‘ Verhandlungen der Gesellschaft fiir Okologie, Band 25, 1996

17

Paramos und Punas der Hochanden Siidamerikas,
heute groBenteils als potentielle Walder anerkannt

Heinz Ellenberg*

Synopsis

Since the classical publications of CARL TROLL, the
vegetation belts in the high mountains of the Earth
were considered to be essentially different in the
southern and northern hemisphere. Whereas in the
latter forests are climbing up to more than 4500 m
above sea level, in the subtropical Andes they were
thought not to overstep 3000 m, giving room for tus-
sock grasslands and other open formations. At best a
second belt of very low and gappy Polylepis woodland,
forming an uppermost tree line, was admitted. My hy-
pothesis, that the treeless punas, jalcas and pdramos
had been produced by fire, grazing and other human
impacts, only recently was supported by many diffe-
rent publications. In the following text, representative
examples of the results are cited in English. Con-
cerning the causes of timber lines in the tropics and
subtropics, the carbon balance hypothesis is supported.

Vegetation belts, tropical and subtropical vegetation,
human impacts, fire, grazing, puna, jalca, pdramo,
Espeletia, Polylepis, forest and woodland, timber
line, snow line, carbon balance, photosynthesis.

Die Vegetationsstufung in den Gebirgen der Erde gilt
seit den klassischen Darstellungen von CARL TROLL
(1948, 1961 u. a.) bis in die jlingste Zeit (z.B. ENDLI-
CHER 1991) als »asymmetrisch¢, (Abb. 1) d. h. auf der
Stidhalbkugel wesentlich anders als auf der Nordhalb-
kugel, wo hohe Gebirge betrdchtlich zahlreicher sind.
In vielen von diesen steigen Wilder bis auf 4000-
4700 m . M. empor (Abb. 2). In der Regel werden sie
von borealen Nadelhdlzern der Gattungen Picea,
Pinus, Juniperus und Larix, seltener auch von Abies
oder anderen beherrscht. Diese Coniferen spielen siid-
lich der Tropen keine Rolle mehr, obwohl sie dort ge-
eignete Standorte fanden und angepflanzt oft recht gut
gedeihen. In der unter der Nadelwaldstufe liegenden,
teilweise noch von den genannten Bdumen durchsetz-
ten sommergriinen Laubholzstufe dominieren Gattun-
gen wie Quercus und Fagus, die zwar ebenfalls mit be-
sonders angepaBten Arten noch bis in den Tropenbe-
reich vordrangen, sich aber wie die Coniferen des Nor-
dens nicht {iber die mittelamerikanische Landenge hin-
aus nach Siiden verbreiten konnten. Schon diese flo-
rengeographische Asymmetrie ist bemerkenswert, noch
mehr aber die vegetationstkologische. Denn vom nérd-
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Abb. 1: Summarisches Vegetationsprofil der Erde von der
Arktis bis zur Antarktis zur Darstellung des »asymmetri-
schen« Aufbaus der Gebirgsvegetation auf der Nord- und
Siidhalbkugel. Nach C. TROLL (1961) aus ENDLICHER (1991).

* Mit guten Wiinschen und herzlichem Dank Reinhard
Bornkamm gewidmet, dem ich mehrmals Verpflichtungen
und Ehrendmter {ibergeben durfte.

Fig. 1: General vegetation profile of the Earth from the Arctis to
the Antarctis showing the »asymmetrical« structure of the vege-
tation belts in the high mountains of the northern and southern
hemisphere, according to C. TROLL (1961) after ENDLICHER (1991).
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Vegetationsstufen, obere Waldgrenze und Schneegrenze in
den Hochgebirgen der Nord- und Siidhalbkugel, eine sche-
matisierende Zusammenfassung zum Vergleich mit Abb. 1.
Die Lage der durch Symbole dargestellten lokalen Wald-
grenzen nach MIEHE & MIEHE (1996), die durchschnittliche
Schneegrenze nach Daten von HERMES (1955) und die
Vegetationsstufen generalisiert in Anlehnung an HUECK &
SEIBERT (1972) sowie nach eigenen Erfahrungen.

