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Botanische Kostbarkeiten vor unserer Haustiir
Die Salzpflanzen im Gebiet des Neusiedler Sees,
Burgenland (Osterreich)
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Die Salzfluren im Seewinkel und am Westufer des Neusiedler Sees im Burgenland
zihlen zu den bedeutendsten Vorkommen von binnenlindischen Salzlebensriumen in
Mitteleuropa und geniefSen den héchsten nationalen und internationalen Schutz. In
dieser zusammenfassenden Darstellung werden wichtige Aspekte zur Biologie der im
Gebiet vorkommenden Salzpflanzen (Halophyten) behandelt — insbesondere boden-
kundliche, vegetationskundliche, arealkundliche und 8kophysiologische Zusammen-
hinge sowie allgemein dkologische, naturschutzfachliche und ausgewihlte taxonomi-

sche Aspekte.

ALBERT R., WERNER V. & Porr M. with contributions by FiscHER M.A. & NIKLFELD
H., 2020: Botanical treasures in front of us — Plants of saline habitats in the Lake
Neusiedl Region, Burgenland (Austria).

The saline areas in the region of Seewinkel and along the western shore of Lake Neu-
siedl rank among the major occurrences of inland salt habitats in Central Europe and
are protected by the highest national and international nature conservation standards.
This paper includes important issues concerning the halophytes in this area — especially
saline soils, plant communities, chorology and ecophysiology as well as aspects of ecol-
ogy, taxonomy and nature conservation.

Keywords: National Park Neusiedlersee-Seewinkel, halophytes, halophyte-types, low
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Einleitung

Die Salzlandschaften im Neusiedlersee-Becken sind deshalb so bemerkenswert, weil die
hydrogeologische Besonderheit salzfithrender Boden und Grundwisser mit den Uberlap-
pungs- bzw. Grenzbereichen unterschiedlicher von Westen und Osten bzw. Siidosten ein-
strahlender Florenprovinzen zusammenfillt. Fiir Mitteleuropa einzigartig sind daher die
westlichsten Vorposten kontinentaler Salzsteppen (FRANZ et al. 1937, WENDELBERGER
1950, LOFFLER 1974, 1982) mit ihrer Vielfalt halophytischer (besser: salztoleranter!) Ar-
ten, die mit ihrer landschaftsprigenden, insbesondere herbstlichen Schonheit und ihrem
exotischen Aussehen das ohnedies breite Landschafts- und Artenspektrum des ostoster-
reichischen Grofiraumes in bemerkenswerter Weise erginzen.

Unsere Halophyten-Fluren zogen Naturfreunde, Vegetationskundler und Floristen immer
wieder in ihren Bann, salztolerante Arten faszinieren aber auch Physiologen als Naturex-
periment, das uns zeigt, wie Pflanzen unterschiedlichster verwandtschaftlicher Stellung
es geschafft haben, mit einem lebensfeindlichen Uberschuss an Salzen zurechtzukommen.
Dank der Entwicklung eines sehr komplexen Eigenschaftsmusters unter Beteiligung zahl-
reicher Gene, die entsprechende gut aufeinander abgestimmte Verinderungen erfuhren,
gelten Halophyten als Musterbeispiel fiir evolutionire Prozesse in Richtung Extrembedin-
gungen. Umso faszinierender ist, dass Salztoleranz viele Male unabhingig voneinander im
System der Pflanzen entstanden ist (FLOWERS et al. 2010). Ein grundsitzliches Verstind-
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nis dieser Anpassungen ist nicht zuletzt auch in Hinblick auf die Ziichtung salztoleranter
Sorten von Kulturpflanzen mit herkémmlichen und gentechnischen Methoden weltweit
von groffer Bedeutung (Stichworte Desertifikation und Klimawandel). Dabei hat sich al-
lerdings gezeigt, dass trotz jahrzehntelanger Forschungsbemiihungen nur sehr bescheide-
ne Ergebnisse erzielt werden konnten, da es — wie oben erwihnt — nicht nur ein einziges,
leicht zu manipulierendes ,Salztoleranz-Gen® gibt, sondern weil sich Gene auf verschiede-
nen Funktionsebenen des pflanzlichen Lebens koordiniert verindert haben (FLOwERS et
al. 2010). So erscheint es den einschligig befassten Forscherinnen und Forschern neuer-
dings zielfiihrender, in Forschungsprojekte in umgekehrte Richtung zu investieren, nim-
lich zu versuchen, Kulturpflanzen durch Ziichtung aus Halophyten zu gewinnen (Rozema
& FLowEers 2008).

Salzbéden

Die Genese der beiden Salzbodentypen Solontschak und Solonetz in unserem Gebiet ist
in einen ursichlichen Zusammenhang mit einem ,salzfiihrenden Horizont* zu stellen (im
Folgetext als SAHO bezeichnet), der sich wihrend des warm-trockenen Rif3-Wiirm-In-
terglazials bildete. Es ist eine Sedimentschicht, die sich als Mischung von salzfithrendem
Lehm und sandigem Lehm mit wechselndem Grobkornanteil als unterbrochenes Mosaik
in wechselnder Bodentiefe bis zu einem Meter und in einer Michtigkeit von ca. 30 bis 70
cm durch das Neusiedler — See — Becken und den Seewinkel zieht. Der SAHO war auch
fur die Versalzung des Grundwassers verantwortlich. Wo in dem verzweigten Paldo-Ge-
wissernetz feinkornige Sedimente abgelagert wurden, konnten sich durch Ionenaustausch-
prozesse Grundwasser-beeinflusste Alkaliboden — unsere heutigen Salzbdden — entwickeln
(vgl. HAusLER 2020). Uberall dort, wo entweder diese salzkontaminierten Sedimente oder
der SAHO selbst (Franz & Husz 1961, NeLH1EBEL 1980) die Oberkante des Landschafts-

Abb. 1: Konzentration an loslichen Ionen, Leitfihigkeit (in Mikrosiemens — pS) und pH in Solon-
tschak-Solonetz (Sk-Sz; links, Salz im Oberboden) und Solonetz (Sz; rechts, Salz im Unterboden).
Sk-Sz: wie beim typischen Sk bildet Sa den Oberboden, jedoch seicht iiberdeckt von ebenfalls sehr
salzreichem Sediment. Sz: iiber Schotter liegt der salzfithrende Horizont (Sa), dariiber der humose
A-Horizont (A ...) als Folge spitglazialer und holoziner Bodenbildungen (aus GHoBADIAN 1966,
verindert; dort nihere bodenkdl. Details). — Fig. 1: Concentrations of soluble ions, conductivity
(microsiemens — pS) and pH in solonchak-solonetz (Sk-Sz; left, salt in the topsoil) and solonetz (Sz;
right, salt in the subsoil). Sk-Sz: as for typical Sk, Sa forms the topsoil layer, but is shallowly cove-
red with sediments as saline as the Sa itself. Sz: the saline horizon (Sa) lies over gravel being covered
with a humus-rich A-horizon (A ...) as a result of soil formations during late Glacial and/or Holo-
cene periods (from GHOBADIAN 1966, modified).
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profils bilden, liegen Solontschake vor. Dieser Bodentyp findet sich sporadisch im gesam-
ten Gebiet um den Neusiedler See, besonders auffillig im Seevorgelinde, im Umkreis
der ,Holle“ zwischen Illmitz und Podersdorf, aber auch entlang des Westufers (besonders
bei Oggau). Ebenso prigen Solontschake die Uferbereiche der Salzlacken. Es sind tonig-
sandige Béden mit eingesprengtem Schotter, die als ,Weifalkaliboden® hell gefirbt, un-
strukturiert und reich an leicht I5slichen Salzionen sind, deren Konzentrationen mit der
Profiltiefe abnehmen. Auf der Anionenseite sind dies Carbonat und Hydrogencarbonat,
Sulfat und Chlorid, die kationenseitig iiberwiegend durch Natrium ausgeglichen werden
(Abb. 1). Aufgrund des hohen Na*-Anteils an den Tonmineral-Oberflichen sind die Bs-
den stark gequollen und daher wasserundurchlissig (KRacHLER et al. 2000), die pH-Wer-
te liegen zwischen 9 und 10. Typisch sind auch die Salzausblithungen: Wihrend heifSer
und trockener Perioden im Sommer {iberwiegt die Evaporation, sodass die Salzionen aus
dem Grundwasser sowie aus der hochkonzentrierten Bodenlésung hochgezogen werden.
Nach Verdunstung des Wassers bleiben auskristallisierte Salze als ,Sodaschnee™ zuriick.
Die saisonale Aufwirtsbewegung des Grundwassers sowie die oben erwihnte Wasserun-
durchlissigkeit der Salzbéden verhindern offenbar cine Auswaschung der Bodensalze in
unserem semihumiden Ubergangsklima.

Wo nun der oberflichlich liegende primire SAHO oder durch salzhiltiges Grundwas-
ser kontaminierte Bodenschichten durch Sedimente tiberlagert wurden, haben sich So-
lonetzbéden (Schwarzalkaliboden) entwickelt (WENDELBERGER 1950, Franz & Husz
1961). Diese urspriinglich salzfreien Sedimentauflagen erméglichten zunichst eine ge-
schlossene Vegetation, sodass sich ein strukturierter Boden mit humusreichem A-Ho-
rizont bilden konnte (daher die Bezeichnung Schwarzalkalibden!). Bei hochstehendem
Grundwasser traten jedoch die 18slichen Natriumsalze des darunter liegenden SAHO
immer wieder in Kontakt mit dem Humushorizont. Ionenaustauschprozesse fiihrten
dazu, dass die Bodenkolloide bis zu 70% mit Na* belegt wurden, was zu Strukturver-
fall, Verschlimmung, starker Verdichtung sowie hohen pH-Werten fithrte. Da Na* stark
quellend wirke, ist Solonetz bei Feuchtigkeit eine schmierig-tonige, wasserundurchlis-
sige Masse, wihrend er bei Trockenheit steinhart wird. Typisch sind Trockenrisse mit
polyedrischer Musterung. Die Konzentration an geldsten Salzionen ist im typischen Fall

gering, sodass Salzausblithungen fehlen, nimmt aber nach unten gegen den SAHO stark
zu (Abb. 1).

Da der Einfluss des SAHO mit Hohe der Sedimentauflagen kontinuierlich abnimmt, gibt
es eine Serie von Ubergangsformen der Solonetze zu nahezu salzfreien Bdden Solonetzbé-
den mit sehr geringen Sedimentauflagen weisen auch im Oberboden dhnlich hohe Kon-
zentrationen an gel6sten Salzionen wie Solontschake auf. Man bezeichnet diese besonders
salzreichen Ubergangsformen, die nach NeLHIEBEL (1980) gegeniiber typischen Solonetz-
Boden im Seewinkel tiberwiegen, als Solontschak-Solonetze (s. Abb. 1 und die Bodenkarte
von NEsTROY 2021). Fehlen tiber dem SAHO Sedimente ginzlich, so hat man ,Blindzick-
stellen” oder , Fenster” mit offener Vegetation vor sich, de facto kleine ,Solontschak-Inseln®,
auf denen sich auch typische Solontschakpflanzen wie z.B. Lepidium cartilagineum ansie-
deln (s. folgendes Kap.). Zusammen mit sehr gering bis mifig versalzten Feuchtschwarz-
erden in Muldenlagen ohne direkten Kontakt zum SAHO (vgl. NELHIEBEL 1980) prigt
somit ein Mosaik hochst unterschiedlich salzhaltiger Boden in charakeeristischer Weise
Vegetation und Landschaft des Seewinkels.



