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Heisse und trockene Sommer sind nicht nur eine Gefahr fur die Gesundheit von Menschen,
sondern auch fur Pflanzen. Mit unserer Studie wollten wir untersuchen, wie sich warme
und trockene Luftbedingungen auf den Wassertransport in Pflanzen auswirken. In Kli-
makammern mit unterschiedlichen Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen haben
wir deshalb junge Rotbuchen, Flaumeichen und Steineichen gezuchtet. Den Pflanzen
haben wir dabei im Boden unbegrenzte Mengen Wasser zur Verfugung gestellt. Dann
haben wir wahrend einer ganzen Vegetationsperiode verschiedene Eigenschaften der
Stamme und Blatter gemessen. An jenen Baumen, die zwar gut bewassert waren, jedoch
hohen Temperaturen und trockener Luft ausgesetzt waren haben wir Schaden festge-
stellt. Wir konnten zeigen, dass warme und trockene Luft selbst fur gut bewasserte Pflan-
zen eine Belastung darstellen kann. Wir haben also zusatzlich zum bereits bekannten
Risiko von Bodentrockenheit aufgrund ausbleibender Niederschlage eine neue poten-
zielle Bedrohung fur die Gesundheit von Waldern gefunden. Wir sind zum Ergebnis gekom-
men, dass die Auswirkungen von Bodentrockenheit und atmospharischer Trockenheit
unbedingt in Kombination betrachtet werden mussen, als eine «Gefahr aus zwei Rich-
tungen». Denn nur unter Berucksichtigung aller moglichen Einflussfaktoren auf die Hyd-
raulik und Funktionsfahigkeit von Pflanzen konnen wir genaue Vorhersagen uber das
Schicksal unserer Walder machen.

Heisse und trockene Sommer sind nicht nur eine Gefahr fur die Gesundheit von Menschen,
sondern auch fur Pflanzen. Ohne Wasser kdnnen Pflanzen nicht funktionieren. Extreme Durren
werden sich in der Zukunft verstarken und langer andauern [IPCC_2023]. Jingste Beispiele
umfassen die extreme Durre, welche Zentraleuropa 2018 heimsuchte. Solche Durren kénnen
Ernteausfalle und weitreichendes Waldsterben zur Folge haben [C.D. Allen et al., 2015; M.E.
Olson et al., 2020; V. Trotsiuk et al., 2021]. Viele Studien haben sich mit den Auswirkungen von
Bodentrockenheit (aufgrund ausbleibender Niederschlage) auf Pflanzen in Natur und Land-
wirtschaft befasst. Ein viel weniger untersuchter Faktor jedoch ist der Effekt, den heisse und
trockene Luft auf Pflanzen hat [C.D. Allen et al., 2015; C. Grossiord et al., 2020]. Uber die letz-
ten Jahrzehnte sind die Durchschnittstemperaturen weltweit angestiegen. Warmere Luft kann
mehr Wasser aufnehmen. Dieses saugt sie aus dem Boden und aus Pflanzen auf [S.M. Vicente-
Serrano et al., 2018]. Diese Saugkraft wird Dampfdruckdefizit («vapor pressure deficity oder
VPD) genannt. Ein hoher Unterdruck, also ein hohes VPD, wird auch als atmospharische Durre
bezeichnet. Die Luft nimmt dabei so viel Wasser auf, dass sie Pflanzen und Boden austrocknet.
Es ist wichtig zu wissen, wie Pflanzen reagieren, wenn der Wasserbedarf der Luft zu solchen
Extremwerten ansteigt. Pflanzen kdnnen wir namlich bewassern, aber wir haben kaum Mog-
lichkeiten, die Lufttemperatur zu senken oder die relative Luftfeuchtigkeit zu erhdhen, um den
atmospharischen Stress auf Pflanzen zu reduzieren.



Warum ist das VPD wichtig?