In den Gebirgen der Nordhalbkugel steigt die klimatische
Waldgrenze vom i\quator bis jenseits des Wendekreises in
dhnlichem MaBe an wie in denen der Siidhalbkugel, wo das
Allgemeinklima im Gegensatz zum Norden deutlich arider
wird. Die mit der Ariditat verbundene Wolkenarmut kann
also nicht der Hauptgrund fiir das Ansteigen der Waldgrenze
sein, wie bisher angenommen wurde. Dieser ist vielmehr in
der Kombination von groBerer Tageslange und guter Wasser-
versorgung zu sehen, die in beiden Féllen fiir die Sommerzeit
typisch ist. Dadurch sind zumindest in dieser Zeit des Jahres

giinstigere Bedingungen fiir die Photosynthese, also fiir die
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ilanz geg als in der Nahe des Aquators. Die
Schneegrenze folgt offensichtlich ebenfalls der sommer-

lichen Strahlungsintensitat.

Vegetation belts, upper timber lines and snowline in the
mountains of the northern and southerh hemisphere. A sche-
matical summary with reference to fig. 1. The position of the
timber lines (symbols) according to MIEHE & MIEHE (1996),
the snow line using data of HERMES (1955), the vegetation
belts roughly following HUECK and SEIBERT (1972) and own
experiences.

In high mountains the climatical timberline is rising from the
equator to the tropics on the northern as well as on the
southern hemisphere; but only on the latter the climate
becomes markedly more arid. Thus, minor cloudiness due to
major aridity cannot be the main cause of the behavior of
tropical timberlines, as often assumed. Its rise is rather to be
seen as an effect of the growing daytime combined with a
better water supply, which is typical for the margins of the
tropical zone. By this, the conditions of photosynthesis and
carbon-balance become more favourable at least in the sum-
mer-half of the year. The snowline obviously follows also the
summerly radiation intensity.
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lichen Wendekreis an siidwdrts pragen vorwiegend im-
mergriine Regen- und Nebelwélder die tieferen Wald-
stufen, weil sie dort fast durchweg stirker ozeanische
Bedingungen vorfinden. Auf grofen Teilen der Nord-
halbkugel dagegen werden sommergriine Biume be-
giinstigt, zumindest relativ durch die kalteren konti-
nentalen Winter.

Die auffilligste, freilich nicht so einfach deutbare
Asymmetrie besteht nach TROLL (und den ihm fol-
genden Autoren) im Hinblick auf die randtropischen
bis subtropischen Hohenlagen (Abb. 1). Verglichen
mit den Hochgebirgen der Nordhalbkugel soll auf der
Stidhalbkugel, d.h. in den siidamerikanischen Anden,
die eigentliche Waldgrenze wesentlich niedriger lie-
gen. Dichte Gebiische, steifstengelige Krautbestdnde
oder Horstgraslander beherrschen hier ausgedehnte
Hohenzonen. Entsprechend der von Norden nach
Siiden abnehmenden Humiditdt des Klimas werden
diese als Pdramo (s. BALSLEV & LUTEYN 1992), Jalca
(SCHELLERUP 1992) oder Feucht- bis Trocken-Puna
(ERIKSEN 1986, GUTTE 1985) bezeichnet. Hier und
dort gibt es zwar auch Einzelbdume oder Wildchen,
namentlich der windbliitigen Rosaceengattung Poly-
lepis (KESSLER 1995). Doch bilden einzelne ihrer Ar-
ten streckenweise geschlossene immergriine Busch-
wailder, allerdings meist in so groBer Hohe . M., daB
man von einer gesonderten zweiten Waldgrenze spre-
chen kann (Abb. 1). Wie auf der Nordhalbkugel steigt
diese in den Subtropen hoher als im dquatorialen Be-
reich, was zweifellos mit dem gréferen Strahlungs-
genuB in den mit zunehmendem Breitengrad star-
ker ausgeprdgten Trockenklimaten zusammenhéngt
(JORDAN 1983, HERMES 1955). Vor allem der humi-
de Pdramo und die noch relativ nebelfeuchte und son-
nenarme Jalca lassen nach TROLL (1948, 1961) so-
wohl im Artenbestand als auch in den Wuchsformen
der Pflanzen manche Beziehungen zu den Tieflagen
im duBersten Siiden Amerikas erkennen.

