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ULRICH SCHURR, UWE RASCHER und ACHIM WALTER

Quantitative Pflanzenwissenschaften — Dynamik von
Pflanzen in einer dynamischen Umwelt am Beispiel der
Schliisselprozesse Photosynthese und Wachstum

Pflanzen sind die Basis von Ernihrung,
nachwachsenden Rohstoffen und Energie im globalen Wandel

Pflanzen sind in vielfacher Hinsicht im Zentrum dridngender gesellschaftlicher Herausfor-
derungen: Pflanzen sind essenziell fiir die Erndhrung einer weiterhin steigenden Weltbe-
volkerung, deren Bedarf an Nahrungsmitteln bei nicht mehr erweiterbarer landwirtschaftli-
cher Nutzfliche und bei sich fortentwickelnden Essgewohnheiten quantitativ und qualitativ
in den kommenden Jahrzehnten stark ansteigen wird. Sie liefern nachwachsende Rohstoffe
fiir die chemische Industrie, sind Basis innovativer Materialien fiir die Wirtschaft und stel-
len das Ausgangssubstrat zur Gewinnung von Bioenergie aus Energiepflanzen und pflanz-
lichen Abfillen dar. Pflanzen miissen trotz erhohtem Bedarf nachhaltig produziert werden,
um die langfristigen Nutzungsmoglichkeiten agrarischer Fliachen nicht durch kurzfristige
Deckung des Bedarfs zu gefihrden. Dabei sind sie durch den Klimawandel starken An-
derungen ihrer Umwelt ausgesetzt. Sie sind gleichzeitig ein wesentliches, zu bewahren-
des und sinnvoll zu nutzendes Instrument zur Vermeidung weiterer Klimaverinderungen
beziehungsweise zur Anpassung an den Klimawandel. Pflanzen erfiillen dariiber hinaus
wichtige Funktionen in der Stabilitit von Okosystemen, beim Erhalt von Biodiversitit
sowie bei der Bereitstellung von Okosystemfunktionen (ecosystem services) zum Schutz
lebenswichtiger Ressourcen wie Luft und sauberem Wasser. Nicht zuletzt stellen Pflan-
zen iiber ihre anthropogen genutzte Funktionalitit hinaus ein wesentliches gestaltendes
Element aller Kulturen dar.

Diese Perspektiven riicken Pflanzen in den Mittelpunkt des Interesses vieler Diszipli-
nen aus Natur- und Ingenieurwissenschaften. Gleichzeitig ergeben sich daraus hohe An-
forderungen an die Pflanzenwissenschaften und an deren Zusammenarbeit mit anderen
Disziplinen iiber die engen Grenzen der eigenen Fachgebiete hinaus. Um diesen Ansprii-
chen gerecht zu werden, miissen sich die Pflanzenwissenschaften weiterentwickeln. Sie
miissen den Schritt wagen, tiber die Katalogisierung interessanter biologischer Phinome-
ne und die Aufkldrung der Funktion einzelner Komponenten in bestimmten Arten und
Umweltsituationen hinaus zu einer quantitativen Beschreibung von Schliisselprozessen zu
gelangen. Dadurch wird die Entwicklung neuartiger Konzepte ermdglicht, in denen die
enorme Vielfalt und Komplexitit pflanzlicher Eigenschaften und Funktionen soweit re-
duziert wird, dass quantitative Vorhersagen gemacht werden konnen. Diese Vorhersagen
miissen eine zielgerichtete Weiterentwicklung agrarisch genutzter Kulturen sowie ein sys-
temisches Verstdndnis natiirlicher Pflanzengesellschaften erlauben. Erst dann konnen die
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Pflanzenwissenschaften im Konzert mit anderen Disziplinen ernsthaft ihre kiinftige zen-
trale Rolle als Grundlage einer nachhaltigen Biodkonomie erfiillen.

Dynamik von Pflanzen in einer

dynamisch sich verindernden Umwelt —

Phiinotypisierung ist die Briicke zwischen

praktischer Anwendung und molekularer Grundlagenforschung

Pflanzen stehen durch ihre sessile Lebensweise in besonderer Weise mit der abiotischen
und biotischen Umwelt in Wechselwirkung. Wihrend die meisten Tiere durch ihre Mo-
bilitdt ungiinstigen Umweltfaktoren ausweichen oder giinstigere aufsuchen konnen, sind
Pflanzen in ihrem Habitat den rdumlich und zeitlich dynamisch auftretenden Umweltfak-
toren unmittelbar ausgesetzt. Das Potenzial der Reaktion von Pflanzen darauf héngt von
ihrer genetischen Ausstattung, von ihrer Struktur und damit auch von fritheren Reaktionen
auf Umweltfaktoren (memory effect), von ihrem akuten physiologischen Zustand (zum
Beispiel Samen, vegetative und generative Phase) und von den Wechselwirkungen mit
anderen biotischen und abiotischen Einfliissen ab.