118 ALBERT R., WERNER V. & Porp M. unter Mitarbeit von Frscuer M.A. & NixLreLD H.

Die Salzvegetation im Neusiedler - See - Gebiet

In Abhingigkeit von der Bodenversalzung finden sich Vorkommen von Salzpflanzen rund
um den Neusiedler See, wobei der Verbreitungsschwerpunkt im Seewinkel liegt. Aber auch
am Westufer des Sees existieren nennenswerte Bestinde (OBERLEITNER et al. 2006, WER-
NER 2018). Hier liegen die meisten Vorkommen im Seevorgelinde, wobei das grofSte und
wohl auch bedeutendste bei Oggau zu finden ist. Reste der von WENDELBERGER (1950)
beschriebenen ausgedehnten Halophytenfluren finden sich heute bei Rust sowie zwischen
Donnerskirchen und Neusied]l am See (KorRNER et al. 2011). Auch im Bereich des ehema-
ligen Sulzsees zwischen St. Margarethen und Siegendorf finden sich Restbestinde halo-
phytischer Vegetation.

Die Salzfluren rund um den Neusiedler See zeichnen sich durch ein kleinraumiges, mo-
saikartiges Muster aus, das hauptsichlich durch Struktur, Wasserregime und Salzgehalt
des Bodens bestimmt wird (WENDELBERGER 1950). Durch diese drei von Fall zu Fall sehr
variablen Faktoren kommt es, abhingig vom Geldnderelief, zur Entstehung sehr diverser
eng verzahnter, mosaikartig im Geldnde verteilter Salzhabitate, die eine breite Amplitude
unterschiedlichster Standortsqualititen aufweisen.

Die autdkologischen Bediirfnisse der Halophyten sind nur in Ausnahmefillen bekannt
(vgl. p. 135 ff.), doch erscheint es naheliegend anzunehmen, dass je nach Verhilenis der
erwihnten Hauptfaktoren bestimmte Arten entsprechend mehr oder weniger konkurrenz-
fihig sind und es so zur Ausbildung unterschiedlichster Pflanzengesellschaften kommt.
Diese wurden bereits in zahlreichen Arbeiten beschrieben (z. B. WENDELBERGER 1950,
1959, KOLLNER 1983, MuciNa et al. 1993, BLaB 1997, FALLER 1999, REcHNITZER 2019).
WiILLNER (2015) hat die im Burgenland vorkommenden Pflanzengesellschaften in einer
Checkliste, unter Beriicksichtigung von Mucina et al. (2016), zusammengefasst und kri-
tisch kommentiert. Eine syntaxonomische Uberarbeitung der Salzvegetation von WiLL-
NER befindet sich aktuell in Vorbereitung. Im Folgenden soll die halophytische Vegetation
des Neusiedler - See - Gebietes daher nur tiberblickshaft dargestellt werden.

Die Bereiche um die Lange Lacke und die Gétsch-Puszta bei Apetlon werden von So-
lonetz- bzw. Solontschak-Solonetzbdden mit jeweils sehr unterschiedlicher Salinitit ge-
prigt. Hier dominieren die typischen Solonetz-Gesellschaften der Ordnung Puccinellie-
talia. Die oben erwihnte mosaikartige Standortsvielfalt wird hier besonders deutlich. In
den trockensten Bereichen, die zu den salzfreien Steppenrasen tibergehen, finden sich die
Schwingel-Salzsteppen des Centaureo pannonicae-Festucetum pseudovinae, die sowohl
anthropogen als auch edaphisch bedingt sind. Bei den topographisch etwas tiefer liegen-
den Wermut-Salzsteppen (Artemisietum santonici) handelt es sich dagegen um eine von
der Bewirtschaftung unabhingige primire Salzsteppe (WENDELBERGER 1950). Auf die-
ses Gebiet weitgehend beschrinkt sind auch die Gesellschaften des Verbandes Puccinel-
lion limosae (exkl. Puccinellion peisonis). Sehr sporadisch und kleinflichig findet sich in
etwas feuchteren Mulden und Abzugsrinnen der Wermut-Salzsteppen das Plantagini te-
nuiflorae - Pholiuretum pannonici, eine sehr seltene Annuellen-Gesellschaft mit Pholiu-
rus pannonicus und Plantago tenuiflora. In derartigen etwas salzreicheren Mulden in der
Wermutsteppe tritt Camphorosma annua auf — insbesondere in Stallnihe der Apetloner
Hutweide, wo sie offenbar durch starke Beweidung gefordert wird (ALBERT et al. 2016).
Immer wieder finden sich auch kleine, weif8 leuchtende, wenige Zentimeter tiefer liegen-
de ,Blindzickstellen” mit Salzausblithungen — gleichsam , Solontschak-Inseln®, die nur von
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besonders gut salzangepassten Halophyten wie Lepidium cartilagineum und wenigen an-
deren Arten besiedelt werden.

Derartige ,,Blindzickstellen® mit offener Vegetation finden sich vielerorts im Gebiet — im
westlichen Seewinkel, etwa im Seevorgelinde zwischen Illmitz und Podersdorf, nordlich
von Illmitz (Geiselsteller) sowie gelegentlich auch im Umkreis von Lacken. Wie oben er-
wihnt, liegen hier typische Solontschake vor. Die charakteristische Pflanzengesellschaft
ist das Lepidietum crassifolii mit der Salzkresse als Leitart und Puccinellia peisonis als kon-
stantem Begleiter (Mucina et al. 1993). Mitunter treten im Randbereich oder in Form von
Vegetationsinseln (aufgrund von Sedimentauflagen) auch Solontschak-Solonetze mit Hu-
musauflagen im Dezimeter-Bereich auf. Diese entstehen wahrscheinlich als Folge von Se-
dimentakkumulation an Lepidium- und Puccinellia-Horsten. So kénnen sich kleinrdumig
Vegetationseinheiten auf ,Solonetz-Inseln” entwickeln. Dies ist nur ein Beispiel dafiir, dass
die Salzpflanzengesellschaften in der durch periodische Uberschwemmungen und hiufi-
ge Starkwindereignisse geprigten Landschaft des Seewinkels einer sowohl kurz- als auch
lingerfristigen Dynamik unterliegen.

Solontschake prigen auch die Uferbereiche der Salzlacken. Die lange tiberschwemmten
Ufer, Spiilsiume und Lackenbdden stellen die unterste Reihe der Solontschakvegetation
dar und werden von therophytenreichen Solontschakgesellschaften (Cypero-Spergulari-
on salinae) mit Arten wie z. B. Crypsis aculeata, Suaeda pannonica, Salicornia prostrata
und Chenopodium chenopodioides besiedelt. Im Anschluss an diese Zone, iiber dem obe-
ren Wellenraum, liegt hiufig das Atropidetum peisonis mit Puccinellia peisonis und Tri-
polium pannonicum (Mucina et al. 1993). Zumindest sektoral fiigen sich manche dieser
Gesellschaften zonal um das Lackenzentrum aneinander. Die Vegetationseinheiten und
-abfolgen sind jedoch von Lacke zu Lacke sehr unterschiedlich ausgeprigt (vgl. KorRNER
in KracHLER et al. 2012). Erwihnt seien hier nur die besonders reichlichen Vorkommen
von Cyperus pannonicus und Crypsis schoenoides (neben C. aculeata) in den Randbereichen
der Worthenlacken, sowie die seltenen Vorkommen von Salicornia prostrata (S. perennans)
am Herrnsee, zerstreut an periodisch trocken fallenden Lackenbdden (Lange Lacke, Wor-
thenlacken) und besonders grofiflichig im Seevorgelinde bei Oggau.

Brackwasser-Rohrichte mit Bolboschoenus maritimus, Schoenoplectus tabernaemontani und
meist hohem Anteil an Phragmites australis besiedeln linger tiberstaute Standorte und ge-
ring bis miflig salzige Lacken-Uferbereiche sowie den landseitigen Schilfgiirtelrand des
Neusiedler Sees. Hier finden sich typischerweise auch Vorkommen der Kurzkopf-Kratz-

distel (Cirsium brachycephalum).

Der Lackensaum, aber auch Gelindesenken und Stellen im Seevorgelinde des Neusiedler
Sees, die auch noch im Sommer feuchte bis wechselfeuchte, schwach salzige Béden auf-
weisen, werden von Salzsumpfwiesen (Scorzonero-Juncetalia gerardii) mit Arten wie Scor-
zonera parviflora, Carex distans und Juncus gerardii besiedelt. Traditionelle extensive Nut-
zung mittels Mahd oder Beweidung verhindert das Eindringen des Schilfes und fordert die
Vegetation der Salzsumpfwiesen, die ohne angepasstes Management von Schilfréhrichten
verdringt werden (KORNER et al. 2008).
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Taxonomische Anmerkungen

Im Rahmen dieser Arbeit konnen nur Beispiele fiir einige prominente Gattungen gebracht
werden. Auch fiir einige weitere halophile Arten scheint eine taxonomische Zuordnung
noch nicht endgiiltig gesichert zu sein, doch muss auf eine eingehendere Darstellung aller
kritischen Sippen aus Platzgriinden verzichtet werden.

Suaeda umfasst ausschlieflich sukkulente Halophyten, groflenteils wohl obligate. Die
beiden heimischen Arten waren in Mitteleuropa lange Zeit verkannt, falsch identifiziert,
oder mit anderen Arten verwechselt worden (FREITAG et al. 1996, vgl. auch FrerTac &
Lomonosova 2006). Die beiden im Seewinkel sind zwar voneinander sehr verschieden,
unterscheiden sich auch etwas habitatékologisch (treten selten nebeneinander auf), sie
wurden auch nie miteinander verwechselt, sondern ,,blof§“ falsch bestimmt, was iiber lan-
ge Zeit unbemerke blieb (FiscHEr & KAsTNER 2011): S. pannonica (bis 1996 filschlich
als ,,S. maritima® und sogar ,,S. corniculata®) und S. prostrata (bis 1996 filschlich ,,S. pan-
nonica“ genannt). Bei Verwendung dieser Namen muss daher stets das Referenzwerk zi-
tiert werden.

Salicornia ist cine schwierige, scheinbar achsensukkulente Gattung und besteht aus ob-
ligaten Halophyten. Im Neusiedler - See - Gebiet (und in Osterreich) existiert nach bis-
heriger Kenntnis nur eine einzige der zahlreichen Kleinarten von S. europaea agg.. Diese
Verwandtschaftsgruppe ist duflerst schwierig, wurde sogar als ,taxonomic nightmare” be-
zeichnet und ist gegenwirtig mittels molekulargenetischer Techniken in Aufklirung be-
griffen (KADEREIT et al. 2007). Bis vor Kurzem hielt man ,unsere” Art fiir S. prostrata,

entsprechend neuen Befunden handelt es sich jedoch um S. perennans (Kapererr et al.
2012).

Centaurium umfasst bei uns zwei salztolerante Arten: das einjihrige, wohl als salz-indif-
ferent (s. p. 135 fI) zu klassifizierende C. pulchellum (bei ELLENBERG & LEUSCHNER 2010
nur die Salzzahl 1, bei BRECKLE 1985 immerhin 4) und das deutlich stirker salz-affine,
wohl fakultativ-halophytische C. lizrorale subsp. compressum (= subsp. uliginosum). Dieses
fast nur auf salzigen Habitaten, besonders reichlich im Seewinkel vorkommende Taxon be-
siedelt hauptsichlich binnenlindische Salzhabitate, so in Deutschland und in Osterreich.
Eine sehr nahe Verwandte (die Nominat-Unterart) lebt an den Kiisten Nord-Deutschlands
und Frankreichs, greift in Osteuropa aber anscheinend auch ins Binnenland tiber und fehlt
weithin in binnenlindischen Halophytenfluren.

