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"Diese Wirkung der Natur ist zugleich mit einer andern verbunden, mit der
Versammlung verschiedener Organe um ein Zentrum nach gewissen Zahten und
Malen, welche jedoch bei manchen Blumen oft unter gewissen Umstanden weit
uberschritten und vielfach verandert werden."

(8116 in Johann Wolfgang von Goethes “Versuch die Metamorphose der Pflanzen
zu erklaren”, Weimar 1790, in: M.L. KAHLER & G. MAUL 1991)
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2 1.2. Theoretischer Hintergrund

1.2. Theoretischer Hintergrund

Die Baume tropischer Regionen bieten Aufsitzerpflanzen (Epiphyten) unter-
schiedliche Kleinstandorte. SCHIMPER (1888) untergliederte die Tragerpflanzen
(Phorophyten) bereits in drei Abschnitte: den Stamm, die Aste und die duieren
2Zweige. JOHANSSON (1974) teilte die Baume tropischer Tieflandregenwaider in
funf geometrische Zonen auf (Abb. 1) und charakterisierte sie u.a. durch deren

Abb. 1: Gliederung eines
Phorophyten in finf Zonen
(nach Johansson 1975,
verandert).

1: FuB des Stammes bis 3 M
Hohe

2 2: Stamm bis zu den ersten
Hauptverzweigungen

3: Basisdrittel der Krone

4: mittleres Drittel der Krone

5: Peripheriedrittef der Krone
(duRere Zweige)

mikroklimatische Gegebenheiten, insbesondere hinsichtiich Luftfeuchtigh®it und
Beleuchtungsqualitat. In trockenen, saisonal beeinfluiten Waldern ist 415
Zonierung praktisch nicht vf)r’handen (YEATON & GLADSTONE 1982). ODWOh,l
JQHANSSON (1974) nur begrenzt Messungen durchfihren konnte, zeigte €7 .mlt
seiner Arbeit in Westafrika signifikante Abhangigkeiten zwischen Artendiver sitat
und Lichtintensitat auf. Diese Grobgliederung tropischer Baumkronen wird vOﬁ
anderen Autoren (WENT 1640 POCS 1e80, GRIFFITHS et al 198%
CORNELISSEN & TER STEEGE 1985 TER STEEGE & CORNELISSEN 1989
und durch eigene Untersuchungen ‘m tropischen Regenwald Fran205|sch—
Guyanas bestatigt (M. FREIBERG 1989, 1994) Auf der einen Seite konne"



1.2. Theoretischer Hintergrund 3

trockene, exponierte und auf der anderen Seite dunkle, feuchte Epiphyten-
Habitate unterschieden werden, wobei alle Ubergénge zwischen diesen extremen
Wuchsorten in einem Baum vorkommen kénnen. Die Wuchsorte der Epiphyten
kénnen mit Nahrstoffen periodisch ("pulse-supplied”) oder kontinuierlich
("continously-supplied”) versorgt werden (BENZING 1986, 1989). Die Bedeutung
einzelner Nahrstoffe fur die Epiphyten, welche im Extremfall allein mit im Regen-
wasser geldsten Mineralien auskommen mussen, wird unterschiedlich diskutiert
(JANZEN 1974; BENZING 1981 a, b, 1987, BENZING & FRIEDMAN 1981;
LESICA & ANTIBUS 1990; VANCE & NADKARNI 1990; NADKARNI &
MATELSON 1992; HOFSTEDE et al. 1993). Die mineralische Erndhrung der
Epiphyten ist wahrscheinlich weniger limitierend, als oft angenommen wurde,
insbesondere in eutrophen Regionen wie Costa Rica (JORDAN & HERRERA
1981). Es wird sogar vermutet, dal} Epiphyten und Humusansammlungen tro-
pischer Bergregenwalder Nahrstoffe in der Trockenzeit effektiv speichern und in
der Regenzeit an ihre Umwelt weitergeben (NADKARNI 1986). Auch Ameisen
spielen fur die Humuszusammensetzung und die Nahrstoffkreislaufe in tropischen
Baumen eine wichtige Rolle (ULE 1901; MADISON 1979; LONGINO 1986). Das
Wissen uber die mikroklimatischen Gegebenheiten tropischer Baumkronen
hingegen ist noch sehr begrenzt, insbesondere weil Messungen in den Baum-
kronen bisher nur uber kurze Zeitspannen durchgefuhrt worden sind (ALLEN et
al. 1972; SINCLAIR 1984; GRIFFITHS et al. 1985, OBERBAUER et al. 1988,
1989; SMITH et al. 1992; WOLF 1993 a). Die Anfalligkeit der Instrumente fur
hohe Luftfeuchtigkeit und Regen und die Unzuganglichkeit der Baumkronen
setzten der Durchfuhrbarkeit mikroklimatischer Messungen zeitliche und rdum-
liche Grenzen. Die Wechselwirkungen zwischen Mikroklima und Epiphyten
entziehen sich somit bisher weitreichender Interpretationen.

