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1 Einleitung

1.1 Allgemein

Das Vorkommen und die Verbreitung von Wildern beeinflussen das globale Okosystem
im  Hinblick auf Artenvielfalt, Klimaregulation, Kohlenstoffspeicher = und
Wasserverfiigbarkeit sehr stark. Der Riickgang dieser wichtigen Okosysteme wurde fiir
den Zeitraum von 2000-2012 anhand von Satellitenbildanalysen auf 2,3 Mio. km?
geschitzt, wobei der Zuwachs nur mit 0,8 Mio. km? beziffert werden konnte (Hansen et
al., 2013). Der tropische Regenwald zeigte in dieser Studie mit einem Anteil von 32 % am
Gesamtriickgang des globalen Waldbestandes den hochsten Verlust von Waldflachen aller

gemessenen Okozonen.

Schatzungen zufolge war beispielsweise die Landesfliche von Costa Rica urspriinglich zu
96 — 99% von Regenwald bedeckt (Leopold et al., 2001). In den Jahrzehnten um 1990
wurden etwa 46% des Landes vor allem fiir Weideflichen und intensive Landwirtschaft
gerodet (Bryant et al., 1997). Auch wenn Leopold et al., (2001) fiir Costa Rica eine
Entwaldungsrate von 3,1% pro Jahr publizieren, berichten aktuellere Studien von einer
Zunahme der Waldfliche Costa Ricas in gegenwirtigerem Zeitraum (1986 - 2005) um
7,4% (Calvo-Alvarado et al, 2009). Diese Entwicklung ist zum Teil auf
Wiederbewaldungsmafinahmen der Regierung und einzelne Projekte zurlickzufiihren
(Watson et al., 1998), wobei solche Aufforstungsbestrebungen neben einem konomischen

Anreiz vor allem einen 6kologisch hoch relevanten Stellenwert aufweisen.

1.2 Holz als Kohlenstoffspeicher

90 % der weltweit vorkommenden, lebenden Biomasse ist in Pflanzen fixiert (Chave et al.,
2009) und der in lignifizierten Zellen von lebendem sowie totem Holz gespeicherte
Kohlenstoff stellt eine entscheidende Komponente im terrestrischen Kohlenstoffzyklus dar
(Denman et al., 2007). Studien im tropischen Regenwald der Amazonasregion ergaben,
dass Bdaume mit einem Brusthéhendurchmesser von > 10 cm 80 % der oberirdischen
Biomasse ausmachen (Nascimento, Laurance, 2002) und somit eine der wichtigsten

Kohlenstoffquellen in diesem Habitat darstellen. Ein heranwachsender Wald bindet



atmosphérischen Kohlenstoff, leistet daher einen Beitrag zur Kompensation des globalen
CO,-AusstoBles und wirkt auf diese Weise klimaregulierend. Diese wichtige Dienstleistung
solcher Okosysteme kann zwar durch Wiederbewaldung aktiv fiir die Kompensation von
CO,-Emissionen eingesetzt werden, vielfach entsteht jedoch durch intensive Rodung und
darauffolgender Nutzung ehemaliger Waldfldchen, Insektenbefall, Feuer oder Pathogene
eine weitldufgige Reduktion bewaldeter Areale, was zu einem global signifikantem
Aussto3 von Treibhausgasen in die Atmosphére fiihrt (Denman et al., 2007; Kurz et al.,
2008). Pan et al. (2011) publizieren in einer aktuellen Studie, dass im Zeitraum von 1990-
2007 Emissionen von 2,9 £ 0,5 Gigatonnen (Gt) Kohlentstoff pro Jahr auf tropische
Abholzungen zuriickzufiihren waren. Eine Kompensation wurde nur teilweise
gewihrleistet, wenn 1,2 £ 0.4 Gt C Jahr! von intakten tropischen Wildern und 1,6 £ 0,5
Gt C Jahr! von nachwachsenden tropischen Wildern zum Zeitpunkt der Studie gebunden
wurden (Pan, et al., 2011). Der globale CO,-Ausstof3 aufgrund von Landnutzung wird
Berechnungen des Global Carbon Projekts (Le Quéré et al., 2015) zufolge zwischen 2005
und 2014 auf 3,3 + 1,8 Gt pro Jahr geschétzt. Ein stetiger Riickgang der CO,-Emissionen
durch Landnutzung seit 1950 ldsst sich in diesem Bericht genauso nachlesen, wie ein
leichter Anstieg der terrestrischen CO,-Senken. Die Landnutzung und ihre Folgen machen
aktuell jedoch nur 9% der anthropogenen CO,-Emissionsquellen weltweit aus (Le Quéré et

al., 2015).

Aus dem Bestreben dem CO;.Aussto3 entgegenzuwirken und einen biologischen Korridor
zwischen Tiefland- und Hochlandregenwald (erneut) zu etablieren (Weissenhofer et al.,
2012), arbeitet der Verein Regenwald der Osterreicher gemeinsam mit der
wissenschaftlichen Unterstiitzung der Universitit Wien und der Universitit fiir

Bodenkultur seit dem Jahr 2007 an dem Projekt Corredor Biologico La Gamba (COBIGA).

1.3 COBIGA - Corredor Biolégico La Gamba und die Finca Amable

Vor allem die Ausbreitung landwirtschaftlich intensiv genutzter Flichen, welche in der
Golfo Dulce Region (Costa Rica) durch Palmoélplantagen oder Viehhaltung sehr stark
vorangetrieben wird und das regelmifBlige Schligern bestimmter Baumarten, fiihrten zur
Verinselung einzelner naturbelassener Areale (Weissenhofer et al., 2012). Ein genetischer

Austausch, insbesondere zwischen Individuen seltener Arten, ist durch eine solche



Fragmentierung der Naturflichen wenn nicht unterbunden dann zumindest erschwert. Im
Rahmen des Projekts COBIGA sollen Flachen unter Schutz gestellt und wiederbewaldet
werden, um einerseits einen moglichst naturnahen Raum fiir die ungehinderte Ausbreitung
von Tieren und Pflanzen zu schaffen und so die dort heimische Artenvielfalt zu erhalten
und andererseits, wie schon erwihnt, Kohlenstoff zu binden und damit CO,-Emissionen zu
kompensieren. Eine dieser ehemalig intensiv genutzten Weideflichen ist ein 14 ha

umfassendes Areal in La Gamba, namens Finca Amable (Abb. 1).

Abb. 1 Finca Amable — Die Entwicklung der Wiederbewaldung einer ehemaligen Weideflache iiber 4 Jahre (Fotos: P. Hietz)

In Versuchsplots wurde dort im Jahr 2012 eine Vielzahl an Baumarten gepflanzt, die in
drei funktionale Gruppen eingeteilt wurden: 1) Arten mit hoher Holzdichte (p > 0,5
g/em’); 2) Arten mit niedriger Holzdichte (p < 0,5 g/cm®); 3) Leguminosen und innerhalb
der Versuchsflichen nach einem bestimmten Muster kombiniert wurden. So entstanden

Plots mit jeweils 8 unterschiedlichen Kombinationen der 3 funktionalen Gruppen

(Kleinschmidt, 2013).

Uber die rein &kologische Bedeutung dieser Wiederbewaldung hinaus, soll daher die
Bepflanzung der Finca Amable auch als langfristig angelegter Versuchsansatz verstanden
werden, der die Bedeutung der funktionellen Diversitit fiir das Wachstum und die
Entwicklung eines Jungwaldes untersucht. Durch Zuwachsmessungen der einzelnen
Bidume, Analysen der Blatt- und Holzanatomie sowie der Quantifizierung des

Herbivoriebefalls wird beispielsweise versucht einige Aspekte der hoch komplexen



Wechselwirkungen, welche die Entwicklung von Bdumen hemmen bzw. fordern kdnnten,

besser zu verstehen.

Die ndhere Betrachtung funktioneller Eigenschaften ist eine Methode, die gerne
angewendet wird, um bessere Kenntnis zu 6kologischen und evolutiondren Vorgédngen,
Prozessen und Strategien von Pflanzen zu gewinnen (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).
Dabei werden bestimmte Eigenschaften von Pflanzen gemessen und versucht
Zusammenhédnge unterschiedlicher Parameter zu finden. Eine wichtige Funktion von Holz
ist beispielsweise die mechanische Festigkeit, die iiber den Parameter der Holzdichte
beschrieben werden kann. Denn die Dichte von Holz ist jeweils stark positiv mit der
Elastizitidt, der Widerstandsfahigkeit gegen Splittern sowie mit Resistenzen anderen
Belastungen gegeniiber korreliert (Chave et al., 2009). Die funktionellen Eigenschaften
von Bléittern wurden schon einigermalen umfangreich beforscht, weniger
wissenschaftliche Erkenntnisse liegen fiir die funktionellen Eigenschaften von Holz vor

(Wright et al., 2005; Chave et al., 2009).

1.4 Allgemeine Beschreibung von Holz

Holz tritt in verschiedensten Auspriagungen, Verwendungen und Funktionen auf. Die
Verwendung dieses Rohstoffs als erneuerbarer Energietriger, der Gebrauch fiir
Konstruktionszwecke, die Verarbeitung in der Papierproduktion bis hin zur
Medikamentenproduktion sollen nur wenige Belege dafiir darstellen, wie unentbehrlich
Holz fiir den Menschen ist. Die jéhrliche Nachfrage nach Holz liegt weltweit bei etwa 10°
Tonnen, was ungefdhr jener Menge an global gebrauchten Stahl entspricht (Kettunen,

2006).

Holz ist aber nicht nur fiir den Menschen von unverzichtbarer Relevanz, sondern nimmt
ebenso eine wichtige Rolle im Okosystem Erde ein. Uber die zuvor schon angesprochene
Funktion als Speicher von Kohlenstoff und somit wichtiger Klimaregulator hinaus,
fungieren der Stamm und die Aste beispielsweise als Triger der sauerstoffproduzierenden
Blitter. Das Wachstum, das Alter und die Hohe der verholzten Bestandteile des Baumes
bestimmen die Beschaffenheit der Krone, wodurch unterschiedliche Schattierung und
Differenzierung auch in der dritten Dimension hervorgebracht und somit ein Stockwerk

verschiedenster neuer Habitate errichtet wird (Westoby, Wright, 2006). Dieses kann



einerseits jeweils von bestimmten Organismen besiedelt werden, andererseits ist in dieser
stockwerkartigen Erweiterung in die Hohe auch rdumlich mehr Platz fiir die Blatter selbst,
die dadurch, teilweise hochspezialisiert (z.B. Schattenblétter, Sonnenblétter), in groBerer
Anzahl vorkommen konnen. Durch einen quantitativen Zuwachs von Bléttern, erhoht sich
auch die absolute O,-Produktion. Und Sauerstoff stellt wiederum eine grundlegende
Verbindung flir alle heterotrophen Lebewesen dar. Totholz, also abgestorbene Stimme und
Aste, bildet ebenfalls einen sehr wichtigen Lebensraum fiir viele Lebewesen. In weiterer
folge wird es zu Humus umgesetzt, dem wiederum eine grofle Bedeutung in der Néahrstoff-,

Kohlenstoff-, und Wasserspeicherung zukommt (Westoby, Wright, 2006).

Holz ist aber nicht nur ein kulturhistorisches, tiberlebenswichtiges und fiir den Menschen
sowie fiir das Okosystem eine unentbehrliche Komponente, sondern erfiillt auch fiir die

Pflanze selbst vor allem drei essentielle Funktionen.

1.4.1 Funktionen von Holz

1) mechanische Festigkeit: der Stamm muss seinem Eigengewicht und dem der Krone
standhalten (Rowe & Speck, 2005). Alte Biume zihlen zu den groften Landlebewesen
unseres Planeten und erreichen mit einer Hohe von weit {iber 100 m eine stattliche Grdf3e.
Dabei muss die verholzte Sprossachse oft nicht nur einem Kronengewicht von iiber einer
Tonne standhalten, sondern dieser Last auch bei starken Winden und enormen
Hebelkriften trotzen (Strasburger et al., 2014). Die biomechanische Beschaffenheit hat
nicht nur iiber die Widerstandsfdhigkeit gegeniiber Winden und anderen mechanischen
Belastungen einen Einfluss auf den Selektionsprozess zwischen verschiedenen in einem
Habitat vorkommenden Pflanzen, sondern ein widerstandsfahiger Stamm befdhigt einen
Baum beispielsweise auch seine Blitter moglichst iiber jene seiner Nachbarn zu heben und

dadurch eine hohere Sonneneinstrahlungsrate zu absorbieren (Falster, Westoby, 2005).

2) Speicher: vor allem von Néhrstoffen, Wasser, Kohlenhydraten und Fetten, aber auch
fiir chemische Sekundirstoffe, die der Verteidigung oder Kommunikation dienen kénnen

(Harmon et al.,1986; Kozlowski,1992).

3) Verbindungs- und Transportsystem: fiir Wasser, Néahrstoffe und gelegentlich auch
Assimilate zwischen dem Boden der Pflanze und den Bléttern (Tyree, Zimmermann, 2002;
Sperry et al., 2008). Der Stamm verbindet Wurzeln und Blétter miteinander und

gewihrleistet den Transport wichtiger Substanzen iiber ein teilweise sehr langes und viel
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verzweigtes Rohrensystem, das bei groBen Baumen oft einen Hohenunterschied von mehr

als 100 m {iberwinden muss (Gartner, 1995).

In der Botanik ist mit dem Begriff Holz das vom Kambium hervorgebrachte sekundére
Xylem gemeint (Raven et al., 2006). Fiir ein ndheres Verstindnis der oben genannten
Funktionen und der besseren Zuordnung einzelner Aufgaben zu bestimmten anatomischen
Strukturen, sollen die folgenden Kapitel die Entwicklung und funktionelle Differenzierung

gewisser Zellen im sekundiren Spross etwas néher beleuchten.

1.4.2 Das Kambium bildet Holz

Neben einigen monokotylen Palmen, die ihre endgiiltige GroBe durch primires
Dickenwachstum erreichen, ist das sekundidre Dickenwachstum wohl die héufigere
Wuchsform mehrjdhriger, verholzender Pflanzen. Gymnospermen, holzige eudicotyle
Pflanzen sowie verholzte Magnoliiden weisen ein etwas anderes sekundéres
Dickenwachstum von Wurzel und Spross auf als die meisten Monokotyledonen (Raven et
al., 2006). Durch die Aktivitdt der Lateralmeristeme — fiir die Bildung des Holzanteils das
Kambium — erfolgt eine radiales Wachstum (Nabors, 2007). Das Sprosskambium bildet bei
weiterer Entwicklung eine Stammzellschicht (Kambiuminitialen), die sich aus dem
Prokambium des Sprossvegetationskegels ableitet. Durch perikline Teilung entstehen in
einem sekundéren Spross radiale Zellreihen, die nach innen hin das Holz, also histologisch
betrachtet das sekundire Xylem sowie Holz- und Markstrahlen bilden und sich nach auflen
hin zum sekundiren Phloem entwickeln (Strasburger et al., 2014). In geméBigten Breiten
zeigt das Kambium eine von den Jahreszeiten abhingige Aktivitit. So ruht es
beispielsweise wiahrend des Winters und nimmt seine Teilungstitigkeit erst wieder im
Frithling auf. Dadurch ergibt sich die typische Anordnung der Jahresringe. Der
limitierende Faktor fiir die kambiale Aktivitdt in temperaten Regionen ist die Temperatur,
welche in tropischen Gebiten recht konstant ist (Worbes, 2002). Daher unterliegt vor allem
in immerfeuchten tropischen Gebieten die kambiale Teilungsfdhigkeit hédufig einer
ganzjdhrigen Kontinuitdt und eine Bildung von Jahresringen bleibt daher oft aus (Raven et
al., 2006). Die kambiale Aktivitdt ist in den Tropen vielmehr beeinflusst von kurzen
Trockenperioden sowie auch von lang andauernden Uberschwemmungen (die Auswirkung
der Photoperioden auf die Bildung von Zuwachsringen ist fragwiirdig) (Worbes, 2002).

Uber solche Einfliisse kann auch in tropsichen Gebieten periodisches Wachstum
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stattfinden. Diese Periodizitdt wird dann oft in Form von Zuwachsringen in der Anatomie

der Holzer sichtbar .

Durch die Teilungsaktivitidt des Kambiums findet jedenfalls ein Zuwachs des Holzkorpers

vor allem in radialer Richtung statt.