Auch die Verwandtschaft um Plantago major ist erst unzureichend geklirt. Die bisher als
Unterart eingestufte, wohl fakultativ halophile P. major subsp. intermedia (= subsp. pleio-
sperma) hat sich als gute Art erwiesen (PENKOVA 1986): P. uliginosa. Als nahe Verwandte
wird zwar etwa bei JANCHEN (1977) ,nur auf Salzbdden, im Seewinkel ziemlich verbrei-
tet” und u.a. auch fiir Deutschland P. major subsp. winteri angegeben; sie ist aber kaum
niher untersucht worden, vielmehr bestehen sogar Zweifel, ob es sich nicht bloff um eine
halophile Modifikante handelt (FrscHER et al. 2008). Selbstverstindlich diirfen in dieser
Gattung die in den Salzfluren des Seewinkels sehr hiufige, fakultativ halophytische P. ma-
ritima und auch die seltene, winzige, annuelle P. zenuiflora der feuchten Abzugsrinnen im
Solonetz nicht unerwihnt bleiben.

Ob Tripolium pannonicum tatsichlich aus zwei unterscheidbaren Unterarten besteht:
subsp. pannonicum in den Binnensalzfluren, wie im Seewinkel, und dem maritimen subsp.
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tripolium ist bislang nicht geklirt (JAGer 2017), dies gilt auch fiir Italien (PIGNATTI et al.
2018). Leider fehlen bisher auch hier Untersuchungen im Seewinkel.

Die grofe Gattung Artemisia (mit weltweit mehr als 500 Arten) ist potenziell/partiell ha-
lophytisch und im Seewinkel neben 7 glykischen (meist xerophytischen) durch eine mar-
kant halophytische Art reprisentiert, ndmlich die vegetationsbestimmende A. santonicum,
ein physiologisch (autdkologisch) fakultativer (s. p. 135 ff.), syndkologisch (vegetationsoko-
logisch) jedoch obligater Halophyt, weil er eindeutig Salzbdden anzeigt. Diese Art gehort
zur Artengruppe A. maritima agg., einem Polyploidickomplex, der neben A. santonicum
noch Halophyten der Kiistengebiete (wie die verbreitete, mediterrane, diploide A. caerule-
scens) und auch die hexaploide A. maritima s. str. umfasst, die sowohl in kiistennahen wie
binnenlidndischen Salzfluren vorkommt, aber auch glykische Xerophyten (z. B. die tetra-
ploide A. vallesiaca der innenalpischen Trockengebiete). Unsere A. santonicum besteht aus
zwei Unterarten, deren eine (subsp. santonicum) ostlich zentriert ist, in Osterreich fehlt und
bis Kasachstan reicht, wihrend die andere (subsp. pannonica = subsp. patens), die unsrige,
ein diploider, pannonischer Endemit ist. Diese taxonomischen Verhiltnisse sind tibrigens
erst durch PErRssoN (1974) entscheidend geklart worden, vorher (JANCHEN 1977) nannte
man den dsterreichischen Salz-Wermut ,, 4. maritima subsp. salina“. Die beiden duflerlich
auffallend verschiedenen Morphotypen (mit aufrechten bzw. hingenden Kérben) haben
sich als taxonomisch véllig unbedeutende, wahrscheinlich durch ein einzelnes Allel ge-
steuerte Formae erwiesen.

Puccinellia. Fast alle 13 europdischen Arten sind mehr oder weniger ausgeprigte Ha-
lophyten, die meisten an den Kiisten verbreitet. Die drei osterreichischen Arten, P. dis-
tans, P. peisonis und P. limosa, sind eng miteinander verwandt und werden zu P. distans
agg. zusammengefasst, einem z.T. noch ungeklirten Polyploidkomplex (zumindest aus
Tetraploiden und Hexaploiden bestehend): P. distans s. str. (P. distans subsp. distans ss
HugHEis & HaLLipay 1980 sowie ss VALDES & ScHorz 2009) ist eine weit verbreitete
Ruderalart, die sich seit einigen Jahrzehnten an den infolge der winterlichen Salzstreu-
ung ,gepdkelten (NaCl!) Straflen- und Autobahn-Banketten stark ausbreitet und daher
als indifferenter Halophyt beurteilt werden muss. P. peisonis (P. fasciculata subsp. inter-
media ss HuGHEs & HaLrLipay 1980), im Seewinkel Charakterart der Zickgrasfluren im
rohrichtfreien Uberschwemmungsraum der Salzlacken (s. p. 119), die nach Mucina et
al. 1993 zum Verband Puccinellion peisonis (Ordnung Crypsidetalia) gehoren, ist ein
pannonischer Endemit. P. limosa (P. distans subsp. limosa ss HugHEs & HaLLipay 1980
sowie ss VALDEs & ScHorz 2009) ist von Deutschland und Osterreich bis Siidost-Eu-
ropa und Moldawien verbreitet (die Angaben fiir die Schweiz und Italien in VALDEs &
Scuorz 2009 sind jedoch anscheinend irrig). Zufolge Mucina et al. (1993) charaketeri-
siert P. limosa cinen anderen pflanzensoziologischen Verband, nimlich das Puccinellion
limosae, das zur Ordnung Puccinellietalia zihlt. Der Verband Puccinellion peisonis wird
mittlerweile im Verband Puccinellion limosae inkludiert (Mucina et al. 2016) — ob sein
Inhalt dort oder beim Cypero-Spergularion salinae anzuschlieflen ist, ist allerdings niche
geklirt (WILLNER 2015). Auch deshalb verwundert es nicht, dass es beziiglich der Unter-
scheidbarkeit oder Differenzierung der beiden (in Osterreich) Tetraploiden P. /imosa und
P. peisonis neuerdings eine gewisse Skepsis gibt (G. KirRALy und P. KUR, miindl. Mitt.).



122 ALBERT R., WERNER V. & Poprp M. unter Mitarbeit von FiscHER M.A. & NikLFELD H.

Chorologische Aspekte

Die Salzflichen im Neusiedler See-Becken sind auf Grund ihrer Lage im &stlichen Mittel-
europa ein Sammelbecken von Arten verschiedenster Herkunft und Arealtypen: Es tref-
fen hier maritime Arten auf kontinentale Sippen, von denen die iiberwiegende Mehrheit
in der Kleinen Ungarischen Tiefebene ihr westlichstes Vorkommen haben. In Tab. 1 sind
Pflanzenarten mit dem Schwerpunkt ihrer Verbreitung im kontinentalen eurasiatischen
GrofSraum zusammengestellt, sie erhebt aber, so wie Tab. 2, nicht den Anspruch auf Voll-
standigkeit (vgl. dazu p. 135 fI.). Das Flichenausmafd ihrer Areale reicht dabei sehr unter-
schiedlich weit nach Osten, und einige kommen auch (sehr disjunkt) an westeuropdischen
Binnensalzstellen und an Meereskiisten vor.

Tab. 1: Kontinentale Halophyten-Arten im Neusiedler - See - Gebiet. Die fett gedruckten Arten ha-
ben nichstverwandte Sippen an europiischen und/oder auf$ereuropiischen Meereskiisten; “*= fakul-
tative Halophyten, ¥ = selten auf8erhalb von Salzflichen, s. p. 136 ff.; W = Westgrenze des Vorkom-
mens im Pann. einschl. allfilliger Standorte bis zum Pulkautal, in Siidmihren und der Slowakei;
(W) = Arten mit binnenlindischen (und fallweise maritimen) Exklaven W des Hauptverbreitungs-
gebietes; ,aralokasp.-irano-tur.” schlief§t irano-tur. Arealteile 6stl. der aralokasp. Florenprovinz mit
ein; Areal-Abkiirzungen siche Text. (Gef.) = Gefihrdungsgrad im Burgenland: G1 vom Aussterben
bedroht, G2 stark gefihrdet, G3 gefihrdet. Areal- und Verbreitungsdaten: JANCHEN 19561960,
MEeuseL et al. 1965-1992, Fiscuer & Farvry 2006, FiscHER et al. 2008, JAcer 2017, KASTNER &
FrscHERr 2008, 2011, PreNatTI 2017-2019, http://chorologie.biologie.uni-halle.de//choro/, http://
plantsoftheworldonline.org/. — Tab. 1: Continental halophytic species in the region of lake Neusiedl.
Species with closely related coastal relatives in bold; ¢ = facultative halophytes with habitats outside
of saline soils ™ = rarely outside of saline soils, s. p. 136 ff.); W = west border of the area in pann.,
including possible occurrences up to Pulkau valley, southern Moravia and Slovakia; (W) = species
with inland (and occasionally maritime) exclaves W of the main area; “aralokasp.-irano-tur.” me-
ans aralocasp. province and irano-tur. areas further E; for area abbrev. see text, abbrev. for countries
follows internat. license plates. (Gef.) = endangered status in Burgenland: G1 = threatened with ex-
tinction, G2 endangered, G3 vulnerable. Literature for distribution data as above.

Art Gef. Areal Anmerkungen
Achillea asplenifolia 7* G3 | pann.-pont. W, diploide Parentalart der A. millefolium-Gruppe
Artemisia G2 | pann.-pont. W; auch SO-Europa bis Kaukasus; eine 8stl. subsp.
santonicum santonicum pont-aralokasp; Kiisten: A. maritima
subsp. pannonica (atlant.), A. caerulescens (med.)
Atriplex G1 | pann.-pont.-siidsib., (W), Exklave Binnen- Dtld.; Kiisten: A. littoralis
intracontinentalis aralokasp.-irano-tur.
Camphorosma annua G1 | pann.-pont. W; auch SO-Europa
Carex hordeistichos %% G2 | pann.-pont. sehr disj. | disj. kauk., Mittel- & SW-Eur., N-Afrika
Carex secalina ¥ G2 | pann.-pont.-siidsib. (W), Exklaven in Dtld.; insgesamt sehr disj., etwa
bis in die Region Baikalsee
Centaurium littorale G3 | pann.-pont- aralo- (W); Exklaven Binnen- Dtld; Kiisten: C. liztorale
subsp. uliginosum/’™ kasp. subsp. littorale an Atlantik & Ostsee (s. p. 120)
Cirsium G2 | pann. Endemit W, bis Pulkautal im nérdl. Niederdsterreich
brachycephalum ™
Cyperus pannonicus G3 | pann.-pont.-siidsib. W, bis O-China
aralokasp.-irano-tur.
Festuca eurosib. grofiflichig
pseudovina F* inkl. Zentralasien
Galatella cana ™ G2 | pann.-pont. W; Niederdsterr.: Marchtal; disj. S- & SO-Eur.
Iris spuria G2 | pann.-submed. disj. W-Eur.; mehrere nahestehende kontin. Sip-
pen, tw. bis Zentral-Asien
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Art Gef. Areal Anmerkungen

Lepidium cartilaginewn | G3 | pann.-pont.-siidsib., | W; auch anartol. & iran.
aralokasp.-irano-tur.

Peucedanum G2 | pann.-submed. Marchtal; mitteleur. Stromtal-Art; verw. kont. Sip-

officinale ** pen tw. bis Zentral-Asien

Pholiurus pannonicus G1 | pann.-pont.-siidsib., | (W); disj. Vorkommen in Spanien
aralokasp.-irano-tur.

Plantago tenuiflora G1 | pann.-pont.-siidsib., (W); disj. Vorkommen in Schweden (auf Oland)
(aralokasp.)

Puccinellia limosa G2 | pann.-pont. (W), Exklave Binnen-Dtld.; Kiisten: P. distans., P.

capillaris, P. maritima

Puccinellia peisonis G3 | pann. Endemit W Kiisten: P. distans , P. capillaris, P. maritima

Rumex stenophyllus G3 | pann.-pont.-siidsib., | (W), in Dtld entlang von Fliissen; SO-Eur. bis O-
aralokasp.-irano-tur. | China; in Asien Ausstrahlung nach Norden

Salicornia perennans | G3 | pann.-pont.-eurosib. | W; nach O bis O-Asien; Kiisten: andere Arten der
(= S. prostrata) (grofiflichig?) Salicornia europaea-Gruppe
Scorzonera parviflora G2 | pann.-pont.-siidsib., | (W), Exklaven in Deutschland, Frankreich, Spa-
aralokasp.-irano-tur. | nien
Suaeda pannonica G3 | pann.-pont. W; Kiisten: Suaeda maritima
Suaeda prostrata G2 | pann.-pont.-siidsib., | W; auch mittelsib. & O-China
aralokasp.-irano-tur.
Taraxacum G2 | pann.-pont.-siidsib., | (W), Inland-Exklaven in Deutschland und Frank-
bessarabicum aralokasp.-irano-tur. | reich
Tripolium pann. G3 | pann.-pont.-siidsib., | W; Kiisten: 7. pannonicum subsp. tripolium
subsp. pann. ¥ aralokasp.-irano-tur.