Eine Zunahme des VPD hat zur Folge, dass die Luft mehr Wasser von Blattern aufnimmt, Blatter
verlieren also mehr Wasser. Wenn eine Pflanze mehr Wasser verliert, als sie Uber die Wurzeln
wieder aufnehmen kann, steigt die Spannung der Wassersaule in den wassertransportierenden
Holzteilen (Xylem) der Pflanze. Zu hohe Spannungen im Xylem kénnen fur die Pflanze gefahrlich
werden, da sich das Wasser vom flussigen in den gasféormigen Zustand umwandeln und
Luftblasen bilden kann (dieses Phanomen wird Embolie genannt). Vaskulare Embolien sind
gefahrlich. Bei Menschen unterbrechen sie die Durchblutung, und bei Pflanzen den Wasserfluss.
Blatter konnen den Wasserverlust kontrollieren und starke sowie zum Teil irreparable Schaden
verhindern, indem sie ihre Stomata 6ffnen [J. Martinez-Vilalta et al., 2014]. Stomata sind winzige
Poren auf den Blattern, Uber die Pflanzen Kohlenstoff aus der Atmosphare aufnehmen und
Wasser abgeben. Durch Forschung hat man herausgefunden, dass sich die Stomata bei
zunehmendem VPD schliessen. Dank dieses Reaktionsmechanismus konnen Pflanzen grosse
Wasserverluste verhindern und extrem hohen Spannungen vorbeugen, die zu einer Embolie
fUhren wurden. Einige Arten sind empfindlicher als andere und schliessen deshalb ihre Stomata
schneller [F. Lens et al., 2011; A. Tixier et al., 2014]. Pflanzen, welche an trockene Bedingungen
angepasst sind, reagieren weniger empfindlich auf die atmospharische Saugkraft als solche,
die in feuchten Umgebungen wachsen. Dazu kommt, dass der Schliessmechanismus der
Stomata nicht sehr effizient ist, und Blatter zudem unkontrolliert Wasser Uber die Epidermis,
der ausseren Blatthaut, verlieren. Pflanzen verlieren also auch Uber Nacht oder wenn die
Stomata aufgrund niedriger Wasservorrate geschlossen sind, immer noch Wasser. Dieser
vereinte Verlust wird als minimale Blattleitfahigkeit bezeichnet [R.A. Duursma et al., 2019].
Lange Zeit wurde der Einfluss der minimalen Blattleitfahigkeit unterschatzt. Heutzutage jedoch
wird sie als wichtiger Faktor oder sogar letzter zur Austrocknung fuhrender Schritt bei Pflanzen
iIn Stresssituationen gewertet.

Warum ist die Temperatur wichtig?

Ein weiterer Grund, weshalb Pflanzen die Offnungen ihrer Stomata regulieren, ist die
Blatttemperatur. Die Photosynthese in Blattern funktioniert unter bestimmten optimalen
Temperaturen am besten. Durch die Kontrolle der Stomata-0Offnung und damit der Menge an
aus dem Blatt verdunstenden Wassers kuhlt das Blatt gegenUber der Aussentemperatur ab,
ahnlich wie der Vorgang des Schwitzens bei Menschen. Auch hier haben Arten unterschiedliche
Toleranzgrenzen fur hohe Temperaturen. Einige, an hohe Temperaturen gewohnte Arten brauchen
weniger Wasser, um ihre Blatter zu kuhlen [C.A. Knight and D.D. Ackerly, 2002]. Durre und
Temperaturtoleranz haben deswegen wahrscheinlich einen starken Zusammenhang. Sind die
Pflanzen gleichzeitig hohen Temperaturen und hohem VPD ausgesetzt, erfordert dies moglicherweise



widerspruchliches Verhalten der Stomata. Ein hoheres VPD verlangt das Schliessen der Stomata
(um eine Embolie zu verhindern) und hdhere Temperaturen das Offnen der Stomata (zur
Regulierung der Blatttemperatur und um das Uberhitzen der Blatter zu verhindern). Dies fuhrt
zur Frage, wie Pflanzen sich in einer Welt verhalten, in der sowohl Temperatur als auch VPD
ansteigen, wie es fur die kommenden Jahrzehnte vorausgesehen wird.