1.4.3 Sekundires Xylem bei Angiospermen

Wie weiter oben schon angesprochen erfiillt der Holzkorper vor allem die Funktion eines
Festigungs-, Hydro- und Speichersystems der Pflanze. Das sekundire Xylem von
Angiospermen (vgl. Abb. 2) ist im Vergleich zu dem der Gymnospermen etwas komplexer
gebaut, da vor allem die Anzahl von Zelltypen im axialen System groBer ist und die
Aufgabe der Wasserleitung und Festigung grof3teils auf differenzierte Zellen aufgeteilt
wird (Carlquist, 2001).

Lange, spitz zulaufende Tracheiden, die als tote Rohrenzellen, deren Zellwand relativ
dick und lignifiziert ist, charakterisiert werden konnen, bilden das dominante
Strukturelement der Nadelbdume, erfiillen bei der Wasserleitung von Angiospermen

jedoch eine eher untergeordnetet Rolle (Raven et al., 2006).

Holzfasern sind ebenfalls zugespitzte Zellen, die nicht nur in Form sondern auch in Grof3e
den Tracheiden gleichen. Sie sind normalerweise auch tot, besitzen jedoch keine Tiipfel
und erfiillen nur eine Festigungsfunktion. Es finden sich Zwischenformen von Faser- und
Parenchymzellen, die sich Faserparenchym nennen und als lebende Zellen iiber ihre
Aufgabe als Festigungselement hinaus auch dem Speichersystem angehdren. Zwischen
Holzfasern und Tracheiden existiert ebenfalls eine Ubergangsform, die Fasertracheiden,

die Stiitzfunktion ebenso wie Wasserleitungsfunktion iibernehmen kdnnen.

Holzparenchymzellen sind meistnes nicht lignifizierte, lebende Zellen, die hauptsédchlich
der Speicherung von Stiirke und Olen dienen. Sie spielen iiberdies eine wichtige Rolle bei
der Beseitigung von Luftembolien in den Gefd3en und besitzen die Fihigkeit den aktiven
Transport von organischen Néhrstoffen zu unterstiitzen. (vgl. Strasburger et al., 2014). Als

radiale Zellreihen angeordnet werden sie Holzstrahlen (vgl. Abb. 2) genannt.

Tracheen sind lignifizierte, tote Rohrenzellen, die sich optisch in threr Lumengrof3e von
den engeren Tracheiden unterscheiden (Abb. 2). AuBlerdem bestehen sie aus mehreren

Tracheenzellen, deren Zellewénde in axialer Richtung pords (=Perforationsplatten Abb. 2)
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oder vollstindig aufgelost sind. Auf diese Weise bilden sie ein langes GefalBsystem.
Innerhalb der Angiospermen treten diese GefdBe abhdngig von vielen Faktoren in ganz
unterschiedlicher Auspragung und Dichte auf (Sperry et al., 2008). Tracheen varrieren in
ihrer Lange beispielsweise von wenigen Millimetern bis hin zu mehreren Metern, konnen
Durchmesser von weniger als 20 bis weit liber 500 pm aufweisen (Olson, Rosell, 2013)
und der prozentuale Anteil der GefiBe pro mm” Stammgquerschnitt reicht von 4 % bis 60 %
(Chave et al., 2009). Da die Tracheen nicht perfekt vertikal wachsen, ndhern sie sich
einander immer wieder an und in den Kontaktzonen treten sie iiber Hoftiipfel in
Verbindung miteinander (Kettunen, 2006), wodurch ein funktionelles Gefilinetz entsteht,
das vor allem der Wasserleitung und als Nebeneffekt auch ein wenig der Festigung dient
(Strasburger et al., 2014). Uberdies werden Tracheen oft von paratrachealem Parenchym
umgeben, das iber Tiipfelverbindungen ein offenes System mit den GefaBgliedern bildet
und Zucker sowie andere Stoffe aktiv in die Tracheen abgeben kann. (vgl. Strasburger et
al., 2014)

Abb. 2 Blockschema eines Angiospermenholzes im Kambialbereich (Betula alba). Hs = Holzstrahl; jg =
Jahresgrenze; K = Kambium; P = Perforationsplatte; T = Trachee (Nultsch, 2001)
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Tracheen stellen den wichtigsten Zelltyp fiir die Wasserleitung innerhalb des Stammes von
Angiospermen dar (Zanne, Falster, 2010). Durch Offnung der Stomata an der Oberfliche
der Blitter und der daraus resultierenden Verdunstung entsteht ein negatives
Druckpotential innerhalb des Tracheensystems, das durch das Ansaugen von Wasser
ausgeglichen wird (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Eine Variation der Gefallange und
vor allem des GefaBdurchmesser haben jeweils starken Einfluss auf die Funktion und
Effizienz der Wasserleitung. Die Fliissigkeitstransportkapazitit bzw. -speicherung eines
Baumes generell (Choat et al., 2008) sowie dessen Fahigkeit mit Funktionsstorungen in
diesem System (z.B. Embolien) umzugehen (Zanne et al., 2006) ist primidr von der
Beschaffenheit und Verteilung der Tracheen abhingig. Es wird schon lange vermutet, dass
Gefidlle mit groBem Lumen theoretisch die effizienteste Wasserleitung ermdglichen (Baas

etal., 1983).

1.5 Hydraulische Leitfahigkeit

Der potentielle Wasserfluss kann fiir Tracheen in Stimmen berechnet werden und basiert
auf dem Darcy-Gesetz. Das besagt, dass die Volumsdurchflussrate (AV / Af), also das
geflossene Volumen / Zeit als Funktion der hydraulischen Leitfdhigkeit (K) und dem
Druckunterschied zwischen den beiden Enden der Wasserséule (4P) verstanden werden

kann (Sperry, 1995).
AV /) At=K AP

Das Gesetz von Hagen-Poiseuille beschreibt den theoretischen Wert der hydraulischen
Leitfahigkeit (K) einer homogenen Newton'schen Fliissigkeit durch ein Kanalsystem in
Abhingigkeit der dynamischen Viskositit (1) und der Dichte (p) des Fluids sowie der
Lange (H) und des Durchmessers (d) eines Rohres (Tyree, Zimmermann, 2002).

o d’

B 128u H
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Die hydraulische Leitfahigkeit wird gewdhnlich in mm?/kPa/s oder eqivalent 107
m?*/MPa/s angegeben. Messungen der hydraulischen Leitfihigkeit ist, zumindest bei
Tracheen mit einfach perforierten Endplatten, mit den Hagen-Poiseuille-Berechnungen

sehr gut korreliert (Sperry et al., 2005).

Daraus ldsst sich ableiten, dass die Effizienz der Leitfdhigkeit theoretisch mit der 4. Potenz
des Durchmessers einer Trachee zunimmt. Dennoch muss festgehalten werden, dass mit
einer Erh6hung des GefdaBdurchmessers gleichzeitig auch die Sicherheit des Wasserflusses
abnimmt (Chave et al., 2009). Vor allem durch Frost oder auch bei Trockenheit kénnen
Embolien schneller zum Abreilen der Wassersdule flihren, wenn das Gefallsystem
hauptsdchlich weitlumige Tracheen aufweist (Sperry, 1995; Baas et al., 2004). Das
steigende Risiko flir Embolien bei groBerem GefdBdurchmesser flieft in die oben
angefilhrte Formel beispielsweise nicht ein, kann aber in bestimmten Gebieten ein
wichtiges Kriterium darstellen. Das Risiko fiir Kavitation innerhalb des Holzes korreliert
positiv mit steigender Baumhohe (Domec et al., 2008). Dementsprechend ist die Effizienz
der hydraulischen Leitfdhigkeit durch die Lange des FlieBweges limitiert, da sich mit
langeren Tracheen und somit steigender Hohe der Wassersdule ein groBeres
Schwerkraftpotential einstellt (McDowell et al., 2002; Sperry et al.,2006). Uberdies hemmt
das Reibungspotential dabei ebenso die Effizienz der hydraulischen Leitfahigkeit (Becker
et al., 2000).

Die Berechnung der hydraulischen Leitfdhigkeit ist eine theoretische Herangehensweise,
die meistens etwas hohere Werte liefert als die gemessene hydraulische Leitfdhigkeit, weil
dabei vor allem der Widerstand des Wasserflusses durch die Zellwidnde nicht
beriicksichtigt wird. Der Einfluss der Zellwéinde erweist sich aber als relativ konstant (56%
(£ 2%) zum Gesamtstromungwiderstand des Hydrosystems (Sperry er al., 2006)), so dass
die theoretische hydraulische Leitfahikgeit dennoch eine brauchbare Grofle fiir die
wirkliche hydraulische Leitfdhigkeit darstellt und als solche eine gute Basis fiir ein

Verstidndnis des Hydrosystems in Stimmen bildet.

Da es vielfach aufwendig ist, Tracheenldngen zu messen, wird statt der hydraulischen
Leitfahigkeit oft die potentielle hydraulische Leitfahigkeit (Kp) berechnet, die statt der
Lange der Tracheen (H), mit der Gefdlldichte (VD) operiert (Sperry et al., 2002; Sterck et
al., 2006; Pérez-Harguindeguy et al., 2013).
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K,= (7p,/ 128 1) x VD x Dh"

Dy ist dabei die Dichte von Wasser bei 20°C (998,2 kg m™ bei 20°C), y ist die Viskositit
von Wasser bei 20°C (1,002 x 10° Pa s bei 20°C), VD die GefiBidichte (Anzahl der
Tracheen pro mm?) und DA ist der hydraulisch gewichtete Gefidurchmesser (in m)

(Sterck et al., 20006).

Neben der sehr wichtigen Funktion der Wasserleitung kommt dem Holz unter anderem die
Aufgabe der mechanischen Festigkeit zu. Wie schon zuvor erwéhnt ist ein wichtiger

Parameter um diese Funktion zu beschreiben die Holzdichte (Chave et al., 2009).

1.6 Holzdichte

Die Dichte ist ganz allgemein definiert als der Quotient aus der Masse (m) eines Kdrpers
und seinem Volumen (V), p = m/V(kg m). Die Masse eines Holzes ist hauptsichlich
durch den Volumsanteil der Zellwénde determiniert, deren Dichte auch bei verschiedenen
Arten mehr oder weniger konstant bleibt (Kettunen, 2006). Grundsitzlich weisen also
Holzer mit dickeren Zellwénden (vor allem der Faserzellen) und kleinerer Lumenfliche
eine hohere Dichte auf (Poorter et al., 2010). Zusédtzlich beeinflusst der Wassergehalt
innerhalb der Lumina als auch in den Zellwénden die Masse. Wie mit diesen Umsténden in
veschiedenen Forschungsdisziplinen umgegangen wird, beleuchtet das néchste Kapitel

naher.

Das Volumen ist zwar abhingig von der Beschaffenheit der Zellwinde, wie erwéhnt ist
aber deren Dichte relativ konstant zwischen verschiedenen Arten. Vor allem die Grof3e der
Lumina, der Wasser- und Gasgehalt haben Einfluss auf das Volumen (Kettunen, 2006;
Schiiller et al., 2013). Beeinflusst vom Feuchtigkeitsgehalt kann das Volumen eines Holzes
um 4 % - 20 % wihrend des Trocknungsprozesse schrumpfen (Williamson, Wiemann,
2010). Verschiedene Methoden das Volumen zu ermitteln ergeben auch unterschiedliche
Ergebnisse. Volumsmessungen von Holzproben, die mit einem Zuwachsbohrer gewonnen
wurden, wiesen bei Schiiller et al. (2013) mit dem Archimedes-Prinzip signifikant hohere

Werte auf, als geometrisch, mit dem Durchmesser der Bohrerspitze von 5 mm, berechnet.

In Abhéngigkeit von verschiedenen wissenschaftlichen Disziplinen wird die Holzdichte

jeweils unterschiedlich ausgedriickt. Dabei ist zu beachten, dass der Fliissigkeitsgehalt im
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Holz einerseits die Masse, andererseits auch das Volumen beeinflusst und so auch jeweils
die Holzdichte verdndert, die sich ja schlieBlich iiber das Verhiltnis von Masse zu

Volumen definiert (Kettunen, 2006).

1.6.1 Verschiedene Definitionen

Vier Methoden bestimmen im Wesentlichen die diversen Messungen der Holzdichte:

— Trockendichte (p,): 1ist die ofentrockene Masse, dividiert durch das
Trockenvolumen V,, p, - m,/ V, (Kettunen 2006). Zu der Dauer und Temperatur
der Trocknung herrschen unterschiedliche Ansétze. So legen viele die Proben vor
der Messung fiir 12-48 h bei 70-80°C in den Trockenschrank (Cornelissen et al.,
2003; Poorter et al., 2010; Markesteijn et al., 2011; Schiiller et al., 2013) andere fiir
die gleiche Zeit bei 100-105°C (Williamson, Wiemann, 2010; Pérez-Harguindeguy
et al., 2013; Osazuwa-Peters et al., 2014), weil erst bei diesen Temperaturen auch

das molekular gebundene Wasser verdunstet.

— Frischedichte (pg): bezeichnet jenes Dichteverhiltnis, bei dem die Volums- sowie

die Massemessung im frischen Zustand durchgefiihrt werden, p, - mg / V,

(Kettunen 2006).

— Lufitrockendichte (p;;): diese Methode wird héufig in der Holz- und
Forstwirtschaft angewendet und meint den Wert, der sich aus der Erhebung der
Dichte bei Lufttrocknung des Holzes ergibt. Dieser Vorgang wird bei
Zimmertemperatur fiir 72 h durchgefiihrt und der verbleibende Feuchtigkeitsgehalt
betrdgt bei der Messung ca. 12% (Hacke, et al., 2001;Kettunen 2006; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013).

— Einfache Dichte (p): beschreibt in den meisten pflanzenanatomischen,
physiologischen und -0kologischen Untersuchungen das Verhiltnis der
ofengetrockneten Masse, m,, zu dem Frischvolumen, V, (von engl.: green), also in
dem Stadium, wo die Lumina der Zellen natiirlicherweise mit Fliissigkeit gefiillt
sind, p - m, / Vg (King, et al., 2006; Kettunen, 2006; Chave et al., 2009; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Diese Methode erfordert zwei Messungen von zwei
verschiedenen Stadien der Proben, frisch und getrocknet. Um das Volumen im

Frischezustand mdéglichst unverfialscht zu messen, empfehlen Pérez-Harguindeguy
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et al. (2013) die Samples in luftdichten Plastikbehéltern vom Feld zu transportieren.

Vor allem weiche Holzer erfahren bei Verdunstung schnell einen Volumsverlust.

1.6.2 Spezifisches Gewicht von Holz

Das spezifische Gewicht von Holz ist definiert als die Holzdichte relativ zur Dichte des
Wassers, welche bei einer Temperatur von 4,4°C 1 gem™ betrigt. Diese GroBe ist
demnach ohne Einheit anzufiihren (Williamson, Wiemann, 2010). Eine einheintliche
Methode fiir die Ermittlung des Volumens scheint dabei nicht definiert zu sein, wenn sich
beispielsweise Baker et al. (2004) an Fearnside (1997) halten und das spezifische Gewicht
von Holz als Ofentrockengewicht / Frischvolumen beschreiben, also jenes Verhiltnis, das
zuvor als Einfache Dichte bezeichnet wurde und Raven et al. (2006) die Methodik der
Trockendichte (siehe oben) flir eine Untersuchung des spezifischen Gewichts von Holz

vorschlagen.

1.7 Umwelteinfliisse beeinflussen die Holzstruktur

Vertreter der Gattung /nga aus der Familie der Leguminosen, welche vielfach auf der
Finca Amable gepflanzt wurden, reichern den Boden durch symbiontische
Knoéllchenbakterien mit Luftstickstoff an, wachsen recht schnell und stellen somit eine
konkurrenzstarke Gattung dar. Sie locken mit ihren Bliiten eine bestimmte Auswahl von
Insekten an, die teilweise ihre Eier an Blittern ablegen und deren Larven diese wiederum
fressen und durch ihre Friichte ziehen sie eine Reihe von Sdugetieren an, die sich davon
erndhren und dabei die Samen ausbreiten (Weissenhofer et. al., 2013). Diese Skizze zeigt
in sehr vereinfachter Form die Vielschichtigkeit der Auswirkungen, welche ein Baum auf
seine Umwelt, den Boden, die ihn umgebende Fauna und Flora usw., haben kann.
Umgekehrt stehen Bdume ebenso unter stindigen Umwelteinfliissen, die nicht weniger

komplex sind und die Struktur des Holzes entschieden beeinflussen (Chave et al., 2009).