Nur einige wenige Arten sind ausschliellich pannonisch (pann.), eine groflere Artengrup-
pe ist pannonisch-pontisch (pann.-pont.) verbreitet, mit Ausstrahlungen in die stidsibi-
rische (siidsib.) Florenprovinz. Den Schwerpunkt nehmen jedoch Arten mit noch weiter
reichenden Arealen ein, die zumindest Teilbereiche der aralokaspischen Florenprovinz
(aralokasp.) und noch weiter ostlich liegende Bereiche der irano-turanischen (irano-tur.)
Grof$region (oder zumindest deren Randbereiche) mit einschliefen. Ein Grofiteil dieser
Arten nimmt zudem einen zweiten, siidlich des Schwarzen und des Kaspischen Meeres
verlaufenden Arealast ein, der die gelegentlichen disjunkten (disj.) Vorkommen in S- und
SO-Europa sowie in Anatolien (anat.) und im Mittleren Osten (bereits irano-tur.!) mit dem
pann.-pont.-siidsib. Teilareal 6stlich des Kaspischen Meeres verbindet.

Tab. 2: Binnenlindisch und maritim (v.a. Atlantik, Mittelmeer, tw. auch pazifisch) verbreitete Ar-
ten; ,eur.” stets auch fiir Vorkommen in den pann. und pont. Florenprovinzen sowie im med.; ,ge-
samt-eurasisch® umfasst stets eur. (inkl. med.), die siidsib. Florenprovinz sowie wechselnde Anteile
an der irano-tur. Region, inkl. Bereiche der aralo-kasp. Provinz; Indices wie in Tab. 1. — Tab. 2: In-
land and maritime (atlantic, mediterranean, partly pacific) species; ,eur” includes pann. and pont.
flora provinces as well as med.; “gesamt-eurasisch” means eur. (incl. med.), the south-siberian prov.,
and parts of the irano-tur. region, incl. the aralocasp. prov.; indices and literature as in table 1.

Art Gef. Areal Anmerkungen
Agrostis stolonifera’™ gesamt-eurasisch N-Afrika; in S- und N-Amerika Neophyt
Atriplex prostrata eur.-irano-tur., bis Primirvorkommen an Salzstandorten; sekundir
Zentralasien an Ruderalstellen verbreitet
Bolboschoenus G3? | kosmopolit. fehlt in Australien
maritimus
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Art Gef. Areal Anmerkungen
Buplewrum G2 | eur.-pont. pont. gemeinsam mit Bupleurum orientale
tenuissimum
Carex distans ™ G3 | eur. Ausstrahlung W- irano-tur.
Carex divisa G2 | eur., pont.-siidsib., bis W-China
aralokasp.-irano-tur.
Centaurium eur., pont.-siidsib., Exklaven N-Afrika, Indien
pulchellum aralokasp.-irano-tur.
Cerastium subtetran- G? | eur.-litoral; pann. Pannonisches Becken sowie Kiisten der Nord- und
drum Ostsee;
Chenopodium G3 | eur., pont.-siidsib., Austrahlung nach N- und O-Asien
chenopodioides aralokasp.-irano-tur.
Chenopodium gesamt-eurasisch; in China an der Kiiste (Lt et al. 2013): nicht
glavwcum subtrop.; Australien | an eur. Kiisten (miindl. Mitt. J. WALTER)
Crypsis aculeata G3? | med., pann.-pont.- bis O-Asien, auch tropisch; v.a. binnenl.; med.
stidsib., aralokasp.- und pont. an Kiisten, z. B. Israel (www.flora.il)
irano-tur; N-Afrika
Crypsis schoenoides G1 | dhnlich C. aculeata, | dhnlich C. aculeata (www.flora.il)
bis S-Afrika
Juncus gerardii 7% G3 | eur., pont.-siidsib., in N-, W- und S-Europa vorwiegend an den Kii-
aralokasp. sten, kontinental bis Sibirien
Juncus maritimus G2 | eur. Ausstrahlung pont.-siidsib. & aralokasp.
Linum maritimum Gl | med.(-pann.) pann. nur in Ost-Osterreich
Lotus maritimus G3 | eur. Ausstrahlung kaukasisch
Lotus tenuis ** G3 | eur., pont.-siidsib., Exklave in O-Asien
aralokasp.-irano-tur.
Odontites vulgaris 7** gesamt-eurasisch in Dinemark: O. verna s.lat., O. litoralis
(NYGAARD & LAWESSON 1998)
Plantago maritima /™ G3 | med., pann.; Mittel- | pont.-siidsib., aralokasp.-irano-tur. PL maritima
und NW-Europa subsp. salsa
Rumex maritimus G3 | gesamt-eurasisch in Asien subtrop. & trop.
Samolus valerandi 7** G2 | eur.-irano-tur. ganz Afrika, China, Australien; nah verwandte
S. parviflora in N- und S-Amerika
Schoenoplectus Gl | eur. N- & S-Amerika,
pungens Austral., Neuseeland
Schoenoplectus G3 | kosmopolit.
tabernaemontani
Spergularia marina G1 | eur., pont.-siidsib., gesamte Nordhemisphire, Siiddamerika
(= S. salina) aralokasp.-irano-tur.
Spergularia maritima G3 | eur., pont.-siidsib.,
(= S. media) aralokasp.-irano-tur.
Trifolium fragiferum G3 | eur., ges. Zentral- Ausstrahlung temp. & subtrop. Asien
und W-Asien
Triglochin maritimum# | G3 | gesamt-eurasisch in Asien Ausstrahlungen nach N und subtrop.;

auch N- & S-Amerika

Die jeweils maritimen (litoralen) und kontinentalen Arealteile der Arten in Tab. 2 sind
von extrem unterschiedlicher Grofe und erstrecken sich azonal noch deutlicher als bei der
kontinentalen Artengruppe meist iiber mehrere Vegetations- und Klimazonen hinweg.
Dabei sind alle Arten ausnahmslos auch mediterran (med.) verbreitet. Bemerkenswert ist,
dass die Areale von ca. zwei Drittel der maritim-kontinentalen Artengruppe mindestens
in die aralokaspische Florenprovinz reichen, in den iiberwiegenden Fillen aber ihre Gren-
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ze noch viel weiter 6stlich, manchmal erst an den ostasiatischen Kiisten haben. So kommt
Chenopodium glaucum an den Kiisten Chinas vor (L1 et al. 2013), nicht aber an europii-
schen Kiisten (J. WALTER, pers. Mitteilung). Ein weiterer Unterschied zu den Arealen der
kontinentalen Artengruppe liegt auch in einer viel weiteren Amplitude der nordlichen und
stidlichen Grenzen des Vorkommens vieler Arten in Mittel- und Nord-Sibirien bis in die
Tropen (z. B. Trifolium fragiferum) oder mit einer Verbreitung von Nord-Norwegen bis an
den Rand der Sahara (z.B. Spergularia marina). Die damit verbundenen, vielfach noch
ausgeprigter disjunkten Areale vieler Arten spiegeln ihre Azonalitit sehr deutlich wider.
Arten, darunter durchwegs sehr prominente Halophyten (Plantago maritima, Bolboschoe-
nus maritimus u.a.) weisen neben ihrem med. und eurasiat. Vorkommen noch Arealteile
in Nord- und/oder Siidamerika, Australien oder Zentral- und/oder Siidafrika auf.

Der Fokus der Areale der meisten halophilen Arten beider Groflgruppen in der aralokaspi-
schen Florenprovinz scheint mit Blick auf die erdgeschichtliche Vergangenheit verstind-
lich, bedeckte doch die Paratethys als einst grofStes Binnenmeer der Erde mit fluktuie-
rendem Salzgehalt ab dem Oligozin (vor rund 34-24 Millionen Jahre) diesen Groffraum
und hinterlieff nach allmihlicher Verlandung im Laufe des Pliozins (ab ca. 5 Millionen
Jahren) bis zum heutigen Tag ihre Spuren in den Beckenlagen des Schwarzen, des Kas-
pischen Meeres und des (ehemaligen !) Aralsees. Liefle sich hier nicht vermuten, dass die
Evolution salztoleranter Arten Eurasiens aus salzintoleranten Stammformen an den Ufern
der Paratethys wihrend ihrer Existenz im Tertidr verlief? Gedanken in diese Richtung fin-
den sich bei WENDELBERGER (1950), der sich auf diesbeziigliche miindliche Mitteilungen
von ILjIN und Gawms beruft. Fiir die Artengruppen der betont salztoleranten Unterfami-
lien Atriplicoideae, Suaedoideae und Salicornioideae der Chenopodiaceae s.str. mit einem
phylogenetischen Alter von rund 30-40 Millionen Jahren scheint dies sehr wahrscheinlich
zu sein, zumal sich in diesen Gruppen im Eozin bis Miozin bei zunehmender Trockenheit
auch parallele xerophytische kontinental-asiatische Anpassungslinien differenzierten (siche
dazu die APG-Website http://www.mobot.org/ MOBOT/research/APweb/welcome.heml).
Auf die Analogie von Halophyten und Xerophyten, die durch neuere stoffwechselphysio-
logische Gemeinsamkeiten bekriftigt werden konnte (ALBERT et al. 2000), machte schon
ScHIiMPER (1898) mit seinem Vergleich dhnlicher Wirkung physikalischer und ,,physiolo-
gischer” (= osmotischer) Trockenheit aufmerksam.

Okophysiologische Aspekte — Strategien der Salzanpassung

Osmotische Anpassung

Die hohen Salzkonzentrationen in der Bodenlosung senken das Wasserpotential im Boden
stark ab, sodass auch auf feuchten Salzbéden die Wasseraufnahme der Pflanzen erschwert
ist. Eine wesentliche Voraussetzung fiir Salzpflanzen zur Sicherung ihres Wasserhaushalts
ist daher ihre osmotische Anpassung. Die dafiir wesentlichen Komponenten sind anorga-
nische lonen, lésliche Kohlenhydrate (also v.a. Zucker) und organische Siuren. Chemi-
sche Analysen unserer Halophyten haben gezeigt, dass daneben stets auch die im Boden
reichlich vorhandenen Salzionen selbst, v.a. Na*, CI, gelegentlich auch SO4*, einen nam-
haften Anteil an der osmotischen Anpassung ausmachen (ALBERT & Porpr 1977). Abb. 2
zeigt, dass sowohl die Intensitit der Salzspeicherung als auch das Muster der sonstigen os-
motisch wirksamen Inhaltstoffe von Fall zu Fall sehr unterschiedlich sind. In den Sprossen
aller dikotylen Arten tiberwiegt Na* gegeniiber K, und insbesondere kénnen Vertreter der
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Chenopodiaceen als sodiophile Typen bezeichnet werden, bei denen die Natrium-Vorlie-
be genetisch verankert zu sein scheint (vgl. Zusammenfassung in ALBERT 1982, ALBERT
et al. 2000, MaTINZADEH et al. 2013). Neben CI- und SO4?- Speicherung unterstiitzt
gelegentlich reichliche Synthese organischer Siure-Anionen den zellinternen Ladungsaus-
gleich, wobei in Chenopodiaceen Oxalat im Vordergrund steht und diese dadurch kein ge-
18stes Calcium enthalten (s. Abb. 2). Analoge Ionenmuster charakterisieren die Mehrzahl
anderer Dikotylen (inkl. der Chenopodiaceen s. str.) weltweit (ALBERT 1982, FLOwERs &
CoLMER 2008, MATINZADEH et al. 2013, OcaL-OzDAMAR et al. 2014).

