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Einleitung 1

1 Einleitung

Tropische Bergregenwilder gehdren zu den funktional am wenigsten untersuchten
terrestrischen Okosystemen der Welt. Besonders wenig ist dabei iiber physiologische
Anpassungsmechanismen im Wasser- und Nihrstoffhaushalt dieser Wélder bekannt
(WHITMORE 1990, BRUINZEEL 1990, 2001, ZOTZ et al. 1998).

Die Verdnderung der oberirdischen Struktur und der Blattmorphologie tropischer
Wiilder mit der Meereshohe ist dagegen schon seit lingerem Gegenstand von intensiven
Studien (WHITMORE 1989, BRUDNZEEL & VENEKLAAS 1998). Dabei nimmt mit
zunehmender Meereshohe kontinuierlich die oberirdische Biomasse und damit
einhergehend die Baumhohe ab (STADTMULLER 1987), wihrend die Stammdichte
zunimmt (LEUSCHNER et al. 2006). Parallel treten Verdnderungen der Blattmorphologie
auf (BRUUNZEEL & VENEKLAAS 1998). Diese zeigen sich an einer Reduzierung der
Blattgrole sowie einer zunehmenden Sklerophyllierung (WHITMORE 1984). Hinsichtlich
der Stomatadichte wurden unterschiedliche Tendenzen mit zunehmender Meereshohe
festgestellt (CINTRON 1970, KORNER et al. 1983, 1989, WOODWARD 1986).

Bis heute liegen kaum Befunde vor, welche physiologischen Verdnderungen mit der
Meereshohe eintreten. Seit lingerem ist zwar bekannt, dass sich mit zunehmender
Meereshohe eine Verdnderung der GefdBanatomie beobachten ldsst (VAN DEN OEVER et
al. 1981, NOSHIRO et al. 1994, 1995), welche zu einer Reduzierung der hydraulischen
Leitfahigkeit fiihrt. Den groften Einfluss auf die GefdBdurchmesser zeigt dabei die mit
der Meereshohe abnehmende Temperatur und verringerte Néahrstoffverfiigbarkeit (BAAS
1982, HARVEY & DRIESSCHE 1999). Kleine Gefde sind weniger effektiv in der
Wasserleitung im Vergleich zu groBen GefdBen, gleichzeitig jedoch auch weniger
anféllig fiir Cavitation (TYREE et al. 1994, Lo GULLO et al. 1995). Bisher wurden
Studien iber die GefdBanatomie entlang von Hohentransekten jedoch artspezifisch
durchgefiihrt, eine bestandesspezifische Untersuchung aus dem Bereich tropischer

Bergregenwiélder liegt nicht vor.

Ziel der vorliegenden Untersuchung ist, Verdnderungen der Blattmorphologie und der
Blattndhrstoffgehalte sowie der Stomatadichte und -groe von Bdumen in einem
Bergregenwald in Siid-Ecuador entlang eines Hohentransektes von 2000 m zu
untersuchen. Aulerdem wurde anhand von anatomischen Messungen in Zweigen und

Wurzeln die potentielle hydraulische Leitfahigkeit dieser Organe bestimmt.



Einleitung 2

Folgende Hypothesen sollen in der vorliegenden Untersuchung bearbeitet werden:

Mit zunehmender Meereshohe nimmt aufgrund abnehmender Temperatur und

Néhrstoffverfiigbarkeit die Sklerophyllierung der Blitter zu.
Mit abnehmender Blattgroe nimmt die Stomatadichte zu.

Die hydraulische Leitfahigkeit nimmt mit der Meereshohe infolge abnehmender

atmosphérischer Verdunstungsbeanspruchung ab.

Die Xylemgefifie der Wurzeln sind gréBer als die der Zweige, da Cavitationen eher

1m Wurzel- als im Kronenbereich zu vermuten sind.
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2 Untersuchungsgebiet

A.1 Topographische Lage der Untersuchungsflachen

Das Untersuchungsgebiet liegt in der siidecuadorianischen Provinz Zamora-Chinchipe
innerhalb des Podocarpus Nationalparks (“Parque Nacional Podocarpus®) und seiner
angrenzenden Gebiete an den nach Osten zum Amazonas-Tiefland abfallenden Héngen
der Ost-Kordillere. Der Podocarpus Nationalpark ist mit einer Gesamtflache von ca.
1460 km? (CALDERON 2002) das grofite zusammenhidngende Waldgebiet Ecuadors in

mittlerer Hohenlage.

Die Untersuchungen wurden auf fiinf verschiedenen Flidchen unterschiedlicher
Meereshohen entlang eines Hohengradienten von 1050 m  bis 3060 m ii. M.
durchgefiihrt. Die Forschungsflichen wurden im Rahmen von mehreren
Vorgingeruntersuchungen etabliert (BERTSCH 2003, RODERSTEIN et al. 2005, MOSER,
pers. Mitteilung).

Podocarpus
Natlonal Park

COLOMBIA

©Quito

ECUADOR
Guayaquil

PERU

Abb. 2-1: Topographische Lage der Untersuchungsflachen im Podocarpus Nationalpark (RODERSTEIN
2005, verandert). Die fiinf Untersuchungsfliachen sind durch GrofSbuchstaben gekennzeichnet: A = Fldche
A in 1050 m, B = Flache B in 1540 m, C = Flache C in 1890 m, D = Flache D in 2380 m und E = Fliche
E in 3060 m.

Die beiden untersten Flichen A und B, in 1050 m und 1540 m ii. M., liegen ca. 10 km
siidlich der Provinzhauptstadt Zamora bei Bombuscaro (Abb. 2-1). Fliche B weil3t
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aufgrund topographischer Gegebenheiten eine deutlich geringere Inklination als die

anderen vier Flachen auf (Tab. 2-2).

Die Flidchen C und D in 1890 m und 2380 m ii. M. befinden sich auf dem Stationsgebiet
der Estacion Cientifica San Francisco (ECSF). Das Geldnde der ECSF nimmt eine
Flidche von 8 km? an einer Nordflanke der ,,Cordillera el Consuelo* ein. Es befindet sich
in der Provinz Zamora-Chinchipe auf halber Strecke zwischen Loja und Zamora

ndrdlich des Podocarpus Nationalparks.

Fliche E auf 3060 m ii. M. liegt zwischen Loja und Vilcabamba bei Cajanuma im

westlichen Bereich des Podocarpus Nationalparks.

A.2 Klima

Nach WALTER & BRECKLE (2004) gehort die Festlandsfliche Ecuadors zum Zonobiom
I des immergriinen tropischen Regenwaldes, da die Tagesschwankungen der
Temperatur grofer sind als jahreszeitliche Schwankungen. Die montane Fléche
Ecuadors ist dem Orobiom I zuzuordnen. Frost tritt nur in den hohen Gebirgen
auBlerhalb des Untersuchungsgebietes auf. Im Untersuchungsgebiet sinkt die
Jahresmitteltemperatur mit zunehmender Meereshéhe von 19,4° C in 1050 m auf 9,4° C
in 3060 m ii. M. (MOSER et al. 2005, Tab. 2-1) und schwankt nur sehr gering zwischen
den Monaten (Abb. 2-2).

Das Niederschlagsmaximum liegt in den Monaten Mai bis Juli und wird von siidost-

passatischen Steigungsregen verursacht (Abb. 2-2).

Estacidn San Francisco
Loja - Ecuador 14,2°C
1620mNN 2z42mm
03°57'50"S 79°04™49"W
[1970-83]
1400
- 1 200
A 1ioo
el 100 MM
40° 4 80
30°H 1 60
20°H 1 40
100} - {20
0 IR NN N NN NN TR MR S S 0
JFMAMJI JAS OND

Abb. 2-2: Klimatogramm der Estacion San Francisco auf 1620 m ii. M. (aus WALTER & BRECKLE 2004,
verindert).
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Die relative Trockenzeit zwischen den Monaten September und Februar ist die Folge
einer Unterdriickung der innertropische Regenzeit wihrend des Durchgangs der
innertropischen Konvergenzzone durch regionale atmosphirische Bedingungen
(HOMEIER 2004).

In Stidecuador bildet sich durch die Ost-Kordillere eine Klimascheide zwischen dem
interandinen Tal und dem Amazonasgebiet (HOMEIER 2004). Feuchte Luftmassen
werden durch den Passatwind {iber das 4000 km lange Amazonasbecken transportiert
und treffen auf die Gebirgshdnge der Ostabdachung. Nach BENDIX & LAUER (1992)
entstehen die Niederschlige an zwei, an der Ostabdachung gebildeten konvektiven
Kondensationsniveaus. Das erste liefert anhaltende Niederschldge aus Quellbewolkung
(1000-1800 m), das zweite wird aus stratiformen Wolken gebildet (3200-3600 m).
Regional kann es zu groBBen Unterschieden der Niederschlagsverteilung kommen, je

nachdem wo die gebildeten Quellwolken abregnen (Berg-Talwind-Phdnomen).

Die Niederschlagsverteilung im Stationsgebiet ist hoch variabel. Zusétzlich zum
Niederschlag kommt es vor allem bei Fliche E in 3060 mi. M. zu einem
Nebelwassereintrag, welcher bei den tlibrigen Flachen geringer ist. Dieser Beitrag des
Nebels kann mit 5-35 % der Niederschlagsmenge erheblich sein (ROLLENBECK &
BENDIX 2003). Dennoch ist festzustellen, dass die Niederschlagsmenge zu den beiden
héchstgelegenen Flichen stark zunimmt und sehr hohe Werte um 5000 mm a™

einnimmt (Tab. 2-1).

Anhand der Niederschlagsverteilung mit acht bis zehn humiden Monaten bezeichnet
RICHTER (2003) das Stationsgebiet der ECSF als semi- bis subhumid.

Tab. 2-1: Mittlere Jahrestemperatur und Luftfeuchte, Temperatur und Bodenfeuchte des Mineralbodens,
aufgenommen von Mai 2003 bis April 2004 (MOSER, pers. Mitteilung, unverdffentlicht),
Jahresniederschlag (EMCK & RICHTER, pers. Mitteilung).

Flache A B C D E

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Jahrestemperatur [°C] 19,4 17,5 15,7 13,2 9,4
Niederschlag [mm a™] 2230 2300 1950 5000 4500
Luftfeuchte [%] 88,7 88,9 90,8 93,3 93,5
T wa s se B o

Mittlere Feuchte

Mineralboden [%)] 30 30 35 45 47

S 04°06°54" S 04°06°42"" S 03°5834"" S03°59°19" S 04°06°71""

Geographische Lage  \ 7g050:00" W 7895820 W 79°04°65"° W 79°04'55" W 79°10°58""
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A.3 Geologie und Bodenbeschaffenheit

Die ecuadorianische Ost-Kordilliere ist aus paldozoischen bis prikambrischen
metamorphen Gesteinen aufgebaut (SAUER 1971). Aufgrund der starken Hangneigung
im Relief sind Erdrutsche sowohl im Naturwald und verstdrkt auch entlang der Stra3en
zu beobachten.

Generell kann die Nahrstoffverfiigbarkeit kleinrdumig sehr unterschiedlich sein
(WILCKE et al. 2002). Die untersuchten Flichen unterscheiden sich aufgrund ihrer
geographischen Lage zum Teil in Bezug auf Ausgangsgestein und Bodentyp.
Ausgangssubstrat fiir die Bodenbildung der unteren beiden Fldchen A und B auf 1050 m
und 1540 m {i. M. ist Granodiorit (ABIY, pers. Mitteilung,

Tab. 2-2). Das Ausgangsgestein ist stark verwittert, Glimmer und Feldspéte sind fast
komplett aufgelost. Der Mineralboden besteht aus wasserdurchldssigem, tonig-
sandigem Substrat. Beide Flidchen unterscheiden sich hauptsidchlich in der Méchtigkeit
der organischen Auflage, die auf Fliche A nur geringmichtig ist, wéhrend Fliche B

eine 15-25 cm michtige, stark durchwurzelte organische Auflage aufweist.

Das Ausgangsgestein der beiden mittleren Flichen C und D auf 1890 m und
2380 mii. M. im Stationsgebiet der ECSF wird aus Wechsellagerungen von
metamorphen Tonschiefern, Quarziten und Sandsteinen gebildet. Auf der unteren
Flache C ist der Anteil an tonigen und sandigen Schiefern grofB3er, auf der oberen Fliche
D der quarzitische Anteil (ABIY, pers. Mitteilung). Bei Fliache C betragt die Hohe der
organischen Auflage etwa 18 cm und bei Fliche D etwa 16 cm (RODERSTEIN, pers.
Mitteilung). Der Mineralboden beider Fliachen besteht aus schluffigem Lehm bzw.
sandig-lehmigem Schluff. Die Boden beider Fldchen konnen grofBtenteils als Inceptisole
angesprochen werden, die eine saure Bodenreaktion, eine niedrige Kationen-
Austauschkapazitit und eine geringere Basensittigung aufweisen (SCHRUMPF et al.
2001).

Das Ausgangsgestein der hochstgelegenen Fliche E auf 3060 mii. M. besteht aus
Quarzit und Glimmerschiefer (ABIY, pers. Mitteilung). Der Bodentyp ist wie bei den
beiden darunter liegenden Flachen als Inceptisol anzusprechen. Die Machtigkeit der
organischen Auflage ist mit 24-30 cm deutlich hoher, als auf den beiden unteren
Flachen C und D (RODERSTEIN, pers. Mitteilung). Zudem kommen in der organischen
Auflage héufig groBBe Hohlrdume vor.

Beim Mineralboden sinken die gemessenen pH-Werte im Verlauf des Hohengradienten
von 4,7 bei Flache A auf 3,2 bei Flache E, lediglich bei Flache B ist ein kleiner Anstieg
zu verzeichnen (SOETHE & ABIY, pers. Mitteilung).



Untersuchungsgebiet 7

Tab. 2-2: Inklination und Exposition (MOSER, pers. Mitteilung), Bodentyp (FAO) und geologisches
Substrat (BENZ 1999, ABIY, pers. Mitteilung), pH-Werte (SOETHE & ABIY, pers. Mitteilung).

Flache A B C D E
Mittlere Inklination [°] 26,0 10,0 31,0 28,0 27,0
Mittlere Exposition [°] 118 87 259 83 67
pH-Wert [H,0] 4,7 4,9 3.8 3,3 32
Bodentyp Ferralsol Ferralsol Inceptisol Inceptisol Inceptisol
metamorphe  metamorphe Quarzit &

Geologisches Substrat Granodiorit  Granodiorit Tonschiefer ~ Tonschiefer Glimmerschicfer

A.4 Vegetation

Ecuador gehort aufgrund seines Artenreichtums mit tiber 5.000 GefdB3pflanzenarten pro
10.000 km* den Léndern mit der hdchsten Diversititskategorie an (BARTHLOTT et al.
1996). Besonders im Siiden Ecuadors kommen viele endemische Arten vor, von denen

allein im Podocarpus Nationalpark mehr als 200 Pflanzenarten angetroffen werden.

Die Andenregion gehdort zu den am stirksten entwaldeten Gebieten Ecuadors
(VALENCIA et al. 1999), jedoch kann an schwer zuginglichen bzw. geschiitzten
Gegenden noch eine sehr artenreiche Flora angetroffen werden. So schitzte BALSLEV
(1988), dass in der Hohenstufe zwischen 900 und 3000 m, was etwa einem zehntel der
Landesfliche Ecuadors entspricht, die Hélfte der in Ecuador nachgewiesenen

Pflanzenarten vorkommen.

Die entlang des Hohengradienten untersuchten Fldchen unterscheiden sich sowohl in
Vegetationsform, Baumartenzusammensetzung sowie in bestandesspezifischen

Parametern:

BALSLEV & OLLGAARD (2002) haben eine Einteilung der Waldformationen tropischer
Hochgebirge in Ecuador vorgenommen, nach der die tiefstgelegene Fliche A sich als
immergriiner tiefmontaner Regenwald (Bosque siempreverde montano bajo) einstufen
lasst, welcher von 300-1500 m reicht. Fliche B und C lassen sich als immergriiner
montaner Regenwald (Bosque siempreverde montano) klassifizieren, welcher von 1500-
2500 m reicht. Flache D liegt an der Grenze zwischen dem immergriinen montanen und
hochmontanen Regenwald (Bosque siempreverde montano alto), welcher von 2500-
3000 m reicht. Anhand der Vegetation ldsst sich Flache D jedoch eher als immergriiner
hochmontaner Regenwald einteilen. Fliche E gehort gerade noch zum immergriinen
hochmontanen Regenwald, aufgrund der niedrigen Baumhdohen ldsst sich Fldche E noch
als Elfenwald an der Waldgrenze definieren. Die Waldgrenze bei Fliache E ist untypisch

niedrig fiir Ecuador und durch kriippelige, niedrige Bidume charakterisiert.

Die tiefstgelegene Fliche A weist mit 31,8 m sowohl die hdchste mittlere

Bestandeshohe wie auch mit 15,5 m die hochste mittlere Stammlénge und mit 17,4 cm
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den hochsten mittleren BHD auf. Im Verlauf des Hohengradienten sinkt die mittlere
Bestandeshohe bis Fliche E auf 9 m, die mittlere Stammldnge auf 5,2 m und der
mittlere BHD auf 7,24 cm. Die niedrigste Stammdichte liegt mit 967 n ha™ bei Fliche A
und steigt bis Flidche E auf 8317 n ha™ an (Tab. 2-3).

Tab. 2-3: Bestandeshdhe, Stammdichte, mittlere und max. Stammlinge, mittlerer und max. BHD
(MOSER, pers. Mitteilung).

Flache A B C D E
Bestandeshohe [m] 31,8 21,7 18,9 12,0 9,0
Stammdichte [n ha™] 967 2222 2333 2754 8317
mittlere Stammlénge [m] 15,5 12,1 99 7.4 5,2
max. Stammliange [m] 40,0 28,0 24.8 13,4 19,2
mittlerer BHD [cm)] 17,4 11,6 12,3 9,8 7,2
max. BHD [cm] 69,3 27,5 35,6 32,1 16,5

Flache A ist besonders artenreich und besitzt keine besonders dominante Art oder
Gattung. Typische Pflanzenfamilien sind Annonaceae, Lauraceae, Mimosaceae,

Moraceae und Melastomataceae.

Bei Fliche B ist die Familie der Melastomataceae mit einem Anteil von 40 %

dominierend, daneben ist die Fliche aber immer noch als sehr artenreich anzusehen.

Im Stationsgebiet der ECSF sind die bedeutendsten Pflanzenfamilien Euphorbiaceae,
Lauraceae, Melastomataceae und Rubiaceac (HOMEIER et al. 2002). Auch die beiden
hier untersuchten Flidchen C und D sind relativ artenreich.

Auf Fliche C dominiert die Art Graffenrieda emarginata (Melastomataceae), typische
Pflanzenarten fiir diese Hohenstufe sind weiter Miconia punctata (Melastomataceae)
sowie Clethra revoluta (Clethraceae).

Auf Flache D sind die Arten Podocarpus oleifolius (Podocarpaceae), Purdiaea nutans
(Cyrillaceae) und zwei Graffenrieda-Arten besonders stark vertreten. Die Art
Podocarpus oleifolius (namensgebend fiir den Nationalpark) ist neben der zweiten
Podocarpaceae  Prumnopitys montana die einzige Gymnospermenart im
Untersuchungsgebiet.

Auf Flache E ist die Familie der Cunoniaceae als dominant anzusehen, sie stellt fast
25 % aller Baume, wovon fast 80 % aller Cunoniaceae auf die Art Weinmannia loxensis
entfallen. Daneben sind noch  Clusiaceaen  recht  stark  vertreten.
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3 MATERIAL UND METHODEN

A.1 Auswahl der untersuchten Baumindividuen

Auswabhlkriterien flir die Untersuchungsflichen waren vergleichbare Inklination und
Exposition. Die Fliachen wiesen eine MindestgroBBe von 20 m x 20 m auf, die beiden
untersten Fldchen wurden aufgrund der Vegetationsstruktur groBer angelegt (ca. 20 m x
50 m). Auf jeder Fliche wurden 2003 von MOSER (pers. Mitteilung) alle Bidume mit
einem BHD < 10cm aufgenommen (ca. 80 pro Fliche), wovon pro
Untersuchungsflache 15-20 Baumindividuen fiir diese Arbeit ober- wie unterirdisch

beprobt wurden.