Im Laufe der Evolution haben sich viele neue Zelltypen etabliert, die in Gréfle, Form,
Haufigkeit und Zusammenstellung stark variieren konnen und auf diese Weise zu einer
hohen Diversitét verschiedener Strukturen und der Herausbildung unterschiedlicher Arten

fiihrten (Croquis, 2001; Sperry et al., 2008). Auch zwischen Individuen der gleichen Art
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fiihrt genetische Variabilitdt zu kleinen Abdnderungen, die sich unter anderem oft in der
Anatomie des Holzes manifestieren, dennoch beeinflussen externe Faktoren die Struktur

des Holzes und die ontogenetische Entwicklung weitaus mehr (Creber, Chaloner, 1984).

Durch Wind, Schwerkraft oder Hangschriglage verursachter Schiefwuchs wird von
verholzten Sprossen oft durch die Ausbildung von Reaktionsholz an der zug- bzw.
druckbelasteten kompensiert (Schweingruber et al., 2006). Viele Laubbdume produzieren
dichteres Holz an der Oberseite von schriagen oder anderweitig belasteten Stammen. Bei
den meisten Angiospermen wird das Reaktionsholz an der Oberseite des zugbelasteten
Triebes gebildet, weist breitere Jahresringe auf und ist durch helleres, ligninarmes, aber
zellulosehéltigeres Holz charakterisiert (Nabors, 2007). Es wird als Zugholz bezeichnet,
ganz im Gegensatz zum Druckholz der Koniferen, welches an der Unterseite der
betroffenen Sprosse hervorgebracht wird. Bei Zugholz ist meistens eine Veringerung der
GefdBdichte und des durchschnittlichen GefdBdurchmessers zu  beobachten
(Schweingruber et al., 2006).

La Gamba (70 m)
[15] 28,1°C 5932 mm
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Abb. 3 Klimadiagramm — La Gamba, Costa Rica (Huber et al. 2015)

Aus den verschiedenen Umweltfaktoren, welche die Eigenschaften von Holz und somit
auch ihre anatomische Struktur beeinflussen, ist die Verfligbarkeit und Quantitdt von
Wasser eine der einflussreichsten (Kettunen, 2006). Selbst in den immerfeuchten Tropen
wechseln  sich trockenere und niederschlagreichere Zeiten etwa in einem

Halbjahresrhythmus ab (vgl. fiir La Gamba Abb. 3). Auch bei Arten die keine klaren
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Jahresringe bilden, kommt es wihrend feuchteren Monaten oft zu einem stirkeren

Wachstum und zur Ausformung grofBerer Gefdal3e (Priya, Bhat, 1998).

Bodenbeschaffenheiten, Nahrstoffverfiigbarkeit, Temperatur, Feuer, Pathogenbefall und
Wechselwirkungen mit nahe wachsenden anderen Pflanzen sind weitere Faktoren, die die
Entwicklung von Bédumen potentiell beeinflussen und auf die verschiedene Arten mit
unterschiedlichen  Strategien reagieren. Kraft et al. (2008) zeigten, dass
Strategiedifferenzierung der verschiedenen Arten einen wichtigen Beitrag zur Erhaltung
der Artenvielfalt tropischer Regenwiélder leistet. Biodiversitét ist daher ein Produkt aus
verschiedenen funktionellen Eigenschaften, welche die Anpassungsfdhigkeit eines
Okosystems an die gegebenen und sich verindernden Umwelteinfliisse ausmacht. Vor
allem vor dem Hintergrund eines so rasanten Klimawandels, wie er jetzt gerade stattfindet,
ist Anpassungsfiahigkeit eine (liberlebens)wichtige Eigenschaft. Eine bessere Kenntnis
solcher  Eigenschaften von einzelnen Bdumen st auch fiir effektive
Wiederbewaldungsprojekte von grofer Relevanz (Hoeber et al., 2014). So wachsen
Pionierarten zum Beispiel schnell {iber eine wuchernde Grasschicht und spenden wichtigen
Schatten, in dem vielleicht erst andere, konkurrenzschwiéchere, schattenresistentere Arten
aufkommen konnen. Um bei WiederbewaldungsmafBnahmen eine moglichst nachhaltige
Sukzession zu induzieren, sollte beispielsweise berilicksichtigt werden, dass
schnellwiichsige Arten oft eine verhdltnismdfigig kurze Lebenszeit auffweisen (Poorter et
al., 2010) und widerstandsfdhige Stimme in der Regel mit langsamwiichsigen Arten in
Verbindung zu bringen sind (Williamson, Wiemann, 2010). Je mehr Wissen demnach zu
funktionellen Eigenschaften bestimmter Arten vorhanden ist, desto besser lassen sich
Bewaldungsprojekte planen und das Wachstum einzelner Bdume voraussagen (Martinez-
Garza et al., 2013),. Westoby & Wright (2006) behaupten sogar, die Untersuchung wie und
warum funktionelle Eigenschaften von Pflanzen verschiedener Arten variieren, ist der

wichtigste Schritt fiir ein niiheres Verstindnis des Okosystems generell.
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1.8 Funktionelle Eigenschaften

Relativ viel Forschung ist auf dem Sektor der funktionellen Eigenschaften von Blittern
geschehen, aber weniger im Fokus standen dabei die Bemiihungen, die Eigenschaften von
Holz ndher zu betrachten (Wright et al., 2005; Chave et al., 2009). Trotz der enorm hohen
Biodiversitdt der Tropen werden aktuell bei vielen Wiederbewaldungen nur wenige
heimische Arten verwendet (Sudrez et al., 2012). Der oft miBige Erfolg solcher
Wiederbewaldungsprogramme ist vielfach auf einen zu geringen Wissensstand zur
Okologie der gepflanzten Biume zuriickzufiihren (Craven et al., 2011). Durch eine
genauere Untersuchung bestimmter funktioneller Eigenschaften kann Effizienz bei

Wiederbewaldungen langfristig und fiir zukiinftige Projekte gesteigert werden kann.

1.8.1 Die Dichte des Holzes beeinflusst die Funktion

Die Dichte von Holz hat starke 6kologische Auswirkungen (Falster, 2006) und kann
beispielsweise als Parameter fiir zuverldssige Schitzungen der terrestrischen
Kohlestoffbestinde heranzogen werden (Baker et al. 2004; Chave et al., 2009). Bei der
Untersuchung funktioneller Eigenschaften wird ebenfalls oft die Holzdichte als
AusgangsgroBle ermittelt (Poorter et al., 2010). Zobel & van Bujtenen (1989) meinen
sogar, der wichtigste Parameter fiir die Beschreibung funktioneller Eigenschaften von Holz
sei die Holzdichte. Sie Dbeschreibt die Kohlenstoffinvestierung bzw. die
Kohlenstoffspeicherung pro Volumseinheit (Chave et al. 2009). Verschiedene Baumarten
investieren in Abhidngigkeit von bestimmten Lebensbedingungen und -strategien
unterschiedlich viel in das Wachstum ihres Stammes. So haben kurzlebige, meistens
schnellwiichsig Biume oft weniger dichtes Holz, weil die Materialkosten relativ gering
gehalten werden und ein hoher Anteil des Gewebes aus mit Luft und Wasser gefiillten
Zwischenrdumen besteht (Poorter et al., 2010). Tendenziell langsamwiichsige, langlebige
Béaume wenden hingegen hohere Materialkosten fiir die Bildung des Sprosses auf, was eine
hohe Holzdichte zur Folge hat (Chave et al., 2009; Poorter et al., 2010; Hoeber et al.,
2014). Die Stdmme sind dann in der Regel widerstandsfahiger (Williamson, Wiemann,
2010). Dichtes Holz ist auBerdem positiv mit biomechanischer und hydraulischer
Sicherheit korreliert (Hacke et al., 2001; Sterck et al., 2006) und weist meistens Tracheen
mit dickeren Zellwinden und mehr unterstiitzenden Faserzellen auf, wodurch die Gefélle

grofBeren Druckpotentialen widerstehen konnen ohne zu kollabieren (Hacke et al., 2001).
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Einen wichtigen Aspekt fiir Holzdichtemessungen stellt die Tatsache dar, dass die
Eigenschaften von Holz nicht nur zwischen verschiedenen Arten oder verschiedenen
Individuen einer Art, sondern auch innerhalb eines Stammes stark variieren konnen (Chave
et al., 2009; Schiiller et al., 2013). Bei vielen Arten der temperaten und tropischen Gebiete
erweist sich deshalb die Dichte entlang axialer und radialer Verlaufe des Holzes als
nicht homogen (Grabner, Wimmer, 2006). Mit fortschreitendem Dickenwachstum sterben
auch die Parenchymzellen des inneren Xylemkdrpers ab und geben ihre Trasportfunktion
auf (Strasburger et al., 2014). Jener Teil des Xylems, welcher dann noch dem aktiven
Transport dient, ist auf die duBersten Schichten (Splintholz) begrenzt und stellt vor allem
bei dlteren Bdumen den weitaus geringeren Anteil des Holzes dar. Um den inneren Teil des
Stammes, das Kernholz, vor dem Eindringen von Pathogenen zu schiitzen, werden in den
Zellen oft organische Extraktstoffe eingelagert und die Gefdfle werden teilweise von
Thyllen, ein Auswuchs des Zytoplasmas, verschlossen (Nabors, 2007). Die Konzentration
solcher Extraktstoffe ist bei den meisten Arten im Inneren héher als nach aullen hin, was
Auswirkungen auf die Dichte haben kann. Bei manchen Arten machen solche Substanzen
mehr als 20 % des Kernholzgewichts aus (Hillis, 1987). Kernholzdichten konnen oft
signifikant hoher sein als Splintholzdichten (Woodcock, Shier, 2002). Meistens nimmt die
Holzdichte vom Mark zur Borke hin aber ab, seltener zu (Hietz et al., 2013).

Eine radiale Zunahme bzw. Abnhame der Holzdichte vom Mark hin zur Borke zeugt
vielfach von unterschiedlichen Strategien. So produzieren vor allem Pionierarten vorerst
Holz mit geringer Dichte und spéter im Wachstum investieren diese Spezies in dichteres
Holz (Woodcock, Shier, 2002; Schiiller et al., 2013). Bei Baumen mit juvenil dichterem
Holz ist diese Tendenz meistens umgekehrt (Woodcock, Shier, 2002; Hietz et al., 2013),
konnte aber nicht immer so nachgewiesen werden (Schiiller et al., 2013). In dichteres Holz
an der Peripherie des Stammes zu investieren stellt sich vor allem aus biomechanischen
Griinden als sehr vorteilhaft heraus (Niklas, Spatz, 2010). Die radiale Abnahme der Dichte
zur Borke hin kann dadurch aber nicht erkldrt werden. Es wird angenommen, dass dieser
Trend abhédngig von spezifischen ontogenetischen Entwicklungen ist, wo aus
mechanischen, oOkologischen oder sonstigen Griinden keine weitere Investierung in
dichteres Holz an der Peripherie gefordert wird, bzw. die Vorteile, Energie stattdessen in
schnelles Dickenwachstum zu stecken, tiberwiegen (Woodcock, Shier, 2002). Ein

zufriedenstellenderer Erkldrungsansatz konnte dazu jedoch nicht gefunden werden.
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Oft wird behauptet, dass die Holzdichte mit der Effizienz der hydraulischen
Leitfihigkeit assoziiert ist (Meinzer, 2003; Chave et al. 2009). Aufgrund des
Verhiltnisses von groBem Lumen zu, im Vergleich dazu, diinnen Zellwand weisen
Tracheen eine geringe Masse auf. Ein groBer Anteil an Gefidlen am Stammgquerschnitt
sollte demnach eine niedrige Holzdichte zur Folge haben. Pérez-Harguindeguy et al.
(2013) publizieren, dass eine geringe Stammdichte und grofe Gefille mit schnellem
Wachstum, hohe Stammdichte und kleine Gefd3e mit geringer Sterberate in Verbindung zu
bringen sind. Aber Poorter et al. (2009) ebenso wie Zanne & Falster (2010) zeigen, dass
ein groBerer GefdBanteil an der Gesamtquerschnittfliche nicht zwangsldufig zu einer
geringeren Holzdichte fiihrt. Entgegen allgemeinen Vermutungen zeigen andere
Untersuchungen, dass Beziehungen zwischen der Holzdichte und der Beschaffenheit der
Gefidlle zumindest bei Angiospermen oftmals gemischt sind (Preston et al., 2006; Pratt et
al., 2007), denn die Dichte von Holz ist vielfach vom Anteil der Fasern und der
Zellwanddicke derselben sowie von Parenchymzellen abhingig (Pratt et al., 2007; Fan et
al., 2012). Jene Arten, die Fasern mit dicken Zellwénden enthalten haben im Durchschnitt
signifikant hohere Holzdichten, auch wenn sie zugleich grofle Gefdlle aufweisen (Chave et

al., 2009).

1.8.2 Wasserleitung

Wie weiter oben schon erwéht erhoht sich also bei steigendem Tracheendurchmesser die
potentielle Durchflussrate (Tyree, Zimmermann, 2002). GleichermaBlen sinkt dabei aber
die Sicherheit des Hydrosystems gegeniiber Dysfunktionen (Maheraldi et al., 2006; Sperry
et al. 2008; Choat et al., 2012). Auch wenn Maheraldi et al. (2004) keinen Zusammenhang
zwischen der Bestdndigkeit gegen Kavitation und der hydraulischen Leitfdhigkeit des
Splintholzes feststellen konnten, zeigen andere Studien, dass sich oft ein strategischer
Trade-off' zwischen Wasserleitungssicherheit und —effizienz manifestiert (Jacobsen et
al., 2007), der die Funktionsweise von Pflanzen stark beeinflusst (Baas et al., 2004). Dieser
Trade-off konnte beispielsweise anhand der Holzdichte bestdtigt werden. Eine hohe
Holzdichte wurde fiir viele Arten mit einer hohen Resistenz gegeniiber Embolien und mit

einer geringeren hydraulischen Leitfdhigkeit assoziiert (Lens et al., 2011). Chave et al.

' Trade-off: beschreibt eine gegenseitige Austauschbedingung zwischen zwei oder mehreren
Faktoren. Ein Trade-off ist gegeben, wenn beispielsweise Faktor A mit Faktor B in einem
negativen Zusammenhang steht, so dass eine positive Verédnderung einer der beiden Faktoren eine
negativen Abwandlung des anderen zur Folge hat.
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(2009) postulieren ihre Verwunderung dariiber, dass das Risiko fiir Kavitation und die
hydraulische Effizienz oft unabhingiger voneinander zu sein scheinen als vermutet, zumal
sie ebenfalls schreiben, dass, auf empirischen Befunden und allgemeiner Ubereinkunft
basierend, eine hohere Porositdt der Tiipfelmembranen zu effizienterem Wassertransport,

aber hoherem Risiko fiir Kavitation fiihrt.

Der Durchflusswiderstand fiir das Wasser in den Gefden ist stark an die Beschaffenheit
der perforierten Endplatten innerhalb der Tracheen gebunden, welche in etwa 50 % des
gesamten hydraulischen Widerstands im Xylem ausmachen (Choat et al., 2008). Dabei ist
nicht nur die Durchldssigkeit der einzelnen Tiipfelmembranen alleine ausschlaggebend fiir
die Wasserleitungseffizienz und -sicherheit, sondern vielmehr die gesamte Fliche der
interzelluliren Membranen innerhalb der Tracheen (Hacke et al. 2006). Sperry et al.,
(2006) differenzieren die hydraulische Leitfdhigkeit der Lumina und die hydraulische
Leitfahigkeit des gesamten Sprosses. Denn erstere nimmt theoretisch mit der 4. Potenz des
Durchmessers einer Trachee zu, aber das Wasser flielt nicht nur durch die Lumina der
Gefille, sondern auch durch die engeren Poren der Endplatten zwischen den einzelnen

Tracheenelementen (Sperry et al., 20006).

