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DIE SUDANDINE UND DIE SUDBRASILIANISCHE ARAUKARIE
Ein 6kologischer Vergleich?)

Mit 7 Abbildungen, 7 Photos und 2 Tabellen

WINFRIED GOLTE

Summary: The southern Andean and southern Brazilian
Araucaria — an ecological comparison.

There are two species Araucaria conifers in South Ame-
rica (Fig.1): A. araucana in the central section of the
southern Andes, A. angustifolia in southern Brazil. In view
of the great similarity and close systematic relationship of
both species on the one hand, and the seeming difference
of their climatic conditions on the other hand, the question
arises as to the common ecological characteristics of the two
areas of occurrence, which are decisive for their flourishing.
It appeared that the annual hygric course of both areas was
in agreement. A very humid season alternates with another
one of irregular precipitation and frequent dry weather,
which has prolific radiation. In both the regions the hygric
seasons carry on an inverse relationship as regards the ther-
mal seasons: in the area in which A. araucana occurs,
episodic dryness in summer and in the larger part of the
area in which A. angustifolia, episodic dryness in winter.
It is demonstrated that both species of Araucaria are adap-
ted to these climatic conditions, not only thanks to their
xeromorphic habit, but also as a result of an endogenic
rhythm synchronized primarily with the hygric seasons.
This endogenic rhythm finds its expression in the growth
periodicity (annual growth rings) and the reproductive
cycle (seed formation).

1) Vorliegender Aufsatz stellt die etwas erweiterte schrift-
liche Fassung eines Vortrages dar, den der Verfasser am
21. Mai 1977 auf dem VIIL. Symposium ,Biogeographische
und landschaftsékologische Probleme Siidamerikas® in Saar-
briicken gehalten hat.

Zwei der insgesamt 19 lebenden Araucaria-Arten
sind in Stidamerika heimisch (Abb. 1): Araucaria arau-
cana (MoL.) K. KocH beiderseits der chilenisch-argen-
tinischen Grenze im Mittelabschnitt der siidlichen An-
den und Araucaria angustifolia (BErT.) O. KUNTZE
im siidlichen Brasilien (mit einem Ausldufer im argen-
tinischen Territorium Misiones). Die beiden Verbrei-
tungsgebiete sind rund 2000 km voneinander entfernt
und von recht unterschiedlicher Grofle. Lafit sich das
urspriinglich von A. araucana bedeckte Gebiet auf
etwa 4000 km? veranschlagen, so diirfte dasjenige
von A. angustifolia mit ungefahr 200 000 km2 (vgl.
Hukeck 1966) um ein Vielfaches grofler gewesen sein.
Das Klima (vgl. TRoLL & PAFFEN 1964) im Bereich
der siidandinen Art kann als subtropisch bis kiihl-
gemifligt mit iiberwiegenden Winterniederschligen,
das Klima des siidbrasilianischen Araukariengebietes
hingegen als subtropisch bis randtropisch mit (im
grofliten Teil) iiberwiegenden Sommerniederschligen
bezeichnet werden. Trotz der weit getrennten Lage
der Areale auf der West- bzw. Ostseite des Kontinents
mit ihren klimatischen Unterschieden sind beide Arten
einander recht Zhnlich und gehdren auch in der Syste-
matik eng zusammen.

A. arancana und A. angustifolia sind stattliche, je-
weils — um die Extreme zu nennen — bis zu 50 m hohe
und 2,50 m BHD starke Biume, deren kerzengerader,
sdulenformiger Stamm und strenge, wirtelige Ver-
zweigung ihnen eine ,mathematische Schonheit ver-
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Abb. 1: Verbreitung von Araucaria angustifolia (n. Hueck 1966) und Araucaria araucana (argent. Teil des Areals n.
Hueck 1966). Kleinere Vorkommen sind durch Baumsymbole dargestellt.