300 0 500 1000
I6sl. KH (mmol. FW) '

a.nor'g. Io.nen' (méq.l-; F\.ﬂ'.F)
Na* K* Mg*

Salicomia prostrata '

Suaeda pannonica '

Abb. 2: Konzentration der

Suaeda prostrata ' Tonen und l6slichen Koh-
AEriek e lenhydrate im Zellsaft von

] Halophyten des Neusied-
Chenogggﬁfgiwd@des 1 ler - See - Gebietes. FW=

Frischwasser, OA= organi-
sche Siureanionen (Oxalat
ist durch kriftige Umran-
dung hervorgehoben). 1=
Chenopodiac., 2= Caryo-
phyllac., 3= Brassicac., 4=
Plantaginac., 5= Asterac.,
6= Juncaginac., 7= Juncac.,
8= Cyperac., 9= Poac. (aus
ALBERT 1982, basierend
auf ALBerT & Porpr 1977,
1978). — Fig. 2: Concen-

trations of ions and soluble

Camphorosma annua '

Spergularia maritima 2

Ca?

Lepidium cartilagineum 2
Plantago maritima +
Tripolium pannonicum s.I.
Artemisia santonicum 5
Triglochin maritimum &

Juncus gerardii 7

Carex distans ¢ carbohydrates in the cell
FT sap of halophytes of the
maritimus & Lake Neusiedl area. FW=

fresh water, OA = organic
anions (oxalate marked by
dark margins). For family
affilation and literature see
abbreviation in the Ger-
man text.

Crypsis aculeata ®
Puccinellia peisonis ¢

Phragmites australis ¢

Agrostis stolonifera ¢

In deutlichem Gegensatz dazu speichern die einkeimblittrigen Halophyten Salzionen, ins-
besondere Na*, in viel geringerem Ausmaf3. Fiir den osmotischen Ausgleich sorgen gestei-
gerte K*-Aufnahme sowie hohe Zuckergehalte (ALBeRT & Porr 1977, 1978). Dieses Ver-
halten monokotyler Halophyten ist vielfach bestitigt worden (Briens & LarHER 1982,
Frowers & CorLMER 2008, SLaMa et al. 2015). Die um rund eine Zehnerpotenz (!) unter-
schiedlichen K/Na-Quotienten zeigen die Kalium-Vorliebe (Potassiophilie) der Monoko-
tylen gegeniiber der oben genannten Natrium-Vorliebe dikotyler Arten an Salzstandorten
sehr deutlich (Abb. 3) und konnten fiir zwei reprisentative Arten auch im Kulturversuch
gezeigt werden (Abb. 4). Man hat daher monokotyle Halophyten gelegentlich als , salzaus-
schliefende” Halophyten (salt excluders) bezeichnet (z. B. Koyro et al. 2008). Als einziger
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Abb. 3: Gegeniiberstellung der
K/Na-Quotienten in Blittern
einkeimblittriger und zweikeim-
blittriger Pflanzen an Standor-
ten im Neusiedler - See - Gebiet
mit unterschiedlichem Boden-
salzgehalt (=Gesamt-NaCl nach
Extraktion mit 1 mol HNO))
(aus ALBErRT 1982). — Fig. 3:
Comparison of K/Na ratios in
the leaves of monocotyledonous
and dicotyledonous plant spec-
ies on saline habitats in the Lake
Neusiedl area with different soil
salinity (total NaCl after extrac-
tion with 1 m HNO,); “Boden”
= soil (from ALBERT 1982). 4 spe-
cies of Poac., 4 sp. of Cyperac., 1
sp. of Juncac., 3 sp. of Chenopo-
diac., 2 sp. of Caryophyllac., 1
sp. of Plantaginac., 3 sp. of Aste-

rac.

Abb. 4: K*- und Na*-Konzent-
rationen in Blittern von Suaeda
pannonica und Puccinellia pei-
sonis in Hydroponik-Kultur bei
8 mMol.I' K* und unterschied-
lichen NaCl-Konzentrationen
im Kulturmedium (Original).
— Fig. 4: Concentrations of K*
and Na* in leaves of Suaeda pan-
nonica and Puccinellia peisonis
grown in hydroponic culture at
8 mMol.I" K* and different con-
centrations of NaCl (original).

Salzakkumulierer fille Triglochin maritimum aus der Reihe, der wie sonstige Monokoty-
le aber auch Zucker speichert. So gut wir iiber die allgemeinen Charakteristika von aketi-
ven lonenaufnahme-Prozessen in den Wurzeln gewisser , klassischer Modellpflanzen (v. a.
Gerstenwurzeln) informiert sind, so liickenhaft sind unsere Kenntnisse iiber Variationen
und Sonderfille bei Arten unter Freilandbedingungen (abgesehen von der ,Sodiophilie®
vieler — aber nicht aller! — Chenopodiaceen s. str.), insbes. tiber die zugrunde liegenden
molekularbiologischen Mechanismen. Ebenso ungeklirt ist, wie hoch bei den einzelnen
Arten der Anteil an Salzionen ist, der unter Einsatz von Stoffwechselenergie (aktiv) auf-
genommen werden muss, gegeniiber dem Anteil, der passiv mit dem Transpirationsstrom
einsickert (siche dazu Pkt. 6.3 sowie ALBERT 1982, Kovro et al. 2008, MunnNs & TESTER
2008, MaTiNzADEH et al. 2013, FLowERs et al. 2014, FLowEers & CoLMER 2008).
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Salzregulation auf zellulirer Ebene — ,,Kompartimentierungshypothese®

Zu Beginn intensiver stoffwechselphysiologischer Untersuchungen an Halophyten war das
Phinomen ,Salztoleranz® vom Widerspruch geprigt, dass die aus halophilen Pflanzenarten
isolierten Enzyme gegeniiber in vizro-zugesetztem NaCl ebenso empfindlich reagierten wie
die gleichen Enzyme aus schr salzempfindlichen Arten (GREENWAY & OsMOND 1972). Da-
bei geniigten zur Inaktivierung schon NaCl-Zusitze, die einem Bruchteil der NaCl-Kon-
zentrationen in Blittern vitaler Pflanzen an ihren natiirlichen Standorten auf der Basis von
Gesamt-Blatt-Analysen entsprachen. Als dann Methoden zur Verfiigung standen, die eine
quantitative Analyse einzelner Ionen in den unterschiedlichen Kompartimenten (gleich-
bedeutend mit unterschiedlichen ,Funktionsriumen®!) pflanzlicher Blattzellen erlaubten,
wurde in Suaeda maritima und einigen anderen methodisch geeigneten Halophytenarten
eine ungleiche lonenverteilung entdeckt: Na* und Cl waren in der zentralen Vakuole, die
etwa 90 % des Zellvolumens einnimmt und ein wichtiges Speicherkompartiment darstellt,
sehr stark gegeniiber dem lebenden Cytoplasma (ca. 10 % des Zellvolumens) angereichert.
Andererseits tiberstieg die K*-Konzentration im Cytoplasma diejenige in den Vakuolen
um ein Mehrfaches, sodass die K/Na-Quotienten um ein bis zwei Zehnerpotenzen hoher
lagen als in der salzspeichernden Vakuole (s. Zusammenfassung in FLowers & COLMER
2008). Ein analoger Nachweis an Scorzonera parviflora gelang in einer Pionierarbeit auch
BeiGL 1980 (zitiert und methodische Details in ALBERT 1982). Somit wurde verstindlich,
warum der Stoffwechsel auch bei ,,unphysiologisch® hohen Gesamt-Salzgehalten der Blie
ter ungestort weiterlduft, da aufgrund des hohen Volumenanteils der Vakuolen (90 %) in
den Pflanzenzellen Totalanalysen hauptsichlich die Salzverhilenisse in den Vakuolen wi-
derspiegeln und iber die stoffwechselphysiologisch relevanten lonenverhiltnisse im Cy-
toplasma keinerlei Aussagen zulassen. Die Enzyme von Halophyten sind also iz vivo nie
derartig hohen Salzkonzentrationen ausgesetzt, wie bei den zu Beginn dieses Abschnitts
erwihnten in vitro-Versuchen.

Etwa gleichzeitig mit diesen Beobachtungen entdeckte man in Halophyten unterschied-
lichster Familienzugehorigkeit hohere Konzentrationen an niedermolekularen osmotisch
wirksamen Verbindungen (low molecular weight compounds) aus insgesamt drei Naturstoff-
klassen: (i) zyklische und azyklische Zuckeralkohole (Hexite und Cyclite sowie Stereoiso-
mere derselben), (ii) die Aminosdure Prolin (und einige andere prolinanaloge Aminosiu-
ren) sowie (iii) quaternire Ammoniumverbindungen, tiberwiegend Glycinbetain (Abb. 5).
Dabei erwies sich das Vorkommen dieser Verbindungen vielfach als familienspezifisch
(Wyn Jones et al. 1977, Briens & LARHER 1982, ALBERT et al. 2000, RHODES et al.
2002, FLOwERS et al. 2014, SLama et al. 2015). Auf der Basis der oben erwihnten Befun-
de tiber die unterschiedliche Verteilung der Salzionen in Vakuole und Cytoplasma sowie
des Vorkommens der genannten niedermolekularen Verbindungen wurde von mehreren
Forschungsgruppen unabhingig voneinander die , Kompartimentierungshypothese” ent-
wickelt (FLowERs et al. 1977, WyN JoNEs et al. 1977), die den Hauptschliissel zum Ver-
stindnis des Phinomens der Halophilie der Hoheren Pflanzen lieferte. Sie besagt, dass
neben den Salzionen auch die diversen oben erwihnten osmotisch wirksamen organischen
Verbindungen zellintern ungleich verteilt sind und tiberwiegend im Cytoplasma akkumu-
liert werden, um den osmotischen Ausgleich gegeniiber der salzreichen Vakuole zu bewerk-
stelligen. Gestiitzt wurde die Hypothese ganz wesentlich durch den Nachweis, dass Ver-
treter aller drei oben genannten Stoffgruppen in Konzentrationen bis zu 1 Mol pro Liter
bei in vitro-Testverfahren keinerlei negative, allenfalls sogar leicht fordernde Wirkung auf
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Abb. 5: Chemische Struktur
der wichtigsten cytoplasmati-
schen Osmolyte in Halophy-
ten. — Fig. 5: Chemical Struc-
tures of common cytoplasmatic
osmolytes identified in halo-
phytes.

Abb. 6: Wirkung unterschied-
licher Konzentrationen von zu-
gesetztem OMMI (= 1D-1-O-
methyl-muco-Inosit),  Pinit,
Prolin und NaCl auf die Malat-
dehydrogenase in Blittern von
Rhizophora mangle. Dreiecke:
Pflanzen in 10% Meerwas-
ser, Kreise: Pflanzen in 100 %
Meerwasser (aus SOMMER et al.
1990, verindert). — Fig. 6: Ef-
fect of OMMI (1D-1-O-me-
thyl-muco-inositol),  pinitol,
proline and NaCl at various
concentrations on malate de-
hydrogenase activity of Rhizo-
phora mangle leaves. Triangles:
leaves of plants grown in 10 %
sea water, dots: leaves of plants
grown in 100 % sea water (from
SoMMER et al. 1990, modified).

Enzyme zeigten (Abb. 6). Im anglo-amerikanischen Sprachraum hat sich daher fiir alle
diese stoffwechselphysiologisch vertriglichen Verbindungen der Ausdruck compatible so-
lutes eingebiirgert, in der deutschsprachigen Literatur ist der Terminus cytoplasmatische
Osmolyte (bzw. cytoplasmatische Osmotika) gebriuchlich. Freien Zuckern, v. a. Saccharo-
se, deren hohe Spiegel in den monokotylen Pflanzenfamilien bereits weiter oben erwihnt
wurde (vgl. Abb. 2), wird gelegentlich auch die Rolle von compatible solutes zugeschrieben.