Die komplexen Wechselwirkungen zwischen Phorophyten und Epiphyten
hingegen wurden bereits in Ansatzen untersucht. Das Alter, die GréRe und die
Spezies der Phorophyten sind fur die Besiedelung mit Epiphyten von Bedeutung.
Sie beeinflussen die Epiphytendiversitat (BENNETT 1986; CATLING et al. 1986;
CATLING & LEFKOVITCH 1989), die Biomasse der Epiphyten eines Baumes
(NADKARN! 1984, 1986; INGRAM & NADKARNI 1993) und den Bedeckungsgrad
einzelner Epiphytenarten (JOHANSSON 1974, 1975, M.FREIBERG 1994).
Direkte Auswirkungen verschiedener Phorophytenspezies auf den Habitus der
Epiphyten sind nicht auszuschlieRen. So kdnnen beispielsweise sekundare Stoff-
wechselprodukte der Borke oder ihre Oberflachenstruktur die Epiphytenflora
beeinflussen (BOVEY & DIAZ-COLON 1969; BENZING 1981 b, CHASE 1987)
Die Auswirkungen dieser Faktoren sind im groRen und ganzen nur wenig
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erforscht. Weiterhin muf} bertcksichtigt werden, daR die Produktion sekundarer
Stoffwechselprodukte vom Wuchsort des Phorophyten abhangen kann. Aber auch
die Phorophyten kénnen von den Epiphyten beeinfluit werden, z.B. direkt durch
parasitische Mykorrhizapilze (RUINEN 1953) oder indirekt durch Lichtparasi-
tismus (BENZING & SEEMANN 1978). Es gibt sogar Hypothesen, nach denen die
hohe Artendiversitat tropischer Walder auf den EinfluR der Epiphyten zuriick-
ufuhren ist, indem die Epiphyten die Lebenserwartung der Badume herabsetzen
und so zur mosaikartigen Verbreitung von Phorophyten beitragen (STRONG
1977)

Auf verschiedene Sukzessionsstadien und die individuelle Grobenverteilund
epiphytischer Arten innerhalb einer Baumkrone wurde ebenfalls hingewiesen
(DUDGEON 1923; BENZING 1980, 1990 CATLING & LEFKOVITCH 1989). B€!
den angewandten Methoden wurden die Epiphyten entweder in ihrer Ge‘samme.It
als Biomasse, als Flachenbedecker auf den Phorophyten, als Summe von Indi-
viduen (SANFORD 1968, VALDIVIA 1977; KELLY 1985, ZlMMERMAN &
OLMSTED 1992) oder als pflanzensoziologische Einheit (WOLF 1993 ?' o)
betrachtet. Taxonomische Arbeiten berticksichtigten zwar das Vorkommen e'hzel—
ner Arten, jedoch nicht ihre Abundanz oder die morphologische Variationsbreite:

Die Modifikationen eines Organismus, bzw. die phanotypische Verénder'-Jng
desselben, stehen in direktem Zusammenhang mit den Umwelt- und E”tw'c;k'
lungsbedingungen am Wuchsort. Entsprechend werden Photo-, Hygro-, Xero- uhrt
Thermomorphosen unterschieden (SCHAEFER & TISCHLER 1983)- Umgeké K-
lassen deshalb die im Habitus der Pflanzen erkennbaren Modifikationen Rue
schlisse Uber das Okosystem Baumkrone zu. .