Olson & Rosel (2013) publizieren, dass Bdume in immerfeuchten Gebieten mit hoher
Wasserverfiigbarkeit hédufig grofe Tracheen ausbilden und die Resistenz gegeniiber
Storungen des Wasserflusses durch stomatédre Kontrolle gewéhrleistet wird (Hoeber et al.,
2014). GroBle, hydraulisch effiziente Tracheen konnen als Adaptationen an feuchte
Habitate gesehen werden, kleinere Tracheen, die hohere Resistenz gegeniiber Kavitation
aufweisen, werden eher mit trockeneren Gebieten assoziiert (Carlquist, 2001; Tyree,
Zimmermann, 2002). Dass kleinere Tracheen mit einer hoheren hydraulischen Sicherheit
assoziiert werden, ist flir Wheeler et al. (2005) jedoch nur als Trend zu verstehen. Sie
weisen auf die Moglichkeit falscher Zusammenhédnge hin, die in Abhédngigkeit von
statistischen Auswertungen, welche bestimmte Parameter oder Artzusammensetzungen zu
wenig beriicksichtigen, schnell entstehen kdnnen. Auch Lens et al., (2011) finden kaum
Zusammenhdnge zwischen dem hydraulisch gewichteten Tracheendurchmesser und der
Transportsicherheit, die sie als MCP (Mittelwert caviation pressure from Weibull in MPa;
die Funktion stimmt mit der Vulnerability-Index-Kurve: VI = GefaBBdurchmesser /

Gefalidichte liberein) ausdriicken.
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Neben dem GefaBdurchmesser hat auch die GefidBBdichte sowie die Anordnung der
Tracheen Einfluss auf die Effizienz und Sicherheit des Wasserleitungssystems im Stamm
(Fichtler, Worbes, 2012). Die beiden Autoren verwenden dabei den Vulnerability Index
(VI), arbeiten aber weiters mit keinen eigentlichen Werten zur Sicherheit der
Wasserleitung. Sie stellten eine starke negative Korrelation zwischen der Gefaf3dichte und
dem VI fest und auch eine stark positive Korrelation zwischen der Gefal3dichte und Kp.
Lens et al. (2011) fiihrten hingegen Untersuchungen innerhalb einer Gattung durch und
konnten die von Fichtler und Worbes (2012) gefundenen Zusammenhénge der Gefa3dichte

weder mit dem MCP, noch mit der hydraulischen Leitfahigkeit bestatigen.

Die Gefdlidichte ist aber bei vielen Arten negativ mit dem durchschnittlichen
GefaBdurchmesser bzw. der Gefiallfliche korreliert (Sperry et al., 2008; Fichtler, Worbes
2012), was wahrscheinlich darin seine Logik findet, dass weniger grofle Gefille als
kleinere pro Stammquerschnittsfliche Platz haben (Chave et al., 2009). Und der
Tracheendurchmesser korreliert wiederum positiv mit der Lidnge und GrofBe des
Stammes (Olson et al., 2014) ebenso wie mit der Wachstumsrate von tropischen Bdumen

(Hoeber et al., 2014).

1.8.3 Wachstumsrate

Die Wachstumsrate ist stark abhéngig von der Verfiigbarkeit von Néhrstoffen, Licht und
Wasser (Hoeber et al., 2014). Wie zuvor schon erwédhnt bedingt das Vorhandensein von
letzterem wahrscheinlich die GréBe der GefaBdurchmesser und dieser steht wiederum
positiv mit der Wachstumsrate in Wechselwirkung (Poorter et al., 2010; Fan et al., 2012;
Hoeber et al., 2014).

Eine erwartete, negative Korrelation zwischen Wachstumsrate und Holzdichte konnte
oftmals bestétigt werden (Poorter et al., 2008; Hietz et al., 2013), dennoch ist dieser Trend
manchmal recht schwach (Chave et al., 2009), seltener sogar gar nicht zu finden (Fan et
al.,, 2012). Die Wachstumsrate ist in den Tropen vor allem auch von hydraulischen
Eigenschaften abhingig. Denn hohere Tanspirationsraten fithren zu einer ausreichenden
Wasserversorgung der Blétter , die als positiver Effekt auf die Photosyntheseaktivitdt somit

auch das Wachstum des gesamten Baumes fordert (Brodribb et al., 2002).

Die kausalen Zusammenhinge zwischen der Holzdichte, den hydraulischen Eigenschaften

und der Produktivitit von tropischen Biumen sind vielfach noch nicht ausreichend
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verstanden (Hoeber et al., 2014) und viele (Wieder)Bewaldungsinitiativen sind ob dieses
mangelnden Wissens immer wieder von mafligem Erfolg gezeichnet (Suarez et al., 2012).
Wie nun des Ofteren gezeigt wurde, bilden funktionelle Eigenschaften ein dichtes Netz
von Interaktionen vieler Faktoren, weswegen Korrelationen und Abhéngigkeiten zwar
wichtige Informationen liefern konnen, jedoch immer wieder relativiert, tiberpriift und in

Frage gestellt werden sollten.

1.9 Fragestellung

Das Forschungsfeld der funktionellen Eignenschaften von Holz weist gro3e Relevanz fiir
ein besseres Verstindnis der Okologie von Baumen auf, stellt sich aber auf den ersten
Blick oft als sehr komplex dar. aus diesem Grund hat sich vorliegende Arbeit im
Speziellen mit den Wechselwirkungen der Holzdichte von Stimmen ebenso wie von
Asten, der Beschaffenheit von Tracheen und der Wachstumsrate innerhalb bestimmter
Arten auseinandergesetzt. Diese Faktoren beeinflussen sich gegenseitig (oder auch nicht)
und spielen eine wichtige Rolle fiir die Pflanze selbst. Eine néhere Betrachtung solcher
Parameter flihrt also zu einer eingehenderen Kenntnis o©kologischer Vorginge,
Funktionsweisen und Strategien von Bédumen, welche moglicherweise fiir andere

Wiederbewaldungsprojekte wichtige Erfahrungen bringt.
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2 Materialien und Methoden

2.1 Untersuchungsgebiet

Die Daten wurden auf der Finca Amable erhoben, einer ehemalig intensiv-
landwirtschaftlich geniitzten Weidefliche von 14 ha im Ort La Gamba, (Provinz
Puntarenas, Costa Rica). Die Golfo Dulce Region im Siidwesten des Landes, welcher auch
der Ort der Datenaufnahme angehort, z&hlt mit einem durchschnittlichen
Jahresniederschlag von 5932 mm (Huber et al., 2015) zu den niederschlagreichsten Costa
Ricas (Abb. ).

Die im Rahmen dieser Arbeit untersuchten Flachen wurden im Jahr 2012 angelegt. Dazu
wurden Baume in drei Gruppen unterteilt: /) Leguminosen, 2) Arten mit hoher Holzdichte
(p>0,5) und 3) solche mit niedriger Holzdichte (p<0,5), die jeweils in vorgegebenen
Kombinationen in Gruppen von 6 x 6 Individuen, also Parzellen von jeweils 36 Baumen,
ausgepflanzt wurden. Als Grundlage fiir diese Arbeit dienen 22 solcher Parzellen, die

insgesamt 792 Baume umfassen. Weitere Pflanzungen sind in Vorbereitung.

Eine Forschungsstation der Universitdt Wien (N 8°42"61', W 83°12'97") sowie die davon
unweit entfernte Untersuchungsfliche befinden sich in der Golfo Dulce Region im
Stidwesten Costa Ricas. Der Zeitpunkt der Datenerhebung war mit dem Zeitraum Mérz-
April 2015 am Ende der Trockenzeit bzw. am Ubergang zur Regenzeit angesiedelt (vgl.
Abb. 3)

2.2 Ermittlung der Holzdichten

Die Holzdichte wurde einerseits von Ast- und andererseits von Stammbholz ausgewahlter

tropischer Bidume bestimmit.

2.2.1 Astholz
Jeweils ein ca. 10 cm langes, fingerdickes Aststiick, welches keine bis kaum
Verzweigungen aufwies wurde aus einer gesunden, sonnenexponierten Baumkrone

(Cornelissen et al., 2003) mit einer Astschere entnommen und dieser Vorgang nach
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Moglichkeit bei drei verschiedenen Individuen pro Art (Abb. 4)wiederholt (Poorter et al.,

2010). Insgesamt wurden 108 Astproben von 40 verschiedenen Baumarten genommen.

55%
35%
22,5% 22,5%
10% 7,5%
2,5%
T T - T
1 2 3 4 5 8 >3
Number of individuals (samples) per species

Abb. 5 Die prozentuale Verteilung der Anzahl an Astprobenwiederholungen pro Art

Bis zur weiteren Bearbeitung wurden die Aststiicke in verschlieBbare Plastikbeutel
gegeben. Nach Entfernung der Borke im Labor (Cornelissen et al., 2003) wurde das
Aststiick auf eine Prépariernadel gesteckt und zur Génze in ein mit Wasser gefiilltes
Becherglas getaucht, das sich auf einer vor dem Eintauchen tarierten Waage befand. Mit
der Archimedes-Prinzip-Methode wurde das Frischvolumen ermittelt (Abb. 5 veridnd. nach

Chave, 2005).

Pripariernadel

Becherglas mit Wasser

A

A

Aststiick

Waage

Abb. 6 Der Auftrieb eines Gegenstands in einem Medium (wie beispielsweise Wasser)
entspricht der Gewichtskraft des vom Gegenstand verdriangten Mediums. Wenn die Dichte des
Wassers p= 1 g/cm® annimmt, gilt 1 g ist dquivalent mit 1 cm® (Chave, 2005)
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Nachdem die Aste fiir mindestens 48 h bei 80°C im Trockenschrank getrocknet und
danach gewogen wurden, konnte die Holzdichte (in g cm™), welche hier als
Trockengewicht / Frischvolumen definiert wird (Chave et al., 2006; Poorter et al., 2010)

ermittelt werden.

2.2.2 Stammbholz

Jeweils ein Bohrkern pro Individuum wurde mithilfe eines Zuwachsbohrers (Haglof,
Léngsele, Sweden) von 58 Béumen, die 53 verschiedenen Arten angehorten (die Dichte
der 5 Arten, von denen Proben von jeweils 2 verschiedenen Individuen erhoben wurden,

wurden gemittelt), von adulten Individuen moglichst aus einem Primér- bzw.

Sekundirwaldhabitat genommen (Abb. 6 & 7).

Abb. 7 Stammbholzprobennahme mit einem Zuwachsbohrer (Foto: P. Hietz)

Da versucht wurde, die Bohrprobe nach Moglichkeit iiber den gesamten Radius von der
Borke bis zum Mark zu nehmen, begrenzte die Bohrerldnge von einmal 30 cm bzw. 60 cm

die GroBe der Baume, welche fiir die Erhebung heSpannweitezogen werden konnten.
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Zuwachsbohrer

Borke

Bohrrichtung: von der Borke
direkt zum Mark

Abb. 8 Querschnitt eines Stammes. Der Zuwachsbohrer wurde im rechten Winkel zur Wuchsrichtung des Baumes
angesetzt, um als Bohrkern einen méglichst direkten Verlauf von der Borke bis zum Mark zu erhalten, der vor allem die
vertikal ausgerichteten Tracheen moglichst im rechten Winkel anschneidet (Abb. verédnd. nach Chave, 2005)

Die Dichte der Borke variiert sehr stark von jener des Holzes (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013), weshalb schon im Feld der Anteil der Borke, also der duBlerste Teil des Bohrkerns,
entfernt wurde. Um volumetrische Verluste durch Verdunstung zu verhindern, wurden die
Bohrproben sofort nach Entnahme in einen langen Strohalm gesteckt, der durch das
Versiegeln beider offener Enden mit einem Feuerzeug eine luft- und wasserdichte
Transportmoglichkeit der Proben darstellte (Chave, 2005; Pérez-Harguindeguy et al.,
2013).

Diese Strohhalme wurden im Labor wieder gedffnet, die Bohrkerne in 2,5 cm Stiicke
geschnitten, beschriftet und deren Lénge jeweils mit einer digitalen Schublehre auf 2
Nachkommastellen (in mm) genau gemessen (Schiiller et al., 2013). Da die Holzdichte in
aktuellen Arbeiten als Trockengewicht / Frischvolumen definiert wird (Chave et al., 2006;
Poorter et al., 2010), wurde die Linge der einzelnen Bohrkernstiicke moglichst schnell
nach dem Offnen der Strohhalme gemessen. Der Trocknungsprozess wurde daraufhin
genau so durchgefiihrt wie zuvor bei den Asten. Die getrockneten 2,5 cm-Stiicke wurden
zum Auskiihlen fiir I Stunde in einen Exsikkator mit Kieselgel gegeben und darauthin mit

einer Waage auf Tausendstel Gramm genau gewogen.

Das Volumen wurde geometrisch errechnet. Dadurch dass der Zuwachsbohrer einen
definierten Durchmesser von 5,15 mm aufwies und somit aus dem Stamm ein Zylinder mit
(zu vernachlédssigenden UnregelméBigkeiten (Schiiller et al., 2013) und) einem Radius von

2,575 mm geschnitten wurde, konnte das Volumen der Bohrproben mathematisch mit der
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Volumsformel: ¥=m’h berechnet werden. Fiir die Hohe /4 wurde der mit der Schublehre

gemessene Wert eingesetzt.

2.3 Analyse der Tracheen

Von den Astproben wurden mit einem Leica RM2235 Rotationsmikrotom und einem
Reichert-Jung Schlittenmikrotom 10-30 pm dicke Querschnitte angefertigt, die meistens
frisch geschnitten werden konnten. Das Schlittenmikrotom ist immer noch das
Standardgerét fiir holzanatomische Schnitte (Carlquist, 2001). Harte Holzer wurden zum
Erweichen 2-14 Tage in Polyethylendiamin eingelegt (Kukachka, 1978; Carlquist, 1982)
und zu fragile Holzstrukturen vor dem Schneiden mit Polyethylenglycol (PEG 1500)
stabilisiert (Rapp, Behrmann, 1998).

Die Schnitte wurden mit einer 1:2 Safranin (0,5% in 50% Ethanol) und Astrablau
eingefdrbt, um lignifizierte Elemente von nicht verholzten besser unterscheiden zu kénnen
und nach einer Ethanol-Dehydrationsreihe (50%, 75%, 96%) auf einem Objekttriger mit
Euparal eingebettet (Carlquist, 2001; Vazquez-Cooz , Meyer, 2002). Ein fiir die jeweiligen
Proben typischer Ausschnitt der fixierten Pridparate (wenn hoher Reaktionsholzanteil
vorhanden war, wurde ein Ubergangsbereich gewihlt, der das Reaktionsholz sowie das
normale Holz représentierte), wurde im MultiStep-Modus mit einem Leica DM5500B-
Lichtikroskop, einer Leica DMC2900-Kamera und 10x-Objektiv fotografiert und die
Einzelbilder anschlieBend mit Photoshop CS6 zusammengesetzt (Abb. 8a) Im selben
Programm wurden eine repriasentative Fliche, jeweils vom Mark bis zur Borke und entlang
der Holzstrahlen, ausgewahlt (griine Linie Abb. 8b) sowie alle darin befindlichen Tracheen
markiert (Abb. 8b), was die Grundlage fiir die weitere Bildanalyse im Computerprogramm
ImageJ darstellte. Gemessen wurden dabei vor allem die Tracheen- und Gesamtflache, der

Umfang der Gefdfle sowie ihre Entfernung zum Mark.

Abb. 9 Cojoba arborea - Ast quer. Ausschnitt vom Mark bis zur Borke. a) Aufnahme nach dem Zusammensetzen der
Einzelbilder. b) Markierung einer repriasentativen Fldche (griin) und der sich darin befindenden Tracheen (rot) fiir weitere
Analysen.
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2.4 Zuwachsdaten

Im Rahmen des oben beschriebenen Versuchsansatzes der Wiederbewaldung auf der Finca
Amable stellt vor allem die Zuwachsrate der gepflanzten Bdume eine wichtige
Datengrundlage dar. Dazu wurden die Hohe der gepflanzten Bdume (in m) und der
Brusthohendurchmesser bei 1,3 m (in cm) zum ersten Mal 2013 erhoben (Kleinschmidt,
2013). Diese Messungen wurden 2015 und 2016 wiederholt. Kleinschmidt et al. (unpubl.)
stellten dieser Arbeit die Daten zum artspezifischen, mittleren Jahreszuwachs {iber vorhin

genannten Zeitraum zur Verfligung.

2.5 Weitere Berechnungen und Datenanalyse/Statistik

Aus den weiter oben angefiihrten Daten konnten schlieBlich die GefdB3dichte (VD), die
geamte und durchschnittliche (VA) Tracheenfliche, deren prozentualer Anteil an der
Gesamtfliche des Querschnitts (F) und der Abstand der einzelnen Tracheen zum Mark
sowie die potentielle hydraulische Leitfahigkeit (X,) (auf der Hagen-Poiseuille-Gleichung

basierend vgl. Kap. 1.5) berechnet werden.
K,= (7py/ 128 1) x VD x D,,*

K, wird hier als die potentielle spezifische Leitfahigkeit des Stammes (in kg m MPa™s™)
definiert.