130 ALBERT R., WERNER V. & Porp M. unter Mitarbeit von Frscuer M.A. & NixLreLD H.

Die Vorkommen von cytoplasmatischen Osmotika in Halophyten im Seewinkel und in
Zwingendorf (Niederosterreich) sind in Tab. 3 zusammengefasst. Glycinbetain ist fiir sein
regelmiiges Vorkommen in Chenopodiaceen bekannt (Kuan et al. 1998, MURAKEOZY
et al. 2003, OcaL-OzpAMAR ct al. 2014, SLaMa et al. 2015), ist aber auch in halophilen
Asteraceen und Poaceen nachgewiesen worden (KuaN et al. 1998, ALBERT et al. 2000,
RHODES et al. 2002). Prolin ist als proteinogene Aminosiure in allen Pflanzenarten zu-
mindest in Spuren vorhanden und wird von verschiedenen halophilen Familien, darunter
Brassicaceen, Compositen, Poaceen und Juncaceen sowie von Triglochin (Juncaginaceae)
angereichert. Weit verbreitet sind auch die Cyclite: Pinit in Caryophyllaceen (Spergularia
sp.; s. auch GorHAM et al. 1981) und Fabaceen (Porp & SmirNOEFE 1995). Neben Pinit
treten — oft in Mischungen — auch andere methylierte und nicht-methylierte Cyclite (sehr
oft myo-Inosit) auf, etwa bei Cyperaceen und Asteraceen (Tab. 3; s. RHODES et al. 2002,
FLowers & CoLMER 2008). Auch die Prolin- bzw. Glycinbetain- speichernden Arten Le-
pidium cartilagineum und Camphorosma annua enthalten Cyclite (Tab. 3; s. auch Mura-
KEOzY et al. 2003 fiir diese beiden Arten in Ungarn). Seltener treten azyklische Zuckeral-
kohole auf, das bekannteste Vorkommen betrifft Sorbit in Plantago maritima (GorHAM et
al. 1981, KoN1GSHOFER 1983). Bisher noch niche publiziert wurde der Nachweis von Pinit
und Dulcit in Odontites vulgaris.

Tab. 3: Gehalt an cytoplasmatischen Osmotika (compatible solutes) in salztoleranten Pflanzenarten
aus dem Seewinkel/Bgl. und vom Glaubersalzstandort Zwingendorf/NO " in mmol . I Frischwas-
ser. Glycinbetain wurde nur in Sonchus arvensis und Atriplex prostrata aus Zwingendorf bestimmt!
? Pinit, ¥ nicht identifizierte Hauptkomponente + Pinit + chiro-Inosit + myo-Inosit, ¥ chiro-Inosit +
myo-Inosit, ” myo-Inosit, sonst Cyclite nur summarisch. Hexite in allen Arten aufler in Odontites
vulgaris und Plantago maritima unter der Nachweisgrenze (aus ALBERT & Porr 1978, Porp & AL-
BERT 1980, ENGLMATIER et al. 1984, HUOTTERER & ALBERT 1993). — Tab. 3: Contents of cytoplas-
matic osmolytes (compatible solutes) in salt tolerant species from the ,Seewinkel”/Bgl. and a habitat
containing Glauber’s salt in Zwingendorf (Lower Austria) in mmol . I plant fresh water. Glycinebe-
taine was analyzed only in Sonchus arvensis and Atriplex prostrata from Zwingendorf! ? Pinit, ¥ un-
identified main compound + pinitol + chiro-inositol + myo-inositol, ¥ chiro-inositol + myo-inositol, ”
myo-inositol, cyclitol content summarily in all other species. Hexitols in all species except Odontites
vulgaris and Plantago maritima below the detection limit (literature as above).

Art Familie Cyclite Sorbit Prolin Glycinbetain

Salicornia prostrata Chenopodiaceae 1,5 - + n.b.
Suaeda pannonica . + - + n.b.
Suaeda prostrata - 8,0 - +

Atriplex prostrata ¥ - 1,6 - + 20,8
Chenopodinm - + - + n.b.
chenopodioides

Camphorosma annua - 17,0 - + n.b.
Spergularia maritima Caryophyllaceae 43,07 - 1.4 n.b.
Spergularia maritima " - 38,17 - 2,3 n.b.
Lotus maritimus " Fabaceae 45,27 - + n.b.
Trifolium fragiferum " - 50,52 - + n.b.
Lepidium cartilagineum Brassicaceae 7.2 - 36,1 n.b.
Odontites vulgaris " Orobanchaceae 21,87 51,1 + n.b.
Plantago maritima Plantaginaceae + 24,5 + n.b.
Plantago maritima " - + 34,0 + n.b.
Artemisia santonicum Asteraceae 75,07 - 21,2 n.b.
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Art Familie Cyclite Sorbit Prolin Glycinbetain
Tripolium pannonicum Asteraceae 13,2 - + n.b.
Inula britannica " - 16,39 - + n.b.
Taraxacum bessarabicum V| - 31,59 - + n.b.
Sonchus arvensis - 18,4 - + n.b.
Sonchus arvensis " - 10,4 - 6,6 n.b.
Triglochin maritimum Juncaginaceae 4,0 - 12,0 n.b.
Carex distans Cyperaceae + - 1,0 n.b.
Bolboschoenus maritimus - 12,0 - 1,2 n.b.
Bolboschoenus maritimus V| -,- 14,8 - 1,6 n.b.
Crypsis aculeata Poaceae 4,3 - 10,1 n.b.
Puccinellia peisonis - 2,2 - 3,0 n.b.
Phragmites australis - + - 15,2 n.b.
Agrostis stolonifera ! - 18,4 - + 46,6

Neben ihrer primiren Rolle eines osmotischen Ausgleichs zwischen Vakuole und Cyto-
plasma schiitzen alle diese Verbindungen die Hydratationshiillen der Makromolekiile (v. a.
Enzyme) in einem Milieu niedrigen Wasserpotentials, also bei abgesenkter Wasserverfiig-
barkeit, sodass die fiir ihre Funktion optimale Faltung (= Tertidrstruktur) erhalten bleibt.
Zudem stabilisieren siec Biomembranen. Gelegentlich taucht daher die Bezeichnung osmo-
protectants in der Literatur auf. Es erstaunt daher nicht, dass cytoplasmatische Osmolyte
regelmifig auch von Pflanzen in trockenen Lebensraumen, also nicht nur bei ,,osmotischer
(physiologischer)” sondern auch bei ,,physikalischer Trockenheit* (siche ScriMpERr 1898!)
gespeichert werden (ALBERT et al 2000). Eine weitere Funkrtion besteht im Abfangen re-
akeiver schiddlicher Sauerstoff-Radikale (engl. reactive oxygen species— ROS), die in Blittern
von stressbelasteten Pflanzen regelmiflig entstehen. Viele Details zu den genannten Funk-
tionsbereichen sind noch ungeniigend verstanden (vgl. dazu SLama et al. 2015). Die Tatsa-
che, dass alle diese als cytoplasmatische Osmotika wirksamen Verbindungen auch in nah
verwandten nicht-halophilen bzw. xerophilen Sippen vorkommen (siche dazu HEGNAUER
2013) ldsst vermuten, dass eine Akkumulationstendenz fiir diese Verbindungen genetisch
verankert ist und die Anpassung der betreffenden Taxa an Salz- und Trockenhabitate ge-
fordert hat (siche dazu ALBERT et al. 2000 und FLowEers & CoLMER 2008).

Salzregulation auf Ebene der Gesamtpflanze

Obwohl die Ionenaufnahme von Pflanzenwurzeln durch molekulare Transportsysteme
an den dufleren Plasmagrenzschichten der Wurzelzellen sowie v.a. durch die Endodermis
kontrolliert wird, sickern bei hoher Salzkonzentration im Medium unvermeidlich Salz-
ionen in die Wurzeln ein (Bereich undifferenzierter Wurzelspitzen? Seitenwurzelzonen?),
gelangen mit dem Transpirationswasserstrom in die Bldtter und reichern sich dort wie in
Verdunstungspfannen an. Dies ist fiir die Pflanzen einerseits zwar 6konomisch, weil der
Einsatz von Energie zur aktiven Aufnahme von lonen oder zur Synthese von Zuckern zum
Zwecke der osmotischen Anpassung geringer ist, stellt sie aber andererseits vor das Problem
tiberhohter und trotz ihrer Salztoleranz letztlich toxisch wirkender innerer Salzspiegel. In
Halophyten finden sich daher Mafinahmen, die diesen Anstieg verzdgern. Entsprechend
ihrer konstitutiven anatomisch-morphologischen und physiologischen Méglichkeiten las-
sen sich dabei unterschiedliche Mechanismen beobachten (WarseL 1972, ALBERT 1982,
BreckLE 2002, Koyro et al. 2008).
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Salzverdiinnung durch Salzsukkulenz

Durch kontinuierliche Zellstreckung vergrofert sich das Zellvolumen und somit die ab-
solute Menge an Wasser in den Vakuolen der Blattzellen. Sichtbares Zeichen dafiir ist ein
deutliches Dickerwerden der Blitter mit zunehmendem Alter (Abb. 7). Auch wenn der
absolute Gehalt an Salzionen in den Zellen laufend zunimmt, so bleibt deren tatsichliche
Konzentration aufgrund des parallel dazu ebenfalls ansteigenden Zellwassergehaltes we-
sentlich linger auf einem physiologisch tolerierbaren Niveau. Diese Strategie einer Salz-
verdiinnung ist ausschliefSlich dikotylen Arten vorbehalten. Eindrucksvolle Beispiele fiir
sukkulent werdende Arten sind Chenopodiaceen (Suaeda pannonica und S. prostrata, Che-
nopodium chenopodioides und Ch. glaucum, Atriplex prostrata), Spergularia maritima und
S. marina, Lepidium cartilagineum, Plantago maritima und Tripolium pannonicum, also
Arten, die auch salzreichere Standorte besiedeln. Die an salzirmere Salzhabitate gebunde-
nen Dikotylen zeigen Salzsukkulenz nur ansatzweise. Seit Langem ist bekannt, dass die
Salzsukkulenz ein komplexes, durch Cl-lonen induzierbares und hormonell gesteuertes
Phinomen ist, worauf im Rahmen dieser Arbeit nicht weiter eingegangen werden kann
(s. WeIssENBOCK 1969 und die Ausfithrungen in ALBERT 1982).

Lepidium cartilagineum Suaeda pannonica

junges Blatt

Abb. 7: Blattquerschnitte von Lepidium cartilagineum und Suaeda pannonica als Beispiele fiir Halo-
phyten, deren Blatter mit zunehmendem Alter sukkulent werden. Blitter beider Arten sind amphi-
stomatisch und annihernd dquifazial mit beidseitigem dichten Palisadengewebe (Original). — Fig. 7:
Leaf cross-sections of Lepidium cartilagineum und Suaeda pannonica as examples of halophytes with
leaves becoming progressively succulent during ageing. Leaves of both species are amphistomatic
and almost equifacial with palisade cells on both sides (original).