Als ich 1957 fiir ein Jahr in die tropischen Anden
reisen konnte, um endlich einmal natiirliche und
nicht, wie in Europa, bereits lange vom Menschen
beeinfluBte Vegetation zu erleben, war auch ich {iber-
zeugt, daBl die im vorigen Absatz geschilderte Asym-
metrie von Natur aus bestehe. Im peruanischen
Hochland, dem »Altiplano, stief ich jedoch immer
wieder auf ldngst aus der Alten Welt vertraute Spu-
ren von langdauernder Viehweide, vor allem aber
von hdufigen, bewuBt angelegten Grasbrinden und
wiederholten Nutzungen der Baumstdmme als Feuer-
und Bauholz sowie der bebldtterten Zweige als Not-
futter in Diirrezeiten. Meine bald nicht mehr zu um-
gehende Folgerung, zwischen der heutigen Berg-
bzw. Nebelwaldgrenze und den obersten Polylepis-
Bestanden kdnne — aufler auf zu nassen, zu salzigen
oder zu felsigen Béden - iiberall Wald wachsen, stell-
te ich bald nach meiner Riickkehr zur Diskussion
(ELLENBERG 1958).

In heutiger Sicht wiirde ich ergédnzen, dal die
Polylepis-Arten und mehrere der mit ihnen vergesell-
schafteten, ebenfalls sperrigen Laubbdume sowie ihr
grasiger Unterwuchs den frithzeitigen Beginn einer
Weidewirtschaft geradezu begiinstigten, weil fast alle
diese Pflanzen von Kameliden (und ibrigens auch
von europdischen Haustieren!) gern gefressen wer-
den. Ganz im Gegensatz dazu erwiesen sich die hart-
nadeligen Coniferen der Nordhalbkugel als ausge-
sprochene »Weideunkrduter« (ELLENBERG 1986),
von denen das Vieh hochstens einige frische Triebe
abbeifit, und auch ihre Bodenflora bietet ihm wenig
Futter. Von Bauern wurden sie daher erst spét in die
Nutzung einbezogen. AuBerdem sollte man beden-
ken, dal bereits die ersten {iber die BeringstraBe
schlieBlich bis in die Anden gelangten Siedler das
Feuer als Helfer und Waffe mitgebracht hatten.
Schon vor vielen Jahrtausenden konnten sie mithin —
bewuBt oder unbewuflit — den Bdumen schaden, aber
die brandresistenten und dadurch im Konkurrenz-
kampf geforderten Tussockgréser zur Dominanz brin-
gen (VELASQUEZ 1992, WILLIAMSON et al. 1986).
Selbst die fiir Pdramos typischen Arten der Astera-
ceengattung Espeletia werden durch die Brédnde be-
giinstigt, sei es auch nur in Keimung und Jugend-
wachstum (VERWEI] & KOK 1992, LAEGAARD
1992), wéhrend Polylepis stets beeintrdchtigt wird.
Die frithen Siedler kannten auBer dem Feuer auch
Obsidianmesser, mit denen sie das Abbrennen von
Wiéldern ohne groBe Anstrengung vorzubereiten ver-
mochten. Es geniigt ja, die Rinden zu ringeln, um die
Wurzeln und Stdimme absterben zu lassen. Spétere
Bewohner der Altiplanos setzten den Waldern weiter
zu, aufer in der Zeit von etwa 1300 bis 1550 n. Chr.,
als die Inka- Herrscher fiir bewufite Schonung sorg-
ten (KESSLER 1995). Die Spanier trugen das lhre da-
zu bei, das heute so waldarme Landschaftsbild ent-
stehen zu lassen. Man darf sich kaum wundern, dall
dieser altbekannte Zustand fiir urspriinglich gehalten
wurde und oft heute noch wird.