Pro Untersuchungsfliche wurde ein Spektrum der drei fir die Hohenlage
charakteristischen Baumarten ausgewihlt. Von diesen Arten wurden nach Moglichkeit
drei verschiedene Individuen beprobt. Neben den hiufig vorkommenden Arten wurden
auch weniger hdufige Arten beprobt (zum Teil ohne Zuordnung zu Familien oder
Gattungen).

Eine genauere Auflistung der untersuchten Baumarten ist dem Anhang zu entnehmen.

A.2 Probennahme und Lagerung

3.2.1 Beprobung des Blatt- und Zweigmaterials

Geerntet wurden oberste Sonnenblitter mit dem dazugehdrigen, etwa 15 cm langen,
unverzweigten Zweigsegment mit einem Durchmesser von 0,5 cm bis 1 cm. Die
Zweigproben wurden mit einer handelsiiblichen Astschere entnommen, welche
zusammengesteckt eine Lidnge von ca. 10m erreichte. Die Zweigproben mit
komplettem Blattmaterial wurden vor Ort in Plastiktiiten verpackt und im Labor weiter
bearbeitet. Pro Untersuchungsfliche wurden 15 bis 20 Individuen beprobt. Wenn
moglich, wurden pro untersuchtem Baumindividuum zwei Parallelen geerntet, lediglich
auf Fliche C wurde jeder Baum nur einmal beprobt. Teilweise musste aufgrund von
Transportschdden oder anderen Griinden auf den iibrigen Fldachen bei gewissen
Individuen ebenfalls auf die Parallele verzichtet werden.

Die Blitter wurden im Labor nach ersten Untersuchungen fiir den Transport nach
Gottingen 48 h bei 70° C getrocknet, die Zweigsegmente fiir in Gottingen
durchzufiihrende hydraulische Messungen markiert und in 70 %igem Ethanol gelagert.
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3.2.2 Entnahme der Wurzelproben

Von jedem beprobtem Baumindividuum wurde versucht, dazu gehorende Feinwurzeln
zu ernten. Dies gelang nicht immer. Teilweise war es nicht moglich, von einem Baum
ausgehend die Grobwurzel bis in den Bereich der Feinwurzeln zu verfolgen. Lediglich
bei Fliche C liegen von jedem beprobten Baumindividuum dazu gehorende
Feinwurzeln vor. Bei Fliche A konnten nach Beprobung der Feinwurzeln teilweise
keine dazugehorigen Zweigproben geerntet werden, die Bdume waren zu hoch fiir die
Astschere. Auf Fliche B wurden aufgrund von logistischen Schwierigkeiten keine

Feinwurzeln beprobt.

Parallel zu den Zweigproben wurde ein unverzweigtes Wurzelsegment mit einem
Durchmesser <2 mm fiir hydraulische Messungen bendtigt. Vor Ort lagen die
Durchmesser der beprobten Wurzelstrange jedoch meist zwischen 2-5 mm, um ein
unverzweigtes Wurzelsegment fiir die Messung erhalten zu konnen. Das 10 cm lange
Wurzelsegment wurde von dem restlichen endstdndigen Wurzelstrang, welcher zuvor
quantitativ  freigelegt worden war, getrennt und in 70 %igem Ethanol gelagert. Der
endstindige Wurzelstrang wurde separat in Plastiktiiten bei -10° C gelagert, um im

Labor in Gottingen die komplette Oberfldche bestimmen zu konnen.

A.3 Messung der maximalen hydraulischen Leitfahigkeit

Zur Bestimmung der maximalen axialen hydraulischen Leitfdhigkeit von den
gewonnenen Zweig- und Wurzelsegmenten wurde die Durchflussmethode nach SPERRY
et al. (1988) eingesetzt. Das Messprinzip beruht darauf, dass der Wasserfluss im Xylem
einer Pflanze analog zum elektrischen Strom gemél dem Ohmschen Gesetz formuliert
werden kann (VAN DEN HONERT 1948, RICHTER 1973).

Die Messapparatur fiir diese Methode besteht aus einem blasenfrei mit Wasser gefiillten
Schlauchsystem, durch das die Segmente mit einem 60 cm hoéher stehenden
Vorratsgefal verbunden sind, was einem hydrostatischen Druck von 6 kPa entspricht.
Um emboliebedingte Gasblasen aus dem Xylem zu entfernen, wurde eine Verbindung
zu einem Druckgefdl (0.12 - 0.14 MPa = 1.2 - 1.4 bar) angelegt. Die Durchflussrate

wurde gravimetrisch mit einem Auffanggefall unter dem Segment ermittelt (Abb. 3-1).
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Abb. 3-1: Aufbau der Messapparatur zur Bestimmung der hydraulischen Leitfdhigkeit nach SPERRY et al.
(1988) nach REWALD (pers. Mitteilung).
Um eine Austrocknung des Xylems zu verhindern, wurden die zu untersuchenden

Segmente erntefrisch bis zur Untersuchung in 70 %igen Ethanol gelagert.

Im Labor wurden die Segmente zuerst mehrere Tage gewdssert, um sdmtliches Ethanol
zu verdrangen. AnschlieBend wurden die Segmente unter Wasser auf etwa 5 cm Linge
zuriick geschnitten, die Schnittflichen wurden mit einem Skalpell nachbearbeitet. Das
Segment wurde entsprechend der natiirlichen FlieBrichtung blasenfrei an die Apparatur
angeschlossen, Zweigsegmente dementsprechend mit der oberen Seite nach unten,
Wurzeln mit dem proximalen Ende nach unten. Der Abstand zwischen oberem Ende des
Segments und dem Wasserspiegel im Vorratsbehilter betrug in den iiberwiegenden

Féllen 60 cm, Abweichungen wurden notiert.

Zur Messung der maximalen hydraulischen Leitfahigkeit wurde das Segment zuerst
fiinf Minuten mit einem Druck von 0,12 bis 0,14 MPa gespiilt, um eventuell vorhandene
Embolien sowie restliches Ethanol zu beseitigen. AnschlieBend wurde das bei einem
hydrostatischen Druck von 0,006 MPa (bzw. genaue Hohe der Wassersdule) fiir fiinf
Minuten durch das Segment flieBende Wasser aufgefangen und quantitativ bestimmt.

Dieser Vorgang wurde dreimal wiederholt.

A.4 Bestimmung der theoretischen hydraulischen Leitfahigkeit

Neben der empirischen axialen hydraulischen Leitfahigkeit des Xylems, welche direkt
gemessen werden kann, ldsst sich auch die theoretische hydraulische Leitfdhigkeit
berechnen, um die maximale Wasserdurchflussrate durch ein Zweig- oder

Stammsegment zu ermitteln.
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3.4.1 Berechnungsprinzip

Der Wasserfluss durch leitende GefdBe (Tracheen und Tracheiden) kann auf Grund
threr Geometrie mit dem Fluss durch Kapillaren verglichen werden (ZIMMERMANN
1983, LoscH 2001). Daher ergibt sich aus der Umformulierung der allgemeinen
Flussgleichung in das HAGEN-POISEUILLEsche Gesetz, welches den Wasserstrom durch
rohrenformige kapillare Leiter beschreibt, und durch Vereinfachung folgende Gleichung
fiir die theoretische Wasserleitfahigkeit (k, ™) des Wassers:

_7z2r4

: [m*MPa™s™] (GL. 3-1, aus LOscH 2001)
n

theor
kh

r = Radius [m]
n = Viskositit (fiir reines Wasser bei 20° C = 10° Pa s) [Pas =N s m?]

In die Formel fliefit neben dem Radius die Viskositdt des Wassers mit ein, welche
standardmaBig fiir 20° C reines Wasser verwendet wird. Bei den vorliegenden
Untersuchungen wurde beriicksichtigt, dass die Temperatur mit zunehmender
Meereshohe deutlich abnimmt. Anhand folgender Formel wurde die spezifische

Viskositit ) fiir die jeweilige Flache anhand der Jahresmitteltemperatur berechnet:
n = 498,36 + exp(—0,0472 - (Temp —151,95) [puPa s] (Gl. 3-2)

Tab. 3-1: Viskositit des Wassers bezogen auf die jeweilige Jahresmitteltemperatur der
Untersuchungsfldchen

Meereshdhe [m ii.M.]  Jahresmitteltemperatur [° C]  Viskositit 1) [10™ Pa s]

Flache A 1050 19,4 1,019583
Flache B 1540 17,5 1,068487
Flache C 1890 15,7 1,119042
Flache D 2380 13,2 1,196780
Fléche E 3060 9,4 1,333986

Da der Radius in der vierten Potenz in die Formel zur Berechnung der theoretischen
hydraulischen Leitfdhigkeit einflieBit, leiten groBe Gefdle dementsprechend ungleich
mehr als kleine. So wird ein Gefdll mit einem Radius von 1 eine relative Flussrate von 1
haben, ein Gefall mit einem Radius von 4 wiederum eine relative Flussrate von 256
(ZIMMERMANN 1983, LOscH 2001). Daraus folgt, dass geringe Messfehler schon
enorme Auswirkung auf die errechnete theoretische hydraulische Leitfahigkeit haben
konnen. Daher muss bei der Radiusermittlung beachtet werden, dass Gefdlle meist nicht
kreisrund, sondern eher oval sind. Um dem zu entsprechen, wurden sowohl der radiale

wie auch der tangentiale Radius ermittelt und zwischen beiden Radien gemittelt.

Zum anderen muss beachtet werden, dass es sich bei wasserleitenden Gefaflen nicht um

ideale Kapillare handelt. Beim Fluss durch Zweig und Wurzel sind Ubergéinge zwischen
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den einzelnen Gefillen zu iberwinden, die Gefilwéande sind nicht eben und es kénnen
Gasembolien vorhanden sein, welches zu Abweichungen der theoretischen von der
empirischen hydraulischen Leitfdhigkeit fithren kann (LOSCH 2001). Da es sich bei den
vorliegenden Zweig- und Wurzelsegmenten jedoch ausschlieBlich um junge Triebe
handelt, wird davon ausgegangen, dass die gesamte Xylemfldche noch leitend ist,

Embolien werden dementsprechend ausgeschlossen.

Zur Berechnung der flachenspezifischen hydraulischen Leitfahigkeit, kurz ,,spezifische
Leitfahigkeit” (ks), wird ky durch die ermittelte Xylemquerschnittsfliche (Axyiem [m?])
geteilt:

cor k theor
| theer —Zh [m*> MPa™s™] (GI. 3-3, aus LOscH 2001)

s
Xylem

Teilt man ky, durch die Flache des versorgten Blattwerks (App [m?]), erhdlt man die
,.blattflaichenspezifische Leitfahigkeit* (leaf specific conductivity, LSC):

theor

LSCtheor — _h [m2 MPa™ 5‘1] (GI. 3-4, aus LOscH 2001)

Blatt

3.4.2 Herstellung der Querschnitte

Die Bearbeitung und mikroskopische Untersuchung der Zweig- und Wurzelsegmente
erfolgte in Zusammenarbeit mit der Abteilung Holzstruktur- und Eigenschaften des
Instituts Holzbiologie und Holzschutz an der Bundesforschungsanstalt fiir Holz- und
Forstwirtschaften (BFH) in Hamburg-Bergedorf.

Die mit 70 %igem Ethanol getrdnkten Zweig- und Wurzelsegmente wurden vor der
weiteren Bearbeitung eine Woche in ein Wasserbad gelegt, um sédmtliches Ethanol zu
verdraingen. Um etwa 10-20 pm diinne Querschnitte fiir die weitere Analyse
herzustellen, wurden der GroBteil der Zweigsegmente anschlieBend auf etwa 3-5 cm
zuriick geschnitten und mit einem Schlittenmikrotom (American Optical, Scientific
Instruments, Buffalo N.Y.) bearbeitet. Sdmtliche Querschnitte wurden in Ethanol
gebadet und anschlieend in handelsiiblichem Euparal (Firma Chroma, Miinster), einem
Kunstharz mit fast idealen Brechungsindex fiir Dauerprdparate, eingebetet und
anschlieBBend eine Woche bei 50° C getrocknet.

Einige der Zweigsegmente und sdmtliche Wurzelsegmente konnten, aufgrund der Grof3e
oder da das Material zu weich war, nicht ohne weitere Bearbeitung geschnitten werden,
was eine Einbettung in PEG (Polyethylenglycol, Firma Merck Schuchardt,
Hohenbrunn) erforderlich machte: Verwendet wurde PEG Typ 2000. Das PEG wurde

bei 50° C geschmolzen und iiber die Proben, welche in mit Glycerin angefeuchteten
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Metallschalen platziert wurden, gegossen. Nach Abkiihlung und Erhdrtung des PEG
wurden die Metallschalen kurz iiber einem Bunsenbrenner erhitzt, um den PEG-Block

herausldsen zu koénnen.

Zum Schneiden der in PEG eingelegten Proben wurde auf die Oberfliche des PEG ein
Streifen Tesafilm geklebt, womit der Schnitt abgenommen wurde. Durch Waschen in
Wasser wurde das PEG aufgeldst, auf dem Tesafilmstreifen blieb nur der Querschnitt

tibrig, welcher in Ethanol vom Tesafilm gelost werden konnte.

3.4.3 Mikroskopische Analyse

Ziel der mikroskopischen Untersuchungen war die Bestimmung aller
XylemgefaBflichen einer definierten Querschnittsfliche, um anhand der mittleren
Radien die theoretische hydraulische Leitfdhigkeit unter Anwendung obiger Formeln zu
berechnen und diese auf den gesamten Querschnitt der Zweig- und Wurzelsegmente
hochrechnen zu kénnen. Zum Einsatz kam ein Olympus AX 70 Forschungsmikroskop

zusammen mit der Bildanalyse-Software analySIS Pro 5.0 (Soft Imaging Systems).

Vermessen werden sollten sowohl Tracheen und Tracheiden, was die Messung bei
verschiedenen Vergroferungen notwendig machte. Um auf die gesamte
Xylemquerschnittsflaiche hochrechnen zu kdnnen, wurde bei 200-facher Vergroferung
ein kleines Kreissegment des gesamten Querschnitts komplett vermessen, um vor allem
die Tracheiden zu erfassen. Bei 100-facher (Abb. 3-2) bzw. 40-facher Vergroferung
wurden lediglich Gefdlle mit einem Radius von ca. > 15 um vermessen, welche den
Hauptanteil an der hydraulischen Leitfahigkeit stellen, weshalb die hier gewihlte Fliche
etwa 10-mal so groB3 ist wie bei der 200-fachen Vergroferung.

Pro Querschnitt wurden so mehrere FEinzelflichen bei den verschiedenen
Vergroflerungen vermessen, um repriasentativ auf die gesamte Xylemquerschnittsfldche
hochrechnen zu konnen. Die Anzahl der untersuchten Einzelflichen variierte von
Querschnitt zu Querschnitt auf Grund morphologischer Unterschiede. In der Regel
wurden bei den Zweigquerschnitten bei 200-facher VergroBerung vier bis fiinf
Einzelflichen vermessen, bei 100-facher Vergroferung drei (Abb. 3-2). Lediglich bei
Flache A wurden bei einigen Individuen auch Messungen bei 40-facher Vergroerung
durchgefiihrt. Die gesamte Xylemquerschnittsfliche wurde aus kumulativen
Einzelmessungen bei 20-facher VergroBerung ermittelt.

Bei den Wurzelquerschnitten wurde eine dhnliche Anzahl an Einzelflichen vermessen,
wobei jedoch auf Grund der viel kleineren Durchmesser der Wurzelproben die
Einzelmessungen bei 100-facher VergroBerung fast den gesamten Querschnitt
abdeckten, zur Ermittlung der gesamten Xylemquerschnittsfliche geniigte eine Messung

bei 20- oder 40-facher Vergroferung.
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Abb. 3-2: Kreissegmentmessung eines Zweigquerschnitts bei 100-facher VergroBerung (A77).

Im Anhang werden weitere Abbildungen der Querschnitte bei verschiedenen
Vergroferungen illustriert.

A.5 Stomatadichte und Stomatagrofie

Zur mikroskopischen Zéhlung und Vermessung der Stomata wurden vor Ort von den
frisch geernteten Zweigen drei unbeschadigte, vitale Blétter ausgewdhlt.

Von der Blattunterseite wurde im Regelfall mit handelsiiblichem klarem Nagellack
Lackabzilige angefertigt, um Negativabdriicke der Stomata zu erhalten. Nach 12 h
Trockenzeit konnten diese komplett vom Blatt abgezogen werden.

Beprobt wurde der Blattsektor neben der Mittelrippe bis zur BlattauBBenseite im
mittleren Bereich, bei einigen Arten lie sich das Verfahren aufgrund der geringen

BlattgroBe so jedoch nicht anwenden; hier wurde das gesamte Blatt beprobt.

Pro Blatt wurden zwei bis drei Lackabziige angefertigt, wovon der qualitativ Beste fiir
die Untersuchung ausgewdhlt wurde. Auf Plot C (1890 m 1. M.) konnten von mehr als
der Hilfte der beprobten Biume keine Lackabziige angefertigt werden. Die Blatter
dieser Badume wiesen eine extrem starke Behaarung auf der Blattunterseite auf, welches
die Ablosung eines intakten Abzuges unmdglich machte. So konnten von 18 beprobten
Individuen lediglich 7 bearbeitet werden.

Zur Messung der Stomatadichte vor Ort wurde ein uniibliches Verfahren angewendet.
Von den Lackabziigen wurden bei 100-facher VergroBerung digitale Fotos angefertigt,
durch Verwendung eines Objektmikrometers war eine definierte Grofle gegeben. Zum
Einsatz kam ein Zeiss Axiolab Mikroskop mit angeschlossener Nikon Coolpix 5000
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Digitalkamera und die Bildbearbeitungs-Software Adobe Photoshop 6.0 (Adobe
Systems Incorporated).

Anhand des abgelichteten MafB3stabs wurde mit Adobe Photoshop ein Rahmen bekannter
GroBe (0,5 mm Kantenldnge) mit transparentem Hintergrund erstellt, welches tliber die
zu vermessende Aufnahme gelegt wurde (Abb. 3-3). Alle in diesem Rahmen
befindlichen Stomata wurden gezéhlt und anschlieBend auf eine Blattfliche von 1 mm?

hochgerechnet.

Abb. 3-3: Messung der Stomatadichte bei 100-facher VergroBerung (B24).

Zur Vermessung der Stomatagrole wurde die Bildanalyse-Software CIAS 2.0 (Jandel
Scientific) verwendet. Pro untersuchten Zweig wurde ein digitalisierter Lackabzug
ausgewdhlt und 20 Messungen der Lange der Stomata durchgefiihrt.

A.6 Blattmasse, Blattgrof3e und spezifische Blattflache

Vor Ort auf der ECSF wurden alle Blitter der geernteten Zweige mit der
Bildbearbeitungs-Software Adobe Photoshop 6.0 (Adobe Systems Incorporated) mit
150 dpi und einer ReferenzgroBe eingescannt und gezédhlt. Anschliefend wurden die
Blitter 48 h bei 70° C getrocknet und gewogen, um die Blattmasse zu bestimmen. Im
Labor in Gottingen wurde das getrocknete Blattmaterial in einer Schwingmiihle

gemahlen, um daran anschlieBende Analysen der Inhaltsstoffe durchfithren zu kénnen
(s.u.).

Spéter wurden die Blattflichen der eingescannten Blétter mit Hilfe der Bildanalyse-
Software WinFOLIA 2001a (Régent Instruments Inc., Kanada) ermittelt. Aus diesen

Daten konnte die mittlere BlattgroBe aller Blitter pro Zweig bestimmt werden. Dazu
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wurde die Gesamtblattfliche eines Zweiges durch die Blattzahl geteilt. Weiter wurde
die maximale Einzelblattfliche pro Zweig und somit pro Baumindividuum bestimmt

und pro Fliache gemittelt.

