laboratorium gelangte. Eine Vergleichsuntersuchung in einem Behelfslaboratorium auf
dem Patscherkofel ergab, dass sich die Atmungswerte und der RQ durch den Transport nicht veridn-
derten. Alle Messungen wurden an 0,5 bis 1 g Pflanzenmaterial (Frischgewicht) mit 6 Parallelen
ausgefiithrt, die durchschnittliche Streuung der Atmungswerte betrug + 8 % vom Mittelwert.

ERGEBNISSE

ROHFETTGEHALT VERSCHIEDENER ORGANE VON ERICACEEN DER ALPINEN ZWERG-
STRAUCHHEIDE

Ericaceen zeichnen sich durch eine Neigung zur Fettspeicherung aus (STANLEY,
1931). Fettgehaltsbestimmungen VON EIKELAND (1922), Briss (1962) und HADLEY
& Buiss (1964) an verschiedenen Ericaceenzwergstrauchern ergaben meist Werte
von 3-7 % Rohfett in der Trockensubstanz, ausnahmsweise auch bis 13 % (Empetrum
nigrum). Die untersuchten Ericaceen der alpinen Zwergstrauchheide speichern
meist 3-6 % Rohfett, Blatter von Arctostaphylos uva-ursi bis zu 8 % (Tab. I). Loise-
leuria procumbens iibertrifft mit Rohfettgehalten von 5-12 9 die iibrigen Arten erheb-
lich (Tab. II).

Die verschiedenen Organe und Gewebe der Ericaceen der alpinen Zwergstrauch-
heide enthalten unterschiedlich viel Fett, was sich auch auf den Energiegehalt auswirkt.
In den Bldttern nimmt die gespeicherte Menge mit dem Alter zu, sodass sich in
vergilbten Bléttern grosse Mengen grober Fetttropfen im Mesophyll ansammeln.
Von den Sprossachsen sind die oberirdischen, verkorkten und mit mehrschichtigem
Phelloderm ausgestatteten Achsenteile fettreicher als die unterirdischen Achsen mit
diinnen, sprossbiirtigen Wurzeln. Dieser Unterschied, der bei Bezug des Rohfett-
gehaltes auf die Trockensubstanz besonders stark zum Ausdruck kommt, bleibt
auch bestehen, wenn der Rohfettgehalt auf den Proteingehalt bezogen wird, um den
Gewichtseinfluss der in den dickeren unterirdischen Achsen in grosserer Menge vor-
handenen toten Elemente des Holzkdrpers auszuschalten. Unter den reproduktiven
Organen sind erwartungsgemass die reifen Friichte am fettreichsten. Die Fettkonzen-
tration in den Bliitenknospen entspricht etwa jener der Sprossspitzen, die Fettkonzen-
tration in den entfalteten Bliiten betragt dagegen nur noch 60 9, davon. Diese
Abnahme ist teilweise durch den Verdiinnungseffekt bei der Bliitenentfaltung bedingt,
zum Teil mag sie auch auf Fettabbau zuriickzufithren sein. Dasselbe gilt fiir die
jungen, heranwachsenden Friichte.
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TABELLE 1

Fett- und Energiegehalt der verschiedenen Pflanzenieile von Loiseleuria procumbens aus der Zwerg-
strauchheide in 2000 m MH. Energiegehalte nach ScumipT (1974), Proteinbestimmungen :
No6TzeL (1975).

TABLE |

Lipid and energy content of various parts of Loiseleuria procumbens from the dwarf shrub heath
Patscherkafel (2000 m altitude ). Determination of energy contents by Scumipt (1974), of pro-
tein by NotTzeL (1975).

Total lipids Ratio Energy content
(mg.g! DM) lipids/ (kJ.g-* DM)
proteins
Plant part Min. Mean Max. (mg.g™) Min. Mean Max.
New shoots (June)........... 32.8 0.33 224
Mature new shoots (September). 88.2 1.55 23.7
Older leaves and green shoot
BXBS. . i v s saiesie sa e i 101.3 111.1 132.1 2.47 233 237 24.2
Senescent (discoloured) leaves. . 134.3 4.25 23.8
Above ground stems......... 91.7 1059 118.6 3.16 242 246 25.2
Below ground stems and roots. . 46.7 60.5 73.4 2.07 21.8 224 23.1
Flower bids . .onueniessses 83.2 —_ —
FlOWENS <o i v e 49.1 0.51 213
Developing fruits.....cc.c.0.. 35.0 — —
RIDE S v o csnnmoniava s 126.3 4.36 22,9
TaseLLe 11

Rohfettgehalt verschiedener Ericaceen der alpinen Z wergstrauchheide. Alle Angaben in mg.g= TS.