Wegen vieler Extremsommer mit wenig Niederschlag gibt es zahlreiche Studien Uber die Aus-
wirkungen von Bodentrockenheit auf Pflanzen. Wir hingegen wollten wissen, wie Temperatur
und VPD Pflanzen beeinflussen, auch wenn im Boden genug Wasser vorhanden ist. Solche
Bedingungen gelten zum Beispiel wahrend einer Hitzewelle, welche auf eine Zeit ausgiebigen
Regens folgt, oder fur kGnstlich bewasserte Vegetation (zB. in landwirtschaftlichen Systemen
oder stadtischer Vegetation). Wenn solche Luftbedingungen bei Pflanzen Stress ausldsen,
dann wissen wir, dass Bewasserung allein in der Zukunft moglicherweise nicht ausreicht, um
ihr Uberleben zu sichern. Deshalb haben wir Tests an drei européischen Baumarten aus ver-
schiedenen Klimazonen durchgeflhrt: an der Rotbuche (Fagus sylvatica), bekannt fur ihre
Vorliebe fur feuchte Boden und kihle Temperaturen; an der Flaumeiche (Quercus pubescens),
einer relativ dUrreresistenten Art aus Zentraleuropa; und an der Steineiche (Quercus ilex),
welche in trockeneren, mediterranen Regionen heimisch ist [L.C. Schdonbeck et al., 2022]. Wir
gingen davon aus, dass diese Arten aufgrund ihrer evolutiven Anpassung an warmeres, tro-
ckeneres respektive kuhleres, feuchteres Klima spezifische Reaktionen auf héhere Tempera-
turen und VPD aufweisen wurden. Unsere Annahme: hoheres VPD und hohere Temperaturen
fuhren ohne Bodentrockenheit zu Spannung im Wassertransportsystem des Xylems der Pflan-
zen. Wir erwarteten, dass diese Auswirkung bei der Buche starker ausfallen warde als bei den
beiden Eichenarten.

Wie misst man Stress und Funktionsfahigkeit einer Pflanze?

Diese Hypothesen haben wir mit Tests in Klimakammern Uberpruft. In einer naturlichen Umge-
bung ist es schwierig, Temperatur und VPD losgelost von anderen Faktoren zu betrachten und
zU beeinflussen, da sie jeweils voneinander abhangig sind. In der kontrollierten Umgebung von
Klimakammern stellen wir sicher, dass die von uns gemessenen Reaktionen der Pflanzen von
den von uns veranderten Parametern beeinflusst wurden — Temperatur und VPD - und nicht
von anderen Einflussfaktoren, welche in der Natur vorkommen. FUr die Studie nutzten wir ins-
gesamt sechs Klimakammern, in denen Temperatur, Feuchtigkeit und Licht kontrolliert werden
konnen. In jede Kammer haben wir von jeder der drei Arten = Rotbuche, Flaumeiche und Stein-
eiche — mehrere eingetopfte Pflanzen gestellt und diese uber 6 Monate hinweg beobachtet.
Die Pflanzen waren jeweils dreijahrig und etwa 50cm hoch. Drei der Kammern haben wir auf
25°C geheizt, die anderen drei auf 30° C. Durch Anpassung der relativen Luftfeuchtigkeit der
drei Kammern jeden Temperaturlevels erhielten wir insgesamt jeweils zwei Kammern mit



niedrigem, zwei mit mittlerem und zwei mit hohem VPD. So konnten wir die individuellen Aus-
wirkungen des VPD und der Temperatur sowie deren kombinierte Interaktion auf die Reaktio-
nen der Pflanzen testen, was in der Natur unmaoglich gewesen ware.

Mit verschiedenen Messungen haben wir den Zustand der Baume Uberwacht. Mithilfe eines
Infrarot-Gasanalysators zum Beispiel haben wir die stomatare Leitfahigkeit gemessen, also
den Wasserfluss durch die Stomata (Abbildung 1A). Dafur wird ein Blatt in einen Glasbehalter
mit kontrollierten Licht-, Feuchtigkeits- und Temperaturbedingungen geklemmmt. Dann haben
wir das VPD durch das Absenken der relativen Luftfeuchtigkeit langsam erhéht und die Schlies-
sungsrate der Stomata mit dem VPD verglichen. Das Blattwasserpotenzial, also die Spannung
der Wassersaule in den Blattadern, haben wir in einer Druckkammer erfasst, welche Druck auf
das Blatt ausubt, um das Wasser darin herauszupressen. Man nimmt an, dass der Druck, der
benotigt wird, um Wasser aus Blattern zu pressen, der Spannung in den Blattadern entspricht.
Die minimale Blattleitfahigkeit, also die Menge an Wasser, die das Blatt bei geschlossenen
Stomata trotzdem verliert, kann gemessen werden, indem man einzelne Blatter fur ein paar
Stunden in einen dunkeln Raum hangt. Dadurch wird dem Blatt
vorgegaukelt, es ware Nacht, wodurch sich die Stomata schlies-
sen. Der Gewichtsverlust des Blattes wahrend der Versuchszeit
entspricht dem Wasserverlust. Und in einer letzten Messung
betrachteten wir die Gefasse innerhalb der Stdmme mit moder-
ner Rontgen-Mikrotomografie (UCT), um herauszufinden, wel-
che mit Wasser gefullt waren und noch funktionierten, und
welche nicht mehr funktionierten, weil sie Luftblasen enthiel-
ten. (Abbildung 1, B und C). Anschliessend berechneten wir den
prozentualen Verlust der hydraulischen Leitfahigkeit anhand
der Anzahl Gefasse mit Embolie im Vergleich zur Gesamtzahl
an Xylemen.