Meine 1958 dargelegten Ansichten erschienen
denn auch den meisten Lesern und Horern allzu
waldfreundlich und wurden fast allgemein abgelehnt,
vor allem von Einheimischen, aber auch von Norda-
merikanern und Europdern. Die zweifellos vorhande-
nen Polylepis-Gruppen oder sonstige Geholze erklar-
ten die meisten Gesprachspartner bzw. Autoren
durch lokalklimatische Begiinstigungen, namentlich
durch groBere Wirme auf grobblockigen bis felsigen
Héngen, oder aber durch hohere Luft- und Boden-
feuchtigkeit in steilwandigen Talrinnen und an Bach-
ufern. Mir erschienen solche Standorte vor allem we-
niger zugénglich fiir Weidevieh, Holzsucher und
Flachenbrinde. KOEPCKE (1961) wies besonders
darauf hin, daB in Dorfnéhe kleine Baumgruppen oft
hinter Mauern geschiitzt stehen, wie er meinte der
geringeren Frostgefahr oder groBeren Warme wegen,
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nicht etwa, um Vieh und Feuer fernzuhalten. Mein
verehrter Lehrer Heinrich WALTER (1973 u.a.) ging
sogar so weit, die in lockeren Blockhalden nach bis-
herigen Untersuchungen (z.B. von J. L. RICHARD
1961) hinabflieBende Kaltluft fiir einen von ihr mitge-
zogenen Warmluftstrom verantwortlich zu machen.
Ein solcher sollte z. B. den an einem venezolanischen
Steilhang gedeihenden Polylepis-Bestand durch Er-
wdrmen seiner bis 1,50 m tief reichenden Wurzeln
ermoglicht haben. Diese Deutung wurde freilich
mehrfach bezweifelt, beispielsweise von MIEHE &
MIEHE (1994), KESSLER (1995) und anderen von ih-
nen zitierte Autoren. Messungen zum Beweis der
von meinen Kritikern vorgebrachten Standortsgunst
wurden m. W. bisher nicht verdffentlicht.

Bei spdteren Expeditionen in Peru , Ecuador, Bo-
livien und West-Argentinien sah ich immer wieder
Bestdtigungen fiir meine Darstellungen. Durch geziel-
tes Suchen, zeitweilig vom Flugzeug aus, fand ich
zahlreiche Waldreste in Jalca, Feucht- und Trocken-
Puna, sogar auf normalen Bdden, nicht nur auf Son-
derstandorten. Manche Bestinde waren so dicht, da§
sie {iberhaupt keine Rasenpflanzen enthielten. In ab-
gelegenen Télern trafen wir besonders ausgedehnte
Waldhdnge und -riicken, z.B. bei Lampa unweit des
Topferstadtchens Pukard, wo sie vielleicht als Holz-
reserven und Holzkohlequellen geschont worden wa-
ren. Diese Waldfldchen sind dadurch bemerkenswert,
daB sie sich in mittleren Hohenlagen befinden, d. h.
keineswegs nur an der oberen Grenze von Polylepis-
Vorkommen. Meine Uberzeugung, daB die tropisch-
subtropischen Anden bis zu dieser Grenze hinauf po-
tentiell bewaldet seien, vertrat ich daher auch weiter-
hin, zusammmenfassend z.B. in meiner »Transley-
Lecture«. (ELLENBERG 1979) Wenigstens teilweise
zustimmende Verdffentlichungen gab es jedoch nur
vereinzelt (z. B. von RUTHSATZ 1983, SEIBERT
1983, CABIDO & ACOSTA 1985, GUTTE 1988) ne-
ben weiteren skeptischen (wie GRAF 1986 und
SIMPSON 1983).

Erst seit 1990 mehrten sich bestédtigende Stim-
men sowie unabhdngig von meinen Verdffentlichun-
gen gewonnene dhnliche Meinungen, namentlich
von Teilnehmern eines an der ddnischen Universitdt
Aarhus veranstalteten Symposiums. Dessen Ergebnis-
se wurden von BALSLEV und LUTEYN (1992) unter
dem bezeichnenden Rahmentitel »Péramo. An Ande-
an ecosystem under human influence¢ herausgege-
ben. Ebenfalls in jlingster Zeit erschienen zwei auf in-
tensiver Feldarbeit basierende Dissertationen {iber
Polylepis-Bestdnde in Bolivien, d.h. in mehr oder
minder trockenen Bereichen der Puna bis hin zu dem
bereits von JORDAN (1980) beschriebenen, global
hochsten Baumvorkommen auf dem ruhenden Vul-
kan Sajama. Isabell HENSEN (1993) konzentrierte
sich auf vegetationskundliche und &kologische Unter-
suchungen in »bedingt naturnahen« Polylepis