Fur Standorte auBerhalb der Tropen werden schon seit langerem Veré”e
derungen in Okosystemen mit Hilfe der Phanometrie analysiert. Beispiemwe's )
kann die Zuwachsrate von Jahresringen bestimmt und damit férdernde und h?mr
mende Umweltfaktoren ermittelt werden In den Tropen sind Jahresringé wenlgiee
deutlich ausgepragt als in temperierten Zonen (BAAS & VETTER 1989). o
Phanomorphologie tropischer Pflanzen und deren Anwendbarkeit zur Analyss ter-
Umweltbedingungen am Wuchsort sind nur wenig untersucht. Ein ideales un ot
suchungsobjekt dazu ware eine Art, deren Wuchsrhythmik saisonal peeinflt "
wird, bei der absterbende Sprofteile an der Pflanze verbleiben und die sich durcr1
einen einfachen Infloreszenzaufbau mit verbleibenden Blaten- und Frut:htﬂarbe
auszeichnet. Diese Voraussetzungen sind bei Orchideen, Araceen u:n
Piperaceen nicht zu finden Die strauchférmigen Epiphyten der Arallaceanc;
Clusiaceen und Rubiaceen kannen infolge ihrer Gréfe nur mit hohem AUfwdeS
vollstandig erfaft werden, da sie im Extremfall dber die Halfte des Volumen®
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Phorophyten ausmachen (eigene Beobachtung). Epiphytische Ericaceen und
Gesneriaceen sind in Bezug auf ihre Grol3e und ihre oft stark reduzierten Biiten-
stande geeignete Objekte. Uber ihre Wuchsrhythmik konnte im voraus keine
Aussage getroffen werden. Vor Ort zeigte sich, dalk von beiden Familien nur die
Gesneriaceen mit genigender Abundanz zu finden waren, weshalb sich die
folgende Untersuchung auf diese Familie bzw. einzelne Arten der Gattung
Columnea beschrankt.
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2. Material und Methoden

2.1. Untersuchungsgebiet

2.1.1. Geographie

: i 1992
Die vorliegenden Untersuchungen wurden von Januar 1991 bis Juni 1ieit
nahe der biologischen Station der Reserva Forestal de San Ramon (RFSR'Rwa
1994 Reserva Bioldgica Alberto Brenes), Provinz Alajuela, Costa '
Zentralamerika, durchgefihrt (Abb. 2).
l 11700
1
i
‘ ,.10'30
I AR
CARBE
1000
OCFANG
PACFiCO
Ak NN
I 4020 )
COSTARICA ..
I 2000
I I NN s e xy, ”ﬂ:oa
[Sih === .
520 500
= - S — = Ce= T
oo e Wy e —— o

8230 8400 83'30 in der

: i

ABD. 2: Lage der Reserva Forestal de San Ramon (Pfeil), Costa RI¢®
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Abb. 3 VergroRerter Ausschnitt der topographischen Karte "San Lorenéer
(1.50000, Blatt 3246 1,1966) mit primarem Wegesystem und .Lagien”‘
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Die 2 bis 5 (-8) m hohe Strauchschicht wird vorwiegend von Vertretern der
Acanthaceen, Rubiaceen, Malvaceen (Malvaviscus), Piperaceen (Piper),
Melastomataceen (Miconia, Blakea), Urticaceen (Urera) und Arecaceen gebildet.
Durch regelméRige Niederschlage, hohe Luftfeuchtigkeit und konstant hohe
Temperaturen gedeiht auf den Blattemn (Phyllosphare) der Strauchschicht eine
Vielzahl von Organismen wie Bakterien, Blaualgen (Cyanobakterien), Pilze,
Grlnalgen, Moose und Flechten (E.FREIBERG 1994). In einzelnen Fallen kénnen
sich auf sehr langlebigen Blattern sogar héhere Pflanzen (Bromelien, Orchideen)
ansiedeln. Die Phanerogamen sind generell von dichten Epiphytenpolstern
bewachsen, wobei ein GrofRteil der Biomasse aus Laub- und Lebermoosen
besteht (A.LUCKING, Universitat Uim, pers. Mitteilung). Als besonders haufige
Vertreter der vaskularen Epiphyten sind die Orchideen (Maxillaria, Stelis, Pleuro-
thallis), Bromelien (Vriesea, Guzmannia, Tillandsia), Araceen (Anthurium, Philo-
dendron) Piperaceen (Peperomia), Ericaceen (Cavendishia, Psammisia, Satyria)
und Gesneriaceen (Columnea, Dalbergana, Pentadenia, Ortholoma, Drymonia,
Paradrymonia) zu nennen. Zu den verbreiteten Epiphyten gehdren weiterhin
Clusia (Clusiaceae), Hillia (Rubiaceae), Ardisia (Myrsinaceae), Neomirandea
(Asteraceae), Burmeistera (Campanulaceae), Schlegelia (Bignoniaceae),
Dioscorea (Dioscoreaceae) und Smilax (Smilacaceae).
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2.2. Phorophyten /i/ ///, '