Aus den mittleren Blattflichen und Trockengewichten konnte die spezifische
Blattfliche (specific leaf area, SLA [cm? g']) ermittelt werden.

A.7 Wurzelmasse, Wurzelgrof3e und spezifische
Feinwurzeloberflache

Die gesamte Wurzeloberfliche wurde mit der Bildanalyse-Software WinRHIZO 2003b
(Régent Instruments Inc., Kanada) gemessen. Anschliefend wurden die Wurzeln 48 h
bei 70° C getrocknet und danach gewogen. Aus dem Verhéltnis von Wurzeloberfldche
zu Wurzelgewicht wurde die spezifische Feinwurzeloberfliche (specific root area, SRA
[cm? g']) ermittelt.

A.8 Kohlenstoff-, Stickstoffgehalt und C/N-Verhaltnis der Blatter

Die Bestimmung der Kohlenstoff- und Stickstoffgehalte erfolgte gaschromatographisch.
Zum Einsatz kam der CNS-Elementaranalysator vario EL III (Elementaranalysesysteme
GmbH, Hanau), welcher nach dem Prinzip der katalytischen Rohrverbrennung unter
Sauerstoffzufuhr und hohen Temperaturen arbeitet. Als Standard flir Kohlenstoff und
Stickstoff diente Acetanilid (CsHoNO).

In der Apparatur werden die Kapseln mit dem gemahlenem Probenmaterial in einem
Verbrennungsrohr bei 950° C unter Zugabe von Sauerstoff und durch Katalyse mit
Kupferoxid, Bleichromat und Ceroxid vollstindig verbrannt. Von den entstehenden
Gasen, vor allem CO,, N, NOx und H,O, werden die Stickoxide zu N, reduziert.
AnschlieBend wird das Wasser herausgefangen (hygroskopisches
Magnesiumperchlorat). Als letztes werden die verbliebenen Gase CO, und N; in einer
Chromatographieséule getrennt und iiber einen Wérmeleitfahigkeitsdetektor ihre
relative Menge gemessen. Die Werte werden tiiber Peakflichen integriert und

aufgezeichnet.

Zur Berechnung der tatsdchlichen C- und N-Gehalte diente folgende Formel:

Gehalt C bzw. N = 1000 - (a—b) ~d-v0,711 mmol (Gl. 3-5)
c-(f-b-i) g

a = Fliache des Messwert-Peaks fiir C bzw. N (FE)

b = Flache des Blindwert-Peaks fiir C bzw. N (FE) = Leer

¢ = Molmasse von C bzw. N [g mol™]

d = eingewogene Menge des Standards fiir C bzw. N [mg]

f = Fldche des Messwerts fiir den Standard (FE) = Acetanelid
i = eingewogene Probenmenge [mg]
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A.9 Bestimmung ausgewahlter Kationengehalte der Blatter

Die Bestimmung der Gehalte von Aluminium, Calcium, Eisen, Kalium, Magnesium und
Mangan erfolgte mittels Atom-Absorptions-Spektroskopie (AAS). Zum Einsatz kam
das AAS vario 6 FL-ED (Analytik Jena).

Fir die Messung wurde jede Probe in einem PTFE-Gefdl mit 65 % Salpetersidure
(HNOs) versetzt und in einer Druckaufschlussapparatur (Loftfield-Analytik, Neu-
Eichenberg) fiir 4 h bei 175° C sauer aufgeschlossen und anschlieBend wegen der
Empfindlichkeit der MeBmethode mit bidestilliertem Wasser verdiinnt.

Das Verfahren beruht darauf, dass Metalle im atomaren Zustand elementarspezifisch
Licht spezifischer Wellenlidnge absorbieren. Die zu untersuchenden Kationen werden
mit dem Losungsmittel einer heilen Flamme zugefiihrt. In der Flamme werden alle
gelosten Kationen und ihre Verbindungen in atomare Elemente {iberfiihrt. Durch die
Flamme wird Licht einer elementspezifischen Wellenldnge geschickt. Durch die
Adsorption von Lichtquanten durch die zu messenden Elemente in der Flamme wird die
Stiarke des Lichtstrahls geschwécht. Diese Schwichung wird photometrisch gemessen.
Mittels einer Eichreihe definierter Elementkonzentrationen kann aus der Adsorption auf

die Elementkonzentration in der Probe geschlossen werden.

Fir die Berechung der tatsichlichen Kationengehalte wurde folgende Formel

verwendet:

Gehalt Kation = —(3—P):100000 | zmol (GL. 3-6)
d - Molmasse Kation| g

a = Konz. Probe [mg 1'']

b = Konz. Blindwert [mg 1]
d = Einwaage [mg]

V = Volumen Probe = 100ml

A.10 Statistik

Von allen erhobenen Daten wurden mit Microsoft Excel 2003 (Microsoft Corp., USA)
Mittelwert und Standardfehler berechnet, welcher in simtlichen Grafiken abgebildet ist.
Mit der Graphiksoftware Xact 7.20g (SciLab, Deutschland) wurden lineare
Regressionen  durchgefiihrt, um den  Korrelationskoeffizienten und  das
Signifikanzniveau zu berechnen. Weitere statistische Untersuchungen erfolgten mit der
Statistiksoftware SAS 8.02 (SAS-Institute, USA). Mit dem Test von SHAPIRO & WILK
wurden die vorliegenden Daten auf Normalverteilung untersucht (p < 0,05). Bei
normalverteilten Daten wurde zur Ermittlung der signifikanten Unterschiede der Test
nach SCHEFFE durchgefiihrt (p < 0,05). Lag keine Normalverteilung vor, mussten
nichtparametrische Testverfahren fiir die weitere Analyse eingesetzt werden. Um
signifikante Unterschiede zwischen zwei Stichproben zu ermitteln, wurde dafiir der
WILCOXON-U-TEST von MANN & WHITNEY (p < 0,05) verwendet.
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4  Ergebnisse

A.1 Maximale hydraulische Leitfahigkeit

Zur Messung der maximalen Leitfahigkeit nach der Methode von SPERRY et al. (1988)
musste zuerst das restliche Ethanol, welches trotz mehrtigigem Wissern der Proben
noch vorhanden war, entfernt werden. Dafiir wurde die zu messende Probe blasenfrei in
ein Schlauchsystem eingesetzt und mit einem Druck von 1 bar durchgespiilt. Nach dem
Spiilen hétten alle vorhandenen Gasembolien beseitigt sein sollen, sowie sdmtliches evt.
noch vorhandene Ethanol. Zur Absicherung wurden die Proben mehrmals gespiilt, nach
jedem Spiilvorgang hétte sich die Durchflussrate erhohen sollen, bis ein Maximum

erreicht wurde.
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Abb. 4-1: Ergebnisse von vier Messungen der maximalen hydraulischen Leitfdhigkeit nach SPERRY et al.
(1988). Probenkiirzel der Baumindividuen, Familie und, wenn vorhanden, Art sind in der jeweiligen
Graphik angegeben. Von Probe B7 liegt noch keine Bestimmung vor. Man beachte die unterschiedliche
Skalierung der Y-Achsen.

Bei den bearbeiteten Proben wurde genau das Gegenteil festgestellt (Abb. 4-1). Nach

jedem Spiilvorgang sank die Durchflussrate, das Maximum wurde meistens bei der
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ersten Messung erzielt. Daher war eine Messung der maximalen Leitfahigkeit nicht
moglich. Der Grund hierfiir liegt im hohen Harzgehalt der bearbeiteten Proben, vor
allem bei den Arten Graffenrieda emarginata (Melastomataceae) und Hedyosmum spec.
(Chlorantaceae), wobei Hedyosmum spec. die groften Harzkandle aufweist (siche
Anhang). SOBRADO (2003) musste bei verschiedenen Baumarten Venezuelas feststellen,
dass auf Grund des hohen Harzgehaltes dieser Arten die Gefdlle ebenfalls durch Spiilen
mit der Zeit verstopften, er beschrinkte sich daraufhin auf die Messung der aktuellen
Leitfahigkeit. Diese wird lediglich mit einem Druck von 0,06 bar durchgefiihrt. Bei
einem so geringen Druck scheint der hohe Harzgehalt der Proben nichts auszumachen.
Bei der vorliegenden Untesuchung mag die Lagerung der Proben in Ethanol diesen
Effekt noch verstarkt haben, evt. ist das Harz dadurch noch leichter in die Gefidlle
gelangt. Da SOBRADO (2003) jedoch seine Proben direkt in Wasser gelagert und
umgehend gemessen hat, kann die Lagerung in Ethanol lediglich einen verstidrkenden

Effekt gehabt haben, zu vermeiden wire eine Verstopfung nicht gewesen.

A.2 Theoretische hydraulische Leitfahigkeit

4.2.1 Mittlerer Tracheendurchmesser

Mit zunehmender Meereshohe verkleinert sich der mittlere Tracheendurchmesser der
Zweige von Fliche A mit 52,4 um auf 33,0 um. Bei den Wurzeln ist ebenfalls eine
Abnahme von Fliche A zu Fliche E von 56,8 um auf 36,0 um festzustellen.
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Abb. 4-2: Mittlerer Tracheendurchmesser der Zweige und Wurzeln in Abhdngigkeit der Meereshdhe.
Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrdofle n. Die Gleichung der
linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj. und
die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben
kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fliachen, Signifikanztest nach Scheffé (p<0,05).
Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshhenangaben eingefiigt.
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4.2.2 Spezifische Leitfahigkeit

Zweige

Im Verlauf des Héhengradienten nimmt die theoretische spezifische Leitfahigkeit k™"

der untersuchten Baumzweige von Fliche A mit einem Wert von 2,3-10°* m* MPa™ s™
zu Fliche E mit 0,8:10°2 m* MPa™ s™ um mehr als den Faktor zwei signifikant ab (Abb.
4-3).
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Abb. 4-3: Theoretische spezifische Leitfihigkeit (k") der Zweigproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofe n. Die
Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 1> sowie der adjustierte
Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.
Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fléchen,
Signifikanztest nach  Scheffé (p<0,05). Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der
Meereshohenangaben eingefiigt.

Wurzeln

Auch bei den Wurzelproben sinkt die theoretische spezifische Leitfahigkeit k" mit
zunchmender Meereshdhe (Abb. 4-4). Von Fliche A mit einem Wert von 4,9-10°
m? MPa s nimmt k™" zur Fliche E signifikant um mehr als die Hilfte auf 1,5-10
m” MPa™' s ab. Anders als die Leitfihigkeit der Zweige nimmt die Wurzelleitfahigkeit
am stirksten im unteren Teil des Hohengradienten ab. Auflerdem fillt auf, dass die
gemessenen Werte der theoretischen spezifischen Leitfihigkeit ko™ der Wurzeln

deutlich hoher sind als bei den Zweigen.
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Abb. 4-4: Theoretische Spezifische Leitfihigkeit (k™) der Wurzelproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n. Die
Gleichung der nichtlinearen Regression sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzade und die
Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben
kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Flichen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die
Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meeresh6henangaben eingefiigt.

4.2.3 Flachenspezifische Leitfahigkeit

Zweige

Die theoretische blattflichenspezifische Leitfahigkeit (leaf specific conductivity,
LSC™ ) der Zweigproben steigt im Gegensatz zur theoretischen spezifischen
Leitfahigkeit k™ mit der Meeresh6he an (Abb. 4-5): Bei Fliche A liegt der Wert fiir
LSC™ " bei 3,9:10° m* MPa™' s™' und steigt bis Fliche C und E auf Werte um 7,0-10°°
m®MPa"' s'. Ein signifikanter Unterschied besteht zwischen den mittleren

blattflaichenspezifischen Leitfahigkeiten der Flachen A und E.
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Abb. 4-5: Theoretische blattflichenspezifische Leitfahigkeit (LSC"™) der Zweigproben in Abhingigkeit
der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n.
Unterschiedliche Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
den Fldchen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Fldchenbezeichnungen sind oberhalb der
Meereshoheangaben eingefiigt.
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Wurzeln

Die theoretische wurzelflachenspezifische Leitfahigkeit (root specific conductivity,
RSC"™") sinkt mit zunehmender Meereshohe deutlich (Abb. 4-6): Bei Fliche A liegt
der Wert fiir RSC"™ bei 7,7-10°m’ MPa" s und fillt bis Fliche E auf 1,5-10°
m>MPa' s ab. Jedoch konnten aufgrund der geringen Stichprobenzahlen diese

Unterschiede statistisch nicht gesichert werden.
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Abb. 4-6: Theoretische wurzelflichenspezifische Leitfihigkeit (RSC™®) in Abhingigkeit der
Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofe n. Die
Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 1> sowie der adjustierte
Korrelationskoeffizient rzade und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.
Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fléchen,
(Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshoheangaben eingefiigt.

4.2.4 Prozentualer Anteil der einzelnen GefalRklassen an der theoretisch
abgeleiteten Leitfahigkeit

Zweige

Der Anteil der jeweiligen GefaBdurchmesser an der gesamten theoretischen
Leitfahigkeit der Zweigproben unterscheidet sich zwischen den verschiedenen Flachen
unterschiedlicher Meereshohe. So nimmt der prozentuale Anteil groer Gefdfle an der
gesamten theoretischen Leitfahigkeit mit zunehmender Meereshohe ab, wohingegen der
prozentuale Anteilt kleiner Gefdle zunimmt (Abb. 4-7): Bei den Zweigproben der
Flache A gehen 68 % der gesamten theoretischen Leitfahigkeit auf Gefdlle mit einem
Durchmesser > 50 pm zuriick, wéhrend es bei Fliche C nur noch 32 %, bei Fliche E
lediglich 10 % sind. Dementsprechend steigt der Anteil von Gefdlen mit einem
Durchmesser < 30 um an der gesamten Leitfdhigkeit von Fliche A mit 15 % iiber
Flache C mit 27 % bis zur Flache E mit 36 % deutlich an. Der hochste Anteil an der
theoretischen Leitfahigkeit wird bei Fliche A von der Gefdllklasse 50-70 um mit 35 %,
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bei Plot C von der GefdBlklasse 30-50 pm mit 41 % wie auch bei Fliche E von der
GefaBklasse 30-50 um mit 54 % gestellt. Auch ist zu beobachten, dass mit der
Meereshohe eine Reduktion der maximalen festzustellenden GefdBgrofle eintritt: Auf
Flache C fehlen GefaBdurchmesser von > 100 pm, die auf Fliche A noch festzustellen

sind, auf Flache E liegen nur GefaBdurchmesser < 70 um vor.
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Abb. 4-7: Mittlerer prozentualer Anteil der einzelnen Geféflklassen an der theoretisch abgeleiteten
hydraulischen Leitfihigkeit (k,™) der Zweigproben von Fliche A, Fliche C und Fliche E. Die
Stichprobengrofe n ist in der Graphik angegeben.

Wurzeln

Bei den Wurzelproben nimmt der Anteil groBBerer Gefdlle an der gesamten theoretischen
Leitfdhigkeit mit zunehmender Meereshdhe ebenfalls ab, der Anteil kleinerer Gefile
nimmt wie bei den Zweigen zu (Abb. 4-8). Der Anteil der GefdBe mit einem
Durchmesser > 50 um an der gesamten theoretischen Leitfahigkeit betrdgt auf Flache A
72 %, auf Flache C 37 %, auf Fliche D 21 % und auf Fliche E 23 %. Bei der
GefiBklasse mit einem Durchmesser < 30 um liegt der Anteil auf Fliache A bei 11 %,
auf Flache C bei 28 %, auf Flache D bei 38 % und auf Flache E bei 31 %. Bei Flache A
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haben Gefdle mit einem Durchmesser von 50-70 pm mit 23 % den hochsten
prozentualen Anteil an der theoretischen hydraulischen Leitfahigkeit, bei Fliche C
GefaBe mit einem Durchmesser von 30-50 um mit 35 % wie auch bei Fliche D und E
mit 41 % bzw. 46 %. Eine Reduktion der maximalen Gefdflgrole mit zunehmender
Meereshohe konnte lediglich zwischen der untersten Fliche A mit Gefalen <200 pm
und den drei hoher gelegenen Flichen festgestellt werden, die jeweils maximale
Gefalldurchmesser <85 um erreichen. Die bei Fliche A festgestellten maximalen
Gefalldurchmesser der Wurzeln liegen mit <200 um sogar deutlich iiber denen der
Zweige. Beim direkten Vergleich des Anteils der jeweiligen Gefdflklassen an der
theoretischen hydraulischen Leitfdhigkeit von Zweigen und Wurzeln ist kein deutlicher

Unterschied festzustellen.
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Abb. 4-8: Mittlerer prozentualer Anteil der einzelnen GeféBklassen an der theoretisch abgeleiteten hyd-
raulischen Leitfihigkeit (k,™) der Wurzelproben von Fliche A, Fliche C, Fliche D und Fliche E. Die
Stichprobengréfe n ist in der Graphik abgebildet.
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4.2.5 Dichte an Xylemelementen
Zweige

Wie beim prozentualen Anteil der GefdBklassen an der theoretisch abgeleiteten
hydraulischen Leitfdhigkeit nimmt auch die Dichte grofler Gefdle mit zunehmender
Meereshohe ab (Tab. 4-1). Kommen bei Fliche A noch 43 Gefille pro mm? mit einem
Durchmesser < 50 um vor, sind es bei Fliche C noch 29 und bei Flache E lediglich 7.
Dagegen gibt es bei den Gefilen mit kleineren Durchmessern keine so klare
Meereshohenabhéngigkeit: Auch die Zweige der tiefstgelegenen Fliche A besitzen eine
sehr hohe Anzahl kleinerer Xylemgefalle.

Tab. 4-1: Verteilung der Gefadurchmesser der Zweigproben nach Klassen, dargestellt anhand der
mittleren Gefadichte an Xylemelementen pro mm?,

Durchmesserklassen Flache A Flache C Flache E
[um] [n mm?Z] [n mm?2] [n mm?Z]
0-15 4925 2698 3973
15-20 596 713 521
20-30 214 383 267
30-50 56 181 131
50-70 33 26 7
70-85 7 3 0

85-100 2 0 0
100-125 1 0 0
125-150 0 0 0

A.3 Stomatadichte und Stomatagrof3e der Sonnenblatter
Stomatadichte

Die mittlere Stomatadichte der Sonnenblétter der Blattunterseite sinkt mit zunehmender
Meereshdhe (Abb. 4-9): Von Fliche A mit 406 mm™ zu Fliche D mit 250 mm™ nimmt
die Stomatadichte um fast 50 % signifikant ab. Die Blitter auf Fliche E besitzen
allerdings wieder eine etwas hohere Stomatadichte, die sich nicht mehr signifikant von
der auf Fliche A unterscheidet. Von Flidche A bis Fliache D ist eine lineare Abnahme

festzustellen, jedoch wurde wegen Flidche E eine nicht-lineare Regression verwendet.
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Abb. 4-9: Mittlere Stomatadichte der Sonnenblatter (Blattunterseite) in Abhéngigkeit der Meereshohe.
Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n. Die Gleichung der
linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj. und
die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben
kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Flidchen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die
Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshoheangaben eingefiigt.