besseri-Widldern auf relativ feuchten bis trockenen
Standorten sowie den noch stdrkere Trockenheit er-
tragenden Polylepis tomentella-Wéldern der Ostkor-
dillere Boliviens. »Bedingt naturferne« Auspragungen
dieser Gesellschaften werden in der weiteren Umge-
bung von Cochabamba stellenweise heute noch re-
gelmdRig abwechselnd acker-, weide- und holzwirt-
schaftlich genutzt und lassen verschiedene Sukzes-
sionsstadien erkennen. Die Bdume verjiingen sich re-
lativ gut und leben in Symbiose mit endotropher VA-
Mykorrhiza. Allerdings werden von Kindern der Bau-
ern gerade die Jungbdume oft ausgerissen, weil sie als
Viehfutter besonders geschdtzt werden. Der grofite
Teil des von HENSEN néaher studierten Gebietes zwi-
schen 3000 und mindestens 4100 m ii. M. war hochst-
wahrscheinlich ehemals geschlossen bewaldet. Noch
im vorigen Jahrhundert waren die Polylepis besseri-
Bestdnde wesentlich grofer als heute, weil sie unter
der Obhut verstandnisvoller Grundherren standen,
deren Besitz in den 50er Jahren aufgeteilt wurde.

Der in Lima aufgewachsene Michael KESSLER
nahm zundchst eine immer dringender gewordene
Neugliederung der Gattung Polylepis vor (1993,
1995) und unterschied in Bolivien 20 Arten sowie 8
Unterarten. Ebenso wie andere mit den Andenldn-
dern gut Vertraute war er zu Beginn seiner Untersu-
chungen davon iiberzeugt, daff die Puna von Natur
aus weitgehend waldfrei ist. Seine griindliche Durch-
forschung groBer Teile der bolivianischen Anden fiihr-
te ihn jedoch zu der Erkenntnis, daR viele hoch-
andine Wdlder im Laufe der vor- und nachinkaischen
Geschichte zerstért wurden (KESSLER & DRIESCH
1994) und die heute noch vorhandenen Polylepis-Be-
stande nur etwa 10 % der standdrtlich moglichen aus-
machen. In seiner kiirzlich erschienenen umfassen-
den Veréffentlichung kommt -er unter anderem zu
Schliissen, die hier auszugsweéise zitiert seien:

»The present distribution of Polylepis-forests is
characterized by the presence of small, isolated stands.
These are mostly located on slopes and boulder
screes, below rock faces or near streams, but also in
the vicinity of human settlements.

These preferences are mainly the result of human
activities. Fire and grazing lead to a strong decrease
in the regeneration of Polylepis. Polylepis-forests do
not, as regularly claimed in literature, form a distinct
upper forest belt without contact to lowerlying
mountain forests. Instead, these forest types grade in-
to each other. Normally Polylepis forms the timber-
line; exceptions are found a) in very wet areas and b)
in the northern Andes, where rosette trees of the
genus Espeletia form the upper limit.«

Sogar in der Westkordillere Boliviens, die mit vor-
wiegend vulkanischen Gipfeln aus den trockensten
Bereichen des Altiplanos aufragt, gibt es noch zahl-
reiche Polylepis-Bestinde, die schon JORDAN (1983)
beschrieben hat. Sie sind zwar sehr niedrig, aber noch
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paumformig, d.h. potentiell einstimmig und {ber
2 m hoch. Besonders an den unteren Hidngen werden
diese Wilder liickig und konzentrieren sich in seich-
ten, dicht nebeneinander herablaufenden Rinnen, die
bei den seltenen Regenfallen Wasser fiihren.