2.2.1. Auswahl de orq

D

e auf
Um u terschiedlicie B einflussungen verschiedener Photophytenarten

die Epipfiyten zu v fmeide . sollten ur Epiphyten einer einzigen PhorODthen‘Art
oder zumindes iner Gattung mi inander verglichen werden. Durch die h>0he
Atendiversita in der RFSR ex' tierten jedoch wenige Phorophyten, die dies®
Kriterien erfGiiten. Mel r-als 1b" 2 Individuen pro Hektar waren meistens nicht 24
finden, abgesehen yori der et as haufigeren Palme /natea deltoidea.
Zur Auswahl standér demg &R nur die zwei folgenden Gattungen.
- Eleagea (Ijlubiacea ) - Krone ent-
Die Baume err ichten Hghen zwischen 30 m und 40 M. Die Kro s chti-
wickelte bei allen osz/&erten Exemplaren, im Gegensatz zum ™ AUS-
gen Stamm (Durchmésser zwischen 2 m und 3 m), nur geringe
/(nal&e und wenige/(?(]nne und kaum biegsame Seitenaste.
~Ficus (Moraceag) -
Die meisten Exemplare dieser Baume erreichten vergleichbare
wie Eleagea und zeichneten sich zusétzlich durch machtige K'_-o un
bis zu 25 m Durchmesser aus. lhr Holzkérper war sehr elastisch:

. tterver-
durch das Gewicht des menschlichen Kérper belastbar, Wi€ Kle
suche ergaben.

Hehen
nen mit

Die milchsaftfihrende Borke von Ficus kann sich in ihrer chemischen vzv::_
sammensetzung (HEGNAUER 1964) negativ auf die Epiphytendiversitat 2 su-
ken, wie eigene Beobachtungen in Franzésisch-Guyana zeigten. m Urﬂermit
chungsgebiet waren alle Exemplare, auch die milchsaftfahrenden. reichlich or
Epiphyten bewachsen. Daher wird vermutet, daR die chemischen Emﬂusseord—
milchsfaftfihrenden Borke von Ficus im Untersuchungsgebiet eine untera®
nete Rolle fur die Besiedelung mit Epiphyten spielt.

Die GroRe der Phorophyten und ihre Héhenlage GNN wird in Tabe
gestellt Die genauen Wuchsorte sind der Karte in Abbildung 3 unter deA mit
namen der Phorophyten zu entnehmen. Die Arten wurden durch Verg[e]Chegﬂ)
Herbarbelegen des Herbario Nacional de Costa Rica und nach BURGER (
bestimmt und in Costa Rica (CR) und Ulm (ULM) hinterlegt

e 1 dar-
m Feld”
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2.3. Epiphyten
Nodien- | Vorganger | Nachfolger | Lange | Jahr | Status
nummer [mm]
1 0 2 il 1985 |
2 1 3 2 1985 |
3 2 4 4 1985 |
4 3 5 8 1985 |
5 4 6 8 1985 |
6 5 i 8 1985 |
7 6 -15 8 1985 |
8 -4 9 2 1986 i
9 8 10 3 1986 |
10 9 11 6 1986 |
11 10 12 8 1986 |
12 11 13 8 1987 |
13 12 14 8 1987 |
14 13 -15 9 1987 |
15 7 16 8 1986 |
16 15 17 8 1986 |
17 16 18 8 1986 |
18 17 -19 8 1986 |
19 -15 20 2 1987 |
20 19 21 4 1987 |
21 20 22 i7. 1987 |
22 21 -23 8 1987 |
23 -17 24 1 1987 t
24 23 25 5 1987 t
25 24 Ende 8 1987 t

Tab. 4: Numerierungscode des vereinfachten Wuchformen-
schemas aus Abbildung 7 (Spalte 1) und Hilfsbezeich-
nungen (Spalte 2 und 3) zur eindeutigen ldentifizierung
der Lage jedes Nodiums. Wurzeln, Blatter und Seiten-
organe der Nodien sind nicht gezeigt. (Ladnge = Lange
des vorangehenden Internodiums; Jahr = Entstehungs-
jahr; Status = totes (t) oder lebendes (l) Internodium.






































































































































































































































































































































































