Die Pflanzenforschung — insbesondere das Verstdndnis der molekularen Steuerungspro-
zesse in Pflanzen — hat in dieser Hinsicht in den letzten Jahrzehnten herausragende Fort-
schritte gemacht. Demgegeniiber hat die Entwicklung von Methoden und Konzepten zur
quantitativen Analyse pflanzlichen Verhaltens unter dem Einfluss der Umwelt (,,Phéno-
typisierung*) nicht Schritt halten konnen. Wenn die Erwartungen zur Losung der groen
Herausforderungen, die an Pflanzen und Pflanzenwissenschaften gestellt werden, aller-
dings auch nur annihernd erreicht werden sollen, dann miissen holistische Ansétze und
skaleniibergreifende Untersuchungen verfolgt werden. In diesem Beitrag wird exempla-
risch fiir pflanzliches Wachstum und Photosynthese — zwei fiir pflanzliches Verhalten und
Leistungsfihigkeit essenzielle Prozesse — dargestellt, welche Perspektiven die quantitative
Biologie insbesondere durch neuartige Methoden bietet.'

Dynamik pflanzlicher Wachstumsprozesse und
Anpassung an variable Umweltsituationen

Pflanzliches Wachstum stellt einen dynamischen, komplexen und hoch regulierten, von
einem Netzwerk von Faktoren abhingigen, zentralen Lebensprozess dar. Pflanzen sind
im Gegensatz zu den meisten Tieren zeitlebens im Wachstum begriffen. Eine konsequen-
te Erforschung der Dynamik pflanzlicher Wachstumsprozesse auf einer zeitlichen Skala
von Minuten bis Stunden und auf einer rdumlichen Skala, die das intakte, multizelluli-
re, einzelne Organ betrachtet, wurde iiber lange Jahre vernachlissigt — bedingt vor allem
durch das Fehlen geeigneter Analysemethoden.> Da gerade in den genannten Skalenbe-
reichen zentrale endogene Regelungsmechanismen ihre Wirksambkeit entfalten und Varia-
tionen entscheidender Umweltparameter auftreten, ist es von grofSer Bedeutung, Analysen
pflanzlichen Wachstums zwischen der Skala zellbiologischer und agrarwissenschaftlicher

' Vgl. Schurr et al. (2006).
2 Vgl. Schurr (1997).
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Analysen durchzufiihren, um zu einem verbesserten Verstidndnis pflanzlicher Systeme zu
gelangen.

In jiingster Zeit wurden in einer Reihe von Laboren bildverarbeitende Methoden zur
nichtinvasiven Analyse von Wachstumsprozessen entwickelt. Unter Verwendung einer
Reihe spezifisch hierfiir entwickelter Techniken gelang es, bei einer Vielzahl von Pflanzen-
arten grundlegende Muster der Wachstumsdynamik von Blittern und Wurzeln aufzukla-
ren, deren Reaktion auf die Verdnderung verschiedener Umweltparameter zu charakteri-
sieren und somit die Grundlagen fiir eine auf Wuchsanalysen basierende Phénotypisierung
von Pflanzen zu schaffen.?

Wachstum stellt einen Gradmesser fiir die Fihigkeit der Pflanze dar, sich in einer be-
stimmten Umweltsituation zu behaupten und gegeniiber anderen Arten durchzusetzen.

Blitter und Wurzeln nehmen die aus dem jeweiligen Habitat benétigten Substanzen mit
ihrer Oberflache auf und sind fiir eine Steigerung der Aufnahme auf eine Vergroferung
der Oberfliche angewiesen. Gleichzeitig mit diesem Wachstumsprozess kommt es zu ei-
ner Differenzierung der aufnehmenden Organe und somit zu einer parallelen Reifung von
Struktur und Funktion. Pflanzen halten sich nun gleichzeitig in zwei sehr unterschiedli-
chen Habitaten auf — dem Boden zur Versorgung mit Wasser und Néhrstoffen sowie der
Atmosphire zur Versorgung mit Energie und Kohlenstoft; sie werden aufgrund ihrer sessi-
len Lebensweise mit der vollen rdumlichen und zeitlichen Variabilitidt der Umweltsituation
konfrontiert und miissen dariiber hinaus die Wachstumsleistung von Blatt und Wurzel aus
einem gemeinsamen Pool biochemischer Substrate speisen und somit in hoch regulierter
Art und Weise koordinieren. Die Analyse dieses Syndroms — der koordinierten Anpassung
von ober- und unterirdischen Wachstumsprozessen an vorherrschende Umweltbedingun-
gen — und die Evaluierung des daraus resultierenden Erkenntnisgewinns ist das zentrale
Ziel unserer Wuchsanalysen.

Grundmuster von Blatt- und Wurzelwachstum

Die Wachstumsaktivitdt von Wurzeln variiert unter konstanten Temperaturbedingungen
im Verlauf von 24 Stunden nicht.* Auch der Zuwachs von Blittern monokotyler Pflanzen
(zum Beispiel Griser, Getreide) unterliegt — sofern die Temperatur konstant ist — keinen
nennenswerten Schwankungen im Tagesverlauf.> Im Gegensatz hierzu wurden fiir Blit-
ter dikotyler Arten unter allen beobachteten Umweltsituationen und in allen analysierten
Arten ausgeprigte Tagesginge festgestellt.® Der Tagesgang bleibt auch unter Dauerlicht
erhalten,” was dessen Kontrolle durch die endogene Uhr belegt. Oft oszilliert im Tages-
verlauf die raumlich gemittelte relative Wuchsrate des gesamten Blattes zwischen Extrem-
werten von null und drei Prozent pro Stunde. Dies bedeutet, dass viele Stoffwechselpro-
zesse des sich entwickelnden Blattes jeden Tag aufs Neue eingestellt und wieder auf ihre
Maximalaktivitidt gesteigert werden. Eine optimale zeitliche Abstimmung dieser Prozes-
se mit dem externen Wechselspiel von hell und dunkel ist notwendig, um die potenzielle