Betrachtet man die Stomatadichte der Sonnenblétter der Arten Hedyosmum spec.
(Chloranthaceae) und Miconia spec. (Melastomataceae), die auf drei beziehungsweise
vier der Flichen im Hohengradient vorgefunden werden konnten, ist ebenfalls eine
Abnahme mit zunehmender Meereshohe festzustellen (Abb. 4-10): Bei Hedyosmum
spec. sinkt die Anzahl an Stomata pro mm? von 110 bei Fliche B auf 85 bei Fliche D,
bei Miconia spec. von 791 von Fliache A auf 411 auf Fliche D. Jedoch konnten

aufgrund der geringen Stichprobenzahlen diese Unterschiede statistisch nicht gesichert

werden.
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Abb. 4-10: Stomatadichte der Sonnenblitter (Blattunterseite) in Abhédngigkeit der Meereshdhe bei
Hedyosmum spec. (Chloranthaceae) und Miconia spec. (Melastomataceae). Die Stichprobengrofie n ist in
der Graphik angegeben. Die Flidchenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshéheangaben eingefiigt.
Man beachte die Unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.
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StomatagrofRe

Die mittlere Stomatagrofle der Sonnenblitter nimmt mit der Meereshohe zu (Abb.
4-11). Von Flache A mit 17,14 um verdoppelt sich die mittlere Stomatagrofe fast
signifikant bis Fldche E mit 32,40 um. Die Stomatagrof3en der Sonnenblitter von Flache
B und C fallen jedoch aus dem allgemeinen Trend, Fliche C unterscheidet sich nicht
signifikant von Fliache A und Fliche B nicht signifikant von Fliche D. Es ist zwar ein
Trend erkennbar, bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 16 % konnte jedoch kein
linearer Zusammenhang bestitigt werden.
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Abb. 4-11: Mittlere StomatagroBe der Sonnenblitter (Blattunterseite) in Abhingigkeit der Meereshdhe.
Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengréflie n. Die Gleichung der
linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und
die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben
kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fliachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die
Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshoheangaben eingefiigt.

Auch die Stomatagrofle von Miconia spec. (Melastomataceae) verhilt sich entsprechend
dem generellen Trend: Von Fliache A mit 9,62 um ist bis Fldche D eine Vergroferung
der Stomata auf 15,99 pm festzustellen.
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Abb. 4-12: StomatagroBe der Sonnenblitter (Blattunterseite) in Abhédngigkeit der Meereshohe von
Miconia spec. (Melastomataceae). Die StichprobengroBe n, die Gleichung der linearen Regression, der
Korrelationskoeffizient r> sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadjl und die Irrtums-
wahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der
Meereshoheangaben eingefiigt.

A.4 Einzelblattflache

Mit steigender Meereshohe nimmt die Flache der Sonnenblitter signifikant ab, wobei
bei den drei untersten Flichen A, B und C kein eindeutiger Trend erkennbar ist: Hier
sind keine signifikanten Unterschiede festzustellen (Abb. 4-13). Demgegeniiber weisen
die Baume der Fldache D eine im Mittel halb so groe Blattfliche auf und die Blatter der
hochstgelegenen Flidche E sind nur ca. 15 % so gro3 wie die der drei tiefstgelegenen
Flachen.
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Abb. 4-13: Mittlere und mittlere maximale Einzelblattfliche der Sonnenblitter in Abhéngigkeit der
Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n. Die
Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 1> sowie der adjustierte
Korrelationskoeffizient rzade und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.
Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fléichen,
(Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Flichenbezeichnungen sind oberhalb der MeereshGheangaben eingefiigt.
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Bei der maximalen Einzelblattfliche ist ein identischer Trend festzustellen. Lediglich
die maximalen Einzelblattflichen der unteren drei Fldchen fallen deutlich hoher aus, als
die mittleren Einzelblattflichen. Bei den obersten zwei Flachen D und E ist kaum eine

Verianderung festzustellen.

A.5 Spezifische Blatt- und Wurzeloberflache

Spezifische Blattflache

Die mittlere spezifische Blattfliche (SLA) nimmt linear mit zunehmender Meereshohe
ab (Abb. 4-14): Wihrend die Sonnenblitter der Badume auf Fliache A eine spezifische
Blattfliche von ca. 93 cm” g besitzen, ist die spezifische Blattfliche auf den Flichen D
und E mit ca. 44 cm® g nur noch etwa halb so groB. Von Fliche A iiber die Flichen B

und C zu den Fldchen D und E ist die lineare Abnahme signifikant.
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Abb. 4-14: Mittlere spezifische Blattfliche der Sonnenbldtter in Abhéngigkeit der Meereshdhe.
Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n. Die Gleichung der
linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und
die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben
kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fliachen, Signifikanztest nach Scheffé (p<0,05).
Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshheangaben eingefiigt.

Spezifische Wurzeloberflache

Bei der mittleren spezifischen Wurzeloberfliche (SRA) ist iiber den Hohengradienten
kein eindeutiger Trend erkennbar: Es gibt keine signifikanten Unterschiede (Abb. 4-15).
Der Hochstwert wird bei Fliche C mit 185,44 cm™ g erreicht, der niedrigste bei Fliche
D mit 122,36 cm™ g.
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Abb. 4-15: Mittlere spezifische Wurzelflidche in Abhéngigkeit der Meereshdhe. Dargestellt sind jeweils
Mittelwert, Standardfehler und die StichprobengroBe n. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen
signifikante Unterschiede zwischen den Fliachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Fldchenbezeichnungen
sind oberhalb der Meereshdheangaben eingefiigt.

A.6 Kohlen- und Stickstoffgehalt der Sonnenblatter

4.6.1 Kohlenstoffgehalt

Der massenbezogene Kohlenstoffgehalt der Sonnenblitter bleibt iiber den
Hohengradienten nahezu konstant, er sinkt von 44,8 mmol g'l auf Fliche A zu 41,3
mmol ¢! auf Fliche E (ohne Abb.). Dagegen steigt der flichenbezogene
Kohlenstoffgehalt mit zunehmender Meereshohe signifikant linear von 0,47 mmol cm™
(Fliche A) bis ca. 1,0 mmol cm™® (Fliche D und E) an (Abb. 4-16). Der
Sklerophylliegrad der Bldtter nimmt linear mit der Meereshohe zu, unterscheidet sich

jedoch zwischen den beiden hochstgelegenen Flachen D und E nicht.
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Abb. 4-16: Blattflichenspezifischer Kohlenstoffgehalt der Sonnenblitter in Abhéngigkeit der
Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofie n. Die
Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 1> sowie der adjustierte
Korrelationskoeffizient rzade und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.
Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fléichen,
(Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshdheangaben eingefiigt.
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4.6.2 Stickstoffgehalt

Im Gegensatz zum Kohlenstoffgehalt nimmt der massenbezogene Stickstoffgehalt der
Sonnenblétter linearer mit der Meereshohe ab (Abb. 4-17). Von Fliche A mit einem
Wert von 1,49 mmol g reduziert sich der Stickstoffgehalt bis Fliche E signifikant um
fast die Hilfte auf 0,77 mmolg’'. Dagegen ist beim blattflichenspezifischen
Stickstoffgehalt im Vergleich zum blattflaichenspezifischen Kohlenstoffgehalt im
Verlauf des Hohengradienten kein eindeutiger Trend erkennbar. Fldche A erreicht mit
0,0171 mmol cm™ den niedrigsten Wert, der Hochstwert liegt auf Fliche B bei
0,0207 mmol cm™.
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Abb. 4-17: Massenbezogener Stickstoffgehalt sowie blattflichenspezifischer Stickstoffgehalt der
Sonnenblitter in Abhédngigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und
die StichprobengroBle n. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj. und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den
Flachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Fliachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshoheangaben
eingefiigt.

Die meereshdhenabhéngige Abnahme des massenbezogenen Stickstoffgehaltes ist noch
gleichmafiger, wenn die Unterschiede in der Baumartenzusammensetzung der
beprobten Bdume wegfallen: Die Blitter von Miconia spec. (Melastomataceae) weisen
einen vollkommen linearen Riickgang im Stickstoffgehalt mit zunehmender
Meereshohe auf (Abb. 4-18).
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Abb. 4-18: Massenbezogener Stickstoffgehalt der Sonnenblétter in Abhéngigkeit der Meereshohe bei
Miconia spec. (Melastomataceae). Die StichprobengroBe n, die Gleichung der linearen Regression, der
Korrelationskoeffizient r? sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahr-
scheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der
Meereshoheangaben eingefiigt.

4.6.3 C/N-Verhaltnis

Bei einem konstant bleibendem Kohlenstoff- und abnehmenden Stickstoffgehalt nimmt
das C/N-Verhéltnis mit zunehmender Meereshdhe linear zu (Abb. 4-19): Von Fliache A
mit 31,35 mol mol™ weitet sich das C/N-Verhiltnis stetig bis Fliche D mit 59,83 mol
mol™, zwischen den Sonnenblittern der Baume auf Fliche D und E besteht jedoch kein

signifikanter Unterschied, ebenso wenig wie zwischen den unteren drei Flachen.
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Abb. 4-19: C/N-Verhiltnis der Sonnenblitter in Abhéngigkeit der Meereshdhe. Dargestellt sind jeweils
Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofe n. Die Gleichung der linearen Regression, der
Korrelationskoeffizient r> sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadjl und die Irrtums-
wahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen
signifikante Unterschiede zwischen den Fliachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Die Fldchenbezeichnungen
sind oberhalb der Meereshdheangaben eingefiigt.
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A.7 Kationengehalte der Sonnenblatter

4.7.1 Kalium-und Calciumgehalt

Beim massenbezogenen Kaliumgehalt der Sonnenblitter ist ab Fliache C eine signifikant
lineare Abnahme von 297,4 pmolg' bis hin zu Fliche E mit 162,4 pmol g’
festzustellen, wobei Fliche A und B mit Werten um 230 umol g aus diesem Trend
herausfallen (Abb. 4-20). Demgegeniiber steigt der Dblattflichenspezifische
Kaliumgehalt kontinuierlich von Fliche A mit 2,6 pmol cm™ bis Fliche D auf

5,1 umol cm™ signifikant an, lediglich bei Fliche E ist wieder eine Abnahme

festzustellen.
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Abb. 4-20: Massenbezogener und blattflichenspezifischer Kaliumgehalt der Sonnenblitter in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
Stichprobengrofle n. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
den Flachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.

Vergleicht man den Kaliumgehalt bei der Baumart Hedyosmum spec. (Chloranthaceae)
von Flache B bis Fliche E, so ist eine lineare Abnahme festzustellen (Abb. 4-21). Der
Hochstwert bei Fliche B liegt bei 452,7 pmol g™ und sinkt bis Fliche E um iiber 50 %
auf 242,6 pmol g'l. Bei Miconia spec. (Melastomataceae) konnte dieser Trend nicht
festgestellt werden (ohne Abb.).
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Abb. 4-21: Massenbezogener Kaliumgehalt der Sonnenblétter bei Hedyosmum spec (Chlorantaceae) in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
StichprobengréBe n. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient r2adj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben. Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der Meereshdheangaben eingefiigt.

Beim Calciumgehalt der Sonnenblitter ist kein klarer Trend erkennbar, lediglich Flache
B weist mit 58,5 pmol g signifikant geringere Calciumgehalte als die iibrigen vier
Flichen auf (Abb. 4-22): Der Hochstwert auf Fliche D liegt bei 167,2 pmol g, die
Calciumgehalte der iibrigen drei Flichen liegen alle um 105 pmol g'. Beim
blattflachenspezifischen Calciumgehalt ist mit zunehmender Meereshohe bis Fliche D
eine signifikante Zunahme von 1,2 pmol cm™ auf 4,0 pmol cm™ festzustellen, welcher
zu Flache E wiederum abfillt.
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Abb. 4-22: Massenbezogener und blattflichenspezifischer Calciumgehalt der Sonnenblétter in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
Stichprobengrofe n. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
den Fliachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.
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4.7.2 Magnesium- und Eisengehalt

Beim Magnesiumgehalt der Sonnenblitter ist generell ein Trend zur Zunahme
erkennbar, wobei sich die fiinf Fldchen in zwei Gruppen einteilen lassen (Abb. 4-23):
Die Werte der untersten beiden Flichen A und B liegen beide um 60 pmol g, bei den
drei obersten Flachen wurden deutlich hohere Werte erzielt. Lediglich Flache D liegt
mit 104,2 pmol g™ etwas unter den Flichen C und E, die beide Magnesiumgehalte um
137 umol g aufweisen. Die untersten beiden Flichen A und B unterscheiden sich
signifikant von den obersten drei Flichen C, D und E. Deutlicher wird dies beim
blattflichenspezifischen Magnesiumgehalt, welcher signifikant mit zunehmender

Meereshdhe von 0,8 pmol cm™ auf 3,2 pmol cm™ ansteigt.
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Abb. 4-23: Massenbezogener und blattflichenspezifischer Magnesiumgehalt der Sonnenblétter in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
StichprobengroBe n. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 2 sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den
Flachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.

Der gemessene Eisengehalt der Sonnenblitter ist iiber den gesamten Hohengradienten
so niedrig, dass bei den Flichen B und C kein Eisen in den Sonnenblittern
nachgewiesen werden konnte, bei Fliche D lediglich 0,63 pmol g (Abb. 4-24). Die
Eisengehalte der iibrigen beiden Flichen A und E liegen beide um 6 pmol g”'. Beim
blattflichenspezifischen Eisengehalt verhélt es sich dhnlich, obwohl hier von Fliche A

tiber Fliache D zu Fliche E eine signifikante Zunahme festzustellen ist.
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Abb. 4-24: Massenbezogener und blattflachenspezifischer Eisengehalt der Sonnenblitter in Abhéngigkeit
der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengrofe n.
Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen den Fléchen,
(Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.

4.7.3 Mangan- und Aluminiumgehalt

Beim Mangangehalt der Sonnenblitter ist eine leichte Abnahme mit zunehmender
Meereshohe von Fliche A mit 10,6 pmol g™ zu Fliche E mit 6,6 pmol g™ festzustellen
(Abb. 4-25). Lediglich Fliche B fillt mit 7,6 pmol g aus dem Trend. Jedoch besteht
zwischen den fiinf Fldchen kein signifikanter Unterschied. Hingegen ist beim
blattflichenspezifischen Mangangehalt von Fliache A bis Fliche D eine Zunahme von
0,12 pmol cm™ auf 0,16 pmol cm™ festzustellen, lediglich zu Flache E ist wiederum

eine Abnahme zu verzeichnen.
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Abb. 4-25: Massenbezogener und blattflichenspezifischer Mangangehalt der Sonnenblitter in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
Stichprobengréfle n. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
den Flichen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.
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Der Mangangehalt der Sonnenblatter von Hedyosmum spec. (Chloranthaceae) nimmt,
im Gegensatz zum fldchenbezogenen Trend, linear mit steigender Meereshohe zu (Abb.
4-26): Von Fliche B steigt der Mangangehalt von 4,5 umol g auf 12,5 pmol g™ bei
Flache E, was einer Zunahme von 64 % entspricht. Auch bei Miconia spec.
(Melastomataceae) konnte eine Zunahme beobachtet werden, die jedoch weniger
deutlich als bei Hedysomum spec. ausfillt. Von Fliche A und B mit Werten um
3,3 umol g steigt der Mangangehalt bis Fliche D auf 7,3 umol g an. Von Fliche B zu
Flache D bedeutet dies eine Steigerung des Mangangehalts um 58 %.
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Abb. 4-26: Massenbezogener Mangangehalt der Sonnenblétter bei Hedyosmum spec. (Chloranthaceae)
und Miconia spec. (Melastomataceae) in Abhéngigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils
Mittelwert, Standardfehler und die Stichprobengroffie n. Die Gleichung der linearen Regression, der
Korrelationskoeffizient 2 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient r2adj, und die
Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben. Die Flachenbezeichnungen sind oberhalb der
Meereshoheangaben eingefiigt.

Der Aluminiumgehalt der Sonnenblitter steigt von Fliche A mit 52,8 pmol g bis
Fliche C mit 140,8 umol g™ stark an und fillt anschlieBend wieder deutlich bis Fliche
E auf 45,8 umol g ab (Abb. 4-27). Beim blattflichenspezifischen Aluminiumgehalt ist

genau der gleiche Trend zu beobachten, die Signifikanzen sind identisch.
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Abb. 4-27: Massenbezogener und blattflichenspezifischer Aluminiumgehalt der Sonnenblitter in
Abhingigkeit der Meereshohe. Dargestellt sind jeweils Mittelwert, Standardfehler und die
StichprobengroBe n. Unterschiedliche Kleinbuchstaben kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
den Fliachen, (Wilcoxen-U-Test, p<0,05). Man beachte die unterschiedliche Skalierung der Y-Achse.
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) DISKUSSION

A.1 Veranderung der Blatt- und Wurzelmorphologie sowie der
Blattnahrstoffgehalte mit zunehmender Meereshthe

5.1.1 Blattgrof3e und spezifische Blattflache

Hinsichtlich der vorliegenden Untersuchung nimmt die Einzelblattfliche mit
zunehmender Meereshohe stark ab, was fritheren Untersuchungen entspricht
(GRUBB 1977, AIBA & KITAYAMA 1999). Im Mittel sind die Blétter der
hochstgelegenen Flache E nur noch etwa 15 % so groB3 wie die der unteren drei Flachen.
Parallel sinkt entlang des bearbeiteten Hohentransektes die spezifische Blattfliche
(SLA) signifikant von der tiefst- zur hochstgelegenen Fliche, mit zunehmender
Meereshohe werden die Bldtter immer skleromorpher (Tab. 5-1). Untersuchungen
anderer Autoren an tropischen Baumarten entlang verschiedener Hohentransekte zeigten
ebenfalls eine kontinuierliche Abnahme der SLA mit zunehmender Meereshohe
(MEDINA 1981, CORDELL et al. 1998, UNGER 2005), wie auch Untersuchungen an
Nadelbdumen und Grisern diese Tendenz belegen (HULTINE & MARSHALL 2000,
KAO & CHANG 2001).

Tab. 5-1: Vergleichsdaten fiir die spezifische Blattfliche entlang zwei unterschiedlicher Hohentransekte.

Untersuchungsgebiet Hoéhentransekt SLA [em® g'] Referenz
Siid-Ecuador 1050-3060 m 93,4 -46,9 eigene Messung
Siid-Ecuador 1050-3060 m 90,6 - 55,9 UNGER 2005
Hawaii 110-2470 m 93,5-24,6 CORDELL et al. 1998

Die signifikante Abnahme der Einzelblattfliche und der SLA mit zunehmender
Meereshohe hingt indirekt mit sich entlang des Hohentransektes dndernden biotischen
und abiotischen Faktoren zusammen. So gibt es bei der Ausbildung neuer Zellen
mehrere synthetische Schritte, welche sensibel gegeniiber niedrigen Temperaturen
reagieren (KORNER 2003). Zum Beispiel reduziert sich die Verdopplungsrate von Zellen
drastisch, wenn Temperaturen unter 20° C erreicht werden (KORNER 2003). Blitter der
tropischen sowie der temperaten Zone zeigen somit die Tendenz, mit abnehmender
Temperatur kleiner und skleromorpher zu werden (VARESCHI 1980, BoX 1981, CHABOT
& HICKS 1982, WHITMORE 1984, GIVNISH 1987, WOODWARD 1987, REICH et al. 1992,
BRUINZEEL & VENEKLAAS 1998, RICHARDS 1998). Bei der hier vorliegenden
Untersuchung konnte diese Korrelation ebenfalls signifikant bestétigt werden (Abb.
5-1).
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Abb. 5-1: Beziehung zwischen dem Jahresmittel der Lufttemperatur und der Einzelblattfliche sowie der
spezifischer Blattfliche. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient r* sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben.