TasLE 11
Total lipid content (mg g=* dry matter) of alpine ericaceous dwarf shrubs.

Evergreen leaves

and assimilating Above ground Below ground
Deci- shoots stems stems g "
duous g 5
Plant species leaves Summer Winter Summer Winter Summer Winter T [T
Vaccinium myrtil-
177 N 48.8 15:2 14.8 1.7 8.5 46.6 74.3
Vaccinium gaul-
therioides. . . .. 54.7 27.2 28.4 19.6 17.8 493 —
Vaccinium vitis
idaea......... 59.6 44 .4 26.2 27.1 19.4 15.1
Calluna vulgaris. 38.3 41.6 36.8 41.5 230 22.5 334 —
Empetrum herimna-
phroditum.. . .. 72.5 - 424 — 48.1 — e
Arctostaphylos
uva-ursi . . . ... 80.8 63.6 44.5 59.0 30.9 24.2 43.6 73.0
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JAHRESABLAUF DER FETTSPEICHERUNG VON Loiseleuria procumbens

Im Bereich der Probenentnahmefliche auf dem Patscherkofel kommt Loiseleuria procumbens
etwa eine Woche nach dem Abschmelzen der Winterschneedecke zum Bliithen. Wihrend der Beobach-
tungsjahre 1970 bis 1976 fiel der Blithbeginn in die zweite bis dritte Dekade Mai, die Vollbliite meist
in die erste Dekade Juni. Bereits wihrend der Bliitezeit beginnt der Neutrieb auszuwachsen. Die
Hauptwachstumsphase dauert durchschnittlich sechs Dekaden und ist anfangs August abgeschlossen.
Zu dieser Zeit werden iltere, vergilbte Blitter abgeworfen. Im Untersuchungszeitraum lagen die
absoluten Temperaturminima auf dem Patscherkofel nach dem Ausapern im April und Mai zwischen
— 10 und — 16° C, das Mittel der absoluten Temperaturminima im Mai betrug — 6,9° C, im
Juni — 3,9°C und im Juli — 2,8° C. Froste unter — 10° C traten regelmissig ab Oktober auf.
Das Mittel der absoluten Jahresminima war — 20,2° C, der kilteste Monat war Februar. Weitere
Angaben iiber Phanologie und Klima sind LARCHER (1977) zu entnehmen.

Der Neutrieb enthdlt zundchst weniger als 4 9, Fett, mit zunehmender Diffe-
renzierung und Ausreifung sammeln sich bis Ende Juli aber bereits 80 9 der in den
ilteren Blittern enthaltenen Menge an (Abb. 1). Ausgereifte und mehrjahrige Blatter
speichern am meisten Fett nach Abschluss der Hauptwachstumsphase im Spat-
sommer und Frithherbst; zur Zeit der Bliite und des Austriebsbeginns ist der Fett-
gehalt am geringsten. Die oberirdischen Sprossachsen weisen einen dhnlichen Trend
wir die Blitter auf, die unterirdischen Sprossachsen zeigen nur geringe, schwer inter-
pretierbare Schwankungen. '

Loiseleuria procumbens young shoots
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AsBB. 1. — Fettanreicherung und Energiegehalt heranwachsender

und reifender Sprosse des Neuaustriebs von Loiseleuria procumbens.

Fig. 1. — Lipid accumulation and energy content of growing and maturing shoots
of Loiseleuria procumbens.

Jahreszeitliche Verdnderungen der Fettsdurezusammensetzung sind vor allem
in Blattern und in unterirdischen Pflanzenteilen ausgepragt (Tab. 111). In den Blattern
ist daran die vor allem in Chloroplasten lokalisierte Linolensdure (C 18 : 3) fiihrend
beteiligt; sie weist nur in der Zeit aktiver Photosynthese hohe Gehalte auf. Dadurch
ist der Anteil ungesdttigter Fettsduren in Blattern in dieser Zeit erheblich hdher.
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TaBeLre 1

Fettsdurezusammensetzung der verseifbaren Lipide von Loiseleuria procumbens im Jahresverlauf.
Angaben in %, der Gesamtfettsduren.