Salzverdiinnung durch Wachstum

Fiir Poaceen und Cyperaceen ist Salzsukkulenz aufgrund ihrer xeromorphen Konstitution
wenn iiberhaupt, dann nur in sehr bescheidenem Ausmafl méglich. Dies ist auch fiir das
mesomorphe Blatt von Juncus gerardii der Fall, das Luftkammern enthilt, die mit dem
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Aerenchym in den Wurzeln in Verbindung stehen und eine Anpassung an Staunisse dar-
stellen (GRIGORE et al. 2014). Die Bldtter dieser Monokotylen wachsen auch nach ihrer
Entfaltung aufgrund eines embryonalen, teilungsfihigen Gewebes (Interkalarmeristem)
an ihrer Basis fiir lingere Zeit noch weiter, wihrend die mittleren Bereiche voll ausdiffe-
renziert sind, und die Blattspitzen schon altern. Dadurch steht dem Blate stindig junges,
noch wenig salzbelastetes Gewebe fiir eine optimale Photosynthese zur Verfiigung, wih-
rend die Blattspitzen als ilteste, salzbelastete Blattabschnitte vergilben und abgeworfen
werden. Die auf Seite 126 berichteten hohen Zuckergehalte sowie effiziente K*-Aufnahme
der Monokotylen sorgen dabei fiir die osmotische Anpassung des wachsenden und noch
salzarmen basalen Blattabschnittes. Diese Moglichkeit der Monokotylen, den Salzgehalt
der Blitter insgesamt wihrend der Wachstumsperiode auf niedrigem Niveau zu halten, ha-
ben zuerst australische Forscher fiir salztolerante Hordeum-Kultivare beschrieben (GREEN-
waY & THOMAS 1965). Wir vermuten, dass Puccinellia peisonis, Agrostis stolonifera, Juncus
gerardii und (weniger ausgeprigt) Bolboschoenus maritimus diese Art der ,Wachstumsver-
diinnung” betreiben.

Ein zweiter Weg, Wachstumsprozesse zur Ausdiinnung eingeschwemmter Salze zu nut-
zen, steht Rosettenpflanzen und Halbrosettenpflanzen offen, wobei nicht der Salzgehalt
des Einzelblattes, sondern des Individuums insgesamt reguliert wird. Mit Vergilbung und
Tod der dufSeren (alten) Blitter entledigen sich die Pflanzen des tiberschiissigen Salzes, bil-
den aber wihrend der gesamten Vegetationsperiode kontinuierlich junge, noch salzarme
und physiologisch aktive Blitter neu. Beispicle dafiir sind Scorzonera parviflora, Plantago
maritima und insbesondere Triglochin maritimum. Fir die zuletzt genannte Art konnte
im Vergleich zum niche-halophilen Triglochin palustre nachgewiesen werden, dass die mit
der rascheren Blatt-Erneuerung (leaf turn-over) verbundene Gefahr der Verarmung des In-
dividuums an Hauptnihrstoffen durch eine wesentlich effizientere Riickverlagerung (Re-
translokation) von Kalium und Stickstoff aus vergilbenden Blittern in junge verbunden
ist (LADENBURGER & ALBERT 1981).

Strategien eines sparsamen Wasserhaushaltes

MafSnahmen zur Einschrinkung der Transpiration kénnten an salzreichen Habitaten auch
Selektionsvorteile gebracht haben, da die Einspiilung von Salzionen dadurch insgesamt
geringer ist. Tatsichlich zeigen Halophyten neben anatomischen Merkmalen hygro- und
mesomorpher, v.a. aber sukkulenter Pflanzen auch eine Reihe xeromorpher Merkmale
wie Faltblitter (bes. bei Monokotylen), oft nahezu dquifacialen Blattbau mit beidseitigem
dichten Palisadengewebe (siche Abb. 7), dickwandige Epidermiszellen mit dicker Cuticula
und Wachsauflagen, die den Pflanzen cin blaugriines Aussehen verleihen (z. B. Lepidium
cartilagineum). Hohe Dichte an rel. kleinen und oft in die Epidermis eingesenkten Spale-
offnungen sind weitere Merkmale (Kovro et al. 2008, WEIsSENBOCK 1969, GRIGORE et
al. 2014). Die Kombination an sukkulent-hygromorphen und xeromorphen Merkmalen
moge Abb. 8 am Beispiel zweier monokotyler Arten illustrieren. Ein auffillig grof$zelliger
und sehr diinnwandiger chlorophyllfreier Zellkomplex im Mesophyll von Carex distans
konnte als Wasserspeichergewebe gedeutet werden. Diesem Zweck dienen moglicherweise
auch die etwas grofSeren diinnwandigen, in diesem Fall aber noch chlorophyllfithrenden
zentralen Mesophyllzellen von Puccinellia peisonis. Beide Arten kennzeichnet gleichzeitig
ein hoher Grad an Xeromorphie, wie die reichliche Ausstattung mit Festigungselemen-
ten und die dickwandigen Epidermiszellen zeigen. Die Ficherzellen (Gelenkzellen) an der
Blattoberseite entlang des zentralen Blattnervs steuern die Blattfaltung durch ihren unter-
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schiedlichen Turgor: bei Trockenheit fillt dieser, das Blatt faltet sich ein, und im schmi-
ler werdenden Zwischenraum wird die Transpiration (insbes. bei der epistomatiren Puc-
cinellia) eingeschrinkt.

C4-Pflanzen verlieren aufgrund ihrer effizienten CO,-Primirfixierung pro g aufgenom-
menem Kohlenstoff etwa nur die Hilfte an Wasser gegeniiber C3-Pflanzen. Somit ergibt
sich auch fiir unsere vier autochthonen C4-Halophyten Camphorosma annua, Cyperus
pannonicus sowie Crypsis aculeata und C. schoenoides (Messung M. Watzka) ein Vorteil
auf Salzstandorten.

Puccinellia peisonis
Carex distans

Abb. 8: Blattquerschnitte von Puccinellia peisonis und Carex distans als Beispiele fir die Kombina-
tion unterschiedlicher Strukturprinzipien der Blitter einkeimblittriger Halophyten. Spaltéffnun-
gen bei Puccinellia auf der Blattoberseite, bei Carex auf der Blattunterseite (Original). — Fig. 8: Leaf
cross-sections of Puccinellia peisonis and Carex distans as examples of the combination of different
leaf structure principles of monocotyledonous halophytes. Stomata of Puccinellia on the upper leaf
surface, of Carex on the lower leaf surface (original).

In der Salzflora des Neusiedler - See - Gebietes fehlen Planzen mit Salzdriisen. Glaux ma-
ritima an den Glaubersalz-Standorten in Zwingendorf/Pulkautal ist der einzige Halophyt
mit Salzdriisen in Osterreich. Es sei aber der Vollstindigkeit halber erwihnt, dass es mit
Chenopodium glaucum und Atriplex prostrata Arten gibt, deren Blitter im Jugendstadium
vornehmlich auf der Unterseite die fiir diese beiden Gattungen charakteristischen Blasen-
haare (bladders) tragen, mit denen v.a. die zahlreichen xerohalophytischen Azriplex-Arten
an trockenen binnenldndischen Salzstandorten beidseitig dicht tiberzogen sind, und die
wie Salzdriisen funktionieren (ScHIRMER & BRECKLE 1982). Uber Vermittlung der viel
kleineren Stielzellen werden Salzionen zur Entlastung des Blattgewebes in die Vakuolen
der groflen kugeligen Blasenzellen gepumpt und stark angereichert. Nach Absterben und
Austrocknung der Blasenzellen wird das Salz von den Blittern abgeweht oder mit dem
Niederschlag abgewaschen. Obwohl nicht untersucht, ist anzunehmen, dass dieser Me-
chanismus bei den beiden genannten Arten fiir die Gesamtsalzbilanz der Blitter von nur
sehr geringer Bedeutung sein kann, weil die Blasenhaare je nach Art schon im Jugendsta-
dium der Blitter mehr oder weniger kollabieren. Méglicherweise wird dadurch aber der
Vegetationskegel mit den embryonalen Blattanlagen salzarm gehalten.
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Obligat — fakultativ — salzindifferent? —
Gedanken zu unterschiedlichen ,,Halophytentypen®

Anpassungsmechanismen auf verschiedenen Ebenen — Biochemie, Physiologie sowie Ana-
tomie und Morphologie — miissen optimal zusammenspielen, um Salzpflanzen zum 6ko-
logischen Erfolg zu verhelfen. Je nach stammesgeschichtlicher Herkunft und Gesame-
konstitution wurden dabei unterschiedliche Strategien zur Entwicklung von Salztoleranz
eingeschlagen, wie besonders ein Vergleich der beiden Familien der Poaceen und Cheno-
podiaceen s. str. verdeutlicht. Alle diese Toleranzmechanismen bendtigen Energie und
Baustoffe (Ionenpumpen, Synthesen cytoplasmatischer Osmotika, anatomisch-morpho-
logische Strukturen), die ansonsten fiir Wachstumsprozesse verwendet werden kénnten
(FLowERs et al. 2014). Salzpflanzen sind daher vergleichsweise langsamwiichsig und kon-
kurrenzschwach, unterliegen also den ,,Nicht-Salzpflanzen® (,Glykophyten®), wenn sie auf
salzfreie Béden verschlagen werden, es sei denn, sie finden dort etwas offenere Sonder-
standorte vor (siche Ausfithrungen weiter unten). Analoge Zusammenhinge bestehen auch
hinsichtlich pflanzlicher Spezialisten in anderen 6kologischen Extremsituationen (Hoch-
gebirge, Wiisten, Schwermetallstandorte).

Je nach Kriterien und je nach Disziplin, aus deren Blickwinkel man Halophyten betrach-
tet, gibt es zahlreiche Moglichkeiten, sie zu kategorisieren (WAISEL 1972, SCHIRMER &
BreckLE 1982, BRECKLE 2002), worauf hier nicht niher eingegangen werden kann. Es
wird aber eine Gliederung versucht, die (a) alle in unseren Salzfluren angetroffenen Arten
mit einschlieflen soll und die (b) physiologisch-autékologisches Verhalten und tatsichli-
ches Vorkommen im Freiland (syndkologisches Verhalten) berticksichtigt und damit der
Multidisziplinaritit Okophysiologie—Vegetationsdkologie-Taxonomie gerecht wird. Ganz
bewusst soll dadurch auch Anstof fiir weitere wissenschaftliche Uberlegungen und Ar-
beiten gegeben werden. Im Folgenden daher der Versuch, die salztoleranten Arten in drei