Neben der Temperatur sind der Niederschlag und die Nahrstoffversorgung wesentliche
limitierende Faktoren fiir die Produktivitit eines Bestandes (LEIGH 1999). Der
Niederschlag ist bei den hier untersuchten Flichen als FEinflussgrofle zu
vernachldssigen.  Mit  zunehmender = Meereshohe  verdoppelt  sich  die
Niederschlagsmenge nahezu anstatt abzunehmen (Tab. 2-1). Es scheint eher einen
Zusammenhang zwischen erhdhtem Bodenwassergehalt und der BlattgroBe bzw. SLA
zu geben (Tab. 5-2). Bei hohen Bodenwassergehalten kommt es zu einer verringerten
Sauerstoffversorgung der Mikroorganismen im Boden (HETSCH & HOHEISEL 1976,
VITOUSEK 1998), welches eine geringere Mineralisationsrate bewirkt und somit zu einer
schlechten Néhrstoffverfligbarkeit fiihrt (GRUBB 1977, TANNER et al. 1998). Dies ist
meist dort der Fall, wo Blitter mit einer niedrigen SLA ausgebildet werden. Um solche
»pachyphylle® Blétter zu produzieren, muss die Pflanze mehr Kohlenstoff pro
Blattflache investieren; dieser Trend konnte bestitigt werden (GRUBB 1977; Abb. 4-16).
Daher ist der Anteil an kohlenstoffbasierten Komponenten wie Lignin, Cellulose oder
Hemicellulose in der Streu besonders hoch, was die Mineralisationsrate noch weiter
senkt, da Zellwandbestandteile fiir Mikroorganismen schwer zu zersetzen sind
(ANDERSON & SWIFT 1983). Als Mall fiir die Néhrstoffversorgung tropischer
Bergregenwilder dient vor allem Stickstoff (BENNER et al. 2006). Es konnte hier gezeigt
werden, dass die SLA mit dem Stickstoffgehalt der Blatter positiv signifikant korreliert
ist (Abb. 5-2), was ebenfalls bei anderen Untersuchungen tropischer Bergregenwilder
festgestellt wurde (CUENCA 1976, CAVELIER 1996, CORDELL 1998, UNGER 2005).
MEDINA (1984) vermutet, dass diese Beziehung darauf hindeutet, dass die
Blattentwicklung durch Mangel an Stickstoff gehemmt wird. Bei der Einzelblattflache
ist diese Korrelation gerade nicht mehr signifikant.
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Abb. 5-2: Beziehung zwischen Blattstickstoffgehalt und Einzelblattfliche und SLA. Die Gleichung der
linearen Regression, der Korrelationskoeffizient > sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj‘ und
die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.

Die Ersetzung eines abgestorbenen Blattes bedeutet einen erheblichen
Néhrstoffverbrauch fiir die Pflanze (CHAPIN 1980). Daher sind Eigenschaften, die die
Lebensdauer eines Blattes verldngern, wichtig. So werden mit zunehmender
Meereshohe die Blatter aufgrund des Néhrstoffmangels immer kleiner, dicker und hérter
(GRUBB 1974, ROTH 1990). Es besteht folglich eine negative Korrelation zwischen SLA
und Blattlebensdauer (MOONEY & DUNN 1970, REICH et al. 1992, 1997, 1999, ACKERLY
& REICH 1999) und zwischen Blattlebensdauer und dem Blattstickstoffgehalt (REICH &
WALTERS 1992). Beides konnte hier entlang des bearbeiteten Hohentransektes bestétigt
werden (Tab. 5-2, Tab. 5-5).

Tab. 5-2: Einfluss unterschiedlicher Faktoren auf Einzelblattfliche und spezifische Blattfldche (lineare
Regressionsanalyse). Die Irrtumswahrscheinlichkeit p, der Korrelationskoeffizient r> sowie wie die
Steigung b sind in der Tabelle angegeben. Signifikante Abhédngigkeiten sind fett gedruckt.

Einzelblattflache [cm?] SLA [cm?g]
p r r b P r r b
Meereshohe [m ii. M.] 0,049 0,77 -0,88 -0,03 0,032 0,82 -091  -0,02
Lufttemperatur [° C] 0,037 0,82 090 5,55 0,046 0,78 0,88 4,38
N [mmol g'] 0,056 0,75 087 6630 0,007 093 096 6045
RH [%] 0,024 086 -0,92 -10,81 0,046 0,56 -0,75 -7,18
VPD [hPa] 0,030 0,83 091 26,48 0,037 0,81 090 21,41
VWC minBo [%] 0,018 087 -0,94 -2,74 0,050 0,77 -0,88  -2,10
VWC orgAuf [%] 0,001 098 -0,99 -1,47 0,078 0,70 -0,83  -1,01
Blattlebensdauer [d] 0,267 0,38 -0,62 -0,13 0,051 0,76  -0,87 -0,16
Biomasse,perirdgisch [ ha'l] 0,174 0,51 0,72 0,31 0,0004 0,99 0,99 0,35
Bestandeshohe [m] 0,110 0,63 0,79 2,10 0,003 0,96 0,98 2,13
Stammlédnge [m] 0,088 0,67 0,82 4,54 0,012 0,90 0,95 4,58

Zum anderen nimmt mit zunehmender Meereshohe auch die Windintensitit zu, welches

die Ausbildung kleiner Blitter beglinstigt; grofe wiirden bei extremen Witterungen zu
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leicht vom Ast gerissen (PARKHURST & LOUCKS 1972, SUDGEN 1986). Jedoch trifft dies
fast ausschlieBlich fiir Elfenwélder zu, generell sind tropische Bergregenwilder keinen
extremen Windbedingungen ausgesetzt (GRUBB & WHITMORE 1966).

Ein anderer Gesichtspunkt ist, dass mit zunehmender Meereshohe die hydraulische
Leitfahigkeit der Stimme nicht ausreichen konnte, bei ldngeren sonnigen Perioden das
Blattwerk mit ausreichend Wasser zu versorgen, was zwangsldufig zu einer
Reduzierung der Blattfliche fithren wiirde. Der langsame Wuchs montaner Baume wird
haufig als Ergebnis limitierter Nahrstoffversorgung gewertet und ist verbunden mit
lignifizierten, kurzen und engen Gefdflen, was zu einer Verringerung der hydraulischen
Leitfahigkeit fiihrt (CARLQUIST 1975, CAVELIER 1996). Wenn somit die hydraulische
Leitfdhigkeit von Baumarten mit hoher Holzdichte niedriger ist als die schnell
wachsender Arten, konnte die Reduzierung der Blattfliche bei Bdumen der montanen

Bergregenwilder als Nebenprodukt eines Nahrstoffmangels interpretiert werden
(CAVELIER 1996).

Neben der Verkleinerung der Blattfliche und zunehmender Sklerophyllierung konnte
ebenfalls eine Reduzierung des LAI (leaf area index) beobachtet werden, welcher liber
den Hohentransekt von 6,0 (1050 m) auf 2,2 (3060 m) abnimmt (MOSER, pers.
Mitteilung).

Zusammenfassend  ldsst sich  feststellen, dass die beiden erhobenen
blattmorphologischen Parameter Blattgrole und spezifische Blattflache, wie erwartet,
mit zunehmender Meereshohe abnehmen. Die beiden Faktoren mit dem groBten
Einfluss sind nach den durchgefiihrten Regressionsanalysen die Verfligbarkeit von
Stickstoff und die abnehmende Temperatur. Dariliber hinaus zeigt sich ein negativer

Einfluss des ansteigenden Bodenwassergehaltes (Tab. 5-2).

5.1.2 Stomatadichte und Stomatagrof3e

Die Stomatadichte variiert nicht nur zwischen verschiedenen Arten, sie differiert oft
bereits auf dem Niveau von Okotypen und Unterarten und wird von verschiedenen
Umweltbedingungen beeinflusst (LOSCH 2001). Mit steigender Meereshohe wurde hier
eine Abnahme der mittleren Stomatadichte von 406 mm™ (1050 m) auf 215 mm™
(2380 m) festgestellt. Gegenldufig stieg die mittlere StomatagroBe von 17,1 pm
(1050 m) auf 32,4 um (3060 m). Nach LARCHER (2001) liegt die Stomatadichte
tropischer Waldbaume zwischen 200-600 mm™, die StomatagroBe zwischen 10-25 pm.
Somit unterscheiden sich die hier gemessenen Extremwerte der Stomatadichte mit
84 mm™ bzw. 836 mm™ deutlich von den von LARCHER (2001) angegebenen Werten,

ebenso wie die maximale Stomatagrof3e mit 58,9 um.

Frithere Versuche, die Stomatadichte mit der Meereshdhe in Zusammenhang zu

bringen, ergaben unterschiedliche Resultate. Einige Autoren beschrieben eine lineare
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Zunahme der Stomatadichte mit steigender Meereshohe (KORNER & MORALES 1979,
KORNER & COCHRANE 1985) bzw. Maxima in mittleren Hohenlagen (KORNER et al.
1989). WOODWARD (1986) wiederum konnte keine Verdnderung mit zunehmender
Meereshohe feststellen. Jedoch handelt es sich bei den hier untersuchten Arten
grofBtenteils um alpine krautige Pflanzen der temperaten Zone. In Neu Guinea stellten
KORNER et al. (1983) eine Abnahme der Stomatadichte mit zunehmender Meereshohe
fest, ebenso wie CINTRON (1970) in Puerto Rico und HULTINE et al. (1999) in den
Rocky Mountains.

GAMAGE et al. (2003) beschreiben einen positiven Zusammenhang zwischen SLA und
Stomatadichte. Dies konnte bei der vorliegenden Untersuchung ebenfalls festgestellt

werden, wie auch ein signifikanter Zusammenhang zwischen SLA und Stomatagrof3e
(Abb. 5-3).
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Abb. 5-3: Bezichung zwischen mittlerer Stomatadichte und StomatagroBe der finf untersuchten Flachen
und der SLA. Die Gleichung der linearen Regression sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient Izadjg
und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.

Tragt man die mittlere Stomatadichte und Stomatagrofle gegen das Sattigungsdefizit der
Luft (VPD) auf, ist eine Tendenz zu hoheren Stomatadichten und geringeren
Stomatagroflen mit zunehmendem VPD festzustellen (Abb. 5-4; aber vgl. CINTRON
1970).
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Abb. 5-4: Bezichung zwischen mittlerer Stomatadichte und Stomatagréfe und dem Séttigungsdefizit der
Luft. Die Stichprobengréfe n ist in der Graphik angegeben.

Bei der vorliegenden Untersuchung konnte eine Korrelation zwischen Stomatadichte
und GroBe der einzelnen Spaltenapparate festgestellt werden (Abb. 5-5). Je kleiner die
Stomata sind, desto hoher ist ihre Anzahl pro Flacheneinheit (LOSCH 2001), so dass die
Flache der Stomataporen pro Gesamtblattfliche bei tropischen Waldbdumen relativ
einheitlich in der GroBenordnung bis zu 3 % liegt. Nach LARCHER (2001) besitzen
skleromorphe Blitter ein besonders kleines Porenareal, ihre Spaltenapparate weisen

generell ein geringes Offnungsvermdgen auf.
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Abb. 5-5: Beziechung zwischen Stomatagrofe und Stomatadichte, angegeben sind alle erhobenen Daten
jeder Flache. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient r* sowie der adjustierte
Korrelationskoeffizient rzadj; und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik angegeben.

Im Allgemeinen scheinen Stomatadichte und -grofe durch blattmorphologische,
artspezifische und klimatische Faktoren bestimmt und nicht zwangsldufig an einen
Hohentransekt gekoppelt zu sein. Es wurde erwartet, dass mit zunehmender Meereshohe
aufgrund einer geringeren Blattstreckung die gleiche Anzahl an Zellen vorhanden ist,

diese nur kleiner sind, was eine hohere Stomatadichte vermuten ldsst. KORNER (2003)
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argumentiert jedoch, dass Pflanzenarten, welche in grolen Hohenlagen vorkommen,
keine kleineren Zellen besitzen als Arten, welche im Tiefland vorkommen, sie
produzieren lediglich weniger Zellen. Es gibt sogar Arten in grolen Hohenlagen, deren
Gewebe aus ungewohnlich groflen Zellen bestehen (KORNER et al. 1989a). Nach den
Beobachtungen in Neu Guinea vermuten KORNER et al. (1983), dass die Anzahl an
Stomata, welche wihrend der Blattontogenese gebildet werden, mit zunehmender
Meereshohe abnimmt. Bei der vorliegenden Untersuchung muss dazu beachtet werden,
dass der vorliegende Hohentransekt nicht art-, sondern bestandesspezifisch untersucht
wurde.

Neben der vom Blatt empfangenen photosynthetisch aktiven Strahlung (KORNER et al.
1983) scheint vor allem das VPD eine entscheidende Rolle fiir die Stomatadichte und
-grofie zu spielen. So weisen Pflanzenarten, welche an trockenen Standorten mit einem
hohen VPD vorkommen, als Anpassung eine deutlich hohere Stomatadichte auf als
Arten feuchterer Standorte. Messungen der stomatidren Leitfdhigkeit haben ergeben,
dass eine Erhohung des VPD zu einer Verringerung der stomatiren Leitfdhigkeit durch
SchlieBung der Stomata fiihrt (KORNER et al. 1983, CAVELIER 1990). Ein hohes VPD
erfordert demnach verstirkt Regulierungsmdglichkeiten, um Wasserverluste zu
vermeiden, und dies wird unter anderem durch eine hohe Stomatadichte erreicht. So
wiirden die Ergebnisse auch nicht im Widerspruch zu KORNER & MORALES (1979)
stehen, welche in den Alpen eine lineare Zunahme der Stomatadichte beobachtet haben,
wenn auf den von ihnen untersuchten Flichen mit zunehmender Meereshohe ein
Anstieg des VPD zu beobachten gewesen wire.

Erstaunlich ist, dass die Stomatadichte mit der SLA zu- und nicht abnimmt. Daher
konnte die BlattgroBBe eine Rolle spielen. Sie beeinflusst die Wirkung des
Sattigungsdefizits der das Blatt umgebenen Luft auf die stomatire Leitfahigkeit. GroBe
Blitter mit einer hohen SLA weisen eine dickere laminare Grenzschicht mit einer
folglich herabgesetzten Grenzschichtleitfdhigkeit auf, wodurch eine Entkopplung des
Sattigungsdefizits der Luft von dem an der Blattoberfliche gefordert wird (MEINZER &
GOLDSTEIN 1996). Wenn relativ grofle, diinne Blétter eine hohe Stomatadichte

aufweisen, kann Bodentrockenheit jedoch keine Rolle spielen.

5.1.3 Blattnahrstoffgehalte

Viele tropische Regenwélder besitzen einen enger geschlossenen Néhrstoftkreislauf als
Wilder der temperaten Zone (VITOUSEK & SANFORD 1986, MEDINA & CUEVAS 1989,
1994), weil die Primérproduktion dieser Regenwilder offenbar stirker durch die
Néhrstoffverfligbarkeit als durch andere abiotische Faktoren wie Licht und Wasser
limitiert wird. Mit zunehmender Meeresh6he kann temperaturbedingt eine Abnahme der
Néhrstoffverfligbarkeit festgestellt werden (CAVELIER 1996); diese ist deutlich an der
geringeren Produktivitit erkennbar (BRUIINZEEL & VENEKLAAS 1998, BENNER et
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al. 2006). Als primdrer Mechanismus fiir eine limitierte Néhrstoffversorgung in
Bergregenwildern wird die langsame Mineralisierung organischen Materials vermutet
(GRUBB 1977); mit zunehmender Meereshohe konnte tatsdchlich eine geringere
Streuzersetzung beobachtet werden (BRUINZEEL et al. 1993, VITOUSEK et al. 1994,
PENDRY & PROCTOR 1996, KITAYAMA & AIBA 2002). Dies liegt unter anderem an der
mit zunechmender Meereshohe abnehmenden Luft- und Bodentemperatur, aber auch an
den oft ansteigenden Bodenwassergehalten, die Anoxie hervorrufen kénnen (HETSCH &
HOHEISEL 1976, VITOUSEK 1998). Daneben weist mit zunechmender Meereshohe die
Streu geringere Stickstoff- und Phosphor-Konzentrationen und gleichzeitig hohe
Konzentrationen an kohlenstoffbasierten Komponenten auf (ANDERSON & SWIFT 1983;
Abb. 4-16). Die geringen Néhrstoffgehalte der Streu sind wiederum auf eine limitierte
Nahrstoffautnahme zuriickzufiihren, welche durch hohe Siure- und Aluminiumgehalte
im Boden sowie die oben beschriebenen geringen Abbau- und Mineralisationsraten
bedingt sein konnen (BRUUNZEEL & VENEKLAAS 1998). Zum anderen ist infolge der
sinkenden Temperaturen mit zunehmender Meereshohe eine erschwerte Diffusion im
Wurzelraum sowie eine verlangsamte Wurzelaufnahme zu erwarten (FRANZ 1979).

Viele Untersuchungen, wie auch die hier vorliegende, belegen eine kontinuierliche
Abnahme des massenbezogenen Stickstoffgehalts mit zunehmender Meereshohe (Tab.
5-4). Diingungsversuche zeigen, dass von allen verfiigbaren Néhrstoffen
Bergregenwilder normalerweise stickstofflimitiert sind, daneben jedoch hdufig auch
Phosphor als limitierender Faktor auftritt (BENNER et al. 2006). TANNER et al. (1998)
vermuten daher, dass die Produktivitit tropischer Bergregenwilder generell
stickstofflimitiert ist, wohingegen die Produktivitit der Tieflandregenwélder durch
Phosphor begrenzt sein soll. Stickstoff ist das wichtigste pflanzliche Nédhrelement, das
etwa 18 % des Proteingewichts ausmacht (HEWITT 1979). Mehr als die Hélfte des
Blattstickstoffgehaltes ist in den Photosyntheseapparat einschlieflich der dazugehorigen
Enzyme eingebunden  (NATR 1972, EVANs & SEEMANN 1989,
HIKOSAKA & TERASHIMA 1995). Anhand des blattflichenspezifischen Stickstoffgehalts
kann dementsprechend auf die Lichtabsorption und Photosyntheserate geschlossen
werden (GRUBB 1977, REICH et al. 1994, DAVIES 1998). Massenbezogene
Stickstoffgehalte konnen hingegen auf die Bodenverfligbarkeit hindeuten
(TANNER 1977, HEWITT 1979). Beim flachenspezifischen Stickstoffgehalt konnte im
Gegensatz zum massenbezogenen Stickstoffgehalt entlang des Hohentransektes keine
Abnahme festgestellt werden (Abb. 4-17). Dies deutet darauf hin, dass die
verschiedenen Pflanzenarten {iber den gesamten Hohentransekt hinweg keine
verminderte Photosyntheseleistung pro Blattfliche aufweisen sollten (GRUBB 1977,
DAVIES 1998), es sei denn, die Assimilation wiirde durch niedrige Temperaturen
begrenzt werden. HIKOSAKA et al. (2002) und DE LILLIS et al. (2004) fanden jedoch
heraus, dass die photosynthetische Stickstoffnutzungseffizienz (photosynthetic nitrogen-
use efficiency, PNUE) in groflen Hohenlagen deutlich niedriger ist als bei
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Pflanzengemeinschaften von geringeren Hohenlagen beziehungsweise der temperaten
Zone. Die gemessenen Unterschiede waren grofer, als dass man es durch den
verminderten Luftdruck in groBen Meereshohen hitte erkldren konnen (TERASHIMA et
al. 1995). REICH et al. (1991) nehmen an, dass bei skleromorphen Blittern im Verhiltnis
weniger Stickstoff in photosynthetische Proteine investiert wird. So vermuten auch
TANNER et al. (1998), dass die Nahrstoffnutzungseffizienz mit zunehmender
Meereshohe abnimmt. Dies wiirde bedeuten, dass, obwohl sich der flichenspezifische
Stickstoffgehalt entlang des Hohentransektes nicht verdndert, trotzdem eine verminderte
Photosyntheseleistung und somit verminderte Produktivitdit mit zunehmender
Meereshdhe zu erwarten wire, welches im Gegensatz zu den Aussagen von GRUBB
(1977) und DAVIES (1998) steht.

Blattstickstoffgehalt

Im Untersuchungsgebiet sanken die gemessenen massenbezogenen Blattstickstoff-
gehalte signifikant von der tiefst- zur hochstgelegenen Fldche. Verglichen mit den
Daten anderer Untersuchungen an tropischen Baumen liegen sie in mittlerer Hohe (Tab.
5-3).

Tab. 5-3: Vergleichsdaten der massenbezogenen Stickstoffgehalte [mmol g™'] der Sonnenblitter.