Warme und trockene Luft kann Baumen schaden,
auch wenn ihre Wurzeln gut bewassert sind

Mithilfe der Rontgen-Mikrotomografie-Aufnahmen haben wir herausgefunden, dass sogar gut
bewasserte Baume infolge von erndhter Temperatur und VPD mehr Gefasse mit LufteinschlUs-
sen aufweisen (Abbildung 1 C). Der Wassertransport in diesen Gefassen war also aufgrund zu
hoher Wasserspannung blockiert. Diese Schaden haben wir vor allem an Rotbuchen festge-
stellt. Diese Art erlitt in den vergangenen Jahren grosse Verluste. In Einklang mit diesen Resul-
taten stellten wir auch in den Blattadern grossere Wasserspannung als Reaktion auf hohe
Temperatur und VPD fest. Wie erwartet hat die durreresistentere Steineiche keine Schaden
aufgrund hoherer Temperatur und VPD erlitten, und die Ergebnisse der Flaumeiche lagen zwi-
schen den beiden anderen Arten. Die Messungen entsprachen unseren Erwartungen, dass



zwischen an Durre gewohnten und nicht gewohnten Arten ein Gefalle in der jeweiligen Reak-
tion auf VPD bestehen wurde. Ebenfalls haben wir herausgefunden, dass die minimale Blatt-
leitfahigkeit, also die Menge an Wasser, die das Blatt bei geschlossenen Stomata verliert, ein
wichtiger Grund fur diese Schaden sein konnte. Wir stellten eine positive Korrelation zwischen
minimaler Blattleitfahigkeit und dem prozentualen Verlust der Leitfahigkeit fest. Das bedeutet,
dass Pflanzen mit einem hoheren Wasserverlust Uber die Blatter ein grosseres Risiko aufwei-
sen, in Zeiten von Stress LufteinschllUsse in den Xylemen zu erleiden.

Diese Ergebnisse konnen wir mit einer gangigen Theorie aus der Pflanzenbiologie erklaren:
den Kompromiss zwischen Sicherheit und Leistungsfahigkeit [C. Grossiord et al., 2020]. Pflan-
zen stecken entweder Energie in Sicherheit, das heisst in starke, widerstandsfahige Blatter
und hartes, dichtes Holz, welches starke Spannungen ubersteht. Damit nehmen sie aber einen
weniger effizienten Wassertransport in Kauf. Oder sie stecken Energie in die Leistungsfahig-
keit, was ihnen eine hohe Wassertransportfahigkeit, hohe Photosyntheseraten und schnelle-
res Wachstum ermoglicht. Dabei mussen sie jedoch den Kompromiss eingehen, weniger gut
gegen Durrestress geschutzt zu sein. Die Rotbuche ist ein ausgezeichnetes Beispiel einer Art,
welche sich fur Leistungsfahigkeit entschieden hat. Ihre grossen Kronen mit dunnen Blattern
verlieren viel Wasser, und sie wachsen generell auf feuchten Boden. Man hat ebenfalls her-
ausgefunden, dass die Rotbuche dazu neigt, ihre Stomata offenzuhalten und Wasser zu ver-
lieren, statt Wasserverlust zu verhindern [L. Walthert et al., 2021]. Das fUhrt unter Umstanden
zum Abwerfen von Blattern, wenn der Wasserverlust so gross ist, dass der Baum Schaden
davontragt. Dieses Verhalten wurde zum Beispiel wahrend der Durreperiode im Jahr 2018 in
Europa beobachtet, als viele Buchen ihre Blatter viel frGher als erwartet bereits im Spatsom-
mer verloren haben [M. Arend et al., 2022]. Dies ist vielleicht eine erfolgreiche Strategie, um
durch einzelne Extremjahre zu kommen, aber wiederholte Durren kénnten die Lebenskraft
dieser Baume ernsthaft beeintrachtigen, da sie ihre Blatter durch das friuhe Abwerfen nicht
lang genug nutzen konnen. Eine Investition von Kohlenstoff in neue Blatter wird dadurch
weniger effizient.