3 Vgl. Walter et al. (2009).

4 Vgl. Walter und Schurr (2005).

5 Vgl. Ben-Haj-Salah und Tardieu (1995).
0 Vgl. Walter ef al. (2009).

7 Vgl. Walter und Schurr (2005).
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maximale Leistungsfihigkeit von dikotylen Pflanzen voll auszuschopfen, wie fiir Arabi-
dopsis thaliana gezeigt werden konnte.® Basierend auf den Resultaten der Literatur und
der eigenen Arbeiten kann die Hypothese aufgestellt werden, dass es zwei grundlegende
Typen von Blattwachstums-Tagesgéingen in dikotylen Pflanzen gibt, deren exakte Phasen-
lage durch die Umweltbedingungen variiert werden kann (Abb. 1):

REGR (% h-)

Typ 1 Ricinus communis Typ 2 Populus deltoides

Wouchsrate (% h'1)

q Tag Nacht

Uhrzeit

Abb. 1: Blattwachstum. Raumliche Verteilungen von Wuchsraten (REGR, oben) sowie rdumlich gemit-
telte Blattwachstums-Tagesgange (unten) von Ricinus communis (Typ 1) und Populus deltoi-
des (Typ 2); angepasst nach Walter et al. (2009)

Typ 1 zeigt maximale Wachstumsaktivitidt zu Beginn der Lichtperiode — auch wenn
die Temperatur dann niedrig ist. Bei diesem Typ von Blittern wird zudem ein klarer Ba-
sis-Spitze-Gradient des Wachstums festgestellt. Hierzu gehoren beispielsweise die Blét-
ter von Ricinus communis, Nicotiana tabacum, Gossypium hirsutum, Nicotiana attenua-
ta und Arabidopsis thaliana.® Typ 2 zeigt ein exakt gegenliufiges Phasenverhalten mit
maximaler Wachstumsaktivitit am Ende des Tages. Hierzu gehdren die Blitter von Po-
pulus deltoides und Glycine max,'® die auch keinen Basis-Spitze-Gradienten aufweisen.
Ein Indiz fiir die Differenz des Phasenverhaltens der beiden Typen wurde fiir Blitter von
Populus deltoides auf Transkriptomebene ermittelt:'! Der nichtliche Abfall der Wuchsrate

8 Vgl. Dodd er al. (2005).

9 Vgl. Walter et al. (2002), Walter und Schurr (2005), Hiive et al. (2007), Hummel ef al. (2007) sowie Wiese
et al. (2007).

10 Vgl. Walter et al. (2005) sowie Ainsworth ef al. (2005).

11 vgl. Matsubara et al. (2006).
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korrelierte mit einer verringerten Expression der Gene ribosomaler Proteine und Histone.
Dies kann als Indiz fiir eine Verlangsamung des zytoplasmatischen Wachstums interpre-
tiert werden. Diese Resultate deuten darauf hin, dass die Differenz der Phasenlage der
beobachteten Blattwachstums-Tagesginge mit einem unterschiedlichen Ausmaf von zy-
toplasmatischem Wachstum (mit Zellteilung verbunden) und vakuoldrem Wachstum (Zell-
streckung) korreliert.

Reaktionen der Wachstumsdynamik
auf Anderungen von Umweltparametern

In den vergangenen Jahren wurden in unserem Labor zahlreiche Untersuchungen zur An-
passung von Pflanzen an verschiedene Lichtintensitédten, Temperaturen, CO3- und Ozon-
gehalte, Nihrstoff- und Wasserverfiigbarkeiten sowie biotischen Stress durch Frafifeinde
(Herbivorie) durchgefiihrt. Die Reaktion von Blatt- und Wurzelwachstum auf Herbivorie
zeigt exemplarisch, dass es dabei zu sehr charakteristischen Reaktionsmustern kommt und
dass eine quantitative Wachstumsanalyse einen wesentlichen Beitrag zur Aufkliarung der
molekularen Antwort der Pflanze auf eine Umweltverdnderung leisten kann.

Herbivorie stellt fiir viele Pflanzen den priméren biotischen Umweltstress dar. Anpas-
sung beziehungsweise Schutz vor Fraifeinden findet sowohl auf biochemischer als auch
auf morphologischer Organisationsebene der Pflanze statt. Durch Analysen der Abwehr-
reaktion der Modellpflanze Nicotiana attenuata bei simuliertem herbivorem Befall durch
Larven des spezialisierten FraBfeindes Manduca sexta gelang im vergangenen Jahrzehnt
ein erheblicher Wissenszuwachs auf diesem Gebiet.!> Die Hormone Jasmonat und Ethy-
len nehmen im Syndrom der pflanzlichen Verteidigungsreaktion eine Schliisselrolle ein.
Sie werden innerhalb von Minuten nach Befall eines Blattes induziert und vermitteln kas-
kadenartige Abwehrreaktionen, in deren Verlauf es zu einer Reihe von Umsteuerungen im
pflanzlichen Metabolismus kommt. Wihrend diese Umsteuerungen in den vergangenen
Jahren intensiv untersucht wurden, konnte iiber eine dynamische Antwort des Wachstums
bislang nur spekuliert werden.