Mittels einer linearen Regressionsanalyse wurde vorerst der artspezifische Zusammenhang
zwischen der gemittelten Stammholz- und der Astholzdichte analysiert und durch einen
Pearson-Korrelationskoeffizienten ausgedriickt. Weiters wurden der Zusammenhang der
Holzdichten, der oben angefiihrten Parameter und der Zuwachsdaten, ebenfalls auf
Artniveau, ermittelt. Folgende Signifikanzniveaus wurden bei den Berechnungen jeweils

gesondert ausgewiesen: p < 0,05 (signifikant), p < 0,01 (sehr_signifikant), p < 0,001

(hoch signifikant).

Die erhobenen Daten zur Holzdichte wurden auBerdem mit jener der Global wood density
database (Zanne et al., 2009) verglichen. Diese Datenbank beinhaltet gemittelte
Holzdichtewerte aus verschiedenen Quellen von 8527 verschiedenen verholzten

Pflanzenarten, 1710 Gattungen und 197 Familien. Da dabei nicht klar herauszulesen ist, ob
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es sich bei diesen Daten um Stammholz-, oder Astholzdichten handelt, wurden jeweils die
gemittelten Stammbholz-, die gemittelten Astholzdichten und der Mittelwert aus Stamm-,

und Astholzdichte dieser Arbeit mit jenen Dichtedaten der Datenbank verglichen.

2.6 Abkiirzungsverzeichnis

Tabelle 1 Liste mit den wichtigsten Variablen deren Definition und der dazugehehorenden Einehit

Symbol Definition Einheit
VA Durchschnittliche Tracheenflache mm”
Dm Durchschnittlicher Tracheendurchmesser mm
VD GefiBdichte (Anzahl der GefiBe pro mm®) n/mm’
Dh Hydraulisch gewichteter durchschnittl. Tracheendurchmesser mm

Potentielle hydraulische Leitfahigkeit
Kp kg m MPa™'s™
K,= (7p,/ 128 1) x VD x D*

F Der relative Anteil der Tracheenfldache relativ Gesamtflache %
WDa Astholzdichte g/em’
WDs Stammbholzdichte g/ cm’

BHDgrow Durchschnittlicher jahrlicher Zuwachs des Brusth6hendurchmessers ¢y Jahr!
in 1,3 m Hohe

Hgrow Durchschnittlicher jéhrlicher Zuwachs der Baumhohe m Jahr'
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3 Ergebnisse

3.1 Deskriptive Statistik

3.1.1 Stamme

Es wurden Bohrproben von insgesamt 58 verschiedenen Bdumen gesammelt, die 52
unterschiedlichen Arten angehoren. Die Mittelwerte der Bohrkerndichte variieren
zwischen 0,16 g/cm® (Ochroma pyramidale) und 1,01 g/em® (Carapa nicaraguensis). Die

Haufigkeitsverteilung der Mittelwerte aller artspezifischen Stammholdichten ist in Abb. 10

dargestellt.
WD Stammbholz
N Mittelwert 0,49
20 1 Standardfehler 0,02
g 15 - Median 0,51
%10 | Standardabweichung 0,17
e Spannweite 0,86
> ] Minimum 0,16
0 - Maximum 1,01
<0,2 0,204 04-06 06-08 >0,8 Anzahl 52
Wood density (g/cm?)

Abb. 10 Histogramm der artspezifischen, gemittelten
Stammbholzdichten (WDs)

3.1.2 Aste

Von 108 verschiedenen Astproben, aus 40 unterschiedlichen Spezies, wurden ebenfalls
jeweils die Mittelwerte innerhalb der gleichen Art erhoben. Mit 0,27 g/em’ (Apeiba
membranacea) als kleinsten Dichtewert und 0,72 g/em’ (Symphonia globulifera) als
hochste Dichte, ergibt sich eine Spannweite von 0,45. Diese ist etwa nur halb so gro3 wie
jene der Stammdichtedaten (0,86). Die Haufigkeitsverteilung der Astholzdichten ist in
Abb. 11 dargestellt.
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WD Astholz
Mittelwert 0,49
Standardfehler 0,02

10 A Median 0,49
8 - Standardabweichung 0,12
6 - Spannweite 0,45
4 - Minimum 0,27

Maximum 0,72
2] B R 40
0 - T T T T T

<03 0304 04-05 05-06 0,6-0,7 >0,7
Wood density (g/cm?3)

Frequency (n)

Abb. 11 Histogramm der artspezifischen, gemittelten
Astholzdichten (WDa)

3.1.3 Zuwachsrate des Brusthohendurchmessers

Aus insgesamt 1040 Messungen des Brusthohendurchmessers (in c¢cm) wurde von
Kleinschmidt et al. (unpubl.) der artspezifische Mittelwert des jdhrlichen Zuwachses
ermittelt. Die Haufigkeitsverteilung der daraus resultierenden 65 Mittelwerte verschiedener

Spezies ist in Abb. 12 angefiihrt.

20 Zuwachsrate des BHD
Mittelwert 3,40
15 - Standardfehler 0,22
>
e Median 3,26
g 10 -
= Standardabweichung 1,80
L 5 - Spannweite 7,53
0 Minimum 0,46
<1 12 23 34 45 56 67 78 Maximum 7,99
Mean diameter growth per year (cm year?) Anzahl 65

Abb. 12 Histogramm des artspezifischen, jahrlichen
Zuwachses des Stammdurchmessers (BHDgrow) in cm der
Arten von der Finca Amable
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3.1.4. Zuwachsrate der Baumhohe

Der jéhrliche Zuwachs der Hohe (in m) wurde von 74 verschiedenen Baumarten ermittelt.

Dazu wurden insgesamt 714 Baumhohenmessungen durchgefiihrt und der artspezifische

Mittelwert berechnet Kleinschmidt et al. (unpubl.). Die Haufigkeitsverteilung dieser Werte

ist in Abb. 13 dargestellt.

Zuwachsrate der Hohe
25 -
Mittelwert 1,47
20 Standardfehler 0,10
>
g 15 - Median 1,53
3> Standardabweichung 0,87
@ 10 ~
w Spannweite 4,46
> ] Minimum 0,01
0 - Maximum 4,46
<0,5 051 1-1,5 1,5-2 2-2,5 2,5-3 3-3,5 >3,5 Anzahl 74
Mean height growth per year (m year-)

Abb. 13 Histogramm des artspezifischen, jahrlichen
Hoéhenzuwachses (Hgrow) in m einiger Bdume der Finca
Amable

3.1.5 Weitere Parameter

Von den gleichen Astproben, an denen die Dichtemessungen durchgefiihrt wurden, wurden

ebenfalls die durchschnittliche Tracheengroe (VA), der hydraulisch gewichtet,

durchscnittlicheTracheendurchmesser (Dh), die GefaBdichte (VD), der prozentuale Anteil

der Tracheen am Gesamtquerschnitt und die theoretische hydraulische Leitfahigkeit (Kp)

erhoben. Eine deskriptive Ubersicht dieser Parameter iiber die Werte der einzelnen

Individuen ist in Tabelle 2 angefiihrt. FEine visuelle Zusammenstellung einiger

prototypischer Vertreter ist in Abb.14 dargestellt.
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Tabelle 2 Deskriptive Ubersicht zu weiteren Parametern der Asthdlzer aller auf der Finca Amable

gesammelten Individuen

VA (mm?) Dh (mm) VD (n/mm?) F (%) Kp (kg m MPa™s™)

Mittelwert 2,97E-03 0,07 44,17 10,77 23,69
Standardfehler 1,75E-04 1,94E-03 2,56 0,43 2,27
Median 2,51E-03 0,06 39,90 10,10 17,55
Standardabweichung 1,72E-03 0,02 25,23 4,27 22,37
Spannweite 0,01 0,12 176,44 22,33 160,41
Minimum 3,98E-04 0,03 9,95 2,96 1,01
Maximum 0,01 0,14 186,39 25,29 161,42
Anzahl 97 97 97 97 97

Legende 1 Werte zu der durchschnittlichen Tracheengréfe (VA), des hydraulisch gewichteten
Tracheendurchmessers (Dh), der Gefdfidichte (VD), des relativen Anteils der Tracheenflache zur

Gesamtquerschnittsflache (F) und der potentiellen hydraulischen Leitfdhigkeit
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Symphonia globulifera

Croton schiedeanus

Senna reticulata

Minquartia guianensis

Hyeronima alchorneoides

Ochroma pyramidale

Abb. 14 Auswahl an Astholzquerschnitten mit der Tendenz zum Minimalwert (links) bzw. Maximalwert (rechts) der
Parameter: VA, Dh, VD, F und Kp (von oben nach unten). Der schwarze Balken zeigt die Skalierung und weist eine Lange
von 500 um aus
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3.2 Regressionsanalysen

Wenn im Folgenden von Stammholzdichten, Astholzdichten oder Holzdichten der

Datenbank gesprochen wird, ist dabei immer der artspezifische Mittelwert gemeint.

3.2.1 Holzdichte
Es konnte eine stark signifikante, positive Korrelation zwischen der Stamm- und

Astholzdichte gefunden werden (r* = 0,36; p < 0,01; Abb. 15).

0,8 - y =0,5154x + 0,2517
o

R? =0,3607
0,7 -

Wood density branches (g/cm?3)
o
(0]

0,2 T T T 1
0,1 0,3 0,5 0,7 0,9
Wood density stem (g/cm?3)

Abb. 15 Zusammenhang zwischen den Astholzdichten der Finca Amable (WDa)
und der Stammbholzdichten aus einem Primér- bzw. Sekundarwaldhabitat (WDs)

Tabelle 3 Regressionsanalyse des Zusammenhangs zwischen der Stammbholzdichte (WDs) und der
Astholzdichte (WDa)

Regressionsanalyse WDa

Korrelationskoeffizient 0,601

R2 0,361
Korrigiertes R2 0,332
Standardfehler 0,101
Beobachtungen 24

Koeffizienten Standardfehler t-Test P-Wert
Achsenabschnitt 0,252 0,064 3,916 7,40E-04
WDs 0,515 0,146 3,523 0,002
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Im Vergleich mit den im Rahmen dieser Arbeit erhobenen Dichtedaten und jenen der
Global wood density database (Zanne et al., 2009) korrelieren die Stammbholzdichten am
starksten mit den Holzdichten der Datenbank (r2 = 0,66; p < 0,001; Abb. 16). Dabei
wurden jeweils die Mittelwerte von insgesamt 32 Arten verglichen (Tabelle 4). Mittelwerte
der Astdichte von 20 verschiedenen Arten konnten jenen Daten der Datenbank
gegentibergestellt werden und ergaben ebenfalls eine positive Korrelation mit sehr hohem

Signifikanzniveau (r* = 0,48; p < 0,001; Abb. 16).

Wood density stem (g/cm?3)

02 - @  v=-08163x+0,0597

°® R2 = 0,6586

0,1 T T T
0,1 0,3 0,5 0,7

y=0,5387x + 0,221
03 - ® 9 R? = 0,4769

Wood density branches (g/cm3)
o
(0]

0,2 T T T 1
0,1 0,3 0,5 0,7 0,9
Wood density database (g/cm?3)

Abb. 16 Zusammenhénge zwischen den artspezifischen Mittelwerten: der Stammholzdichten aus einem Primér-
bzw. Sekundédrwaldhabitat (WDs) (oben), der Astholzdichten von der Finca Amable (WDa) (unten) jeweils mit den
artspezifischen Mittelwerten aus der Global wood density database von Zanne et al. (2009)
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Tabelle 4 Bivariate Regressionsanalysen des Zusammenhangs zwischen der Mittelwerte der von Zanne at al.
(2009) erstellten Datenbank und jeweils der gemittelten Stamm (WDs) und Astholzdichtenholzdichten
(WDa)

Regressionsanalyse WDs WDa
Korrelationskoeffizient 0,812 0,691
R2 0,659 0,477
Korrigiertes R2 0,647 0,448
Standardfehler 0,094 0,096
Beobachtungen 32 20
Koeffizienten Standardfehler t-Test P-Wert
WDs
Achsenabschnitt 0,060 0,054 1,097 0,282
WDdatabase 0,816 0,107 7,607 1,75E-08
WDa
Achsenabschnitt 0,221 0,069 3,211 0,005
WDdatabase 0,539 0,133 4,051 7,50E-04

3.2.2 Weitere Parameter
Die Korrelationsmatrix (Tabelle 5) gibt einen Uberblick iiber die wichtigsten gemessenen
Parameter und deren Zusammenhénge. Die interessanteren Korrelationen sind in Abb. 17 -

20 néher dargestellt.

Tabelle 5 Korrelationsmatrix — zeigt den Pearson-Korrelationskoeffizienten der einzelnen Parameter in der
unteren Hélfte. Die dazugehorigen p-Werte sind in der oberen Hélfte der Matrix zu finden

Dh F Dm WDa log(VD) log(VA) log(Kp) BHDgrow Hgrow

Dh 1 2,89E-02 8,03E-39 2,54E-03 3,90E-08 2,59E-24 2,83E-13 2,30E-02 2,82E-02

F ,346 1 2,92E-02 2,70E-01 4,03E-02 1,32E-02 1,53E-07 2,01E-01 2,84E-01

Dm 0,994 0,345 1 2,15E-03 1,83E-08 2,52E-28 3,70E-13 3,34E-02 3,60E-02

WDa -0,464 -0,179 -0,471 1 1,43E-02 4,62E-04 2,93E-03 1,08E-04 7,73E-05

log(VD) -0,743 0,326 -0,755 -0,384 1 9,32E-08  1,54E-02  5,23E-01  3,24E-01

log(VA) 0,968 0,389 0,980 -0,528 -0,729 1 2,79E-15 2,38E-02 2,74E-02

log(Kp) 0,871 0,721 0,869 -0,458 -0,381 0,900 1 2,07E-02  3,32E-02

BHDgrow 0,414 0,240 0,389 -0,648 -0,121 0,412 0,420 1 3,58E-07
Hgrow 0,401 0,202 0,384 -0,658 -0,186 0,403 0,390 0,781 1

Legende 2 Die Werte beziehen sich auf die Korrelationen zwischen dem hydraulisch gewichteten
Tracheendurchmesser (Dh), dem relativen Anteil der Tracheenfliche zur Gesamtquerschnittsfliche (F), dem
durchschnittlichen Tracheendurchmesser (Dm), der Holzdichte der Aste (WDa), der logarithmierten
GefaBdichte log(VD), der logarithmierten Tracheenfliche log(VA), der logarithmierten potentiellen
hydraulischen Leitfdhigkeit log(Kp), dem jahrlichen Zuwachs des Brusthohendurchmessers (BHDgrow)
sowie der Baumhohe (Hgrow)
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Die artspezifische durchschnittliche Tracheenfliche (VA) und die hydraulische
Leitfihigkeit (Kp) korrelieren stark negativ mit der Astholzdichte (> = 0,28 bzw. 0,21; p <
0,001 bzw. 0,01; Abb. 17 & Tabelle 6). Die artspezifische GefaBdichte (VD) weist
hingegen einen positiven Zusammenhang mit der Astholozdichte auf (r* =0,15; p = 0,01;

Abb. 17 & Tabelle 6).
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Wood density (g/cm3)
Abb. 17 Zusammenhénge der Astholzdichte (WDa) jeweils mit der artspezifischen und logtransformierten

durchschnittlichen Tracheengrofie log(VA), der logarithmierten hydraulischen Leitféhigkeit log(Kp) und der
logarithmierten Gefaf3dichte log(VD)

42



Tabelle 6 Regressionsanalyse der Zusammenhénge der artspezifischen und logtransformierten
durchschnittlichen Tracheengrdofie log(VA), log(Kp) und GefaBdichte log(VD) jeweils mit der Astholzdichte

(WDa)
Regressionsanalyse log VA log Kp log VD
Korrelationskoeffizient 0,528 0,458 0,384
R2 0,279 0,210 0,148
Korrigiertes R2 0,260 0,189 0,125
Standardfehler 0,197 0,301 0,195
Beobachtungen 40 40 40
Koeffizienten Standardfehler t-Test P-Wert
log VA
Achsenabschnitt -2,085 0,138 -15,067 1,3E-17
WDa -1,052 0,274 -3,833 4,62E-04
log Kp
Achsenabschnitt 1,874 0,212 8,846 9,19E-11
WDa -1,336 0,420 -3,179 2,93E-03
log VD
Achsenabschnitt 1,257 0,137 9,171 3,57E-11
WDa 0,697 0,272 2,567 0,014

Ebenso konnte eine sehr starke negative Korrelation zwischen der Gefadichte und der

durchschnittlichen GefaBBgrofe innerhalb der Arten gefunden werden (r2 =0,57; p <0,001;

Abb. 18).