Distribution of Araucaria angustifolia (after HUECKk 1966) and Araucaria araucana (Argentinian part of the area after
Hueck 1966). Smaller occurrences are represented by tree symbols.

leihen (Photos 1-3, 6). Die pyramidale Jugendform
macht mit zunehmendem Alter einer teils mehr ge-
rundeten (A. arauncana), teils mehr stumpf-konischen
(A. angustifolia) Krone Platz, die sich spiter — mit
abnehmendem Lingenwachstum der Hauptachse, Stau-
chung der Abstinde zwischen den Astquirlen und Ab-
fallen der unteren Aste — immer mehr verflacht, um
schliefllich eine vollkommene Schirmform anzuneh-
men, die stets das Blitterdach begleitender Holzarten
tiberragt. Dabei unterscheiden sich die stirker gebo-
genen ,Regenschirme® der andinen Araukarie von den
praktisch horizontal wirkenden Schirmen der brasilia-
nischen Art, deren beblitterte Seitenzweige zweiter
Ordnung (grimpas) in dichten Biischeln den Enden
der Seitenzweige erster Ordnung (galhos) ansitzen.
Die etwa 2-6 cm langen, eiférmig-lanzettlichen und
spiralig angeordneten Blattorgane beider Araukarien
sind selbst fiir Coniferen auffallend hartlaubig
(Photo 6). Sie sind ledrig-starr und enden in einer
stacheligen Spitze. Bei der andinen Art sind sie ein
wenig derber, dichter gestellt und gegen die Basis et-

was breiter, so daf} der schuppen- oder dachziegelartige
Charakter (daher der synonyme Artname A. imbri-
cata) stirker ausgepragt ist.

Innerhalb der Gattung bilden die beiden siid-
amerikanischen Arten die Sektion Colymbea, die
sich von den in weiteren Sektionen (Eutacta, Inter-
media, Bunya) zusammengefaflten iibrigen, im austral-
asiatischen Sektor heimischen Araukarien durch meh-
rere gemeinsame Merkmale abhebt. Dazu gehoren
vor allem die hypogiische Keimung und die relativ
groflen Nadelblitter. Auch fehlen den linglichen, nufi-
artigen Verbreitungsorganen (Schuppenkomplexen) die
typischen, breit-diinnhdutig gefliigelten Zapfenschup-
pen anderer Araukarien. Die frither ebenfalls zu
Colymbea gerechnete A. bidwillii Hook. aus dem
kiistennahen Queensland wird seit der Revision von
WiLpE & EaMEs (1952) in der monotypischen Sektion
Bunya gefiihrt. Fiir eine besonders enge Verwandt-
schaft der beiden siidamerikanischen Arten schliefflich
spricht auch, daf sie die gleiche Chromosomenzahl be-
sitzen (NTMA 1968) sowie die Tatsache, dafl es bei
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Photo 1: Wald von Araucaria angustifolia bei Sete Quedas
Baumfarn [Alsophila elegans])

Forest of Araucaria angustifolia near Sete Quedas in the west of Parand State, 900 m

im W des Staates Parand, 900 m (im Vordergrund rechts ein

19.8.1974
19.8.1974

Photo 2: Wald von Araucaria araucana an der Piedra del Aguila in der Cordillera de Nahuelbuta (Chile), 1350 m

Forest of Araucaria araucana at the Piedra del Aguila in the Cordillera de Nahuelbuta (Chile), 1350 m

4.10.1974
4.10. 1974

Photo 3: Verschneiter Wald von Araucaria arancana und strauchig wachsender Nothofagus antarctica (winterkahl) am

Westhang des Vulkans Llaima in der chilenischen Hochkordillere, 1400 m

15.9.1974

Snow-covered forest of Araucaria araucana and shrub growth of Nothofagus antarctica (without foliage in winter) on

the western slope of the Llaima vulcano in the High Cordillera, of Chile, 1400 m

4.10.1974

Photo 4: Junge Arancaria araucana (Mitte) zwischen den aus unterirdischen Ausliufern wachsenden Sprossen eines Bir-

lapps (Lycopodium sp.) an der Piedra del Aguila (Cordillera de Nahuelbuta), 1400 m

4.10.1974

Young Araucaria araucana (centre) amidst the shoots of club moss (Lycopodium sp.) sprouting from underground

runners at the Piedra del Aguila (Cordillera de Nahuelbuta), 1400 m

forstgenetischen Versuchen (TESDORFF 1956) gelang,
A. araucana und A. angustifolia durch Bestiubung in
beiden Richtungen miteinander zu kreuzen und le-
bensfihige Bastarde zu erzeugen.