Bereits bei einmaliger Applikation der physiologisch aktiven Fettsdure-Aminoséure-
Konjugate des Larvensekrets von Manduca sexta trat eine signifikante, etwa 16 Stunden
andauernde Verringerung des Wurzelwachstums von Keimlingen auf. Auch im Blatt er-
folgte eine Reaktion mit dhnlicher Kinetik, die jedoch wesentlich schwicher ausgeprigt
war. Die Wachstumsreduktion ist iiberlagert von einer vermutlich hydraulisch induzierten,
kurzfristigeren Verringerung des Wurzelwachstums wihrend etwas mehr als einer Stunde.
Gleichzeitig wird aber der Kohlenhydrat-Eintransport in die Wurzel bei herbivorem An-
griff verstirkt,!3 so dass die Wurzel in diesem Fall als ,,sicherer Riickzugsort* zur Speiche-
rung wichtiger Reserven genutzt wird. Durch vergleichende Analysen der Signalwegmu-
tanten asLOX3 und irCOI1 konnte geklart werden, dass das bei der Verwundung induzierte
Jasmonat, nicht aber Ethylen die Wachstumsreduktion kontrolliert.'*

12 Vgl. Kessler und Baldwin (2002).
13 vgl. Schwachtje et al. (2006).
14 Vgl. Hummel ef al. (2009).
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Mechanismen der Wachstumskontrolle in Blittern und Wurzeln

Anderungen von Umweltfaktoren konnen auf verschiedenen mechanistischen Regulati-
onswegen die pflanzliche Wachstumsdynamik beeinflussen. Dies kann sowohl durch ver-
schiedenste regulatorische Signalkaskaden — zum Beispiel via Jasmonat —, aber auch
biophysikalisch im Zusammenspiel von Turgor und Zellwand-Extensibilitit oder bioche-
misch — beispielsweise durch Beeinflussung des Kohlenhydrat-Metabolismus — geschehen.

Kohlenhydrate dominieren die strukturelle Materie von Pflanzen. Das Wachstum des
Zelluloseskeletts der sekundéren Zellwand bendtigt eine kontinuierliche Nachlieferung
von Kohlenhydraten. Der Kohlenhydrat-Metabolismus zeigt charakteristische diurnale Va-
riationen, die entscheidend durch die enge Korrelation der Assimilation mit der Lichtin-
tensitidt und der Umgebungstemperatur beeinflusst werden. !>

Der Blattwachstums-Tagesgang dikotyler Pflanzen ist anders als bei Monokotylen (Gri-
sern) weit weniger intuitiv mit der Dynamik des Kohlenhydrat-Metabolismus verbunden.
Die Abhingigkeit des Blattwachstums-Tagesgangs vom Stédrkehaushalt konnte dennoch
fiir Blitter des Typs 1 (Arabidopsis thaliana) demonstriert werden.'® Die stirkefreie Mu-
tante stf/ weist einen Defekt im Gen der plastiddren Phosphoglucomutase auf und kann
daher keine transitorische Stirke synthetisieren. Aufgrund des fehlenden Stirkereservoirs
akkumulierten sich tagsiiber Photosyntheseprodukte, so dass die Konzentrationen 16sli-
cher Zucker in stfI-Mutanten gegen Ende des Tages gegeniiber dem Wildtyp deutlich er-
hoht waren. Die Mutante zeigte am Ende der Nacht signifikant niedrigere Wuchsraten als
der Wildtyp, konnte dieses Wachstumsdefizit aber teilweise durch erhohte Wuchsraten am
Ende des Tages kompensieren. Die Gesamtblattfliche der szf7-Mutanten wuchs ab der Kei-
mung langsamer an als die des Wildtyps.!” Allerdings ging die Wuchsrate in der Nacht nie
komplett auf null zuriick und der generelle Wachstumstagesgang mit seinem Maximum
am frithen Morgen war vergleichbar zu demjenigen des Wildtyps.

Auch Wurzelwachstum hingt entscheidend von einem geregelten Import von Kohlen-
hydraten ab, wie die bereits geschilderte Studie zur Beeinflussung des Wachstums von Ta-
bakkeimlingen unter verinderten Lichtintensititen verdeutlicht.!® Ebenso wie beim Blatt
kann jedoch auch bei der Wurzel ausgeschlossen werden, dass der Kohlenhydrat-Meta-
bolismus allein der Schliisselprozess fiir die Kontrolle des Wachstums ist: Der Befund
eines verringerten Wurzelwachstums'® bei gleichzeitig erhohtem Kohlenhydrat-Import>°
wihrend eines herbivoren Angriffs am Blatt widerlegt die Hypothese, dass allein der Koh-
lenhydrat-Eintransport die Aktivitit des Wurzelwachstums kontrolliert. Vielmehr sind das
Zusammenspiel von Kohlenhydrat-Assimilation, -Speicherung und Wachstum sowie die
Allokation zwischen Spross und Wurzel entscheidend fiir das Verstdndnis der Dynamik
von Wachstumsreaktionen.

15 Vgl. Smith and Stitt (2007).
16 Vo, Wiese et al. (2007).

17 Vel. Walter et al. (2007).

18 vgl. Nagel ez al. (2006).