TasLe 111

Fatty acid composition of saponable lipids of Loiseleuria procumbens
(% of total F. A.).

June July Aug. Sept. Oct. Dec. March May June

Leaves and green shoot axes

O i oA O (R . 267 229 21.5 21.0 202 427 38.8 34.1 31.3
oAl £ LIS | 17.8 14.9 11.2 13.4 10.2 155 9.5 14.7 17.3
€ 1822 cianmenicupmens 18.5 204 260 289 31.0 240 240 20.2 224
€ 185 cinnasvcaimvves 293 350 352 314 293 12.8 21.7 21.7 236
Total saturated F. A. .... 30.2 268 248 24.) 24.8  45.1 41.2 376 34.3
Total unsaturated F. A. .. 698 73.2 752 759 752 549 58.8 624  65.7

Above ground stems

o [ B/ AeSTeTmR——" 249 210 252 222 190 284 276 242 193
€ 1841 wavmmisaavuevia 247 140 193 223 202 248 219 275 245
C 1832 e hivns dnlhnsls 328 303 363 341 327 351 376 343 443
L IR e cncunmmmenverms 50 105 8.4 8.0 6.0 5.6 6.1 6.5 8.1
Total saturated F. A...... 283 253 287 254 252 307 296 264 20.6
Total unsaturated F. A... 7.7 747 © 713 746 748  69.1 704 736 7194

Below ground stems and roots

il [ S e 25.9 19.3 354 29.1 28.6 32.8 340 232 19.5
€ 1851 vvcimmma ninie wimininse 19.6 8.2 12.6 12.7 15.0 15.3 16.9 17.8 16.6
€ 1812 wnswawwiias 346 364 296 368 222 371 35.4 47.3 53,1
Total saturated F. A...... 28.7 27.5 390 325 367 350 36.3 250 253
Total unsaturated F. A... 71.3 72,5 61.0 675 63.3 650 63.7 75.0 747

In den unterirdischen Achsen ist der Anteil ungesattigter Fettsduren in der Zeit
besonders intensiven Stoffwechsels vom Blithen bis zum Ende der Hauptwach-
stumsphase erhoht. In allen Pflanzenteilen erreichen die Phospholipidgehalte im
Hochsommer ein Maximum, in den oberirdischen und unterirdischen Achsen ausser-
dem ein weiteres Maximum im Spatwinter. Die Glykolipide zeigen in den assimi-
lierenden Teilen ein deutliches Maximum zur Zeit des Neutriebes, in den unterir-
dischen Organen eine geringe Mengenzunahme im Hochwinter (Abb. 2).

Das molare Mengenverhidltnis der wichtigsten ungesittigten und gesattigten
Fettsauren der Phospho- und Glykolipide zeigt die starksten Verdnderungen im
Jahresverlauf in den unterirdischen Organen (Abb. 3). Vor allem die allmahliche
Abnahme des Anteils ungesattigter Fettsduren der Phospholipid-Fraktion wahrend
der Wintermonate ist sehr auffallig; sie ist ein Hinweis auf einen relativ aktiven
Stoffwechsel auch in dieser Zeit. In den oberirdischen Teilen, die in tiefer Winterruhe
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verharren, dndert sich der MQ kaum. Im Hochsommer ist der Anteil ungesittigter
Fettsduren bei Glyko- und Phospholipiden der Blitter erhoht. Dies diirfte mit dem
Verlust der alten Blitter zusammenhéngen.

Loiseleuria procumbens

of Bl et
s R : SR |

: /// A
100} 1
" Below-ground
80 Organs i
60 = =

LF EREEE ;ﬁ@-:ﬁ'@ e e 'W" 3 JEE
20+ : | ' -
| 7777277777777 777 20, |
06-30 07-31 08-30 09-29 10-30  12-10 03-25
1975 1976

ABB. 2. — Jahreszeitliche Verinderlichkeit der Lipidzusammensetzung in Bléttern, oberirdischen

Achsen und unterirdischen Pflanzenteilen von Loiseleuria procumbens. Abszisse : Entnahmedaten.
Einfach schraffiertes Feld : Glykolipide. Gekreuzt schraffiert : Phospholipide. Punktiertcs
Feld : Triglyceride und tibrige lipophile Stoffe (Chloroplastenpigmente, Steroide).

FiG. 2. — Seasonal variability of the lipid composition in leaves, above ground stems and below

ground parts of Loiseleuria procumbens. Abscissa: collection dates. Hatched area: glycolipids.
Cross hatched area: phospholipids. Stippled area: triglycerides and other lipophilic substances.