2,2 -

y =-3,3224x + 2,2077
R*=0,5698

Regressionsanalyse log VD
Korrelationskoeffizient 0,755
R2 0,570
Korrigiertes R2 0,558
Standardfehler 0,138
Beobachtungen 40

Koeffizienten Standardfehler

t-Test P-Wert

1 T
0,08 0,13

0,23

0,28

Mean vessel diameter (mm)

Abb. 18 Zusammenhang zwischen dem artspezifischen durchschnittlichen Tracheendurchmesser (Dm)
und der logarithmierten GefaBdichte log(VD), jeweils des Astholzes der Proben von der Finca Amable.

Achsenabschnitt

Tracheendurchmesser

2,208

-3,322

0,089
0,468

24,943 3,66E-25

-7,094 1,83E-08

Die Tabelle mit den Werten der Regressionsanalyse nebenan.

Vor allem der artspezifische jéhrliche Zuwachs des Brusthohendurchmessers und der Hohe

der Biume auf der Finca Amable korrelieren sehr stark negativ mit der Astholzdichte

derselben Baume (1* = 0,42; p < 0,001; Abb. 19).
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Abb. 19 Zusammenhang zwischen der Holzdichte und dem jéhrlichen Hohenzuwachs (Hgrow) und
Durchmesserzuwachs (BHDgrow) der Baume auf der Finca Amable. Gefiillte Punkte stellen den Zusammenhang der
Dichte mit dem BHDgrow dar, Ringe jenen mit der Hgrow. Nebenstehende Tabelle zeigt die Werte der
Regressionsanalyse

Die artspezifische, durchschnittliche Tracheengréfle (VA) korreliert positiv mit dem
jéhrlichen Zuwachs des Brusthohendurchmessers (BHDgrow) sowie der Hohe (Hgrow) s
=0,27 bzw. 0,2; p < 0,01 bzw. 0,05; Tabelle 5). Eine Korrelation dieser Zuwachsparameter
mit der hydraulischen Leitfahigkeit (Kp) ist zwar auch noch gegeben, aber nur mehr auf

dem Signifikanzniveau von p < 0,05 (r = 0,4; Abb. 20).
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Z 8 - R?=0,177 ® Korrelationskoeffizient 0,420 0,390
%’ 7 | °® R2 0177 0,152
1 .
v  J Korrigiertes R2 0,147 0,122
r 6 - o 0%, &
= o Standardfehler 1,728 0,692
L 5 1 y=0,895x+0,746
9 5 4 R?=0,152 Beobachtungen 30 30
© i
LE‘_ > 3 - @) Koeffizienten Standardfehler t-Test P-Wert
< - BHDgrow
2 A - ;

g o) g @) Achsenabschnitt 1,120 1,229 0,911 0,370
= -
o 1 8‘8 log(Kp) 2,444 0,997 2,451 0,021
a [ ] 0]
T o . ~0 = . Hgrow

0 0,5 1 1,5 2 Achsenabschnitt 0,746 0,492 1,514 0,141

Log Kp log(Kp) 0,895 0,400 2,241 0,033

Abb. 22 Zusammenhang zwischen der hydraulischen Leitfahigkeit (Kp) und dem jahrlichen Héhenzuwachs (Hgrow) und
dem Durchmesserzuwachs (BHDgrow) der Baume auf der Finca Amable. Gefiillte Punkte stellen den Zusammenhang der
Tracheengrofe mit dem BHDgrow dar, Ringe jenen mit der Hgrow. Nebenstehende Tabelle zeigt die Werte der
Regressionsanalyse



3.3 Tracheendurchmesser und der Abstand zum Mark

Der artspezifische Zusammenhang zwischen dem Durchmesser der einzelnen Tracheen
und deren Abstand zum Mark zeigt bei 58 % der gemessenen Arten (n=40) eine hoch
signifikante, positive Korrelation (Abb. 21). Insgesamt 70 % der Asthdlzer weisen einen
signifikanten Effekt (Anstieg) der GefdBgroBe mit dem Abstand zum Mark auf. 30 %
zeigen keine signifikante Tendenz. Die artspezifischen Regressionen sind in Abb. 22
dargestellt und jeweils mit dem Signifikanzniveau gekennzeichnet, der Effekt des
Durchmessers der einzelnen Tracheen ist mit dem Abstand zum Mark fiir die
verschiedenen Individuen ist in Abb. 23 angefiihrt. Genauere Werte finden sich im

Appendix (Tabelle 9).

20 -

10 A
5 -
0 | : l : .

p<0,001 p<0,01 p<0,5 p>0,5

Significance level

Frequency (n)

Abb. 23 Histogramm mit den absoluten Haufigkeiten auf der Ordinate, klassifiziert
nach Signifikanzniveau
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Vessel diameter (um)

Abb. 24 Der Zusammenhang zwischen dem Durchmesser der einzelnen Tracheen (um) und deren Abstand zum Mark (mm) mit
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der Trendlinie und dem Signifikanzniveau (* = p<0,5; ** = p<0,01; *** = p<0,001; - = Tracheendurchmesser nimmt mit

groflerem Abstand zum Mark ab). Der 6-Buchstaben-Code weist die einzelnen Arten aus und setzt sich jeweils aus den ersten

drei Buchstaben der Gattung und der Art zusammen.
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Abb. 25 Der Zusammenhang zwischen dem Durchmesser der einzelnen Tracheen (um) und deren Abstand zum Mark.Die
einzelnen Farben weisen jeweils unterschiedliche Individue innerhalb einer Art aus. Der 6-Buchstaben-Code weist die
einzelnen Arten aus und setzt sich jeweils aus den ersten drei Buchstaben der Gattung und der Art zusammen.
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4 Diskussion

4.1 Methode

Zwischen den artspezifischen Stamm- und Astholzdichten konnte ein stark positiver
Zusammenhang (p < 0,01; Abb. 15) gefunden werden. Diese Auswertung bezieht sich
jeweils nur auf die Mittelwerte von 23 verschiedenen Arten, obwohl insgesamt von 69
unterschiedlichen Baumarten Proben genommen wurden. Einerseits stellte es sich vielfach
als schwierig heraus, Stammholzproben von adulten Individuen im Primadrwald zu finden
und richtig zu bestimmen, die jenen Arten der Wiederbewaldungsfliche entsprachen. Es
ergaben sich oOfters auch bei der Entnahme der Bohrkerne aus technischen Griinden
Probleme. Uberschritt beispielsweise der Stammdurchmesser die Linge des
Zuwachsbohrers (30 cm bzw. 60 cm) um einen Faktor von 2, wurde keine Probe
genommen, da die Variation der Dichte entlang radialer Verldufe des Stammes (vgl. Kap.
1.6) auf diese Weise nicht addquat gemittelt werden hétte konnen. Andererseits konnten
von manchen gepflanzten Baumarten auf der Wiederbewaldungsflache, von denen schon
Bohrkernsampels vorhanden waren, keine Astholzproben entnommen werden, da einige
Individuen zu klein, noch unverholzt oder aus diversen Griinden nicht mehr vorhanden

waren.

Aus oben genannten Griinden konnte bei den Astproben die angestrebte Anzahl von
mindestens 3 Wiederholungen verschiedener Individuen pro Art nur bei 22 Arten (55%
aller gesammelten Arten der Astsamples) erreicht werden (Abb. 5). Die Holzdichten von
insgesamt 9 Arten wurden nicht gemittelt, da davon jeweils nur ein Individuum gesammelt
wurde und ebenfalls von 9 Arten (jeweils 22,5 % aller gesammelten Arten der Astsamples;

Abb. 5) wurde der Mittelwert aus 2 Individuen pro Art ermittelt.

4.2 Holzdichte

Um die Richtigkeit der ermittelten Dichtewerte zu iiberpriifen, wurden also die Daten
dieser Erhebung mit jenen der Datenbank Global wood density database (Zanne et al.,
2009) verglichen, wobei sehr starke Korrelationen festgestellt werden konnten (r=0,81

(WDs); r=0,69 (WDa); Tabelle 4). Zwischen den beiden Datensitzen wurde die
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durchschnittliche Abweichung des Dichtewerts jener Arten, von denen weniger als 3
verschiedene Wiederholungen der Astproben gesammelt wurden, erhoben. Ebenso wurde
dieser Wert von den Arten berechnet, von denen 3 oder mehr als 3 Wiederholungen
vorhanden waren. Die durchschnittliche Abweichung von den Dichtewerten der Datenbank
liegt fiir Erstere bei 0,08 g/cm’, bei Zweiteren betriigt dieser Wert 0,12 g/cm®. Man kann
demnach davon ausgehen, dass die geringen Wiederholungen pro Art in dieser Erhebung
keine negative Auswirkung auf die Ergebnisse haben und man diesen Dichtedaten

demnach soweit vertrauen kann.

4.2.1 Die Daten der Global wood density database

Es ist schwer anhand der Publikation von Zanne et al. (2009) nachzuvollziehen, ob die
einzelnen Dichtedaten der Datenbank von Astholz oder Stammholz erhoben wurden. Die
Durchschnittsdichte der Aste (WDa) korreliert jedoch nicht ganz so stark mit den Werten
der Datenbank (r=0,61; p<0,001; Tabelle 4) wie mit den Stammholzdichten (WDs)
(r=0,81; p<0,001; Tabelle 4). Der stirke Zusammenhang lie8e darauf schliefen, dass in der

Datenbank vorwiegend Stammbholzdichten angefiihrt sind.

4.2.2 Die Astholzdichte ist stark mit der Stammholzdichte korreliert

Neben der WDs, die von Baumen eines Sekunddr- bzw. Primédrwaldhabitat gemessen
wurden, stammen die Daten zu den weiteren Parametern sowie zu den Zuwachsraten alle
von Biumen der Finca Amable. Neben der Zuwachsrate wurden die weiteren Parameter
sogar von den selben Astholzproben erhoben, die zuvor fiir die Dichtebestimmung
herangezogen worden sind. Zwischen der WDs und WDa wurde eine sehr signifikante
Korrelation (r=0,6; p=0,002; Tabelle 3) gefunden. Dadurch ist jedenfalls eine
Rechtfertigung der Verwendung von Astholzdichten fiir Vergleiche von Daten und
Ergebnissen anderer Erhebungen, die unter Umstdnden manchmal Stammholzparameter

fiir ihre Analyse verwenden, gewéhrleistet.

Dennoch, da die Arten der gesammelten Bohrkernproben der Stammhdlzer des Primaér-
bzw. Sekundirwaldes alle laut Bepflanzungsplan auch auf der Finca Amable zu finden sein
sollten, wiirde eine gezielte Erweiterung der Astholzer um diese Arten die
Stichprobenanzahl und somit den Vetrauensbereich der Daten um ein Vielfaches erhohen.
Denn von insgesamt 68 gesammelten, verschiedenen Arten sind nur 24 von Ast- sowie

Stammbholz vorhanden. Die Irrtumswahrscheinlichkeit der ohnehin schon starken
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Korrelation zwischen WDa und WDs (r=0,6; p=0,002; Tabelle 3) konnte durch einen
verhéltnismaBig geringen Aufwand des Sammelns und Bestimmens der Dichte einiger

weiterer Astholzproben, noch um einiges minimiert werden.

4.2.3 Variation der Holzdichten

Ahnlich wie in anderen Publikationen wurden in dieser Arbeit hohe Variationen bei der
artspezifischen WDs gefunden (Min.: 0,16; Max.: 1,01; Abb. 10). Die Spannweite betrigt
dabei also 0,85 und ist damit sogar um 0,15 hoher als sie bei Hietz et al. (unpubl.) in einer
Untersuchung von 325 Bédumen aus Panama gefunden wurde. Die hier erhobenen,
artspezifischen Astholzdichten (WDa) ergaben jedoch mit einem Minimalwert von 0,27
und einem Maximalwert von 0,72 nur eine etwa halb so groBe Spannweite (0,45; Abb.
11). Der Unterschied der Spannweiten kdnnte erstens darauf zuriickzufiihren sein, dass fiir
die artspezifische WDs insgesamt Proben von 52 unterschiedlichen Arten und fiir die
artspezifische WDa nur Proben von 40 verschiedenen Arten gesammelt wurden. Die
Differenz von 12 Arten hat vor allem auf die Maximalwerte der WD starken Einfluss, da
die 5 Arten mit der hochsten WDs gar nicht in der Erhebung der WDa vorkommen. Daraus
ergibt sich eine Differenz zwischen WDsp,x und WDay,x von 0,29, wohingegen der
Unterschied zwischen WDspi, und WDay,, nur 0,11 ausmacht. AuBlerdem variieren
Astholzdichten generell stirker, da sie im Gegensatz zum Stamm, der meistens relativ
konstanten mechanischen Belastungen ausgesetzt ist, in Abhdngigkeit von Position,
Neigungen usw. grofleren Unterschieden in der mechanischen Beanspruchung ausgesetzt
sind. Daher ist es moglich, dass die Dichte zweier Astproben desselben Baumes viel

unterschiedlicher ist, als sie im Stammholz desselben Individuums gefunden werden kann.

Jene Art, bei der die geringste Dichte bei den Stammholzproben gemessen wurde
(Ochroma pyramidale; p=0,16 g/cm’), kommt in der Erhebung der Astholzdichten ebenso
vor und weist dort interessanterweise eine doppelt so hohe Dichte auf (p=0,32 g/cm”). Der
Trend einer hoheren Astholzdichte im Vergleich zu den Stammholzdichten konnte in
dieser Arbeit fiir 58 % der Arten gefunden werden (n=24). Nachdem die Astholzdichte
stark mit der Stammbholzdichte korreliert ist (Tabelle 3), ist dieser Trend, der mit einer
verschwindend geringen Abweichung von 16 % ohnehin nicht allzu aussagekriftig ist,
wahrscheinlich darauf zuriickzufiihren, dass Astholzdichten generell stirker variieren und

dieser Trend durch die Auswahl der einzelnen Astproben ausgelost wurde.
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4.2.4 Die Holzdichte korreliert negativ mit dem Volumszuwachs

Die Holzdichte ist nicht nur ein zuverldssiger Parameter fiir Schiatzungen der terrestrischen
Kohlestoffbestinde (Baker et al. 2004; Chave et al., 2009), oder ein ausschlaggebender
Faktor fiir die Beschreibung der mechanischen Festigkeit von Bdumen (Sterck et al., 2006;
Wiliamson, Wiemann, 2010), sondern kann beispielsweise auch fiir Voraussagen zum
Hohen- und Durchmesserzuwachs herangezogen werden. So zeigt diese Untersuchung,
dass sowohl der jdhrliche Hohenzuwachs (Hgrow) als auch der jéhrliche Zuwachs des
Brusthohendurchmessers (BHDgrow) hoch signifikant, negativ mit der Holzdichte
korreliert (r=-0,66 und r=-0,65; Tabelle 5). Dieser Zusammenhang scheint
nachvollziehbar, da die Holzdichte die Kohlenstoffinvestition pro Volumseinheit
beschreibt (Chave et al., 2009) und die Dichte eines Baum daher bei angenommen gleicher
Masse nur iiber eine Volumsvariation, also eine Anderung der Hohe bzw. des
Durchmessers, reguliert werden kann. Oder anders gesagt, je mehr Kohlenstoff (Masse)
ein Baum bei gleichem Volumen bindet, desto dichter ist sein Holz. Die
Kohlenstoffinvestition steht, wenn auch etwas variabel und zusétzlich an einige andere
Faktoren gebunden, in Abhdngigkeit zu einem Zeitfaktor (Carlquist, 2001), wodurch beim
Wachstum iiber einen fixierten Zeitraum das Volumen die eher verdnderliche Variable
darstellt. Da per Definition ein groerer Volumszuwachs bei &dhnlicher
Kohlenstoffinvestition zu einer geringeren Dichte fiihrt Eine Verdanderung des Volumens
ist wahrscheinlich eine vebreitete Strategie, durch die Biume die Dichte ihres Holzes

steuern.