Das Vorkommen der beiden eng verwandten Arau-
karien allein 148t bereits darauf schlieflen, daff ihren
Verbreitungsgebieten trotz der Lage in verschiedenen
Klimabereichen bestimmte, fiir das Gedeihen dieser
Nadelholzgattung entscheidende okologische Merk-
male gemeinsam sein miissen. Daf} derartige Uberein-

4.10.1974

stimmungen bestehen, kann aber auch aus den beglei-
tenden Floren und Lebensformen gefolgert werden,
die — ungeachtet einer Reihe trennender Elemente —
zahlreiche Gemeinsamkeiten aufweisen. Ein erheb-
licher Teil der Flora Siidbrasiliens zeigt, was fiir die
Moose schon TH. HErRzOG (1925) nachgewiesen hat,
enge Beziehungen zur austral-antarktischen und damit
auch der andinen Flora. Pater RamBo (1951) fand das
sog. andine Element mit iiber 100 Arten allein von
Samenpflanzen in der riograndenser Araukarienregion
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Anmerkung: Anfang Oktober 1974 wies der gesamte NW-Hang bis an den Rand des Talbodens noch eine — nach unten

de — Sch deck

auf, wihrend auf dem SE-Hang eine solche nur noch in den obersten
Lagen, im Bereich des Araukarienwaldes lag.

Abb. 2: Vegetationsprofil aus dem Verbreitungsgebiet von Araucaria araucana im Bereich der Cordillera de los Andes in

Chile

Vegetation profile from the Araucaria araucana distribution area in the Cordillera de los Andes region in Chile

vertreten und nannte diese deshalb ein ,pedago dos
Andes em pleno Brasil®, ein Stiick Anden mitten in
Brasilien.

Es ist nicht moglich, hier auf diese floristischen Pa-
rallelen ausfiihrlich einzugehen. Nur einige besonders
augenfillige Ubereinstimmungen zwischen den Arau-
karienwildern selbst seien hervorgehoben. Hier wie
dort finden sich als Begleiter zahlreiche immergriine
Holzgewichse von Zwergstrauch- bis Baumgrofle, die
teils entschieden einem meist kleinblittrigen Hart-
laubtypus, teils auch dem etwas weicheren Lorbeer-
typus angehoren. Neben den immergriinen gedeihen
in beiden Gebieten aber auch einzelne sommergriine
Holzarten. In den siidandinen Araukarienwildern tre-
ten als solche Nothofagus pumilio und N. antarctica
physiognomisch stark in Erscheinung. In Siidbrasilien
ist Cedrela fissilis, einer der wichtigsten Begleitbiume
der Araukarie, laubwerfend; daneben treten hier aber
auch teilweise und fakultativ laubwerfende Holzer
auf. Eine bemerkenswerte Parallele beider Regionen
sind Podocarpus-Arten, in Siidbrasilien teilweise ge-
sellig mit der Araukarie, in den Siidanden in deren

unmittelbarer Gkologischer Nachbarschaft vorkom-
mend. Auch die primitive, tracheenlose Winteraceen-
Gattung Drimys (D. winteri var. andina bzw. D. bra-
siliensis) gehort zu den auffallenden Gemeinsamkeiten
beider Gebiete. Eine physiognomisch interessante Pa-
rallele kommt durch geradschiftige Bambuseen zu-
stande, in den Siidanden der Gattung Chusquea, in
Siidbrasilien vor allem der ihr nahestehenden Gattung
Merostachys (M. taguara) und z.T. auch Chusquea
selbst. Eine sehr eindrucksvolle Konvergenz schliellich
bildet in beiden Gebieten der Bartbehang der Arau-
karien und begleitender Holzarten. Er wird bei der
sidandinen Art ausschliefilich von der Strauchflechte
Usnea gebildet, wihrend in den Bestinden der siid-
brasilianischen Art sowohl Usnea, als auch die ihr sehr
ihnliche Bliitenpflanze Tillandsia wusneoides — z.T.
nebeneinander auf ein und demselben Baum — vor-
kommen.

Auch faunistische Ubereinstimmungen beider Arau-
kariengebiete sind nachgewiesen. Hierzu gehdren ne-
ben mehreren an die Araukarien selbst gebundenen
Borkenkifern (Scolytidae) und auf diesen parasitie-



Winfried Golte: Die siidandine und die siidbrasilianische Arankarie 283

renden Nematoden (RUHM, 1969) auch kleine, vor-
wiegend arboricole Leguane (Iguanidae), in Siidbra-
silien der durchaus auf die Araukarienregion be-
schrinkte Anisolepis undulatus (WieGMaNN), in Chile
Urostrophus torquatus (PHiLippi) (n. Mitt. v. Prof.
PauL MULLER, Saarbriicken).