Nach den Beitrdgen der meisten Autoren des er-
wihnten Symposiumsbandes von BALSLEV und
LUTEYN sowie den ebenfalls bereits zitierten Verdf-
fentlichungen von HENSEN, JORDAN, KESSLER,
G. & S. MIEHE sowie RUTHSATZ darf heute mit
ELLENBERG (1979) als abgesichert gelten, daR groRe
Bereiche von Puna, Jalca und Pdramo unterhalb der
von Polylepis- bzw. Espeletia-Arten markierten obe-
ren Grenze des Baumwuchses in den Anden Stidame-
rikas potentiell waldféhig sind. Eine von Natur aus
mehr oder minder waldfreie Zone zwischen der kli-
matischen Bergmischwaldgrenze und der Polylepis-
Obergrenze, wie sie in Abb. 1 angenommen wurde,
gibt es also nicht (Abb. 2). Selbst in Aquatorndhe
konnte im Péramo ein — wenn auch niedriger — Wald
wachsen, so daB dort die Depression der Baumgrenze
geringer ist, als sie in Abb. 1 erscheint. Die meisten
Arten von Pdramo, Jalca und Puna steigen zwar noch
héher als die Baume, miissen aber schon nach weni-
gen hundert Metern ebenfalls haltmachen, weil das
Klima immer frostreicher wird, d.h. die subnivale
und schlieBlich die nivale Stufe beginnt. Genaue Un-
tersuchungen iiber die Vegetation dieser Stufen lie-
gen noch zu wenig vor, um sich klare Vorstellungen
von ihr machen zu konnen.

Ungekldrt ist zur Zeit auch noch, wie weit ebene
Tallagen unterhalb der klimatischen Polylepis-Ober-
grenze, d.h. Teile des Altiplanos, aus lokalklimati-
schen oder/und edaphischen Griinden baumfeindlich
sind. KESSLER (1995) nennt als solche Griinde vor
allem néchtliche Ansammlungen von Kaltluft, die
von den Randbergen und -hiigeln in die in Bolivien
oft recht breiten Talebenen herabflieft, sowie zu nas-
se und/oder zu stark versalzte Boden, wie sie groB-
flachig in den relativ trockenen Bereichen der Puna
vorkommen, namentlich in den Randzonen der nur
zeitweilig wasserfiihrenden »Salare« (Salzseen). Der
Flachenanteil solcher waldfeindlicher Boden 148t sich
ziemlich einwandfrei im Geldnde ermitteln. Das ist
zwar noch nicht geschehen, diirfte aber nach meinen
Erfahrungen ein Viertel der Gesamtflache des Altipla-
nos nicht {iberschreiten. Schwieriger ist es, die Ver-
breitung der fiir immergriine Bdume schddlichen
Kaltluftlagen abzuschétzen, zumal es nur wenige Test-
bdume gibt. Sie konnte sich anndhernd mit den Fli-
chen decken, auf denen nach béuerlichen Erfahrun-
gen der Anbau von Kartoffeln zu riskant oder gar in-
folge von hdufig wéhrend der Vegetationszeit eintre-
tenden Frosten unmdglich ist. Je nach dem &rtlichen
Relief nehmen solche ausgesprochenen Frostlagen in
der trockenen Puna Perus nach meinen Beobachtun-
gen selten mehr als ein Viertel der Gesamtflache ein.

Falls dies zutrife, diirfte also mindestens die Hélfte
der mehr oder minder ebenen Teile des Altiplanos
waldfdhig sein, weil ja ein GroBteil der zu nassen
und/oder salzigen Bdden in Kaltluftsenken liegen.
Dafiir spricht auBerdem zum einen die Tatsache, dafl
Anpflanzungen von Eucalyptus globulus und einigen
anderen exotischen immergriinen Bdume auBerhalb
nasser bzw. salziger Standorte in grofen Teilen des
Altiplanos durchaus gelungen sind, {ibrigens nicht zu-
letzt deshalb, weil ihr Blattwerk vom Weidevieh
nicht gefressen wird. Zum anderen muf man berfick-
sichtigen, daB manche Polylepis-Arten Froste durch-
aus vertragen konnen. Nach JORDAN (1983) ist z.B.
in den Bestinden am Sajama und auf anderen Vulka-
nen der bolivianischen Westkordillere kein Monat
ohne ndchtliche Minustemperaturen, ja kaum ein Tag
ohne Frostwechsel2). Die Bodentemperatur unter Po-
lylepis blieb aber nach LIBERMAN CRUZ (1986)
iber 0°C, wahrend sie in einem schluchtartigen Tal
auf dem flachen Boden bis —17 °C sank.