Untersuchungsgebiet N [mmol g Referenz
tropischer Bergregenwald in Stid-Ecuador 0,78 - 1,50 eigene Messung
tropische Baumarten im Amazonasgebiet 0,70-2,14 REICH et al. 1994
Sekundirwaldarten im Ostlichen Amazonas 0,64 - 2,20 DENICH 1989
Pionierbaumarten in Panama 1,29 - 1,76 LOVELOCK 1998
Jamaikanische Blue Mountains bzw. Java 0,62 -1,41 BRUIINZEEL 1993

Vergleichsdaten anderer Untersuchungen entlang mehrerer Hohentransekte bestitigen
eine Abnahme des massenbezogenen Blattstickstoffgehalts mit zunehmender
Meereshohe (GRUBB 1977, VITOUSEK etal. 1992, MEDINA 1981, HULTINE &
MARSHALL 1999, UNGER 2005; Tab. 5-4). Interpretiert man den massenbezogenen
Blattstickstoffgehalt als Indikator fiir die Bodenverfiigbarkeit (TANNER 1977, HEWITT
1979), bestitigt dies eine kontinuierliche Abnahme des pflanzenverfiigbaren Stickstoffs

mit zunehmender Meereshohe.
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Tab. 5-4: Vergleichsdaten fiir den massenbezogenen Blattstickstoffgehalt [mmol g'] der Sonnenblitter
entlang verschiedener Hohentransekte (Werte umgerechnet).

Untersuchungsgebiet Hohentransekt N [mmol g'] Referenz
Siid-Ecuador 1050-3060 m 1,50 -0,78 - Eigene Messung
Siid-Ecuador 1050-3060 m 2,18-1,39 - UNGER 2005

Neu Guinea 50-3600 m 1,50 - 0,68 - GRUBB 1977
Malaysia 50-1800 m 1,10-0,73 - GRUBB 1977

Hawaii 110-2470 m 0,80 -0,43 - VITOUSEK et al. 1992
Puerto Rico 500-1000 m 0,98 - 0,71 - MEDINA 1981

Blattkohlenstoffgehalt

Im Gegensatz zum Blattstickstoff- konnte beim Blattkohlenstoffgehalt keine
Veridnderung entlang des Hohentransektes beobachtet werden, die gemessenen Werte
aller  finf  Flichen liegen um  43,3mmolg’.  Untersuchungen von
BRUDNZEEL et al. (1993) entlang verschiedener Hohentransekte in Malaysia, Brunei und
den jamaikanischen Blue Mountains sowie auf Java ergaben Werte um 40 mmol g”'. Im
Vergleich zum massenbezogenen konnte hier beim blattflichenspezifischen
Kohlenstoffgehalt ein deutlicher Anstieg von 0,47 mmolcm? (Fliche A) auf
1,02 mmol cm™ (Fliche E) festgestellt werden (Abb. 4-16), welches mit der

zunehmenden Sklerophyllierung erklirt werden kann.

C/N-Verhaltnis

Bei einer konstanten Abnahme des Blattstickstoff- und einem relativ konstanten
Blattkohlenstoffgehalt ist mit zunehmender Meereshohe ein signifikanter Anstieg des
C/N-Verhiltnisses von 31,4 mmol mmol™ (Fliche A) auf 58,1 mmol mmol™ (Fliche E)
festzustellen (Tab. 5-5). UNGER (2005) fand auf den gleichen Fldchen deutlich geringere
Werte zwischen 23,0 mmol mmol” (Fliche A) und 37,6 mmol mmol” (Fliche E),
welches an hoheren gemessenen N-Gehalten liegt (Tab. 5-4). Untersuchungen von
MAKESCHIN et al. (pers. Mitteilung) auf denselben Untersuchungsflichen an Proben des
Mineralbodens und der Streuauflage zeigten ebenfalls eine deutliche Zunahme des C/N-
Verhiltnisses entlang des Hohentransektes, ein weiterer Hinweis auf die verminderte

Verfiigbarkeit von Stickstoff mit zunehmender Meereshdhe.
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Tab. 5-5: Einfluss unterschiedlicher Faktoren auf Blattstickstoffgehalt und C/N-Verhiltnis (lineare
Regressionsanalyse). Die Irrtumswahrscheinlichkeit p, der Korrelationskoeffizient r> sowie wie die
Steigung b sind in der Tabelle angegeben. Signifikante Abhédngigkeiten sind fett gedruckt.

N [mmol g C/N [mmol mmol™]
P r r P r r
Meereshohe [m] 0,008 0,92 -0,96 0,023 0,85 0,92
Lufttemperatur [° C] 0,012 0,90 0,95 0,025 0,84 -0,92
VPD [hPa] 0,026 0,96 0,98 0,003 0,96 -0,98
VWC minBo [%] 0,005 0,94 -0,97 0,020 0,97 0,98
VWC orgAuf [%] 0,028 0,84 -0,91 0,022 0,86 0,93
Bestandeshohe [m] 0,003 0,96 0,98 0,019 0,87 -0,93
Stammlénge [m] 0,003 0,96 0,98 0,017 0,88 -0,94
BHD [cm] 0,024 0,85 0,92 0,067 0,72 -0,85
Biomasseoperiraisch [t ha™'] 0,018 0,88 0,94 0,047 0,77 -0,88
SLA [cm® g 0,007 0,93 0,96 0,024 0,85 -0,92
Blattlebensdauer 0,035 0,81 -0,90 0,070 0,72 0,85

Blattkalium-, Blattcalcium- und Blattmagnesiumgehalt

Generell gilt fiir alle montanen Habitate der Tropen, dass mit zunehmender Meereshohe
neben der Abnahme des Blattstickstoffgehaltes auch eine Abnahme der Blattphosphor-
und Blattkaliumgehalte festgestellt werden kann. Beim Blattcalcium- und
Blattmagnesiumgehalt kann kein allgemeiner Trend festgestellt werden (TANNER 1998).
Bei Bestinden mit niedrigen Baumhohen (> 10 m) werden iiblicherweise niedrige
Konzentrationen an Stickstoff, Phosphor, Kalium, Calcium und Magnesium gefunden
(TANNER 1998).

Tab. 5-6: Zu- oder Abnahme der Blattndhrstoffgehalte entlang verschiedener Hohentransekte (Werte
umgerechnet). Daten aus Siid-Ecuador aus eigener Messung (bestandesspezifisch), Neu Guinea und
Malaysia von GRUBB 1977 (Bdume und Straucher aus verschiedenen tropischen Regenwildern), aus
Hawaii von VITOUSEK et al. 1992 (artspezifisch, Metrosideros polymorpha) und aus Puerto Rico von
MEDINA 1981 (bestandesspezifisch). Legende: - = Abnahme, + = Zunahme entlang des Hohentransektes.

Hohentransekt K [umol g'l] Ca [umol g'l] Mg [pmol g'l]
Stid-Ecuador 1050-3060 m 2974-1624 - 58,5-167,2 + 67,3 -134,6 +
Neu Guinea 50-3600 m 422,0-166,3 - 511,5-244,5 - 123,4-51,4 -
Malaysia 50-1800 m 255,8-153,5 - 149,7 - 57,4 - 74,1 -782 +
Hawaii 110-2470 m 199,5 - 76,7 - 182,1-3444 + 65,8 -72,0 +
Puerto Rico 500-1000 m 122,8 -1356 + 159,7-172,2 + 69,9 - 65,8 -

Dies konnte bei der vorliegenden Untersuchung ebenfalls bestétigt werden, obwohl
hiufig kein klarer Trend iiber den gesamten Hohentransekt erkennbar war. So nehmen
die gemessenen massenbezogenen Blattkaliumgehalte der vorliegenden Untersuchung
von Fliache C bis Fliche E signifikant ab, Fliche A und B liegen jedoch beide in der
Mitte (Tab. 5-6). Bei den massenbezogenen Blattcalciumgehalten kann von Fliache B zu
Flache D eine kontinuierliche Zunahme festgestellt werden, Fliche A und E liegen

beide wiederum im mittleren Bereich, so dass auch hier kein klarer Trend iiber den
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gesamten Hohentransekt ersichtlich ist (Tab. 5-6). Beim blattflichenspezifischen
Calciumgehalt konnte von Fliche A bis Fliche D eine Zunahme von 1,2 auf
4,0 pmol cm™ beobachtet werden. Dies ist zu erwarten, da die Blitter im Zuge der
zunehmenden Sklerophyllierung immer mehr Zellwandbestandteile aufweisen. Bei den
gemessenen massenbezogenen Blattmagnesiumgehalten konnte von Fliache A zu Fléche
E ein Trend zur Zunahme beobachtet werden (Tab. 5-6). Ebenso konnte beim
blattflachenspezifischen Magnesiumgehalt liber den gesamten Hohentransekt eine
signifikante Zunahme von 0,8 auf 3,2 pmol cm™ festgestellt werden. Magnesium ist ein
wesentlicher  Bestandteil des Chlorophylls. Im Zuge der zunehmenden
Sklerophyllierung wird vermutet, dass die Dichte an Chloroplasten pro Blattfliche mit

zunehmender Blattdicke ebenfalls ansteigt, was die Zunahme erkldren wiirde.

Fir die iibrigen gemessen Blattnidhrstoffe Eisen und Mangan konnten keine
Vergleichsdaten gefunden werden. Generell sind die gemessenen Konzentrationen
dieser beiden Spurenelemente so gering (Abb. 4-23, 4-24), dass keine Aussage

getroffen werden kann.

5.1.4 Wurzelmorphologie

Die spezifische Wurzeloberfliche (SRA) weist entlang des Hohentransektes keinen
Trend auf. Die Werte der vier bearbeiteten Flachen liegen um 160 cm’ g, es gibt keine
signifikanten Unterschiede. RODERSTEIN (pers. Mitteilung) stellte bei Untersuchungen
der Flachen C, D und E eine Abnahme der SRA von 226,8 cm’ g'1 auf 151,9 cm’ g'1
fest. Vergleichsdaten eines Hohentransektes an der Andenostabdachung in Bolivien von
3650-4050 m zeigen bei Untersuchungen zweier Polylepis-Arten beim Mineralboden
keine Verinderung. Die Werte fiir die SRA der Feinwurzeln liegen um 360 cm® g™, bei
der organischen Auflage ist eine Zunahme von 360 cm® g auf 580 cm’® g’ zu
verzeichnen (HERTEL, D., pers. Mitteilung). Daten eines Bestandes von Nothofagus
pumilio aus Patagonien, Siid-Argentinien, zeigen weder bei der organischen Auflage
noch im Mineralboden eine Verdnderung des SRA entlang eines Hohentransektes von
830-1130 m. Bei der organischen Auflage liegen die Werte der drei Flichen um
200 cm” g, beim Mineralboden um 300 cm® g (HERTEL, D., pers. Mitteilung). Jedoch
beziehen sich alle Vergleichsdaten auf Feinwurzeln mit einem Durchmesser <2 mm.
Bei der vorliegenden Arbeit konnte diese Einteilung nicht eingehalten werden.
Hauptziel war es, Probenmaterial fiir die hydraulische Messung zu erhalten, wodurch
die Durchmesser meist groer ausfielen, jedoch immer <5 mm blieben. Wurzeln mit
einem Durchmesser >2 mm weisen generell ein hoéheres Trockengewicht pro
Oberfldche auf, daher ist ein abgesicherter Vergleich nur bis zu einem Durchmesser von
2 mm moglich. Trotzdem ldsst sich hier feststellen, dass bei Wurzeln keine eindeutige
morphologische Anpassung an unterschiedliche Héhenstufen und damit einhergehende

klimatische Verdnderungen beobachtet werden kann.
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A.2 Mogliche Anpassung der Wasserleitfahigkeit in Blattern und
Wurzeln an zunehmende Meereshdhen

5.2.1 GefaRanatomie

Mit zunehmender Meereshohe konnte eine Reduzierung des mittleren
Tracheendurchmessers festgestellt werden, bei den Zweigen von 52,4 pm auf 33,0 um,
bei den Wurzeln von 56,8 um auf 36,0 um (Abb. 4-2, Tab. 5-8). Die hydraulische
Leitfahigkeit ist nach dem HAGEN-POISEUILLEschen Gesetz proportional zur vierten
Potenz des Gefdfradius. Hinsichtlich des prozentualen Anteils der jeweiligen
GefidBklassen an der theoretischen hydraulischen Leitfahigkeit konnte daher ebenfalls
mit zunehmender Meereshohe eine deutliche Verschiebung festgestellt werden. Lag bei
den Zweigen der Anteil von Gefilen mit einem Durchmesser >50 um an der
theoretischen hydraulischen Leitfahigkeit auf der untersten Fliche bei 68 %, reduzierte
sich deren Anteil bis zur obersten Flidche entsprechend der Reduzierung des mittleren
Tracheendurchmessers auf 10%. Bei den Wurzeln verhielt es sich &hnlich.
Holzanatomische = Untersuchungen anderer = Autoren entlang  verschiedener
Hoéhentransekte beschreiben ebenfalls eine Reduzierung der GefaBBdurchmesser mit
zunehmender Meereshdhe (VAN DEN OEVER et al. 1981, NOSHIRO et al. 1994, 1995).
BAAs (1982) folgert aus den Beobachtungen der Holzanatomie entlang verschiedener
Hohen- und Breitengradienten, dass mit zunehmender Trockenheit bzw. abnehmender
Temperatur die GefdBdurchmesser ab- und parallel die GefaBdichte zunimmt. Weiterhin
konnte von NOSHIRO et al. (1994) gezeigt werden, dass es eine direkte signifikante
Korrelation zwischen GefaBdurchmesser und Baumhdhe und Brusthéhendurchmesser
(BHD) gibt. Dies konnte bei der hier vorliegenden Untersuchung ebenfalls bestitigt
werden (Abb. 5-6, Abb. 5-7, Tab. 5-8).
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50 50

40 40

30 30

y = 25,17 + 0,85x

y =22,87 + 1,89x

y =18,56 + 1,92x

Mittlerer Tracheendurchmesser [um]

r2=0,995 r2=0,998 r2=0,991
20 20 20
12,4, = 0,999 g, = 0,995 1%, = 0,983
p<0,05 p <0,05 p =0,06
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10 20 30 5 10 15 5 10 15 20
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Abb. 5-6: Beziechung zwischen mittlerem Tracheendurchmesser der Zweige und Bestandeshohe,
Stammlidnge und BHD. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient r? sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient r2adj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben.

Vorangegangene Untersuchungen berichten sowohl bei Monokotylen wie auch bei

Dikotylen von deutlich grof8eren TracheengefiBBen im Wurzelbereich als im Stamm-
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bzw. Zweigbereich (REIDL 1937, FEGEL 1941, ZIMMERMANN & POTTER 1982, GASSON
1985). Bei Coniferen wurde nachgewiesen, dass teilweise lediglich die Wurzeln
Tracheengefdlle aufweisen, wohingegen im Stammbereich ausschlieBlich Tracheiden
vorkommen (CHEADLE 1953, SPERRY & IKEDA 1997).
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Abb. 5-7: Beziehung zwischen mittlerem Tracheendurchmesser der Wurzeln und Bestandeshohe,
Stammlinge und BHD. Die Stichprobengrofe n, die Gleichung der linearen Regression, der Korrelations-
koeffizient 12 sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient 1%,; und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind
in der Graphik angegeben.

Untersuchungen der Cavitation im Xylem von Hartholz haben gezeigt, das Wurzeln
anfilliger gegeniiber Embolien sind als der Stamm- bzw. Zweigbereich (SPERRY &
SALINDRA 1994, ALDER et al. 1996, HACKE & SAUTER 1996), was unter anderem durch
die groBeren Tracheengefdfe erklart wurde. Lange und grofe GefiaBle sind zum einen
effektiver in der Wasserleitung, gleichzeitig jedoch auch anfilliger fiir Cavitation
(TYREE et al. 1994, Lo GULLO et al. 1995).

Bei der vorliegenden Untersuchung konnte weder bei mittleren, noch bei maximalen
GefaBdurchmessern der Wurzeln deutlich grofere Gefille festgestellt werden (Tab.
5-7). Ebenso wenig konnte beim prozentualen Anteil der jeweiligen GefdBdurchmesser-
klassen an der theoretischen hydraulischen Leitfdhigkeit das Vorhandensein von

deutlich groBeren Wurzel- als Zweiggefdllen nachgewiesen werden.

Tab. 5-7: Maximaler Tracheendurchmesser der Zweig- und Wurzelproben von Fliche A, C und E.
Angegeben sind Proben, von denen sowohl von Wurzel- wie Zweigdaten vorliegen (siche Anhang).

Maximaler Tracheendurchmesser [pum]

Probe A6 Al6 AT7 E3 E51 E53 E81 E&2
Zweig 149 79 82 67 53 50 59 52
Wurzel 100 53 92 47 77 60 64 56
Probe C3 CI18 C26 C39 C72 C81 C83 C84
Zweig 74 52 82 98 64 60 78 63
Wurzel 68 72 67 75 59 80 63 66

Die Aussagen der oben aufgefiihrten Autoren beziehen sich vor allem auf die
Anpassung der untersuchten Arten an Trockenstress bzw. frostbedingte Embolien. Die

Anfilligkeit des Xylems gegeniiber Cavitationen ist als einer der wichtigsten Faktoren
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erkannt worden, welche die Wasserleitfahigkeit von Pflanzen beeinflussen (TYREE &
SPERRY 1989, TYREE & EWERS 1991, MILBURN 1993). ZIMMERMANN (1983)
argumentiert, dass in Wurzeln der Wasserstress nicht so grof8 sein wiirde wie im
Stammbereich, da sich das Wasserpotential von den Wurzeln iiber den Stamm zu den
Blittern reduziert. Zum anderen miissen Wurzeln im Vergleich zum Stamm- bzw.
Zweigbereich keine Organe wie Blitter oder Knospen versorgen. Auflerdem sind
Embolien im Wurzelbereich einfacher zu reparieren als im Stammbereich (EWERS et al.
1992) und der Ersatz einer ausgefallenen Wurzel kostet weniger Ressourcen als eines
Zweiges mit komplettem Blattwerk. Dies sind jedoch Anpassungen an Trockenstress.
Bei der vorliegenden Untersuchung liegt die jdhrliche Niederschlagsmenge zwischen
2000-5000 mm, es gibt keine Trockenzeit, so dass die hier vorkommenden Arten
keinerlei Anpassung an Trockenheit bediirfen. Dies ist eine mdgliche Erklarung fiir die
bei den hier untersuchten Arten fehlenden deutlichen Grofenunterschieden zwischen

Wurzel- und Zweiggefilen.

Tab. 5-8: Einfluss unterschiedlicher Faktoren auf den mittleren Tracheendurchmesser der Zweig- und
Wourzelproben (lineare Regressionsanalyse). Signifikante Abhédngigkeiten sind fett gedruckt.

Mittlerer Tracheendurchmesser [um]

Zweig Wurzel
p r r p r r
Meereshéhe [m] 0,129 0,96 -0,98 0,075 0,85 0,92
Lufttemperatur [° C] 0,168 0,94 0,97 0,099 0,81 0,90
N [mmol g'] 0,080 0,98 0,99 0,020 0,95 0,98
VPD [hPa] 0,141 0,96 0,98 0,044 0,91 0,95
VWC minBo [%] 0,199 0,91 -0,96 0,067 0,87 -0,93
VWC orgAuf [%)] 0,373 0,70 -0,84 0,210 0,63 -0,79
Bestandeshohe [m] 0,016 0,99 0,99 0,009 0,98 0,99
Stammlénge [m] 0,030 0,99 0,99 0,018 0,96 0,98
BHD [cm] 0,059 0,99 0,99 0,035 0,92 0,96
k" Zweig [m* MPa's] 0,281 0,83 0,91 0,067 0,99 0,99
k" Wurzel [m® MPa's™] 0,355 0,73 0,85 0,021 0,95 0,98
LSC™ [m® MPa's] 0,488 0,48 -0,69 0,371 0,7 0,84
RSC™ [m”> MPa’'s™"] 0,437 0,6 -0,78 0,191 0,66 0,81

5.2.2 Hydraulische Leitfahigkeit

ke ™"y konnte sowohl bei

Bei der berechneten theoretischen spezifischen Leitfahigkeit (
den Zweigen wie bei den Wurzeln iiber den gesamten Hohentransekt eine
kontinuierliche Abnahme festgestellt werden. Die Wurzeln wiesen dabei fast doppelt so
hohe Werte auf wie die Zweige (Tab. 5-9). Im Gegensatz dazu wurde bei der
blattflachenspezifischen Leitfahigkeit (leaf specific conductivity, LSC) auf der untersten

Flache der niedrigste Wert ermittelt, auf den Flichen C und E wurden fast doppelt so
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hohe Werte beobachtet (Tab. 5-9). Die wurzeloberflachenspezifische Leitfdhigkeit (root
specific conductivity, RSC) nahm von der tiefst- zur hochstgelegenen Fliche um
anndhrend den Faktor vier ab (Tab. 5-9). Vergleichsdaten eines Hohentransektes

anderer Autoren liegen nicht vor.