Gruppen zu gliedern.
1. Obligate Salzpflanzen

sind solche Arten, die ausschlief$lich an Salzstandorten wachsen und unter Kulturbedin-
gungen auch bei ausreichender Versorgung mit Hauptnihrstoffen ohne zusitzliche Salzga-
be nur suboptimal gedeihen. Dies konnte WEIsSENBOCK (1969) an der Salz-Kresse (Lepi-
dium cartilagineum) zeigen, die bei Kultur auf Gartenboden kiitmmerte und sehr niedrige
Gehalte an K* und anderen anorganischen Ionen aufwies. Offenbar war eine optimale
osmotische Anpassung zur Sicherung des Wasserhaushaltes nicht moglich. In Kulturver-
suchen anderer Autoren ergab sich eine Férderung durch Salz auch fiir viele Chenopodia-
ceen-Arten, die — wie auf p. 125 ausgefithrt wurde —, im Freiland durch besonders hohe
Natriumgehalte auffallen. Dabei hat sich gezeigt, dass diese ,,extrem® halophytischen Arten
schon durch geringe Salzgaben gefordert werden, bei steigenden Salzgehalten im Kultur-
medium (die fallweise noch etwas unter den Bodensalzgehalten am natiirlichen Standort
liegen!) aber bereits Wachstumseinbuflen gegeniiber ihrem Optimum bei mifliger Sub-
stratsalinitdt erleiden. Grund dafiir ist wahrscheinlich, dass die diversen Regulationsme-
chanismen, insbesondere die zellulire Salzkompartimentierung bei steigendem Bodensalz-
gehalt auch mit steigendem energetischen und stofflichen Einsatz verbunden sind, sodass
die Wuchsleistung beeintrichtigt wird. Bei Ubersalzung schlieflich ist auch bei sehr ,ex-
trem” angepassten Halophyten die Kapazitit der Regulationssysteme erschépft, das Cyto-
plasma wird mit Salzionen ,iiberschwemmt®, und der Stoffwechsel kommt zum Erliegen.
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Im Einzelnen sind noch viele Fragen beziiglich dieser komplexen Zusammenhinge offen
(FLowERs et al. 2014). Auch zeigten einzelne Arten optimales Wachstum bei verschieden
hohen Salzgaben, sodass es offenbar innerhalb dieser Gruppe der obligaten Halophyten
Untergruppen gibt. Denkbar wire, dass die evolutive Anpassung dieser Arten an Stand-
orte mit permanent hohen Salzkonzentrationen, an denen also eine ,Gratis-Einschwem-
mung” von lonen zur osmotischen Anpassung garantiert ist, mit einer fortschreitenden
Ineffizienz der lonenaufnahmesysteme, speziell fiir Alkali-lonen verbunden war. Wie im
Fall von Lepidium cartilagineum ist fiir derartige ,Extremisten” auf salzfreien Substraten
eine ausreichende osmotische Anpassung durch aktive, energiebediirftige Aufnahme an-
derer Kationen, v.a. K*, nicht mehr méglich. Neben der Salz-Kresse sind wahrscheinlich
nur die beiden Suaeda-Arten und Salicornia perennans (prostrata) obligate Salzpflanzen in
der Flora des Neusiedler - See - Gebietes. Fiir eine allfillige Ergdnzung dieser Liste (Sper-
gularia-Arten? Crypsis? Triglochin? u.a.) fehlen allerdings entsprechende Kultivierungsver-
suche. Ob fiir manche Arten eine obligate , Alkaliphilie” vorliegt, wie etwa fiir Campho-
rosma annua, deren Vorkommen ausschliefllich auf zwar salzarme, aber extrem alkalische
Solonetzbdden mit pH-Werten von 10 und dariiber beschrinke ist, ist eine offene Frage,
wire aber vorstellbar, da wir wissen, dass eine Reihe sehr spezieller stoffwechselphysiologi-
scher Anpassungen an stark alkalische Boden viele Pflanzen von Standorten mit neutralen
oder gar sauren Boden ausschliefen (vgl. dazu Kinzer 1982).

2.-3. Nicht obligate Halophyten

ELLENBERG gliedert die Salztoleranten im Rahmen seines Systems der okologischen Zei-
gerwerte anhand der ,, Salzzahl® in 9 Stufen, wobei die Salzmeidenden mit Stufe 0 bezeich-
net sind (s. ELLENBERG & LEUSCHNER 2010). Seine Angaben beziehen sich auf den Gehalt
an Chlorid-Tonen im Wurzelbereich und hauptsichlich auf die deutschen Kiistenbereiche.
Die von uns nachfolgend erwihnten Rahmenangaben fiir Salzzahlen orientieren sich an
den Salzzahlen, die BRECKLE auf der Basis zahlreicher zumeist lokaler Literaturangaben
fiir die ruminische Salzflora zusammenstellte (siehe BREckLE 1985 und darin zit. Lite-
ratur) und die sich bzgl. der prominenten Arten weitgehend mit den ELLENBERG'schen
Zahlen decken.

Neben jener cindeutig abgrenzbaren (kleinen) Artengruppe der obligaten Halophyten (1)
mit Salzzahlen von 8 und 9 verbleibt cine heterogene Liste von unterschiedlich salztole-
ranten Arten mit kontinuierlich ansteigender bzw. abfallender Hiufigkeit des Vorkom-
mens auf Salzbéden und auf salzfreien Habitaten. Alle diese salztoleranten Arten (2 und
3) wachsen auch auf salzfreien Béden, und zwar in der Regel besser als auf salzhaltigen. An
dem einen Ende dieser langen Liste stehen prominente Arten wie Tripolium pannonicum,
Plantago maritima und Artemisia santonicum, fiir die auch der experimentelle Nachweis
erbracht worden ist, dass sie auf Gartenboden optimal gedeihen (WEIssENBOCK 1969).
Besseres Wachstum ohne Salzgabe zeigte in Hydroponik-Versuchen auch Puccinellia pei-
sonis (ALBERT, unverdffentlicht). Dennoch sind diese Arten aufgrund mangelnder Kon-
kurrenzkraft tiberwiegend an Salzstandorte gebunden, kommen aber — wie in Florenwer-
ken nachzulesen (JaANcHEN 1977, FIscHER et al. 2008, JAGER 2017) — gelegentlich auch
auflerhalb ihres ,typischen” Lebensraums vor. Okologische Briicken von Salzstandorten
gibt es etwa zu schr basen- und/oder nihrstoffreichen Feuchtbiotopen oder zu trockenen
und iiberdiingten Ruderalstandorten, denen in beiden Fillen durch den hohen lonenge-
halt der Béden eine gewisse Analogic zu Salzhabitaten zugeschrieben werden kann. Als
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2. Fakultative Salzpflanzen

bezeichnen wir jene halophytischen (salztoleranten) Arten — ausgenommen die obligaten
Halophyten —, die in Salzpflanzengesellschaften mehr als nur zufillig, sondern als Cha-
rakterarten oder Begleitarten mit hoher Stetigkeit auftreten, das sind die Gesellschaften
der Klasse Puccinellio-Salicornietea (Mucina 1993). Sie entsprechen etwa den Salzzahlen
von 5 bis 8 (Spergularia marina 9, Crypsis aculeata 9). Je nach Grad ihrer Salztoleranz sind
sie also regelmiflige Komponenten unterschiedlich ,halophiler” Planzengesellschaften auf
Solontschak- oder Solonetzbéden bzw. in Salzwiesen und Salzsiimpfen. Beispiele sind die
in Tabelle 1 und 2 mit Zusatz  oder ®¥ erwihnten Arten.

3. Salzindifferente Pflanzenarten

Das andere Ende der oben erwihnten heterogenen Liste nehmen schwach salztolerante
Arten ein, die ihre primir ,glykischen” Vorkommen auf in der Regel salzarme — trockene
wie feuchte — Randbereiche der Halophytenfluren oder andere nur schwach salzige Habi-
tate ausweiten konnten und die wir hier Salzindifferente nennen. Diese Arten lassen gegen-
tiber Fakultativen keinen direkten Bezug zu den Salzpflanzengesellschaften erkennen. In
der Regel besiedeln sie nur deren Randbereiche oder etwa auch leicht salzhaltige Wiesen
abseits der Salzflichen rund um den Neusiedler See. Sie entsprechen etwa den Arten mit
den Salzzahlen von 1 bis 4. Zumeist handelt es sich um konkurrenzschwache Arten, die
deshalb in den etwas offeneren, salzhiltigen Habitaten erfolgreicher sind als die salzfeind-
lichen ,Glykophyten®, darunter auch Arten, deren natiirliche Standorte in unserer Kultur-
landschaft immer mehr verloren gehen. Somit sind die Randbereiche unserer Salzflichen
und die nur schwach salzigen Habitate als Refugialriume auch fiir seltene und gefihrdete
Pflanzenarten von allergrofiter Bedeutung fiir den Biodiversitdtsschutz. Etliche dieser Ar-
ten besiedeln auch nihrstoffreiche Ruderalfluren. Aus der langen Artenliste seien hier nur
einige Beispiele genannt: Myosurus minimus, Gypsophila muralis, Trifolium retusum und
1 striatum, Carex divisa und C. stenophylla auf trockenen Habitaten; Ranunculus baudotii
und R. sardous, Lythrum virgatum und L. hyssopifolia, Euphorbia palustris, Mentha pulegi-
um, Pulicaria vulgaris auf Feuchthabitaten.

Auch salztolerante Neophyten fallen in diese Kategorie, etwa Xanthium orientale s. lat.,
das seit einigen Jahren im nihrstoffreichen Lackensaum der Ostlichen Worthenlacke aus-
gedehnte, ja fast bedrohliche Bestinde entwickelt hat; Panicum-Arten und die Mahnen-
Gerste (Hordeuwm jubatumy) als weitere Beispiele. Erwihnt sei ferner die auch aufgrund ih-
rer starken Sprossdornen schwer beherrschbare Olweide (Elacagnus angustifolia), die einst
wegen ihrer Salztoleranz gepflanzt worden war (um die ,6de Steppe” aufzuforsten), nun
aber zu einem Problembaum im Nationalpark geworden ist.

Naturschutzfachliche Aspekte

Das Gebiet um den Neusiedler See ist als Europaschutzgebiet (nach FFH- und Vogel-
schutz-Richtlinie), als Natur- und Landschaftsschutzgebiet inkl. einigen Naturschutzge-
bieten und als Ramsar-Gebiet ausgewiesen. Am Ostufer des Sees liegt der Nationalpark
Neusiedler See — Seewinkel.

»Pannonische Salzsteppen und Salzwiesen” sind als prioritirer Lebensraumtyp *1530 im
Anhang I der Fauna-Flora-Habitatrichlinie (92/43/EEC) gelistet. Durch seine Lage am
westlichen Rand des Verbreitungsareals trigt Osterreich eine hohe Verantwortung fiir die
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Erhaltung dieses Lebensraumtyps (EssL 2005). Trotz des hohen Schutzstatus sind rund
90 % aller Halophyten des Neusiedler - See - Gebietes in der Roten Liste zu finden (NikL-
FELD & SCHRATT-EHRENDORFER 1999). Dies ist wohl im Wesentlichen auf die starke Be-
drohung ihrer Lebensraume zuriickzufiihren. In der Roten Liste der gefihrdeten Biotop-
typen Osterreichs (Essv et al. 2008) werden mit Ausnahme des Brackwasser-Rohrichts
alle Biotoptypen der Salzlebensraume in der Kategorie ,stark gefihrdet (EN) eingestuft.
Auch nach den Kriterien der FFH-Richtlinie befinden sich Salzlebensriume in Osterreich
in einem ungiinstig-schlechten Erhaltungszustand, und auch die Zukunftsaussichten wer-
den mit ungiinstig bis schlecht bewertet (ELLMAUER et al. 2013). Nur wenige Vorkommen
um den Neusiedler See liegen in einem guten Erhaltungszustand vor (KorNER et al. 2011).

Zahlreiche Meliorationsmaf$nahmen zur Verbesserung der landwirtschaftlichen Nutzbar-
keit wie Entwisserungen und Aufschiitctungen, aber auch Verbauung im 19. und 20. Jahr-
hundert fithrten dazu, dass 80 % der Salzlebensriume in Niederosterreich und dem Bur-
genland zerstort oder schwer geschadigt wurden (Zuirka et al. 2006, WiEsBAUER 2007,
Dick et al. 1994). Auch die verbliebenen Restflichen sind heute weiter durch Eingriffe in
die Hydrologie, Zerstérung, Eutrophierung und Umbruch fiir intensive landwirtschafe
liche Nutzung, aber auch Nutzungsaufgabe bedroht (EssL 2005, KorNER et al. 2011).
Kommt es durch Eingriffe in die Hydrologie zu Storungen des Wasserhaushaltes, kann
kein Salz mehr nachgeliefert werden und der Boden siifdt aus (KrRacHLER et al. 2012). Un-
ter diesen Bedingungen kénnen auch nicht halophytische, konkurrenzstirkere Arten ein-
wandern und die konkurrenzschwachen, lichtliebenden Halophyten verdringen, sodass
es zu einer Verarmung und Trivialisierung der Vegetation kommt (EULLER et al. 2014).

Durch die Weiterfiihrung und Reetablierung extensiver Bewirtschaftungsformen (insb.
Beweidung) sowie die Durchfiithrung kleinrdumiger Renaturierungsprojekte konnten be-
reits einige Teilerfolge erzielt werden. Zur langfristigen Erhaltung dieser einzigartigen
Lebensraume erscheint die Wiederherstellung eines naturnahen Wasserhaushaltes aller-
dings als der Schliisselfaktor (vgl. z.B. EULLER et al. 2014, KRACHLER et al. 2012, HAus-
LER 2020).
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