Im Zusammenhang mit den Diskussionen {ber
die natiirliche Bewaldung tropischer und subtropi-
scher Hochlagen wird die Frage wichtig, welche Fak-
toren hier die Kklimatische Obergrenze des Baum-
wuchses bewirken. In den Hochgebirgen der ge-
maRigten Zonen, z.B. in den Alpen, ist das Zusam-
menwirken von Sommer- und Winter-Bedingungen
entscheidend (TRANSQUILLINI 1979, ELLENBERG
1986). Reichen Wirme und Lichtgenuf neben Was-
ser- und Nahrstoffversorgung wahrend der Vegetati-
onszeit aus, um bei laubwerfenden B&umen genii-
gend frostharte Zweigknospen auszubilden, so {iber-
stehen diese den Winter auch oberhalb einer schiit-
zenden Schneedecke. Gleiches gilt auch bei immer-
griinen Coniferen fiir die in der Vegetationsperiode
neu entstandenen Nadeln, die nur in voll entwickel-
tem Zustand den Winter zu iiberdauern vermégen. In
den Tropen und Subtropen gibt es keine konstanten
und machtigen Schneedecken {iber frostfrei bleiben-
dem Boden, in deren Schutz zumindest Jungbdume
lange Frostperioden {iberleben kénnten. Die hier an
der klimatischen Waldgrenze dominierenden Arten
sind immergriine Laubbdume, die alljéhrlich einen
Teil ihrer Blatter erneuern. H. WALTER (1973, s.
auch WALTER & MEDINA 1969) und nach ihm ande-
re (von MIEHE & MIEHE 1994 zitierte) Autoren sa-
hen die Bodentemperaturen als entscheidend fiir die
Obergrenze des Waldes an, weil zu tiefe Temperatu-
ren die Wasseraufnahme, aber auch die Protein-

2) Als wir nahe dem héchstgestiegenen Wald von
Polylepis tomentella (= tarapacana) im Zelt {ibernachte-
ten, war das Dach jeden Morgen von innen steif durch
eine Eiskruste. Bei der starken Strahlung geniigte mittags
die leichteste Kleidung. Das Minimum der Lufttemperatur
betrug in einer Freilandstation —8°C.



2 Verhandlungen der Gesellschaft fiir Okologie, Band 25

synthese erschweren. G. & S. MIEHE stellten jedoch
nach einem breiten Literaturiiberblick sowie nach ei-
genen Messungen fest, daB eine Korrelation oder gar
eine ursdchliche Beziehung zwischen Bodentempera-
turen und den genannten physiologischen Vorgéngen
zwar nicht ausgeschlossen, aber auch nicht durch ge-
zielte Messungen belegt ist.

Wie die beiden Autoren mir miindlich mitteilten,
ist nach ihrer Meinung (der sich auch KESSLER 1994
anschloR) die Kohlenstoffbilanz ausschlaggebend fiir
das Uberleben immergriiner Laubbdume in groRen
Hohen der warmen Zonen. Mit anderen Worten,
auch in den Tropen kommt es fiir die Biume auf die
Bedingungen der Photosynthese in giinstigen Zeiten
an, sei es in der geniigend bodenfeuchten Jahreszeit
oder im ganzen Jahr. Neben ausreichender Wéarme,
Wasser- und Néhrstoff-Versorgung ist fiir die Photo-
synthese vor allem der Lichtgenuf maBgebend. Haufi-
ge und dichte Bewdlkung mindert diesen so sehr, dal
die Waldgrenze in relativ niederschlagsreichen Gebie-
ten, z.B. am Aquator, tiefer liegt als nahe den Wen-
dekreisen, wo mehrere Monate frei von Niederschla-
gen oder doch arm an diesen, d. h. auch an schatten-
den Wolken sind. Ausreichende Messungen der Koh-
lenstoffbilanzen unter verschiedenen Standortsbedin-
gungen an den klimatischen Waldgrenzen tropischer
und subtropischer Gebirge gibt es freilich noch nicht.
Auch diese Hypothese bedarf also noch eingehender
Untersuchungen.
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