Eichen gelten allgemein als durretolerant, jedoch gibt es viele unterschied-
liche Eichenarten [A. Vilagrosa et al., 2012]. Die beiden fur diese Studie
untersuchten Eichenarten haben sehr spezifische Eigenschaften: Die
Steineiche ist eine immergrine Art mit harten, widerstandsfahigen Blat-
tern, wahrend die Flaumeiche ihr Laub im Herbst abwirft und im Frahling
wieder wachsen lasst. Das Holz der Steineiche besteht aus dunnen Gefas-
sen, welche den Baum harter machen, dafur aber weniger gut Wasser
transportieren. Das Holz kostet also viel Energie und Kohlenstoff in der
Herstellung, bietet aber auch Schutz vor Stress. Dank dieser Eigenschaf-
ten ist die Steineiche gut an trockene Umgebungen angepasst. Man hat
nachgewiesen, dass die Art gut mit einem breiten Spektrum extremer Bedingungen umgehen
kann, von kalt zu warm und von feucht zu trocken [J.l. Garcia-Plazaola et al., 1999]. Die




Flaumeiche hat eine etwas risikofreudigere Strategie. Ihr Holz und ihre Blatter transportieren
Wasser effizienter, aber der Baum muss Einbussen in seiner Sicherheit in Kauf nehmen. Die
Unterschiede der beiden Arten kamen in dieser Studie gut zum Vorschein. Die Steineiche hat
als schnelle Reaktion auf die veranderten Umweltbedingungen den Blattgasaustausch und
sogar die Durretoleranz inrer Blatter angepasst. Dadurch konnte sie Schaden an den Xylemen
verhindern. Die Flaumeiche wies eine langsamere aktive Reaktion auf und erlitt héhere Ver-
luste der Wasserleitfahigkeit ihrer Xyleme. Trotzdem zeigten beide Arten weit weniger Stress-
symptome als die Buche. Die beiden Eichenarten mussten also noch nicht um ihr Uberleben
kampfen, was auf eine allgemein gute DUrretoleranz hinweist.

Die Tragweite dieser Erkenntnisse

Durch unsere Studie konnten wir zeigen, dass hohe Lufttemperaturen und hohes VPD auch
fur gut bewasserte Pflanzen belastend sein kbnnen. Wir haben also zusatzlich zum bereits
bekannten Risiko von Bodentrockenheit aufgrund ausbleibender Niederschlage eine neue
potenzielle Bedrohung fur die Gesundheit von Waldern gefunden. Noch beachtlicher ist, dass
die Ergebnisse bei nicht einmal sehr stark erhéhter Temperatur und VPD festgestellt wurden.
Das ist wichtig, denn wahrend zukunftige Temperaturveranderungen bereits relativ zuverlas-
sig vorhergesagt werden konnen, herrscht Unsicherheit uber die zukunf-
tigen Veranderungen der Luftfeuchtigkeit [S.M. Vicente-Serrano et al.,
2018]. Vorhersagen daruber zu treffen, wie Walder auf den Klimawandel
reagieren werden, ist also immer noch eine Herausforderung. Nichtsdes-
totrotz konnten wir aufzeigen, wie Arten wie die Buche, welche nicht an
Bodentrockenheit angepasst sind, auch bei einem Anstieg der Lufttro-
ckenheit ein erhdhtes Risiko fur hydraulische Schaden aufweisen. Diese
Erkenntnis ist sehr wichtig fUr genaue Vorhersagen uber die Produktivitat,
Gesundheit und Sterblichkeit von Pflanzen.

Man kann sagen, dass die Bedingungen in Klimakammern sehr weit von
Bedingungen in der echten Welt entfernt sind. Das ist teilweise wahr, aber
trotzdem liefert die Arbeit mit Klimakammern einen unverzichtbaren Bei-
trag zum grundlegenden Verstandnis daruber, wie Pflanzen in der echten
Welt auf kunftige Klimaveranderungen reagieren werden. Zukunftige Arbei-
ten sollten weiterhin am VPD und an Temperaturfaktoren forschen und
versuchen, die in dieser Studie erzielten Ergebnisse in natdrlichen Umge-
bungen zu reproduzieren. Zusatzlich ist es unumganglich, die kombinier-
ten Effekte von Bodentrockenheit und atmospharischer Trockenheit auf
Pflanzen zu betrachten, da diese eine «Gefahr von zwei Seiten» darstel-
len. Denn nur unter Berucksichtigung aller moéglichen Einflussfaktoren auf
die Hydraulik und Funktionsfahigkeit von Pflanzen kénnen wir genaue
Vorhersagen Uber das Schicksal unserer Walder machen.