Vol. 3 (17), n® 2-1982



128 A. TSCHAGER, H. HILSCHER, S. FRANZ, U, KULL, W. LARCHER

Loiseleuria procumbens
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ABs. 3. — Jahreszeitliche Verinderlichkeit des molaren Fettsdurequotienten (ungesittigte/

gesittigte FS) fiir Glykolipide (Kreise) und Phospholipide (Punkte) von Blattern (ausgezogene
Linien) und unterirdischen Organen (strichlierte Linien) von Loiseleuria procumbens, Abszisse ;
Entnahmedaten.

Fi1G. 3. — Seasonal variability of the molar quotient of fatty acids (ratio unsaturated/saturated F. A.)
for glycolipids (circles) and phospholipids (dots) of leaves (full lines) and below ground organs
(dashed) of Loiseleuria procumbens. Abscissa: collection dates.

FETTSPEICHERUNG UND STOFFWECHSEL

Um zu erfahren, ob und wann Loiseleuria procumbens gespeicherte Fette fiir den
Betriebs- und Baustoffwechsel verwertet, wurden parallel zu den Bestimmungen des
Rohfettgehaltes auch Atmungsmessungen durchgefiihrt und der respiratorische
Quotient berechnet. Die Ergebnisse an Bldttern sind in der Abb. 4 dargestellt; oberir-
dische verkorkte Achsen verhalten sich im Prinzip ebenso, die unterirdischen Achsen
zeigen nur sehr geringe jahreszeitliche Veranderlichkeit.

In den Blattern und den oberirdischen Achsen wird Fett vor allem wahrend der
Bliitezeit und zu Beginn der Hauptwachstumsphase metabolisiett, was durch das
Absinken des RQ auf Werte um 0,9 angezeigt wird. Zu dieser Zeit ist die Atmungs-
aktivitat deutlich erhdht. Mit nachlassendem Wachstum im Spatsommer steigt der RQ
wieder auf | und Fett wird in grosserer Menge gespeichert. Wéahrend der kalten
Jahreszeit bleibt die Atmung allein schon temperaturbedingt sehr niedrig, sodass fiir
die Energieversorgung wihrend des Winters die gespeicherten Kohlenhydrate aus-
reichen diirften; tatsdchlich bleibt der RQ nahe 1. Nur in ausgesprochenen Ernéh-
rungsnotstinden, wie sie bei sehr lange andauernder Schneebedeckung in der Natur
vorkommen und durch Dunkellagerung im Experiment erzeugt werden kénnen, wird
Fett in grosserem Ausmass abgebaut. In Blattern und oberirdischen Achsen von
Loiseleuriapflanzen, die im Winter zwei Wochen lang im Dunkeln bei 20° C gehalten
wurden, sank der RQ unter 0,9 und der Rohfettgehalt nahm um etwa 8 9 ab.
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Loiseleuria procumbens leaves
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ABB. 4. — Jahreszeitlicher Verlauf des Rohfettgehalts, der Atmungsaktivitiat (bei 20° C)
und des respiratorischen Quotienten RQ (bei 20° C) von mehrjahrigen Loiseleuria blédttern.

Fic. 4. — Seasonal variability of total lipid content, dark respiration (at 20° C)
and the respiratory quotient RQ (at 20° C) of mature leaves of Loiseleuria procumbens.

DISKUSSION

FETTSPEICHERUNG UND KLIMATISCHE BEDINGUNGEN

Fett ist ein energiereicher Speicherstoff, dem besonders auf stressdominierten
Standorten eine erhebliche existenzsichernde Bedeutung fiir ausdavernde Pflanzen
zukommen konnte. Dies driickt sich darin aus, dass mit zunehmender Verschlech-
terung der klimatischen Bedingungen das Ausmass der Fettspeicherung bei Pflanzen
derselben Art oder nahe verwandter Arten zunimmt (z. B. bei Saxifraga- und Primula-
Arten mit unterschiedlicher Hohenverbreitung; ZACHHUBER & LARCHER, 1978).
Auch an Ericaceenzwergstriuchern lasst sich aufgrund histochemischer Befunde
ein starkerer Trend zur Fettspeicherung mit zunehmender Meereshbhe nachweisen
(Abb. 5).