19 Vgl. Hummel et al. (2007).

20 vgl. Schwachtje et al. (2006).
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Dynamik der Photosynthese

In den letzten beiden Jahrhunderten wurde kein zweiter pflanzlicher Stoffwechselprozess
derart intensiv erforscht wie die Photosynthese. Bereits 1727 beschreibt Stephen Hales
den Energiestoffwechsel der Blitter als den grundlegenden, den Tieren kongruenten Stoff-
wechselweg.?! Heute ist die rdumliche Anordnung einzelner Photosynthesesysteme mit
einer Genauigkeit von wenigen Angstrém aufgeklirt. Wir verstehen die biophysikalischen
Grundlagen der Ladungstrennung im Pikosekundenbereich und molekularbiologische Un-
tersuchungen haben unsere Einsicht in die Regulation des primiren Energiestoffwechsels
revolutioniert.?> Die Entwicklung verschiedener nichtinvasiver Methoden beziehungswei-
se Fernerkundungsverfahren zur Quantifizierung der Photosynthese vom Einzelblatt bis
hin zum Okosystem stellt den zentralen Beitrag dar, den wir leisten, um das tiefgreifende
molekulare Verstdndnis der Photosynthese im Sinn einer Phinotypisierung auch in einem
praxisnahen Kontext anwendbar zu machen.

Chlorophyllfluoreszenzmessungen

In den letzten Jahren hat sich die Messung des Fluoreszenzsignals zur nichtinvasiven
Bestimmung der Photosynthese etabliert. Die Methode funktioniert nach dem folgenden
Prinzip: Die in den Fotosystemen der Pflanzen absorbierten Lichtquanten werden entwe-
der photosynthetisch genutzt, durch nichtfotochemische Wirmeableitung in den Grundzu-
stand zuriickgefiihrt oder als Fluoreszenzlicht emittiert. Durch Messung des Fluoreszenz-
signals konnen quantitative Riickschliisse auf fotochemische und nichtfotochemische La-
dungstrennung gezogen werden.? Seit etwa einem Jahrzehnt stehen kommerzielle Gerite
zur Messung des Chlorophyllfluoreszenzsignals zur Verfiigung. Heute sind auch miniatu-
risierte Messgerite zum Freilandeinsatz erhiltlich, die selbst Messungen an Extremstand-
orten ermoglichen (Abb. 2A).%* Insbesondere die ,,Methode der sittigenden Lichtblitze*
bietet den Vorteil, dass die relative Quanteneffizienz, das heifit der Prozentsatz der in der
Lichtreaktion der Photosynthese genutzten Elektronen, nichtdestruktiv am intakten Blatt
quantifiziert werden kann.

Solche Verfahren erlauben jedoch nur die Erfassung der photosynthetischen Quantenef-
fizienz an einem Blatt oder einer einzelnen Stelle zu einem bestimmten Zeitpunkt. Wir ha-
ben ein Verfahren entwickelt, das es ermdoglicht, Einzelmessungen zusammenzufassen und
im Kronendach verteilte Messungen mittels eines mechanistischen Photosynthesemodells
zu fitten. Das Ergebnis sind Lichtabhidngigkeitscharakteristika, die die photosynthetische
Kapazitiit eines ganzen Kronendachs wiedergeben.?

21 [...] one of the great uses of leaves is what has been long suspected by many, viz., to perform in some
measure the same office for the support of the vegetable life, that the lungs of animals do, for the support of
animal life; Plants very probably drawing thro’ their leaves some part of their nourishment from the air [. . .].
And may not light also, by freely entering the expanded surfaces of leaves and flowers, contribute much to
ennobling principles of vegetables.” (Hales 1969)

22 ygl. Baier (2008) sowie Rascher und Nedbal (2006).

23 Vgl. Baker (2008).

2 Vgl. Maxwell und Johnson (2000), Rascher et al. (2000), Schreiber und Bilger (1993), Schreiber et al. (1995)
sowie Rascher et al. (2003).

25 Vgl. Rascher et al. (2000) sowie Rascher et al. (2004).
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Abb. 2: Methoden der Fluoreszenzmessung. A: Blattklammer des kommerziellen Fluoreszenz-Yield-
Analysators (Mini-PAM, Walz). B: Viele zuféllig verteilte Einzelmessungen werden mittels eines
mechanistischen Photosynthesemodells approximiert und damit Kardinalpunkte der Kronen-
dachphotosynthese abgeleitet (modifiziert nach Rascher et al. 2000). C: Prototyp des LIFT-
Fluoreszenzmessgeréats. Aus der Kinetik des Fluoreszenzsignals bei laserinduzierter Oxida-
tion und Reduktion des Photosyntheseapparats wird der physiologische Zustand der Photo-
synthese abgeleitet (untere Graphen).