Eine Strategiedifferenzierung ist dabei im Zusammenspiel zwischen einer hohen Dichte,
welche mit kleinem Volumszuwachs (Tabelle 5), groBer biomechanischen Sicherheit
(Sterck et al., 2006; Williamson, Wiemann, 2010) sowie einer geringer Mortalititsrate
(Chave et al., 2009; Poorter et al., 2010) assoziiert ist, und einer niedrigen Dichte, welche
wiederum mit schnellem Volumszuwachs (Tabelle 5) und Kurzlebigkeit in Verbindung zu

bringen ist (Poorter et al., 2010), zu finden.

Anhand des relativen Zuwachses des Brutsh6hendurchmessers und der Holzdichte ist es
moglich nicht nur den Volumszuwachs, sondern auch die Aboveground Biomass (AGB),
also die oberirdische Biomasse, zu berechnen (Chave et al., 2014). Damit erhdlt man neben
einem Volumszuwachs auch einen Wert fiir den Biomassezuwachs. Die Holzdichte und

der BHD-Zuwachs sind negativ korreliert (Tabelle 5), Zusammenhénge zwischen dem
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Biomassezuwachs und der Holzdichte sind aber weniger stark (Hietz et al., unpubl.). Daher
wire es fir zukiinftige Arbeiten interessant, die Beziehung zwischen dem
Biomassezuwachs, der Holzdichte und auch anderen Parametern wie beispielsweise der

duruchschnittlichen Gefaf3groe néher zu analysieren.

4.2.5 Nicht nur die Holzdichte ist ausschlaggebend

Fiir ein ganzheitliches Verstindnis der unterschiedlichen Entwicklungsstrategien von
Pflanzen sind in obiger Ausfithrung natiirlich einige wichtige Faktoren auller acht gelassen
worden, welche auf Wachstumsbedingungen von Bdumen groflen Einfluss haben konnen.
Umwelteinfliisse konnen die Struktur des Holzes oft markant bestimmen (Chave et al.,
2009) ebenso wie genetische Variation (Carlquist, 2012) und Interaktionen mit
benachbarten Pflanzen und Tieren. Da diese Einfliisse jedoch nicht Gegenstand
vorliegender Untersuchung sind (einige dieser Faktoren werden noch in zukiinftigen
Studien auf der gleichen Versuchsfliche ndher analysiert), kann hier vorerst nur darauf
verwiesen werden, dass sich wahrscheinlich Umweltaspekte wie beispielsweise die
Bodenbeschaffenheit, die Nihrstoff- und Wasserverfiigbarkeit sowie die Windbelastung
und auch die Temperatur, trotz kleineren mikroklimatischen Unterschieden, auf der sehr
einheitlich exponierten und flachen Finca Amable als recht homogenen darstellen. Vor
allem die Holzdichte, und damit zusammenhingend einige weitere Parameter, werden sehr
stark von dem Alter, der Hohe und dem Durchmesser der Baume beeinflusst (Henry et al.,
2010). Jene Faktoren sind in dieser Arbeit in so fern beriicksichtigt, als dass die dltesten
Béaume der Finca Amable etwa 4 Jahre alt sind und der festgelegte Astdurchmesser von 1-2
cm der gesammelten Proben ganz junge Individuen ausschlieft und somit eine

Homogenitdt des Baumalters ungefiahr gewéhrleistet.

4.3 Trade-off zwischen mechanischer Sicherheit und hydraulischer

Effizienz?

Eine hohe Dichte ist mit langsamen Wachstum und interessanterweise auch mit einer
geringen hydraulischen Leitfahigkeit korreliert (r=-0,46; Tabelle 5). Da immer wieder von
einem Trade-off zwischen hydraulischer Effizienz und mechanischer Sicherheit

gesprochen wird (Baas et al., 2004; Lens er all., 2011) und auch in vorliegender Arbeit

52



eine stark negative Korrelation zwischen Kp und WD festgestellt werden konnte (r=-0,46;

Tabelle 5), soll hier nach méglichen Ursachen gefragt werden.

4.3.1 Leiten mehr Tracheen auch wirklich mehr Wasser?

Auch wenn mehr Tracheen potentiell mehr Wasser transportieren konnten, ist die
GefaBdichte (VD) negativ mit der hydraulischen Leitfdhigkeit (Kp) korreliert (r=-0,38;
Tabelle 5), was aber vor allem mit der stark negativen Korrelation zwischen dem
durchschnittlichen Tracheendurchmesser (Dm) und der VD (r=-0,76; Tabelle 5 & Abb. 18)
zu erkldren ist. Denn weniger groBe Tracheen als kleinere finden pro
Stammquerschnittsfliche Platz und Kp wird linear mit groBBerer VD effizienter, erhoht sich
aber mit der 4. Potenz des hydraulisch gewichteten Tracheendurchmesser, der wiederum
nicht stark von Dm abweicht. Da Dm natiirliche eine fast perfekte Korrelation mit VA
zeigt (r=0,98; Tabelle 5), kann man demnach behaupten, dass die durchschnittlicher

Tracheengrofe (VA) viel ausschlaggebender fiir Kp ist (= 0,9; Tabelle 5) als VD.

4.3.2 Warum die Trachheengrofle die Holzdichte beeinflusst

Neben Umwelteinfliissen stehen hydraulische Eigenschaften in starkem Zusammenhang
mit der Holzdichte und der Zuwachsrate von tropischen Bdumen. Durch ein effektiveres
Hydrosystem (also v.a. durch groflere VA) kann eine hohere Transpirationsrate erreicht
werden, was weiters zu einer ausreichenden Wasserversorgung der Blétter fithrt und, als
positiver Effekt auf die Photosyntheseaktivitit, auch das Wachstum fordert (Brodribb et
al., 2002). In aktuellen Untersuchungen an tropischen Baumen (Poorter et al., 2010; Fan et
al., 2012; Pérez-Harguindeguy et al., 2013) konnte, ebenso wie in dieser Arbeit, gezeigt
werden, dass Arten mit hohen Wachstumsraten nicht nur leichteres Holz aufwiesen,
sondern im Durchschnitt auch mit groBeren Tracheen (VA) (r=0,41; p<0,05; Tabelle 5)
und daher einer hoheren hydraulischen Leitfdhigkeit (Kp) (r=0,41; p<0,05; Tabelle 5 &
Abb. 20) in Verbindung zu bringen sind. Da die durchschnittliche Tracheenfliche (VA)
positiv mit dem Anteil der Tracheenfliche am Gesamtquerschnitt (F) korreliert (r=0,39;
p=0,013; Tabelle 5) die VA jedoch stark negativ mit WD (r=-0,53; p<0,001; Tabelle 5),
konnte die theoretische Schlussfolgerung angestellt werden, die, wenn auch anders
hergeleitet und fiir eine mediterrane Klimazone giiltig, von Preston et al. (2006) publiziert
wurde: ein groBeres F, also ein groferer Anteil der Tracheenlumina am gesamten
Holzquerschnitt, fiihrt zu weniger dichtem Holz. In dieser Arbeit konnte jedoch kein

Zusammenhang zwischen der Holzdichte und dem Anteil der Tracheenfliche an der
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Gesamtquerschnittsflache (F) gefunden werden (1=-0,18; Tabelle 5). Diese Erkenntnis geht
auch mit den Ergebnissen von Poorter et al. (2010) sowie Zanne & Falster (2010) einher,
die ebenfalls zeigen, dass ein grofleres F nicht zwangsldufig zu einer geringeren Dichte
fihrt. Ein Erkldrungsansatz fiir diesen nicht vorhandenen Zusammenhang konnte
beispielsweise in der Beschaffenheit und den Anteilen anderer Zellbestandteile am
Gesamtquerschnitt gesucht werden. Da in dieser Arbeit neben den Tracheen keine anderen
Zelltypen gemessen wurden, kann man sich zum Beispiel auf die Arbeit von Poorter et al.
(2010) stiitzen, die fiir 42 tropische Baumarten aus Bolivien weder Zusammenhénge
zwischen WD und F, noch zwischen WD und dem Anteil der Faserzellen sowie der
Parenchymzellen an der Gesamtquerschnittflache finden konnten. Die Dichte ist in diesem
Zusammenhang also nicht unbedingt von der prozentualen Verteilung der einzelnen
Zelltypen, sondern vielfach von der Dicke der Faserzellwinde abhidngig (Jacobsen et al.,
2007; Fan et al., 2012). Baume konnen demnach ihre Holzdichte, also die mechanische
Festigkeit, regulieren, ohne den Anteil der Tracheen am Gesamtquerschnitt zu verandern.
AuBerdem zeigen jene Arten, die Fasern mit dicken Zellwénden haben, im Durchschnitt
signifikant hohere Holzdichten, auch wenn sie zugleich gro3e VA aufweisen (Chave et al.,

2009).

Es wire denkbar, dass Bidume iiber die Stirke der Faserzellwidnde eine hohe Dichte und
dennoch wenige grofe Tracheen aufweisen, dementsprechend auch eine sehr effektive
hydraulische Leitfahigkeit besitzen und der Trade-off zwischen hydraulischer Leitfahigkeit
und mechanischer Sicherheit nicht unbedingt fiir alle Individuen seine Giiltigkeit behélt.
Die Assoziation einer geringen Holzdichte mit hoher Kp und schnellem Wachstum wurde
jedoch nicht nur bei Poorter et al., (2010), Fan et al., (2012) sowie Pérez-Harguindeguy et
al., (2013), sondern auch in vorliegender Arbeit gefunden. Da Tracheen ob ihrer geringen
Masse aber nicht zur Holzdichte beitragen, weisen schnellwiichsige Baume wahrscheinlich
wegen ihres hoheren Bedarfs an Wasser und Néhrstoffen groe Gefdfle auf und sind

dadurch in der Lage schneller zu wachsen.

Die Prdparate der Astquerschnitte sind soweit konserviert und digitalisiert, dass sie
zukiinftig fiir genauere Analysen, beispielsweise der anderen Zellbestandteile,
herangezogen werden konnten. Die vorliegenden Daten wiirden auf diese Weise durch

einige Schliisselparameter erweitert werden. Im Speziellen konnte der Zusammenhang
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zwischen der VA und der WD durch eine eingehendere Betrachtung der Faserzellen und

deren Zellwanddicke besser verstanden werden.

4.4 Weitere Uberlegungen

Vor allem Pionierarten produzieren vorerst oft Holz mit geringer Dichte und erst spéter im
Wachstum investieren solche Arten in dichteres Holz (Woodcock, Shier, 2002). Diese
Strategie ist aus biomechanischer Sicht sehr vorteilhaft, weil durch das leichte Holz in
Marknédhe das Eigengewicht des Stammes sehr stark reduziert wird und die mechanische
Sicherheit durch den dichten Holzanteil an der Peripherie dennoch gewihrleistet ist
(Niklas, Spatz, 2010). Offensichtlich ist ein schnelles Wachstum, welches, wenn auch
nicht unmittlebar davon abhéngig (vgl. Kap. 4.3.2), dennoch meistens mit einer niedrigen
Dichte in Zusammenhang gebracht wird, eine sehr spezielle Strategie, die nur von wenigen
Arten (z.B. Pionierarten wie Cecropia peltata oder Ochroma pyramidale) angewandt wird.
Die Tendenz einer Zunahme der Holzdichte vom Mark zur Borke tritt, obwohl aus Sicht
der mechanischen Festigkeit durchaus vorteilhaft, eher seltener gegeniiber einer Abnahme

der Holzdichte von innen nach auflen auf (Hietz et al., 2013).

4.4.1 Warum folgen nicht alle Biume der Strategie von Pionierarten?

Vor allem in den ersten Monaten des Wachstums weist eine solche Strategie zwar den
grof3en Vorteil auf, dass die Blétter eines Baumes schnell iiber die niedrigere Krautschicht
gehoben werden und eine daraus resultierende effektive  Absorption der
Sonneneinstrahlung zu hohen Verdunstungs- und Photosyntheseraten fiihrt, die wiederum
das Wachstum positiv beeinflussen (Brodribb et al., 2002). Eine Reihe limitierender
Faktoren darf fiir ein ganzheitliches Verstindnis der Entwickluung von Pflanzen aber nicht
auBler Acht gelassen werden: 1) Die Bodenbeschaffenheit, besonders das Vorhandensein
von Nihrstoffen und die Wasserhaltekapazitdt; 2) Die Wasserverfiigbarkeit in Form von
Grundwasser und Niederschlag (Kettunen, 2006); 3) Weniger dichtes Holz ist in der Regel
kurzlebiger (Poorter et al., 2010) und weist eine geringere Resistenz gegeniiber
mechanischen Belastungen auf (Hacke et al., 2001; Sterck et al., 2006), z.B. Wind, starke

Regenfille, Pathogenbefall, Bewuchs von anderen Pflanzen usw.

Diese Faktoren beeinflussen die Entwicklung von Bdumen sehr stark und kdnnen

zusétzlich in Abhéngigkeit von jahres- und tageszeitlichen Abldufen, vor allem in Zeiten

55



eines rasanten Klimawandels sehr variabel sein. Verschiedene Arten reagieren mit
unterschiedlichen Strategien auf diese Gegebenheiten, weil sie sich zwischen solchen
hemmenden bzw. fordernden Faktoren einnischen und dabei, unter Beriicksichtigung von
komplexen Trade-offs, Konkurrenzdruck und Kompromissen, eine moglichst optimierte
Entwicklungsstrategie anstreben. Es wire beispielsweise nicht moglich die gleiche Nische
mit allen Arten zu besetzen, da der Konkurrenzdruck zu grofl und Ressourcen zu knapp
werden wiirden. Eine daraus resultierende Strategiedifferenzierung stellt eine wichtige
Voraussetzung fiir die Anpassungsfihigkeit (innerhalb) eines Okosystems und somit fiir

die Erhaltung der Biodiversitdt dar (Kraft et al. 2008).

Es wire demnach fiir zukiinftige Arbeiten interresant, einige der oben genannten Faktoren
auf der Finca Amable zu erheben und deren Wechselwirkung mit den anatomischen und

funktionellen Eigenschaften der einzelnen Baumarten zu analysieren.

4.4.2 Radiale Variation der Holzdichte

Da also die Dichte entlang radialer Verldufe des Holzes nicht homogen ist (Grabner,
Wimmer, 2006) und der Tracheendurchmesser vom Mark zum Bast auch stark variieren
kann (Carlquist, 2001), wiirde sich eine genauere Analyse dieser Begebenheiten fiir
weitere Untersuchungen anbieten. Von den Bohrkernen des Stammbholzes wurden in dieser
Arbeit jeweils die Dichtewerte der 2,5 cm-Stiicke gemessen, wodurch sich radiale
Verlaufe der Dichtevarianz leicht ermitteln lieBen. Die Tracheengrofle oder andere
Parameter wurden von diesen Proben aber leider nicht erhoben. Demgegeniiber stehen die
Astholzproben, von denen zwar viele anatomische Eigenschaften wie die durchschnittliche
Tracheengrofle und auch die Abhédngigkeit der Tracheengrof3e mit dem Abstand zum Mark
untersucht wurden, die radiale Verédnderung der Holzdichte wurde jedoch wegen des sehr
geringen Durchmesser der Aste von 1-2 ¢cm und der generell groBeren Variation der

Holzdichte von Asten (vgl. Kap. 4.2.3) in vorliegender Arbeit nicht gemessen.

Um den (sich wahrscheinlich nicht unmittelbar bedingenden vgl. Kap. 4.3.2)
Zusammenhang zwischen der Tracheengrofle und der Holzdichte besser zu verstehen, wire
Beantwortung der Frage, ob auch eine radiale Verdnderung der Holzdichte negativ mit
einer radialen Anderung der TracheengrdBe korreliert, sehr aufschlussreich. Ebenso kénnte
im Zuge dessen die radiale Variation anderer Zellanteile am Gesamtquerschnitt und der

Zellwanddicken untersucht werden.
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4.5 Conclusio

Bei vielen Untersuchungen beschreiben hydraulische Eigenschaften das Wachstum von
tropischen Bidumen besser als die Holzdichte (Fan et al., 2012). In dieser Arbeit wurde
jedoch die Holzdichte als der besser korrelierte Pradiktor fiir den jdhrlichen
Volumszuwachs der Baumhohe sowie des Brusthohendurchmessers gefunden. Die
Holzdichte ist auch in anderen Arbeiten oft negativ mit dem Volumszuwachs korreliert
(Poorter et al., 2010; Pérez-Harguindeguy et al., 2013), Zusammenhinge zwischen dem
Biomassezuwachs und der Holzdichte sind aber weniger bestindig (Hietz et al., unpubl.).
Ein solcher Zusammenhang wurde in dieser Diplomarbeit nicht untersucht, wére aber flir

ein ndhres Verstidndnis der Okologie von Bdumen auch sehr interessant.