Die im Laufe des Jahres auftretenden Schwankungen im Rohfettgehalt sind
zundchst mit dem phianologischen Ablauf und ausserdem mit den Temperatur-
verhiltnissen korrelierbar (Abb. 5 und 6). Ahnliches ist von GAUMANN (1935)
an Fagus sylvatica, von KIMURA (1969) an Abies veitchii und von DIAMANTOGLOU
& MELETIOU-CHRISTOU (1979) an Pistacia-Arten festgestellt worden.

Die Abhidngigkeit der Fettspeicherung von Entwicklungsprozessen und von
der Witterung wird besonders in der Zusammenschau mit den Speicherverhalten
von Kohlenhydraten erkennbar (Abb. 6). Bei vergleichender Betrachtung von Fett-
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Vaccinium vitis idaea Calluna vulgaris
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Anp. 5. — Ausmass der Fettspeicherung in Blittern (Blattsymbol), oberirdischen Sprossachsen
(offenes Dreieck) und unterirdischen Teilen (schwarzes Dreieck) von Vaccinium vitis idaea und
Calluna vulgaris in verschiedenen Hohenlagen. Im Gegensatz zu Loiseleuria procumbens sind
diese beiden Ericaceenzwergstriucher im Winter regelmiissig schneebedeckt. « Snow free » :
Nach dem Ausapzrn.

FiG. 5. — Lipid content (estimates basing on histochemical assay) of leaves (leaf symbol), above
ground stems (open triangle) and below ground parts (dark triangle) of Vaccinium vitis idaea
and Calluna vulgaris at various altitudes. « Snow free » : after snow melting at the end of
winter.

speicherung, Stirkespeicherung und der Hohe des Zuckerspiegels in den verschiedenen
Teilen von Loiseleuria procumbens fillt die Mobilisierungsphase im April unmittelbar
vor Beginn der Wachstumsaktivitit auf, ferner die Assimilatverarmung im Juni zur
Zeit des intensivsten Wachstums. Im Mai ist in allen Pflanzenteilen verhdltnisméssig
reichlich Fett und Stirke nachzuweisen, was darauf schliessen lisst, dass die Pflanzen
die Zeit nach der Schneeschmelze im Mai bereits ausgiebig fiir Assimilatbildung
ausgeniitzt haben (vgl. auch GRABHERR, 1977).

Sehr aufféllig macht sich in der Abb. 6 die Umwandlung von Speicherstoffen
wihrend der kiltesten Zeit bemerkbar : schon im Oktober, vollends in den Winter-
monaten November bis Februar schwindet die Stirke zugunsten loslicher Kohlen-
hydrate und auch der Fettgehalt nimmt zunichst wenig, im frostreichen Spatwinter
hingegen besonders auf exponierten Standorten stark ab. Eine iiberdurchschnittlich
hohe Konzentration an 16slichen Kohlenhydraten weisen alle Teile von Loiseleuria
im Zeitraum von November bis Mirz auf, wenn an nahezu allen Tagen Frost vor-
kommt. Der Gehalt an |6slichen Kohlenhydraten im Winter ist hher als bei einer
Reihe anderer Ericaceen-Zwergstriucher (BANNISTER, 1980) und zeigt eine bemer-
kenswerte Konstanz (N6TzEL, 1976).
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Loiseleuria procumbens
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ABB. 6. — Jahreszeitliches Speicherungsverhalten von Blittern (Blattsymbol), oberirdischen Spross-
achsen (offenes Dreicck) und unterirdischen Teilen (schwarzes Dreieck) von Loiseleuria pro-
cumbens. Fert und Stéirke : gekreuzt schraffiert = reichliche Speicherung; einfach schraffiert
= geringe Speicherung; punktiert = Spuren; weiss = leer. Losliche Kohlenhydrare : (nach
NOTZEL, 1975): gekreuzt schraffiert = tiberdurchschnittliche Konzentration: einfach schraffiert
= durchschnittliche Konzentration (Jahresdurchschnitt fiir Blitter 75 mg.g-! TS, fiir Achsen-
organe 40 mg.g-! TS); punktiert = unterdurchschnittliche Konzentration. Schneedecke
gekreuzt schraffiert = hdher als 30 ecm; einfach schrafliert = Schneedecke geschlossen, aber
niedriger als 30 cm; punktiert = liickenhafte Schneedecke; weiss = schneefrei. Phdnologische
Termine : Blihbeginn : 2.-3. Dekade Mai; Vollbliite : 1. Dekade Juni; Haupttriebperiode :
1. Dekade Juni-2. Dekade Juli; Abschluss des Sprosslingenwachstums : 1. Dekade August.
Laubmauser : 3. Dekade Juli-1. Dekade August; Fruchtreife : 3. Dekade August.