Skalierung vom Blatt zum Kronendach
mittels Lichtabhangigkeitskurven

Zu einem bestimmten Zeitpunkt durchgefiihrte Chlorophyllfluoreszenzmessungen geben
Einblick in den momentanen Zustand der Lichtreaktion eines einzelnen Blattes unter
den gerade vorherrschenden Umweltbedingungen. Lichtabhingigkeitskurven hingegen er-
moglichen, Kardinalpunkte der Photosynthese zu bestimmen, die Riickschliisse auf Adap-
tation und Akklimatisation des photosynthetischen Apparates erlauben. Generell nimmt
die Quanteneffizienz der Lichtreaktion am Fotosystem I (AF'/F,,”) nichtlinear mit stei-
gender Lichtintensitit ab.2® Die photosynthetische Elektronentransportrate (ETR) steigt
zundchst linear an, um dann bei hoheren Lichtintensitédten in die Sittigung iiberzugehen.
Die Anfangssteigung der ETR leitet sich aus der potenziellen Quanteneffizienz (F,/F,,)

26 ygl. Rascher et al. (2000).
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ab und ist bei hoheren Pflanzen meist vergleichbar und, bis auf Fille chronischer Fotoinhi-
bition, konstant.?’

Die Lichtabhingigkeit der Photosynthese ldsst sich auf Blattebene mit Hilfe eines ma-
thematischen Modells beschreiben.?® Um von der Ebene des Einzelblattes zu einer quanti-
tativen Beschreibung der Kronendachphotosynthese zu gelangen, muss eine Vielzahl sta-
tistisch unabhingiger Punktmessungen an zufillig ausgewéhlten Blittern im Kronendach
durchgefiihrt werden, um ein einfaches Photosynthesemodell zu approximieren.”” An die
einzelnen Messpunkte werden Exponentialfunktionen gefittet, aus denen die wesentlichen
Kardinalpunkte der Lichtabhingigkeitscharakteristika bestimmt werden konnen. Kardi-
nalpunkte der Lichtabhidngigkeitskurven sind die potenzielle Quanteneffizienz des dunke-
ladaptierten Blattes (F),/ F,,), die Anfangssteigung der Elektronentransportrate bei gerin-
ger photosynthetisch aktiver Strahlung (photon flux density — PFD), die Lichtintensitét, bei
der Sittigung eintritt, (PFDsat) sowie die maximale Elektronentransportrate bei Lichtsétti-
gung (ETR,,4.) (Abb. 2B).

Bestimmung der Chlorophyllfiluoreszenz aus grofieren Entfernungen

Chlorophyllfluoreszenzverfahren konnen grundsétzlich auch aus groBerer Entfernung ein-
gesetzt werden und ermoglichen potenziell das Vermessen ganzer Kronendicher oder
Okosysteme. Die Notwendigkeit, Photosynthesecharakteristiken groBer Vegetationsein-
heiten zu bestimmen, hat zahlreiche Arbeiten gefordert. Bei diesen Studien wurde ver-
sucht, entweder durch Messungen der Grundfluoreszenz in den Fraunhoferlinien®® oder
durch das Verhiltnis verschiedener Fluoreszenzbanden Riickschliisse auf die Quantenef-
fizienz der Photosynthese zu erhalten.’!

Laserinduzierte Fluoreszenztransienten

Die Methode der laserinduzierten Fluoreszenztransienten (LIFT)3? misst wihrend einer
Serie von nichtsittigenden Laserpulsen die Halbwertszeiten der Oxidation und Redukti-
on des graduell zunehmend oxidierten Plastochinonpools des Fotosystems II (Abb. 2C).
Diese zunichst in der Ozeanografie verwendete Methode wurde fiir Messungen an Blét-
tern Hoherer Pflanzen adaptiert.>® Ein erster Prototyp wurde erfolgreich im Biosphere-2-
Laboratorium eingesetzt und erlaubte erstmals, die ETR zweier ausgewéhlter Arten (Inga
sapindoides und Pterocarpus indicus) im Tagesverlauf aus einer Distanz von etwa zwolf
Metern zu bestimmen.>* Bei einer zweiten Generation des LIFT-Apparats konnte die An-
regungsenergie soweit gesenkt wurde, dass er auch im offenen Geldnde eingesetzt werden
kann.?> Nach einer Erprobungsphase in den USA und einem verbesserten Messprotokoll
ist LIFT jetzt im ICG-3 des Forschungszentrums Jiilich im Einsatz.3

27 Vgl. Bradbury und Baker (1981).

28 Vgl. Farquhar et al. (1980).

29 Vgl. Rascher et al. (2000).

30 Vgl. Plascyk (1975), Plascyk und Gabriel (1975), Carter ez al. (1990) sowie Moya et al. (2004).
31 Vgl. Field er al. (1995).

32 Vgl. Kolber et al. (1998).

3 Vgl. Ananyev er al. (2005) sowie Kolber et al. (2005).

34 Vgl. Osmond et al. (2004).

35 Vgl. Kolber et al. (2005).

36 vgl. Pieruschka ef al. (2008).
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Sonneninduzierte Fluoreszenzemission