Tab. 5-9: Vergleichsdaten der querschnittsspezifischen und flachenspezifischen Leitfdhigkeit der Zweige
und Wurzeln (Werte umgerechnet). Bei Methode 1. wurden die Werte theoretisch anhand
mikroskopischer Analysen berechnet, Methode 2. bezieht sich auf die Messung der empirischen
Leitfahigkeit nach der Methode von SPERRY et al. (1988).

K LSC/RSC

Untersuchungsobjekt [m2 MPa’f §l 10_2] [m2 MPa™ ¢! 10_6] Methode Referenz

Zweige

Siid-Ecuador Bergregenwald 0,800 - 2,300 3,90 - 7,66 1. Eigene Messung

Venezuela Bergregenwald 0,030 - 0,080 0,11-0,35 2. SOBRADO 2003

Panama Tieflandregenwald - 0,28 -2,22 2. SANTIAGO et al. 2004

Panama Tieflandregenwald - 0,52-1,14 2. MACHADO 1994

Europidische Baumarten 0,003 - 0,025 0,05 -1,00 2. TYREE et al. 1991

Schefflera morototoni 0,020 - 0,150 30,00 2. TYREE et al. 1991
Wurzeln

Siid-Ecuador Bergregenwald 1,450 - 4,940 1,51-7,67 l. Eigene Messung

Rocky Mountains, Oregon 0,730 - 2. MACHADO 1991

Generell sind die hier gemessen Werte deutlich hoher als vergleichbare Literaturwerte.
Dies kann an der Messmethode oder auch an den untersuchten Arten liegen. Bei der
Berechnung der theoretischen Leitfdhigkeit wird von idealen Tracheen- und
Tracheidengefden ausgegangen, welche jedoch keineswegs physikalisch idealen
kreisrunden Kapillaren entsprechen (LOSCH 2001). Daher weicht die empirische oft
erheblich von der mit dem HAGEN-POISEUILLEschen Gesetz berechneten theoretischen
Leitfdhigkeit ab; sie kann im Extrem bis zu lediglich 10 % betragen (HUBER 1956).
Zum anderen ist nicht immer bekannt, ob bei der Berechung der empirischen
Leitfahigkeit nach der Methode von SPERRY et al. (1988) die Xylemfldche
mikroskopisch bestimmt wurde oder der Zweigdurchmesser als Referenz diente. Der
Unterschied zwischen Xylemfliche und Gesamtquerschnittsfliche kann erheblich sein
und bis zu 70 % betragen (siche Anhang Abb. A-11: Graffenrieda emarginata).

Spezifische Leitfahigkeit von Zweigen und Wurzeln

Bei den Wurzeln wurden deutlich hohere spezifische Leitfahigkeiten ermittelt als bei
den Zweigen. Nach GARTNER (1995) soll die axiale Wasserleitfahigkeit von Wurzeln in
Coniferen und Hartgehdlzen um einiges hoher sein als im Stamm- oder Zweigbereich,
bedingt durch groflere Wurzel- als Stamm- oder Zweiggefalle (ZIMMERMANN & POTTER
1982, GARTNER 1995, SPERRY & IKEDA 1997). Bei der hier vorliegenden Untersuchung
wurden jedoch keine GroBenunterschiede der mittleren Wurzel- und Zweiggefifle
festgestellt. Daher kann angenommen werden, dass der prozentuale Anteil an groBen

Gefaflen bezogen auf die gesamte Xylemfliche bei den Wurzeln hoher ist als im
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Zweigbereich (Abb. 5-8). Der Anteil an lignifizierten, kurzen und engen Gefa3en nimmt
bei den Zweigen mit zunehmender Meereshohe deutlich zu. Neben Nahrstoffmangel ist
mit zunehmender Meereshohe die Beeinflussung der Arten durch kréftige Windbden ein
Grund fiir die erhohte Kohlenstoffinvestition in Stiitzgewebe, um eine hohere Stabilitéit
gewihrleisten zu konnen (WAGNER 1998). Eine Erhoéhung des Gefalldurchmessers
resultiert zwangslaufig in schwiacherem Holz, in welchem zum Beispiel durch starke
Winde Mikrorisse entstechen konnen, wodurch entweder Cavitationen im Xylem
entstehen oder Pilzinfektionen eindringen kénnen. Wurzeln sind im Gegensatz zu den
Zweigen keinen extremen mechanischen Beanspruchungen ausgesetzt, weshalb hier der

Anteil an lignifizierten GefaBBen deutlich geringer ausfillt.

Wurzel

T
200 pm

Abb. 5-8: Mikroskopische Aufnahme eines Zweig- und Wurzelquerschnittes von Weinmannia loxensis
(Cunnoniaceae) bei gleicher Vergroflerung.

Welche biotischen bzw. abiotischen Faktoren konnen die beobachtete Reduzierung der
theoretischen spezifischen Leitfdhigkeit sowohl bei den Wurzeln wie bei den Zweigen
entlang des untersuchten Hohentransektes erkliren? Am offensichtlichsten ist die
Verdnderung der GefdBanatomie mit zunehmender Meereshdhe, welche als
artspezifische Anpassung an geringere Néhrstoffverfiigbarkeit und niedrigere
Temperaturen gedeutet werden kann. Dies bestitigen zum einen Korrelationen der
theoretischen spezifischen Leitfdhigkeit mit dem massenbezogenen Blattstickstoffgehalt
(Abb. 5-9), welcher als Indiz fiir die Bodenverfiigbarkeit dient, und zum anderen mit der
Jahresmitteltemperatur (Abb. 5-10).
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Abb. 5-9: Bezichung zwischen theoretischer spezifischer Leitfdhigkeit von Zweig und Wurzel und dem
Blattstickstoffgehalt. Die Stichprobengréfie n, die Gleichung der linearen Regression, der Korrelations-
koeffizient 1* sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind
in der Graphik angegeben.

Der Nahrstoffmangel, vor allem von Stickstoff, zeigt hier einen engen Zusammenhang
mit der Gefdllanatomie der untersuchten Arten. So beobachteten HARVEY & DRIESSCHE
(1999), dass nach N-Diingung sich der mittlere Tracheendurchmesser um 20 %
vergrofert hatte. Zudem ist seit ldngerem bekannt, dass Nahrstoffmangel, zum Beispiel
N- oder P-Mangel, die hydraulische Leitfdhigkeit von Wurzeln direkt herabsetzt (RADIN
& EIDENBOCK 1984, RADIN & MATTHEWS. 1989, KARMOKER et al. 1991, CLARKSON et
al. 2000).
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Abb. 5-10: Beziehung zwischen theoretischer spezifischer Leitfdhigkeit von Zweig und Wurzel und der
Jahresmitteltemperatur. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient 1? sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj, und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben.

Die abnehmende Lufttemperatur beeinflusst ebenso wie die abnehmenden
Nihrstoffgehalte direkt die hydraulische Leitfihigkeit durch Anderung der Viskositit
des Wassers (STEUDLE 2002) sowie durch Beeinflussung biochemischer Prozesse (LEE
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et al. 2004). AuBBerdem konnte ein linearer Zusammenhang zwischen Bodentemperatur
und Transpiration beobachtet werden (COCHARD 2000).

Parallel zum mittleren Tracheendurchmesser ist ein Einfluss von biometrischen
Parametern auf die theoretische spezifische Leitfahigkeit festzustellen (Abb. 5-11, Abb.
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Abb. 5-11: Beziehung zwischen theoretischer spezifischer Leitfdhigkeit der Zweige und Bestandeshdhe,
Stammlinge und BHD. Der Korrelationskoeffizient r? ist in der Graphik angegeben.
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Abb. 5-12: Beziechung zwischen theoretischer spezifischer Leitfahigkeit der Wurzeln und Bestandeshdhe,
Stammlinge und BHD. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient r? sowie der
adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj. und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben.

Dartiber hinaus konnte hier ein Zusammenhang zwischen der theoretischen spezifischen
Leitfahigkeit und dem VPD aufgezeigt werden (Abb. 5-13). Holzanatomisch wiirde
man als Anpassung an Trockenstress und als Schutz vor Cavitation die kleinsten
mittleren Tracheendurchmesser beim hochsten vorkommenden VPD erwarten. Im
Vergleich zu Trockengebieten ist das bei der hier vorliegenden Untersuchung hochste
vorkommende mittlere VPD immer noch so niedrig, dass keine Anpassungen zu
erwarten sind. FOETzKI (2002) ermittelte im Vorland einer zentralasiatischen Flussoase
mittlere VPD-Werte um 24,6 hPa, das hdochste mittlere VPD der vorliegenden
Untersuchung liegt bei 2,7 hPa.
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Generell kann festgestellt werden, dass auf der hochstgelegenen Fliche E mehrere
Faktoren zusammenkommen, die das Vorhandensein von den kleinsten mittleren
Tracheendurchmessern und der geringsten theoretischen spezifischen Leitfdhigkeit
erkldren: die niedrigste gemessene Jahresmitteltemperatur, geringste Bodentemperatur,
die niedrigsten VPD-Werte und geringsten Nahrstoffgehalte. Dies ldsst einen geringen
Transpirationsstrom von Wurzel zu Blatt erwarten und damit auch geringe
Néhrstoffstrome, so dass hier die niedrigste Produktivitit anzutreffen ist. So
beobachteten auch MOTZER et al. (2005) im gleichen Untersuchungsgebiet auf
1950 m ii. M. sehr geringe Transpirationsraten aufgrund des niedrigen VPD.
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Abb. 5-13: Beziehung zwischen theoretischer spezifischer Leitfdhigkeit der Zweige und Wurzeln und
dem Sittigungsdefizit der Luft. Die Gleichung der linearen Regression, der Korrelationskoeffizient r?
sowie der adjustierte Korrelationskoeffizient rzadj‘ und die Irrtumswahrscheinlichkeit p sind in der Graphik
angegeben.

Blattflachen- und wurzelflachenspezifische Leitfahigkeit

Im Allgemeinen soll die LSC tropischer Baumarten 5 bis 200 mal groBer sein als die
von Baumarten der temperaten Zone (TYREE & EWERS 1991, TYREE et al. 1991; Tab.
5-9). Daher wurde erwartet, dass mit zunechmender Meeresh6he und abnehmender
Temperatur die LSC abnimmt. Dies konnte hier nicht bestétigt werden: Auf Fliche A
wurde der niedrigste Wert ermittelt. Generell gilt bei gleicher hydraulischer
Leitfahigkeit, dass, je grofer die versorgte Blattfliche ist, desto geringer sollte der LSC-
Wert sein. Dies wiirde den niedrigen Wert auf Fliche A, verglichen mit Fliache C,
erkldren, da sich die spezifischen Leitfdhigkeiten nicht signifikant unterscheiden. Zum
anderen konnten auf Fliche A keine Zweigproben aus der obersten Kronenschicht
beprobt werden, wodurch die vom Zweig versorgte Blattfliche im Vergleich zu den
anderen Flachen evt. prozentual grofer ausfiel. Auf Fliche E wurden die geringsten
spezifischen Leitfdhigkeiten und die geringsten Blattflichen festgestellt, so dass sich ein
vergleichbarer Wert wie auf Flache C ergibt. Lasst man den niedrigen Wert auf Fliche
A auBler Acht und vergleicht nur Fliche C mit Flache E, lasst sich feststellen, dass bei
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den hier vorkommenden Arten eine Anpassung der GefdBanatomie an das versorgte
Blattwerk zu beobachten ist. Auf Fliche C kann aufgrund groBerer
Tracheendurchmesser eine hohere hydraulische Leitfdhigkeit erreicht werden, wodurch
eine grofere Blattfliche versorgt werden kann im Vergleich zu Flache E. Im Hinblick

auf die LSC ist kein signifikanter Unterschied festzustellen.

Dahingegen ist bei der RSC eine kontinuierliche Abnahme von Fliche A zu Fliche E
festzustellen. Bei der Gesamtoberfliche der Wurzeln konnte mit zunehmender
Meereshohe keine Verdnderung beobachtet werden, die spezifische Leitfahigkeit sank
jedoch signifikant. Dies erklart die kontinuierliche Reduzierung der RSC.

Mit zunehmender Meereshdhe ist aufgrund des verminderten Niahrstoffangebotes eine
verstirkte C-Allokation im Wurzelsystem festzustellen (LEUSCHNER 2006). Daten von
RODERSTEIN (pers. Mitteilung) belegen von Fliche C zu Fliache E eine kontinuierliche
Zunahme des Wurzelflichenindex (RAI) von §,8 m’m? auf 14,8 m> m™.
Dementsprechend muss die einzelne Wurzel in Bezug auf die hydraulische
Leitungsfahigkeit nicht so leistungsfihig sein, wie Wurzeln von Arten der tieferen
Lagen. Dies deckt sich mit den mit zunehmender Meereshohe geringeren zu

erwartenden Transpirationsstromen.
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6 ZUSAMMENFASSUNG

In einer Studie tiber den Einfluss der Meereshdhe auf den Wasserhaushalt tropischer
Bergregenwilder wurden die GefiBanatomie von Zweigen und Wurzeln sowie
Blattmorphologie und Blattndhrstoffgehalte von Sonnenbléttern entlang eines
Hoéhentransektes von ca. 1000 bis 3000 mi. M in verschiedenen Waldbestéinden
untersucht. Dazu wurden Blattfliche, Sklerophylliegrad, Stomatadichte und
Stomatagrof3e von Sonnenblittern bestimmt. Anhand von Querschnitten der Zweige und

Wurzeln konnten potentielle hydraulische Leitfahigkeiten berechnet werden.

Mit zunehmender Meereshohe wurde eine lineare Abnahme des massenbezogenen
Stickstoffgehalts der Blétter gemessen. Parallel nahm entlang des Hohentransektes die
Oberfldache der Blitter stark ab und der Sklerophylliegrad deutlich zu. Ebenfalls nahm
die Stomatadichte der Sonnenblitter mit der Meereshohe deutlich ab, wihrend die

Stomatagro3e zunahm.

Mit zunehmender Meeresh6he nahm der mittlere Tracheendurchmesser sowohl von
Zweigen wie Wurzeln ab. Vor allem bei den Zweigen nahm mit der Meereshéhe der
Anteil an lignifizierten Gefdflen zu. Dementsprechend sank die theoretische spezifische
Leitfdhigkeit der Zweige und Wurzeln kontinuierlich um mehr als den Faktor zwei
entlang des Hohentransektes, wobei die Wurzeln fast doppelt so hohe Werte wie die
Zweige aufwiesen. Dabei wurden bei den Wurzeln jedoch keine groBeren
Gefalldurchmesser festgestellt. Hinsichtlich der theoretischen blattflichenspezitischen
Leitfahigkeit wurde mit Ausnahme der untersten Fliche keine signifikante Verdnderung
entlang des Hohentransekts gemessen, was auf eine Anpassung der GefdBanatomie und
dem versorgtem Blattwerk an die jeweilige Hohenlage hinweist. Im Gegensatz dazu
wurde eine Reduzierung der wurzeloberflichenspezifischen Leitfahigkeit mit

zunehmender Meeresh6he um den Faktor vier festgestellt.

Es konnte gezeigt werden, dass in tropischen Bergregenwildern sowohl
Blattmorphologie wie auch GefdBanatomie der Zweige und Wurzeln stark von der mit
der Meereshohe verringerten Nihrstoffverfiigbarkeit und abnehmenden Temperatur
beeinflusst werden. Dabei erwies sich besonders das Angebot von Stickstoff als

limitierend.
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7 SUMMARY

The scope of this research study examines the influence elevation has on the water
status in tropical montane rainforests in southern Ecuador. The investigation focused
upon the vessel anatomy of branches and roots as well as leaf morphology and nutrient
status of sun leaves within various forest stands along an altitudinal transect ranging
from 1,000 to 3,000 m above sea level. For that purpose leaf area, specific leaf area as
well as density and size of stomata of sun leaves were investigated. On the basis of
cross sections of branches and roots the theoretical hydraulic conductivity was

calculated.

Due to increasing altitude the mass based leaf nitrogen content decreased linearly.
Likewise the leaf area decreased strongly with altitude whereas the sclerophylly

increased. Stomatal density decreased with altitude while stomatal size increased.

With increasing altitude the mean vessel diameter of branches and roots decreased.
Within the branches the portion of lignified vessels increased with altitude. Accordingly
the theoretical specific conductivity decreased continuously with elevation, whereas that
of roots was nearly twice as high as that of branches. However, the roots showed no
greater vessel diameters. The theoretic leaf specific conductivity showed with the
exception of the lowest study site no significant change with elevation, indicating an
adaptation of vessel anatomy and supported leaf area with respect to elevation. In
contrast, a reduction of root specific conductivity with respect to increasing altitude by
the factor of four could be established.