Es dringt sich also die Frage nach den fiir das Ge-
deihen der beiden Araukarien entscheidenden &kolo-
gischen Gemeinsamkeiten beider Gebiete auf. Diese
Frage ist bisher — selbst von K. Hueck (1952a+b;
1966), der sich aus eigener Anschauung mit beiden
Arten beschiftigte — nicht gestellt worden, obwohl
doch eine vergleichende Betrachtung besser als jede
andere Aufschluf} iiber die wesentlichen Skologischen
Zusammenhinge geben kann. Das Ergebnis eines sol-
chen Vergleichs schliellich ist auch palioklimatologisch
von Interesse, weil die Araucariaceen innerhalb der
rezenten Coniferae eine sehr eigenstindige, durch
eine Anhiufung altertiimlicher Merkmale gekennzeich-
nete Gruppe darstellen, iiber deren vorzeitliche Ver-
breitung wir relativ gut unterrichtet sind (FLORIN,
1940; 1963). Dies gilt in besonderem Mafle fiir das
Geschlecht der Araukarien selbst, das wahrscheinlich
bereits fiir die spate Trias, mit Sicherheit aber durch
zahlreiche Funde schon aus dem Jura belegt ist.

Araucaria arancana

Das Areal der A. araucana erstreckt sich zwischen
37°20" und 40°50” s. Br., wobei allerdings geschlos-
sene Bestinde siidwirts nur bis etwa 40°, auf der
chilenischen Seite sogar nur bis 39°30" (Vulkan Que-
trupilldn) vorkommen. Aufler in der Hochkordillere
finden sich in Chile Araukarienbestinde auch im Kii-
stenbergland (Cordillera de Nahuelbuta). Hier wie
dort bildet die Araukarie zusammen mit Nothofagus
pumilio und N. antarctica (Photo 3) einen eigenen,
und zwar — wie in den Profilen von BERNINGER (1929)
und SCHMITHUSEN (1960) gut zum Ausdruck kommt
— den obersten Waldgiirtel (Abb. 2). Sie tritt in Chile
zwischen etwa 900 und 1800 m auf, wobei ihre
Hauptverbreitung zwischen 1300 und 1600 m liegt.
Auf der argentinischen Seite, also jenseits der Wasser-
scheide, soll sie im Ubergangsgebiet gegen die Steppe
bis 600 m herabsteigen (KALELA, 1941; HuEck, 1966).

Unverkennbar weist der Hohengiirtel der Araukarie
in seiner meridionalen Erstreckung eine Beziehung zu
den in tieferen Lagen vorherrschenden sommergriinen
Formationen auf, die sich zwischen die Hartlaubzone
Mittelchiles und die immergriinen Feuchtwilder des
Siidens schieben. Zahlreiche Arten des Hartlaubgebietes
(z. B. Cryptocarya alba, Lithraea caustica, Quillaja
saponaria und der Dornstrauch Acacia caven) errei-
chen in dem durch A. araucana gekennzeichneten
Andenabschnitt ihre Polargrenze, wihrend umgekehrt
typische Vertreter der siidlichen Feuchtwilder (z.B.
Weinmannia  trichosperma, N othofagus dombeyi,
Drimys winteri sowie mit Donatia fascicularis —
vgl. LoOsER, 1952 — eine Charakterpflanze der andin-

subantarktischen Polstermoore) hier oder wenig nord-
lich ihre Aquatorgrenze finden.

Das Areal von A. araucana liegt also pflanzen-
geographisch in einem ausgesprochenen Ubergangs-
gebiet. Bereits O. BERNINGER (1933) erkannte in die-
sem in Chile aus historischen Griinden ,Frontera“
genannten Gebiet eine ,Landschafts- und Kultur-
scheide“ ersten Ranges. Dieser Ubergangscharakter
aber ist in erster Linie Ausdruck des klimatischen
Ubergangs von den periodisch sommertrockenen Sub-
tropen zu den ganzjihrig — wenn auch zunichst noch
mit deutlichem Wintermaximum — beregneten kiihl-
gemifligten Auflertropen. WeiscHET (1959) hat an-
hand der Windeffekte gezeigt, daf} sich hier ein schar-
fer Ubergang zwischen dem Giirtel der Vorherrschaft
des Subtropenhochs und dem Westwindgiirtel voll-
zieht.