Um das Fluoreszenzsignal auf regionaler und globaler Skala zu erfassen, kommen aus
praktischen Griinden nur passive Fernerkundungsverfahren in Frage. Das durch Sonnen-
licht induzierte Fluoreszenzsignal ist im Vergleich zum an Pflanzen reflektierten Licht sehr
gering und kann deshalb durch klassische Reflexionsmessungen nicht quantifiziert wer-
den. Plascyk entwickelte bereits Anfang der 1970er Jahre ein Konzept, mit dem das relativ
schwache Fluoreszenzsignal unter natiirlichen Lichtbedingungen erfasst werden kann.’’
Grundlage dieses Verfahrens ist, dass das emittierte Fluoreszenzlicht grundsitzlich eine
geringere Energie hat als das absorbierte Lichtquant und daher das Fluoreszenzsignal zu
einem langwelligeren Lichtspektrum hin verschoben ist. Die Chlorophyllfluoreszenz ho-
herer Pflanzen findet im dunkelroten und nahen infraroten Lichtspektrum statt und hat zwei
Maxima bei 685 und 740 Nanometer.*® Die Hauptabsorption des Chlorophylls findet hin-
gegen zwischen 400 und 700 Nanometer statt. Betrachtet man nun das Lichtspektrum der
Sonne spektral hoch aufgelost, dann fillt auf, dass aufgrund der spezifischen Absorptions-
eigenschaften der Sonnen- und Erdatmosphire gewisse Wellenldngen nicht vorkommen.
Diese spezifischen und genau bekannten Banden werden als ,,Fraunhoferlinien* (Absorp-
tion in der Sonnenatmosphire) oder ,,atmosphérische Absorptionsbanden* (Absorption
in der Erdatmosphire) bezeichnet. In den Fraunhoferlinien beziehungsweise atmosphé-
rischen Absorptionsbanden fillt keine oder eine stark reduzierte Menge an Lichtquanten
auf die Erdoberflidche, und eine entsprechend geringe Menge wird an Pflanzenoberflichen
reflektiert. Da das Fluoreszenzsignal jedoch auch in den Wellenldngenbereichen der Ab-
sorptionsbanden emittiert wird, fillt das Fluoreszenzsignal im Vergleich zum reflektierten
Licht relativ stark aus.

Diesen physikalischen Umstand macht man sich bei einem Messverfahren zunutze, der
als Fraunhofer Line Discrimination (FLD) beschrieben wurde.’® Bei diesem Verfahren
wird jeweils am Rande (Fluoreszenz und Reflexion) und in den Absorptionsbanden (nur
Fluoreszenz) das von Pflanzen abgegebene Licht gemessen und mit Hilfe eines nicht-
fluoreszierenden Standards die Tiefe der Absorptionsbande und die Intensitidt des Chlo-
rophyllfluoreszenzsignals bestimmt. Diese Methode gelangte in den letzten Jahren wieder
in den Fokus der Forschung, da es mittlerweile technisch moglich ist, in den spektral relativ
schmalen Absorptionsbanden zu messen. Der Ansatz ist Basis der von der Europidischen
Raumfahrtagentur ausgewihlten FLuoreszenz-EXplorer-Studie (FLEX-Studie) als einer
moglichen Satellitenmission.*”

Jiilich Plant Phenotyping Center —

Nichtinvasive Schliisseltechnologie fiir die Pflanzenziichtung

und die Funktionelle Genomforschung

Die vorgestellten Untersuchungen zum pflanzlichen Wachstum und zur Photosynthese

sind auch ausgewihlte Beispiele, wie durch neuartige Methoden und Konzepte in den
Pflanzenwissenschaften massive Fortschritte in Richtung quantitativer Erfassung und Ana-

37 Vagl. Plascyk (1975).

38 vgl. Lichtenthaler und Rinderle (1988).

39 Vgl. Plascyk (1975), Plascyk und Gabriel (1975), Carter et al. (1990) sowie Moya et al. (2004).
40 Vgl. Rascher et al. (2007) sowie Rascher und Pieruschka (2008).
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lyse gelingen konnen. Dabei wird deutlich, dass insbesondere die Dynamik von pflanzli-
chen Strukturen und Funktionen von essenzieller Bedeutung ist und dass eine adidquate
Simulation beziehungsweise Erfassung der rdumlichen und zeitlichen Struktur von Um-
weltparametern unerlidsslich ist. Eine weitere Voraussetzung sowohl fiir die Ableitung von
mechanistischem Wissen als auch fiir die praktische Pflanzenziichtung ist die Verwendung
genetisch klar definierten Pflanzenmaterials. Hieraus ergibt sich das so genannte Phiinoty-
pisierungsdreieck (Abb. 3). Wihrend die genetischen Ressourcen durch die Molekularbio-
logie, Genetik und die Ziichter bereitgestellt werden, bediirfen dabei insbesondere die Si-
mulation beziehungsweise das Monitoring der Umweltfaktoren und die Entwicklung von
geeigneten Sensoren und Verfahren weiterer intensiver Forschung. Alle drei Ebenen (ge-
netisch definiertes Pflanzenmaterial, Sensorik und Umwelt) miissen zu integrierten Phino-
typisierungsansitzen zusammengefiihrt werden, um relevante und aussagekriftige Daten
zu liefern.

Vererbbare Eigenschaften

Definiertes genetisches

Material
Umwelt Sensorik
Simulation oder Monitoring Sensorik zur Erfassung
heterogener dynamischer dynamischer Pflanzen- und
Umwelteigenschaften Umwelteigenschaften

Abb. 3: Das Phanotypisierungsdreieck

Nichtinvasive Verfahren, wie sie auch in den Beispielen Wachstum und Photosynthe-
se entwickelt und eingesetzt wurden, sind hierfiir in besonderer Weise geeignet. Durch
die technische Weiterentwicklung von vor allem in der Medizin eingesetzten Methoden,
aber auch durch die interdisziplindre Zusammenarbeit in Verbiinden zur Fernerkundung
und durch die Entwicklung dediziert auf Fragen der Pflanzenwissenschaften abgestimmter
Technologien konnte sich die Pflanzenphénotypisierung als neues Gebiet in der Pflanzen-
forschung entwickeln.