In conclusion, this analysis showed that in tropical montane forests leaf morphology as
well as vessel anatomy of branches and roots were strongly affected by decreased
nutritional availability and decreasing temperature following changes in altitude. In this,

insufficient nitrogen availability played a major role as a limiting factor.
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Anhang
Tab. A-1: Artenliste und Brusth6hendurchmesser von Fliche A auf 1050 m ii. M.
Probe BHD Parallt_elen Art Familie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
A2 43,52 1 Ficus Moraceae X
A6 15,57 2 Guatteria Annonaceae (Lauraceae) X X
A9 15,25 1 cf Lauraceae X
A10 14,33 1 X
All 14,13 1 Cecropia spec. A Cecropiaceae X
Al5 36,01 1 X
Al6 16,33 2 Inga spec. Mimosaceae X X
Al7 15,11 2 Melastomataceae X
A22 57,85 1 X
A26 21,62 1 X
A28 23,18 2 Miconia Melastomataceae X
A30 39,78 1 X
A32 19,99 1 X
A35 13,45 1 X
A38 17,28 1 Guatteria Annonaceae X
A46 10,18 2 Lauraceae X
A50 14,43 1 X
A5l 17,89 1 X
AS52 6,80 2 Myrtaceae X X
A58 7,20 1 X
A74 8,07 1 Ficus A Moraceae X
A76 7,71 2 Ficus A Moraceae X
A77 12,3 2 X X
Tab. A-2: Artenliste und Brusthhendurchmesser von Fliche B auf 1540 m ii. M.
Probe BHD Parallglen Art Familie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
B1 8,83 2 Lauraceae X
B2 15,04 1 Melastomataceae X
B6 10,30 1 Miconia punctata Melastomataceae X
B7 17,82 1 X
B9 11,43 2 Rubiaceae X
B12 6,21 1 Melastomataceae X
B23 10,92 1 Lauraceae X
B24 15,06 2 X
B32 15,78 1 Annonaceae X
B33 9,12 1 Melastomataceae X
B38 27,53 1 Protium cf Burseraceae X
B40 13,35 1 Melastomataceae X
B45 8,11 1 Lauraceae X
B68 7,27 2 Hedyosmum spec. 1 Chloranthaceae X
B73 9,10 1 Miconia punctata Melastomataceae X
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Tab. A-3: Artenliste und Brusthohendurchmesser von Fliche C auf 1890 m ii. M.
Probe BHD Parallglen Art Familie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
C3 24,78 1 Graffenrieda emarginata Melastomataceae X X
Cl12 16,64 1 Graffenrieda Melastomataceae X X
C18 8,18 1 Miconia punctata Melastomataceae X X
C23 10,02 1 Lauraceae X X
C26 26,44 1 Graffenrieda emarginata Melastomataceae X X
C39 21,96 2 Graffenrieda emarginata Melastomataceae X X
C53 10,40 2 Lauraceae X X
Cs57 7,60 2 Matayba inelegans Sapindaceae X X
C71 10,76 1 Miconia punctata Melastomataceae X X
C72 18,70 1 Hedyosmum Chloranthaceae X X
C78 7,45 1 Melastomataceae X X
C79 22,78 1 Clethra revoluta Clethraceae X X
C81 13,3 1 Hedyosmum Chloranthaceae X X
C82 10,19 1 Miconia Melastomataceae X X
C83 19,74 1 Graffenrieda emarginata Melastomataceae X X
C84 10,09 1 Hedyosmum cf. anisodorum  Chloranthaceae X X
C85 41,19 1 Alzatea spec. Alzateaceae X X
C86 16,74 1 Clethra Clethraceae X X
Tab. A-4: Artenliste und Brusthéhendurchmesser von Fliache D auf 2380 m ii. M.
Probe BHD Parallt_elen Art Eamilie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
D1 17,74 1 Purdiaea nutans Cyrillaceae X
D18 24,89 1 Cyrillaceae X X
D20 15,02 2 Podocarpus oleifolius Podocarpaceae X X
D23 13,17 2 Ilex spec. Aquifoliaceae X X
D26 11,25 1 Alchornea pearcii Euphorbiaceae X
D32 7,60 1 Podocarpus oleifolius Podocarpaceae X
D39 13,41 2 Purdiaea nutans Cyrillaceae X X
D42 11,98 2 Grafenrieda spec. Nov. Melastomataceae X X
D43 8,46 1 Symplocos bogotensis Symplocaceae X
D47 11,86 1 Calyptranthes cf pulchella Myrtaceae X X
D48 6,38 1 Miconia Melastomataceae X
D52 5,50 2 Hedyosmum translucidum  Chlorantaceae X
D53 5,50 2 Podocarpus oleifolius Podocarpaceae X X
D58 6,58 2 Hedyosmum translucidum  Chlorantaceae X X
D63 8,11 3 Miconia spec Melastomataceae X
D64 7,48 2 Cybianthus Myrsinaceae X
D65 8,14 1 Ilex rimbachii Aquifoliaceae X
D67 4,61 2 Macrocarpaea cf revoluta  Gentianaceae X
D77 6,63 2 Schefflera Araliaceae X
Tab. A-5: Artenliste und Brusthchendurchmesser von Flache E auf 3060 m ii. M.
Probe BHD Parallt_alen Art Eamilie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
E3 16,47 2 Clusia spec. Clusiaceae X X
ES8 11,32 2 Cunoniaceae X
E9 9,61 1 Faramea Rubiaceae X
E14 6,85 2 Faramea Rubiaceae X X
El5 16,03 1 Weinmannia loxensis Cunoniaceae X
E24 10,18 1 Weinmannia loxensis Cunoniaceae X
E28 16,15 2 Axinaea spec. Melastomataceae X X
E39 8,20 1 llex weberlingii Aquifoliaceae X
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Probe BHD Parallt_elen Art Eamilie Wurzel Zweig
[cm] Zweig beprobt
E42 11,20 2 Styrax foveolaria Styracaceae X
E51 9,81 1 Symplocos spec. Symplocaceae X X
ES3 8,88 3 Axinaea spec. Melastomataceae X X
E58 15,51 2 Clusia spec. 1 Clusiaceae X
E60 9,31 3 Clusia spec. 2 Clusiaceae X
E64 6,85 2 Symplocos spec. Symplocaceae X
E65 8,69 2 X
E69 7,31 2 Hedyosmum Cloranthaceae X
E80 5,17 2 Symplocos spec. Symplocaceae X X
E81 6,59 2 Clusia spec. Clusiaceae X X
E82 11,5 1 Weinmannia loxensis Cunoniaceae X X

Tab. A-6: Theoretische spezifische Leitfahigkeit [m> MPa™ s™'] der Zweigproben in Abhéngigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Anzahl, Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und
Signifikanzen.

Meereshdhe [m ii. M.] 1050 1890 3060
Anzahl n 10 12 12
k™" [m? Mpa™s™] 2,34108E-08 2,02847E-08 7,97441E-09
Standardabweichung 9,04443E-09 8,80188E-09 3,10163E-09
Standardfehler 2,8601E-09 2,54088E-09 8,95363E-10
Signifikanzen a a b

Tab. A-7: Mittlerer Tracheendurchmesser [pm] der Zweige in Abhéngigkeit der Meereshéhe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshdhe [m ii. M.] 1050 1890 3060
Anzahl n 10 12 11
TD Zweig [um] 52,43 41,04 33,00
Standardabweichung 11,96 8,32 4,14
Standardfehler 3,78 2,40 1,25
Signifikanzen a a b

Tab. A-8: Mittlerer Tracheendurchmesser [um] der Wurzeln in Abhingigkeit der Meereshohe.
Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Hohenlage ii. M. [m] 1050 1890 2380 3060
Anzahl n 10 8 4 6

TD Wurzel [um] 56,83 42,35 35,81 35,97
Standardabweichung 20,66 8,37 9,75 8,37
Standardfehler 6,53 2,96 4,88 3,42

Signifikanzen a a a a
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Tab. A-9: Theoretische blattflichenspezifische Leitfihigkeit [m>MPa's'] der Zweigproben in

Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und
Signifikanzen.

Meereshohe [m {i. M.] 1050 1890 3060
Anzahl n 10 12 12
LSC™ " [m? Mpa™'s™'] 3,89974E-12 7,65676E-12 6,24686E-12
Standardabweichung 2,77595E-12 9,46562E-12 3,51508E-12
Standardfehler 8,77832E-13 2,73249E-12 1,01472E-12
Signifikanzen a a b

Tab. A-10: Theoretische spezifische Leitfahigkeit [m2 MPa™ s™] der Wurzelproben in Abhingigkeit der

Meereshohe. sind Anzahl, Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und
Signifikanzen.

Meereshohe [m {i. M.] 1050 1890 2380 3060

Anzahl n 10 10 5 6

k™" [m? Mpa™'s™'] 4,94408E-08 2,56945E-08 2,19215E-08 1,45229E-08
Standardabweichung 3,48713E-08 1,43451E-08 1,48712E-08 5,19033E-09
Standardfehler 1,10273E-08 4,53631E-09 6,65059E-09 2,11894E-09
Signifikanzen a ab ab b

Tab. A-11: Theoretische wurzelflichenspezifische Leitfihigkeit [m2MPa”s'] in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1890 2380 3060
Anzahl n 10 10 5 6
RSC™ [m2 Mpa™s'] 7,67334E-12 7,35217E-12 2,934E-12 1,50632E-12
Standardabweichung 1,03325E-11 5,23318E-12 2,6063E-12 9,2127E-13
Standardfehler 326741E-12 1,74439E-12 1,16557E-12 3,76107E-13
Signifikanzen a a a a

Tab. A-12: Stomatadichte [ncm™] in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert,
Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 2380 3060
Anzahl n 10 8 7 15 18
Stomatadichte [n cm™] 31713 28195 21465 28146
Standardabweichung 12936 23145 13286 19059
Standardfehler 4574 8748 3430 4492
Signifikanzen ab ab b ab
Tab. A-13: StomatagroBe [ncm?] in Abhingigkeit der Meereshhe. Angegeben sind Mittelwert,
Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.
Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 7 7 15 18
Stomatagrofle [um] 17,14 24,70 18,24 30,03 32,40
Standardabweichung 4,60 3,74 5,64 11,63 11,55
Standardfehler 1,45 1,41 2,13 3,00 2,72
Signifikanzen a b a bc C
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Tab. A-14: Einzelblattfliche [cm’] in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert,
Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 17 19
Einzelblattfliche [cm?] 53,04 57,28 58,76 21,10 7,36
Standardabweichung 22,38 83,68 53,60 32,09 8,49
Standardfehler 7,08 21,61 12,63 7,78 1,95
Signifikanzen a a a b c

Tab. A-15: Spezifische Blattfliche [cm”g'] in Abhingigkeit der Meereshdhe. Angegeben sind
Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 16 17 19
SLA [cm? g 93,38 66,40 67,79 45,87 46,89
Standardabweichung 14,61 11,66 21,02 13,42 16,56
Standardfehler 4,62 3,01 5,25 3,26 3,80
Signifikanzen a b b c c

Tab. A-16: Leaf mass per area [g m~] in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert,
Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 16 17 19
LMA [gm?] 109,75 154,89 157,44 236,55 244,30
Standardabweichung 18,91 26,02 43,75 70,65 98,28
Standardfehler 5,98 6,72 10,94 17,13 22,55
Signifikanzen a b b c c

Tab. A-17: Spezifische Wurzelfliche [ecm? g"'] in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind
Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1890 2380 3060
Anzahl n 10 9 5 6
SRA [cm? g''] 175,24 185,44 122,36 164,94
Standardabweichung 85,27 73,49 25,65 94,51
Standardfehler 26,97 24,50 11,47 38,58
Signifikanzen a a a a

Tab. A-18: Kohlenstoffgehalt [mmol g'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Kohlenstoff-Gehalt [mmol g™'] 44811 44,560 42,609 43,189 41,324
Standardabweichung 3,221 3,868 2,913 2,844 3,025
Standardfehler 1,018 0,999 0,687 0,670 0,694
Signifikanzen a a a a a




Anhang 86

Tab. A-19: Blattflichenspezifischer Kohlenstoffgehalt [mmol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 17 17 19
C-Gehalt pro Fliche [mmol cm™] 0,4710 0,6987 0,7404 1,0295 1,0224
Standardabweichung 0,0495 0,1051 0,3411 0,3391 0,4458
Standardfehler 0,0156 0,0271 0,0827 0,0823 0,1023
Signifikanzen a b b c c

Tab. A-20: Stickstoffgehalt [mmol g”'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Stickstoff-Gehalt [mmol g 1,50 1,27 1,15 0,80 0,77
Standardabweichung 0,41 0,19 0,40 0,31 0,24
Standardfehler 0,13 0,05 0,09 0,07 0,06
Signifikanzen a a a b b

Tab. A-21: Blattflichenspezifischer Stickstoffgehalt [mmol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
N-Gehalt pro Fliche [mmol cm?] 0,0171 0,0207 0,0191 0,0176 0,0175
Standardabweichung 0,0046 0,0027 0,0104 0,0034 0,0047
Standardfehler 0,0015 0,0007 0,0025 0,0008 0,0011
Signifikanzen a a a b b

Tab. A-22: C/N-Verhiltnis [mmol mmol"'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshhe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
C/N-Verhiltnis 31,36 35,84 41,27 59,83 58,12
Standardabweichung 5,63 6,88 14,61 18,21 16,50
Standardfehler 1,78 1,78 3,44 4,29 3,79
Signifikanzen a a a b b

Tab. A-23: Aluminiumgehalt [umol g'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19

Aluminium-Gehalt [pmol g"l] 52,78 69,35 140,82 78,24 45,77
Standardabweichung 12,56 67,38 182,59 180,05 90,66
Standardfehler 3,97 17,40 43,04 42,44 20,80

Signifikanzen a a ab be c
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Tab. A-24: Blattflichenspezifischer Aluminiumgehalt [pumol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Al-Gehalt pro Fliche [pmol cm™] 0,56 1,06 1,98 1,28 0,81
Standardabweichung 0,11 1,04 2,24 3,10 1,48
Standardfehler 0,04 0,27 0,53 0,73 0,34
Signifikanzen a a ab c be

Tab. A-25: Calciumgehalt [umol g''] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind
Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Calcium-Gehalt [pmol g'] 108,02 58,51 110,82 167,17 100,51
Standardabweichung 74,47 53,39 89,17 168,24 74,71
Standardfehler 23,55 13,78 21,02 39,65 17,14
Signifikanzen a b a a a

Tab. A-26: Blattflichenspezifischer Calciumgehalt [umol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshdhe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Ca-Gehalt pro Fliche [pumol cm™] 1,20 0,91 1,72 4,02 2,28
Standardabweichung 1,00 0,83 1,35 3,39 1,60
Standardfehler 0,32 0,21 0,32 0,80 0,37
Signifikanzen ab a bd c cd

Tab. A-27: Eisengehalt [pmol g'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind

Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Eisen-Gehalt [umol g™'] 5,44 0,00 0,00 0,63 6,88
Standardabweichung 15,82 0,00 0,00 2,67 4,54
Standardfehler 5,00 0,00 0,00 0,63 1,04
Signifikanzen a b b b c

Tab. A-28: Blattflichenspezifischer Eisengehalt [umol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Fe-Gehalt pro Fliche [pmol cm™] 0,0077 0,0000 0,0000 0,0158 0,1683
Standardabweichung 0,0137 0,0000 0,0000 0,0652 0,1442
Standardfehler 0,0043 0,0000 0,0000 0,0154 0,0331
Signifikanzen a b b b c
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Tab. A- 29: Kaliumgehalt [umol g'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben sind
Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Kalium-Gehalt [umol g'] 235,53 225,77 297,36 219,44 162,38
Standardabweichung 41,62 127,21 116,03 81,07 57,64
Standardfehler 13,16 32,84 27,35 19,11 13,22
Signifikanzen a abc a b c

Tab. A-30: Blattflichenspezifischer Kaliumgehalt [umol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m . M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
K-Gehalt pro Fliche [pmol cm™] 2,60 341 4,65 5,06 3,66
Standardabweichung 0,61 1,96 1,86 1,83 1,12
Standardfehler 0,19 0,51 0,44 0,43 0,26
Signifikanzen a ab cd c bd

Tab. A-31: Magnesiumgehalt [pumol g”'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshohe. Angegeben
sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Magnesium-Gehalt [pumol g'l] 67,34 53,88 139,69 104,17 134,55
Standardabweichung 34,06 31,42 102,04 35,53 43,29
Standardfehler 10,77 8,11 24,05 8,37 9,93
Signifikanzen a a be b c

Tab. A-32: Blattflichenspezifischer Magnesiumgehalt [pmol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19
Mg-Gehalt pro Fliche [umol cm™] 0,76 0,83 2,24 243 3,21
Standardabweichung 0,44 0,46 1,72 0,95 1,72
Standardfehler 0,14 0,12 0,40 0,22 0,40
Signifikanzen a a b be c

Tab. A-33: Mangangehalt [pmol g'] der Blattproben in Abhingigkeit der Meereshdhe. Angegeben sind
Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19

Mangan-Gehalt [pmol g™'] 10,62 7,60 10,34 9,75 6,63
Standardabweichung 10,75 6,50 7,00 7,00 4,99
Standardfehler 3,40 1,68 1,65 1,65 1,15

Signifikanzen a a a a a
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Tab. A-34: Blattflichenspezifischer Mangangehalt [pmol cm™] der Blattproben in Abhingigkeit der
Meereshohe. Angegeben sind Mittelwert, Standardabweichung, Standardfehler und Signifikanzen.

Meereshohe [m ii. M.] 1050 1540 1890 2380 3060
Anzahl n 10 15 18 18 19

Mn-Gehalt pro Fliche [pumol cm™] 0,119 0,122 0,173 0,263 0,159
Standardabweichung 0,136 0,126 0,132 0,198 0,125
Standardfehler 0,043 0,033 0,031 0,047 0,029

Signifikanzen ab a ab b ab
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Anhang: Bildmaterial

A.1l Guatteria (Annonaceae) (1050 m 0. M.)

Abb. A-2: Mikroskopische Aufnahmen von Guatteria (Annonaceae): C) Stomata Blattunterseite, D)
Zweigquerschnitt.
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Abb. A- 3: Mikroskopische Aufnahmen von Guatteria (Annonaceae): E) Wurzelquerschnitt.

A.2 Inga spec. (Mimosaceae) (1050 m 0. M.)

Abb. A-4: Aufsicht von Inga spec. (Mimosaceae): A) Zweig, B) Wurzel.
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Abb. A-5: Mikroskopische Aufnahmen von Inga spec. (Mimosaceae): C) Stomata Blattunterseite, D)
Zweigquerschnitt.
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Abb. A-6: Mikroskopische Aufnahmen von Inga spec. (Mimosaceae): E) Wurzelquerschnitt.

A.3 Clethra revoluta (Clethraceae) (1890 m t. M.)

Abb. A-7: Aufsicht von Clethra revoluta (Clethraceae): A) Zweig, B) Wurzel.



Anhang: Bildmaterial 93

Abb. A-9: Mikroskopische Aufnahmen von Clethra revoluta (Clethraceae): E) Wurzelquerschnitt.
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A.4 Graffenrieda emarginata (Melastomataceae) (1890 m 0. M.)

Abb. A-11: Mikroskopische Aufnahmen von Graffenrieda emarginata (Melastomataceae): D)
Zweigquerschnitt.



Anhang: Bildmaterial 95

Abb. A-12: Mikroskopische Aufnahmen von Graffenrieda emarginata (Melastomataceae): D)
Zweigquerschnitt: D5 und D6 zeigen Harzkanile.

Abb. A-13: Mikroskopische Aufnahmen von Graffenrieda emarginata (Melastomataceae): E)
Wurzelquerschnitt.
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A.5 Miconia punctata (Melastomataceae) (1890 m 0. M.)
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Abb. A-16: Mikroskopische Aufnahmen von Miconia punctata (Melastomataceae): E) Wurzelquerschnitt.
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A.6 Hedyosmum spec. (Chloranthaceae) (1890 m . M.)

! HERBARIO
by Estacion Cientifica San Francisea £
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D) Zweigquerschnitt.
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Abb. A-19: Mikroskopische Aufnahmen von Hedyosmum spec. (Chloranthaseae): E) Wurzelquerschnitt.
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A.7 Purdiaea nutans (Cyrillaceae) (2380 m 4. M)
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Abb. A-21: Mikroskopische Aufnahmen von Purdiaea nutans (Cyrillaceae): D) Zweigquerschnitt.



Anhang: Bildmaterial 100

of ; < — T “r i > s G i e res r

Abb. A-22: Mikroskopische Aufnahmen von Purdiaea nutans (Cyrillaceae): C) Stomata Blattunterseite, E)
Wurzelquerschnitt.

A.8 Clusia spec. (Clusiaceae) (3060 m 4. M.)

Abb. A-23: Aufsicht von Clusia spec. (Clusiaceae): A) Zweig, B) Wurzel.
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Abb. A-24: Mikroskopische Aufnahmen von Purdiaea nutans (Cyrillaceae): C) Stomata Blattunterseite, D)
Zweigquerschnitt.

Abb. A-25: Mikroskopische Aufnahmen von Purdiaea nutans (Cyrillaceae): E) Wurzelquerschnitt.
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A.9 Axinaceae (Mela:

stomataceae) (3060 m 0. M)
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Abb. A-28: Mikroskopische Aufnahmen von Axinaceae (Melastomataceae): C) Stomata Blattunterseite, E)
Wurzelquerschnitt.

A.10 Symplocos spec. (Symplocaceae) (3060 m 4. M)
2r | 3 | . . "k.* o

Abb. A-29: Aufsicht von Symplocos spec. (Symplocaceae): A) Zweig, B) Wurzel.
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Abb. A-30: Mikroskopische Aufnahmen von Axinaceae (Melastomataceae): C) Stomata Blattunterseite, D)
Zweigquerschnitt.

A.11 Weinmannia ioxensis (Cunnoniaceae) (3060 m t. M)

Abb. A-31: Aufsicht von Weinmannia ioxensis (Cunnoniaceae): A) Zweig, C) Stomata Blattunterseite.
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Abb. A-33: Mikroskopische Aufnahmen von Weinmannia ioxensis (Cunnoniaceae): E) Wurzelquerschnitt.
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