F1G. 6. — Seasonal storage trends in leaves (leaf symbol), above ground stems (open triangle) and
below ground parts (black triangle) of Loiseleuria procumbens. Lipids and starch (histochemical
assay): crossed hatched = strong reaction; hatched = low density reaction; stippled — traces;
white = no reaction. Soluble carbohydrates (quantitative determinations by N&TzeL, 1975):
crossed hatched = concentrations above average level; hatched — average level (annual mean
for leaves 75 mg.g~! dry matter, for stems 40 mg.g~' dry matter); stippled = concentrations
below average level. Snow cover: crossed hatched = > 30 cm; hatched = permanent, but
< 30 cm; stippled = incomplete snow cover; white = no snow cover. Phenological events:
onset of flowering 2nd or 3rd decade of May: flowering period Ist decade of June; sprouting
and extension growth 1st decade of June to 2nd decade of July; termination of extension growth
Ist decade of August: shedding of senescent leaves 3rd decade of July to 1st decade of August ;
ripe fruits 3rd decade of August.

Vergleicht man die jahreszeitlichen Verinderungen im Speicherverhalten des
alpinen Zwergstrauchs Loiseleuria procumbens auf klimatisch extremem Standort
mit der Speicherungsdynamik von Coniferen in Tallagen Mitteleuropas (Picea abies:
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JEREMIAS, 1969; Taxus baccata, Thuja occidentalis: KuLL, unverdff.) und von medi-
terranen Sklerophyllen (DiaMANTOGLOU & KuLL, 1982), so ergibt sich folgendes :
Im Winter treten bei Loiseleuria und bei den Coniferen die héchsten Zuckergehalte
auf. Fiir die mediterranen Arten gibt es keine typische Winterruhe; hier erfolgt in
dieser Zeit vor allem eine Fettspeicherung. Im Sommer speichert Loiseleuria sowohl
reichlich Fett als auch (in den Blittern) reichlich Starke. Die Coniferen weisen eben-
falls wihrend des Sommers ein Stirkemaximum und nach Ende des Wachstums
(im Herbst) maximale Fettspeicherung auf (s. auch GLERUM & BALATINECZ, 1980).
Die Sklerophyllen haben im Sommer wihrend der Diirrezeit die héchsten Zucker-
gehalte; in den Rinden treten daneben z. T. auch grosse Stirkemengen auf. Diese
Beobachtungen weisen darauf hin, dass in Phasen mit hoher Stoffwechselaktivitdt bei
gleichzeitig herabgesetzter Wachstumsaktivitdt Fett gespeichert wird. Dies ist bei
Loiseleuria im Spatsommer, bei Coniferen im Herbst, bei mediterranen Immergriinen
im Winter der Fall. In Stresssituationen (Winterkilte bei Loiseleuria und den Coni-
feren, Sommerdiirre bei den mediterranen Arten) steigt hingegen der Zuckerspiegel an.
Die Anhdufung von Zucker scheint ausserdem an Zeiten verringerter Stoffwech-
selaktivitit gebunden zu sein. Dies mag damit zusammenhdngen, dass ein hoher
Kohlenhydratspiegel die Atmungsrate erhohen kann (PENNING DE VRIES et al.,
1979). Untersuchungen von CoGGESHALL & HobpGes (1980) haben gezeigt, dass
vor allem die fiir Aufbauvorginge erforderliche Atmung durch Kohlenhydrate
stimuliert wird, wogegen zwischen Erhaltungsatmung und Verfiigbarkeit von Koh-
lenhydraten keine eindeutige Korrelation besteht. Weniger klar liegen die Verhalt-
nisse fiir die Starke; doch lassen sich die Befunde vielleicht so deuten, dass in Zeiten,
in denen eine rasche Mobilisierung oder Verlagerung der Reservestoffe erfolgt, aber
eine Anreicherung osmotisch wirksamer Kohlenhydrate nicht begiinstigt ist, bevorzugt
Stirke gespeichert wird.