Das Jiilich Plant Phenotyping Center (JPPC)*! nimmt aufgrund seiner einmaligen In-
frastruktur vor allem im Bereich von nichtinvasiven Methoden zur quantitativen Untersu-
chung pflanzlicher Eigenschaften, seiner Kompetenz in der Entwicklung neuartiger Mess-
verfahren und der jahrelangen Erfahrung in der Anwendung von Pflanzenphinotypisierung

41 vgl. http://www.jppc.de (16.09.2009).
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in Nutzpflanzen und grundlagenwissenschaftlichen Modellpflanzen sowie in 6kologischen
Fragestellungen national und international eine zentrale Position ein.

Zur Simulation relevanter Umweltbedingungen stehen zahlreiche Klimakammern und
hochmoderne Gewichshiuser zur Verfiigung, in denen auch dynamische Verdnderungen
von Schliisselparametern wie Temperatur (auch unterschiedliche Temperaturen fiir Spross
und Wurzel), Lichtquantitit und -qualitét, Luftfeuchte, CO5, Ozon und so weiter variiert
werden konnen. Derzeit werden Feldstandorte aufgebaut, in denen Pflanzen in Kleinbe-
stinden experimentell unterschiedlichen Bedingungen ausgesetzt werden konnen.

Automatisierte Systeme zur Analyse von Pflanzen mit hohem und mittlerem Durchsatz
sind in Klimakammern und Gewéchshidusern etabliert. Hier konnen automatisiert grof3ere
Populationen von Pflanzen zu Vermessungseinrichtungen transportiert und dort nichtin-
vasiv vermessen werden (,,Plant-to-Sensor-Konzept*); andererseits konnen auch Sensoren
und Kameras iiber die zu vermessenden Pflanzen gefiihrt werden (,,Sensor-to-Plant-Kon-
zept*). Hierdurch wird eine maximale Flexibilitit der Einrichtungen erreicht.

Verfahren zur mechanistischen Phinotypisierung beinhalten sowohl optische als auch
nichtoptische Verfahren. Hierzu gehdren auch drei speziell auf Pflanzen ausgerichtete
MRI*?-Geriite mit unterschiedlichen Gréfen von Pflanzen und Feldstirken beziehungs-
weise Auflosungen, in denen sogar unterschiedliche Klimabedingungen appliziert und
nichtinvasive Untersuchungen beispielsweise zur Struktur und Funktion von Wurzeln im
Boden sowie von Sprossorganen und Transportprozessen durchgefiihrt werden konnen.*?
Mit Hilfe eines ebenfalls fiir Pflanzen entwickelten Positronenemissionstomografen (PET)
konnen kurzlebige radioaktive Isotope wie '!C bei ihrem Transport innerhalb der Pflan-
ze nichtinvasiv verfolgt werden. Zudem stehen zahlreiche kamerabasierte Verfahren zur
Verfiigung, um Wachstums-, Transport- und Austauschprozesse quantitativ zu vermessen.

Fiir verschiedene Analysen in mittlerem und hohem Durchsatz werden optische Verfah-
ren mit Kameras unterschiedlicher spektraler Empfindlichkeit (schwarz-weif3, Farbe, hy-
perspektral, nahes Infrarot (NIR), Thermografie), aber auch nichtoptische Verfahren (zum
Beispiel Mikrowellen) eingesetzt.

In Feldmessungen konnen Pflanzen auf Parzellen mit Hilfe von passiven und aktiven
optischen Verfahren inklusive 3-D-Vermessungen auf Basis eines automatisierten Positio-
nierungssystems quantitativ analysiert werden.

Das JPPC bietet so eine Vielfalt an Technologien zur Unterstiitzung der quantitativen
Analyse dynamischer pflanzlicher Eigenschaften unter definierten beziechungsweise exakt
erfassten Umweltbedingungen.

Dynamik von Pflanzen — Neue Wege, neue Losungen

Pflanzen sind wesentlich dynamischer als hdufig angenommen. Durch die enge Verkniip-
fung ihrer Leistungsfihigkeit mit der zeitlich und rdumlich heterogenen Umwelt um sie
herum haben Pflanzen sehr effektive Mechanismen entwickelt, wie sie sich vor zu viel
Fluktuation schiitzen, gleichzeitig aber effektiv die Ressourcen der Umwelt nutzen kon-
nen. Die Pflanzenwissenschaften sind erst langsam in der Lage, insbesondere durch die
Einbeziehung moderner Verfahren die Dynamik von Pflanzen quantitativ zu erfassen und

42 MRI: Magnetresonanz-Imaging — bildgebende Kernspintomografie
43 Vgl. Jahnke et al. (2009).
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deren Rolle im Leben von Pflanzen zu verstehen. Vorrangiges Ziel ist es, in einem holisti-
schen Ansatz skaleniibergreifend molekulare, physiologische und 6kologische Erkenntnis-
se zu verkniipfen, um das Wissen iiber Pflanzen zu vermehren, es zielgerichtet anwenden
zu konnen und damit wesentliche Beitrdge der Pflanzenwissenschaften zu gro3en Heraus-
forderungen der Gesellschaft zu leisten.
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