Grof3e Tracheen (VA), also eine hohe hydraulische Leitfahigkeit (Kp), sind in vorliegender
Studie zwar stark negativ mit der Holzdichte (WD), aber positiv mit der Zuwachsrate
(BHDgrow & Hgrow) korreliert. Da Tracheen mit ithrem groem Lumen und einer relativ
diinnen Zellwand keinen groBBen Beitrag zur Holzdichte leisten, ist dieser Zusammenhang
wohl eher dadurch zu erkldren, dass eine effektivere hydraulische Leitfdhigkeit zu einer
besseren Wasser- und Nahrstoffversorgung fithrt und daher schnelleres Wachstum

stattfinden kann.

Die Holzdichte (WD) ist vielfach von den Anteilen der Zellbestandteile am
Gesamtquerschnitt abhéngig. Da hier jedoch keine Korrelation zwischen dem Anteil der
Tracheen am Gesamtquerschnitt (F) und der Holzdichte (WD) gefunden wurde, liegt die
Annahme nahe, dass die Dichte wahrscheinlich auf den Anteil der Faserzellen und vor
allem die Dicke deren Zellwinde zuriickzufiihren ist (Jacobsen et al., 2007; Fan et al.,

2012).

Ein oft publizierter Trade-off zwischen der hydraulischen Effizienz und der mechanischen
Sicherheit (Baas et al., 2004; Lens er all., 2011) scheint durch vorliegende Daten zwar
bestitigt, behélt aber nicht immer seine Richtigkeit, da vor allem jene Arten, die Fasern mit
dicken Zellwédnden aufweisen, im Durchschnitt signifikant hohere Holzdichten haben, auch
wenn sie zugleich wenige grofle GefiBle, also dennoch eine effiziente hydraulische

Leitfahigkeit, besitzen (Chave et al., 2009).

Alle hier angefiihrten Zusammenhédnge sind als bivariate Regression gerechnet, obwohl

vielleicht fiir einige Arten eine multivariate Analyse von funktionellen Eigenschaften die
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Okologie besser erkliren wiirde als die Betrachtung einzelner funktioneller Eigenschaften
(Martinez-Garza et al., 2013). Da funktionelle Eigenschaften vielfach abhidngig von der
Grofle und daher auch von dem Alter der Baume sind und andere Untersuchungen diese
Faktoren oftmals nicht in ihren Erhebungen beriicksichtigen (konnen), leistet diese
Diplomarbeit einen guten und vertrauenswiirdigen Beitrag fiir ein besseres Verstdndnis der
Struktur und Funktion einiger tropischer Baume Costa Ricas, weil ein GroBteil der hier
erhobenen Daten von etwa gleichaltrigen Baumen einer geschlossenen, mehr oder weniger
homogenen Fliche stammem (vgl. Kap. 4.2.5) und damit viele relevante Storfaktoren

ausgeschaltet werden konnten.
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6 Appendix

6.1 Zusammenfassung

Holz nimmt nicht nur fiir das Okosystem Erde etwa bei der Kohlenstoffbindung und somit
auch bei der CO,-Kompensation, bei der Erhaltung der Artenvielfalt, oder als Triger der
sauerstoffproduzierenden Blitter eine wichtige Rolle ein, sondern erfiillt auch fiir den
Baum selbst vor allem die Funktionen der mechanischen Festigung, des Wasser- und
Nahrstofftransportes sowie der Speicherung von Nahrstoffen, Wasser, Kohlenhydraten und
Fetten. Verschiedene Arten reagieren mit untschiedlichen Strategien auf diverse
Umweltfaktoren. Eine solche Strategiedifferenzierung erhoht die Anpassungsfahigkeit
eines Okosystems und stellt eine notwendige Voraussetzung fiir die Erhaltung der
Biodiversitit dar. Die Organe eines Baumes passen sich an verdndernde Umwelteinfliisse
an und eine Analyse funktioneller Eigenschaften des verholzten Sprosses liefert daher
wichtige Erkenntnisse fiir ein besseres Verstindnis der Okologie von Biaumen. Dieses kann
wiederum helfen die Artenvielfalt zu schiitzen, indem beispielsweise ein adidquates
Management der Biodiversitit von Bidumen bei Wiederbewaldungsprojekten realisiert

wird.

Von 68 verschiedenen tropischen Baumarten in Costa Rica wurde die Holzdichte ermittelt.
Funktionelle Eigenschaften wie die durschnittliche TracheengréBe, die potentielle
hydraulische Leitfahigkeit, der relative Tracheenfldchenanteil am Gesamtquerschnitt sowie
der jéhrliche Zuwachs des Brusthohendurchmessers und der Baumhohe wurden fiir 40

dieser Arten erhoben.

Baume mit grolen Tracheen wiesen signifikant niedrigere Holzdichten auf und ebenso
einen signifikant hohen, relativen Anteil der Tracheenflichen am Gesamtquerschnitt,

obwohl letzterer nicht mit der Holzdichte korrelierte.

Die hydraulische Leitfdhigkeit wird sehr oft fiir zuverldssige Voraussagen zu
Zuwachsraten von Bidumen herangezogen und ist auch in dieser Erhebung signifikant
positiv mit dem jahrlichen Durchmesser- und Hohenzuwachs korreliert. Eine viel stirkere,
negative Korrelation mit der Wachstumsrate konnte jedoch fiir die Holzdichte festgestellt
werden, was die Vermutung nahelegt, dass die Holzdichte einen besseren Prédiktor fiir das

Baumwachstum darstellt als hydraulische Eigenschaften.
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Um besseres Kenntnis zur Funktion und Okologie tropischer Bdume zu gewinnen, wurden
im Rahmen dieser Diplomarbeit Wechselwirkungen solcher Parameter untersucht und die

Ursachen der Zusammenhénge dargelegt und diskutiert.
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6.2 Abstract

Wood does not just play an important role in the global ecosystem as it absorbs carbon
dioxide from the atmosphere, contributes for the preservation of biodiversity and carries
the O,-producing leaves. Woody tissues also perform several functions for the tree itself:
they provide mechanical support, transport water and nutrients from the soil to the leaves
and store nutrients, water, carbohydrates as well as lipids. Different species show different
life strategies to cope with diverse environmental conditions. Thus, a diversity of strategies
increases the adaptability of an ecosystem to a changing environment and is a necessary
requirement for the preservation of biodiversity. Tree organs adjust to different
environments and life strategies and the analysis of wood functional traits helps to
understand tree ecology. Understanding these functions can help to protect biodiversity, for

instance by adequately managing a diversity of trees in reforestation projects.

In the present study, I measured the wood density from 68 tropical tree species of Costa
Rica. Other wood functional traits like the mean vessel area, the potential hydraulic
conductivity, the fraction of vessel area relative to total cross-sectional area as well as the

diameter and height growth rates were analyzed for 40 of these species.

Trees with big vessels had a significantly lower wood density and a significantly higher
fraction of vessel area relative to total cross-sectional area, although the fraction of vessel

area relative to total did not correlate with wood density at all.

Hydraulic functional traits are often used for reliable predictions of tree growth rates. A
significant positive correlation was found between the annual growth and the hydraulic
conductivity. However, wood density showed a much stronger, negative correlation with
diameter and height growth, suggesting that the wood density is a better predictor for tree

growth than xylem hydraulic functional traits.

In this thesis, other interactions among these parameters are presented and discussed to

gain better knowledge of the function as well as the ecology of tropical trees.
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Tabelle 7 Ubersicht iiber die Mittelwerte der erhobenen Astholzdaten

Species n Dh F Dm WDa VD VA Kp
Anacardium excelsum 3 0,074 10,474 0,200 0,338 34,895 0,003 25,849
Apeiba membranacea 1 0,081 7,580 0,220 0,271 19,594 0,004 20,744
Apeiba tibourbou 3 0,066 8,782 0,180 0,327 39,383 0,003 15,248
Aspidosperma spruceanum 1 0,038 4,182 0,107 0,652 46,159 0,001 2,291
Astronium graveolens 5 0,065 11,233 0,178 0,508 44,609 0,003 20,114
Buchenavia costaricensis 3 0,074 9,916 0,207 0,515 33,947 0,003 22,886
Bursera simaruba 2 0,063 17,069 0,178 0,296 68,153 0,003 27,202
Calophyllum brasiliense 1 0,041 4,440 0,111 0,621 44,935 0,001 3,061
Calophyllum longifolium 2 0,064 15,335 0,176 0,591 62,670 0,002 25,286
Cecropia peltata 3 0,129 13,876 0,340 0,551 15,568 0,009 106,710
Cedrela odorata 3 0,067 13,156 0,187 0,491 47,799 0,003 28,823
Ceiba pentandra 3 0,080 15,210 0,221 0,317 43,313 0,004 44,558
Cojoba arborea 3 0,075 9,408 0,207 0,482 29,827 0,003 22,613
Croton schiedeanus 4 0,050 10,960 0,141 0,425 68,618 0,002 11,924
Diphysa americana 3 0,069 10,169 0,187 0,608 37,235 0,003 21,544
Hyeronima alchorneoides 8 0,062 13,437 0,177 0,514 53,800 0,002 19,576
Inga barbourii 1 0,058 7,522 0,157 0,623 38,555 0,002 10,484
Inga oerstediana 3 0,084 9,731 0,234 0,409 20,999 0,004 34,103
Inga pezizifera 2 0,070 8,114 0,201 0,456 25,351 0,003 14,895
Inga ruiziana 1 0,074 9,499 0,203 0,486 29,742 0,003 24,868
Inga sp. 2 0,080 7,423 0,229 0,453 17,832 0,004 18,067
Lonchocarpus macrophylla 3 0,080 8,725 0,216 0,387 23,465 0,004 22,912
Luehea seemannii 2 0,047 7,125 0,130 0,370 55,434 0,001 6,437
Macrolobium hartshornii 2 0,052 5,692 0,148 0,501 35,458 0,002 6,984
Minquartia guianensis 1 0,048 16,253 0,133 0,661 115,967 0,001 15,006
Ochroma pyramidale 2 0,091 16,053 0,246 0,322 34,106 0,005 57,947
Protium sp 1 0,060 12,389 0,172 0,560 52,870 0,002 17,013
Sapium sp. 2 0,057 5,125 0,156 0,439 28,389 0,002 7,411
Senna reticulata 3 0,085 9,361 0,245 0,453 20,357 0,005 27,185
Spondias mombin 4 0,080 10,981 0,226 0,365 26,797 0,004 28,647
Symphonia globulifera 3 0,035 5,639 0,100 0,722 70,594 0,001 3,609
Tabebuia chrysanta 2 0,062 14,814 0,176 0,582 60,921 0,002 23,626
Tabebuia impetiginosa 3 0,061 10,890 0,175 0,635 45,151 0,002 15,094
Tabebuia ochracea 1 0,037 5,757 0,098 0,610 75,880 0,001 3,564
Tabebuia sp 4 0,057 11,416 0,155 0,632 58,550 0,002 16,544
Tachigali versicolor 1 0,085 9,016 0,247 0,458 18,545 0,005 23,172
Terminalia amazonia 4 0,058 8,959 0,161 0,597 44,105 0,002 12,334
Vatairea lundellii 3 0,068 8,043 0,189 0,442 29,513 0,003 14,353
Vitex cooperi 5 0,056 15,126 0,158 0,442 101,180 0,002 19,644
Zygia longifolia 5 0,057 10,627 0,153 0,546 57,119 0,002 14,364



Tabelle 8 Artenliste der Bohrkerne des Stammes aus dem Primér-, bzw. Sekundidrwaldhabitat; mit den
Mittelwerten der Holzdichten (WD) und der Anzahl der Bohrkernproben pro Art (n)

Species n WDs
Abarema adenophora 1 0,488
Acacia allenii 1 0,576
Anacardium excelsum 1 0,455
Andira inermis 1 0,638
Anthriscus chocoensis 1 0,569
Apeiba membranacea 1 0,186
Apeiba tibourbou 1 0,215
Astronium graveolens 1 0,627
Buchenavia costarisensis 1 0,444
Bursera simaruba 2 0,358
Calophyllum brasiliense 1 0,505
Calophyllum longifolium 2 0,570
Carapa nicaraguensis 1 1,013
Castilla tunu 2 0,352
Cecropia peltata 1 0,260
Cedrela odorata 1 0,337
Ceiba pentandra 1 0,279
Chrysophyllum cainito 1 0,654
Cojoba arborea 1 0,564
Couratari guianensis 1 0,476
Croton schiedeanus 1 0,379
Elaeoluma glabrescens 1 0,617
Gliricidia sepium 1 0,696
Grias cauliflora 1 0,519
Guattaria chiriquiensis 2 0,356
Hieronyma alchorneoides 1 0,568
Inga spectabilis 1 0,454
Jacaranda copaia 1 0,387
Lacmellea panamensis 1 0,520
Luehea seemannii 1 0,467
Minquartia guianensis 1 0,686
Ochroma pyramidale 2 0,155
Ormosia macrocalyx 1 0,538
Parkia pendula 1 0,511
Peltogyne purpurea 1 0,725
Platymiscium curuense 1 0,592
Pterygota excelsa 1 0,619
Samanea saman 1 0,507
Schizolobium parahyba 1 0,307



Senna reticulata
Simarouba amara
Sloanea zuliaensis
Sterculia recordiana
Swartzia panamensis
Symphonia globulifera
Tabebuia rosea
Tachigali versicolor
Terminalia amazonia
Terminalia bucidoides
Trichospermum galeotti
Virola koschnyi

Zygia longifolia

RPN R R R R R R R R R R R

0,371
0,412
0,730
0,423
0,694
0,514
0,670
0,332
0,288
0,666
0,205
0,331
0,567

Tabelle 9 Regressionsanalyse des artspezifischen Zusammenhangs zwischen Tracheengrée und Entfernung

zum Mark
Species Estimate
ASTGRA 8,611
CECPEL 39,628
CEIPEN 16,314
COJARB 26,572
DIPAME 10,778
INGOER 9,877
OCHPYR 18,105
TERAMA 8,018
VITCOO 10,811
ZYGLON 8,765
ANAEXC 11,604
BUCCOS 4,756
TABCHR 5,187
CALLON 8,488
INGRUI 12,454
APETIB 3,816
HYEALC 3,930
BURSIM 6,750
TABOCH 13,318
TABIMP 3,353
CEDODO 9,939
TABSPP 6,094
INGSPP 7,901
APEMEM 4,494
VATLUN 4,296

Std Error

0,849
1,394
1,454
2,239
1,162
1,115
2,161
0,730
1,215
0,937
1,435
0,614
0,735
1,256
1,850
0,685
0,801
1,514
2,988
0,771
2,442
1,602
2,084
1,413
1,657

tvalue

10,139
28,429
11,224
11,870
9,275
8,857
8,380
10,990
8,896
9,355
8,088
7,743
7,058
6,760
6,731
5,569
4,907
4,459
4,458
4,349
4,070
3,804
3,791
3,180
2,592

Pr(>|t])

0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
0,00E+00
6,66E-16
1,07E-14
1,81E-12
1,46E-11
1,79E-11
2,63E-08
9,43E-07
8,32E-06
8,38E-06
1,38E-05
4,73E-05
1,43E-04
1,51E-04
1,48E-03
9,55E-03
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PROSPP
INGPUN
MINGUI
TACVER
LONMAC
CROSCH
INGBAR
SPOMOM
SYMGLO
LUESEE
SAPSPP
CALBRA
SENRET
MACHAR
ASPSPR

3,611
6,232
2,776
11,777
1,687
1,602
2,317
2,044
0,915
1,038
1,100
0,644
0,666
0,259
0,031

1,538
2,674
1,353
6,095
0,984
0,964
1,609
1,883
0,906
1,165
1,468
1,561
2,151
1,073
1,204

2,347
2,331
2,052
1,932
1,714
1,662
1,440
1,086
1,010
0,891
0,749
0,413
0,310
0,241
0,025

1,89E-02
1,98E-02
4,02E-02
5,34E-02
8,66E-02
9,65E-02
1,50E-01
2,78E-01
3,12E-01
3,73E-01
4,54E-01
6,80E-01
7,57E-01
8,10E-01
9,80E-01
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