FETTSPEICHERUNG UND ENERGIEVORRAT IN DER ALPINEN ZWERGSTRAUCHHEIDE

Ausgehend von den vorliegenden Bestimmungen des Fettgehaltes der verschiede-
nen Pflanzenteile von Loiseleuria procumbens und den von SCHMIDT (1977) gewonnenen
Daten zur Produktionsdkologie der Loiseleuriaheide auf dem Patscherkofel kann
die in der Biomasse gespeicherte und die durch die jahrliche Stoffproduktion neu
gebildete Fettmenge grossenordnungsmassig berechnet werden. Demnach lagern in
der Loiseleuriaheide im Sommer rund 2,4 t.ha™!, im Winter 2 t.ha~! Fett. Wegen
der grosseren Biomasse ist das Speichervermdgen der unterirdischen Pflanzenteile
trotz der geringeren Fettkonzentration so gross, dass 54 %, des gesamten Fettvorrates
des Bestandes dort gespeichert sind. Die mehrjahrigen Blatter und griinen Achsen
enthalten durchschnittlich 27 9, die oberirdischen verkorkten Achsen 14 % und die
diesjahrigen Triebe 4 9 der im Bestand gespeicherten Fettmenge; das restliche 1 %
entfallt auf Bliiten und Friichte. Auch in der Streu lagern erhebliche Mengen von
Fett. Bei einem Streuvorrat von 10,8 t.ha™! (ScumipT, 1977) und einem durch-
schnittlichen Fettgehalt der Streu von 12,3 % (134 mg.g~! TS in der obersten Schicht,
113 mg.g~! in der untersten Schicht) ergibt sich eine Fettmenge von 1,3 t.ha™?,
die eine wesentliche Nahrungsgrundlage fiir die heterotrophen und insbesondere
die saprovoren Organismen des Zwergstrauchheide-Okosystems darstellt. Die hohe
mikrobielle Aktivitit in der Streu und im Boden unter Loiseleuriapflanzen, die
SCHINNER (1982) nachgewiesen hat, konnte mit dem Energiereichtum und der guten
Erschliessbarkeit der in der Streu enthaltenen Speicherfette zusammenhingen.
Der Energievorrat in der gesamten Phytomasse der Loiseleuriaheide ist mit rund
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116 MJ.m™2 so hoch wie jener von Pflanzenbestinden mit 1,3 bis 1,5 mal so viel
Phytomasse (z. B. Buschland und lichte Walder).

Der Fettumsatz wiahrend des Jahres lasst sich liberschlagsweise aus der Differenz
zwischen dem maximalen und dem minimalen Bestandesvorrat an Fett berechnen.
Er betrdgt fiir die oberirdischen Teile 0,47 t.ha™!, fiir die unterirdischen Teile
0,59 t.ha~'. In die wahrend der Vegetationsperiode produzierte oberirdische Bio-
masse (3,17 t TS.ha™') werden 0,345 t.ha™! Fett eingelagert. Aus dem Vergleich
zwischen dem Neuzuwachs und dem gesamten Fettumsatz ergibt sich, dass der Beitrag
der alteren Pflanzenteile zur Auffiillung der Fettspeicher doppelt so hoch ist wie
jener des Neuzuwachses. Dies steht mit Befunden an anderen Arten in Einklang.
So wird in der Buche der weitaus grosste Anteil des Reservefettes im Stamm
gespeichert, der Anteil in den Asten, Zweigen und Knospen macht weniger als 1/5
des gesamten Fettes der Pflanze aus (GAUMANN, 1935). Bei Abies veitchii enthalten
nach KiMURA (1969) alte Organe im Winter fast das Eineinhalbfache an Reserve-
kohlenhydraten gegeniiber dem Neuzuwachs.

Der Umfang des Fettumsatzes weist auf eine intensive Einbeziehung dieses Spei-
cherstoffes in den Betriebs- und Baustoffwechsel hin. Es ist aber auch nicht auszu-
schliessen, dass der hohe Fettgehalt der Ericaceen im Zusammenhang mit der
niedrigen Mineralisierungsrate in Rohhumusbéden (LARCHER, 1977; REHDER
& SCHAFER, 1978) stehen konnte. Von Algen ist bekannt, dass Stickstoffmangel zu
Fettanreicherung fiihrt. Die Frage nach der besonderen physiologischen und &kolo-
gischen Bedeutung der Fette bei alpinen Ericaceenzwergstriuchern sowie nach den
Ursachen und dem Mechanismus verstirkter Fettspeicherung in Stresssituationen
bleibt somit noch unbeantwortet.
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