Demgemifl vereinigt das Araukariengebiet in sich
klimatische Merkmale beider Zirkulationsgiirtel. Im
Winterhalbjahr unterliegt es ganz und mit geringen
Schwankungen dem zyklonalen Geschehen der siid-
hemispharischen Westwinddrift, ja, es gehdrt nach
vAN Husen (1967) zu dem im Winter am stirksten
beregneten Abschnitt der Siidanden. Umgekehrt ist das
Gebiet im Sommer groflen Feuchtigkeitsschwankungen
unterworfen, die sich aus dem Alternieren zyklonaler
und antizyklonaler Wetterlagen ergeben. Mit einer
Hiufigkeit von bis zu 139 kann hier als Extremfall
in langen Beobachtungszeitraumen ein ganzer Sommer-
monat regenlos bleiben, weshalb van Husen diese
Zone, deren Aquatorgrenze sie in der Lingssenke bei
38° s. Br. ansetzt, die Zone episodischer Sommer-
trockenheit genannt hat.

Es ist nicht zu iibersehen, dafl das Areal der siid-
andinen Araukarie deshalb so klein ist, weil der ihr
zugrundeliegende klimatische Ubergangsraum nur eine
geringe Erstreckung hat. F. W. NEGER erkannte bereits
1897, ,daf} die Araucarienbestinde sich nur da zu vol-
ler Herrlichkeit entwickeln®, wo sie zweierlei klima-
tische Bedingungen vereinigt vorfinden, namlich be-
deutende jahrliche Niederschlagsmengen (ca. 2000 bis
3000 mm) einerseits und ,zeitweise anhaltende Luft-
trockenheit“ andererseits. Als Ausdruck der Anpas-
sung an besagten jahreszeitlichen Gang des Witterungs-
geschehens ist die Tatsache zu sehen, daf} die 6stliche
Verbreitungsgrenze der Araukarie als eine die nord-
sidlich verlaufende Wasser- und Klimascheide der
Hochkordillere in spitzem Winkel schneidende Gerade
erscheint, und dafl das Areal auf der argentinischen
Seite am weitesten nach Siiden reicht?). Auch die topo-
graphische Anordnung der Araukarienvorkommen in-
nerhalb des Areals ist aus dem Erfordernis voriiber-
gehender Trockenheit zu verstehen. In den nieder-

2) Vgl. GoLTe (1974) fiir das entsprechende Verhalten
von Fitzroya cupressoides, deren Areal mit auffallender
Gesetzmifligkeit siidlich an dasjenige von Araucaria arau-
cana anschlieft.
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schlagsreicheren Abschnitten des Areals beschrinken
sie sich auf gut drinierte und relativ trockene Stand-
orte, wie einerseits Grate, Gipfelkuppen und dgl., und
andererseits mehr oder weniger nord-, d.h. sonnen-
exponierte Hinge. Umgekehrt finden sich Araukarien-
wilder auf ausgedehnten Hochflichen nur in verhilt-
nismifig niederschlagsarmen Teilen des Verbreitungs-
gebietes, z. B. mit Anniherung an die &stliche Ver-
breitungsgrenze gegen die Steppe.

Wihrend der Wintermonate sind die siidandinen
Araukarienwilder tief verschneit (Photo 3). Der erste
Schnee fillt gewohnlich im April, aber erst ab Mai
kann sich eine Dauerschneedecke ausbilden, die zwi-
schen Juni und August ihre grofite Michtigkeit er-
reicht und dann allmihlich zuriickgeht. Erst gegen
Ende Dezember verschwinden in den Araukarien-
wildern die letzten Schneeflecken. Die — infolge der
hohen und hiufigen Niederschlige — michtige Schnee-
anhiufung in den Araukarienwildern darf nicht zu
der Annahme verleiten, dafl die Winterkilte hier dhn-
lich scharf und anhaltend wie in den borealen
»Schnee-Wald-Klimaten“ ausgeprigt sei. Zwar sinken
die Temperaturen gelegentlich auf —10° C, ja, u. U.
sogar auf —20° C3) ab, doch handelt es sich dabei um
Tiefstwerte, die nur durch starke nichtliche Ausstrah-
lung bei geringer oder fehlender Bewdlkung erreicht
werden konnen. Im iibrigen aber sind die Winter-
monate gerade durch den fast stindig hohen Bewdl-
kungsgrad gekennzeichnet, so dafl die Temperaturen
nur knapp unter den Gefrierpunkt sinken. Wenn auch
bisher keine Messungen auys Araukarienbestinden vor-
liegen, so lassen die Beobachtungen und Vergleiche mit
nahegelegenen Stationen doch darauf schlieflen, dafl
selbst in den eigentlichen Wintermonaten die tiglichen
Maxima Null Grad erreichen bzw. iiberschreiten. Da
andererseits die hohe Schneedecke den Boden vor dem
Eindringen des Frostes schiitzt, muf3 auch in dieser
Jahreszeit mit einem — allerdings gedrosselten und
bei strenger Kilte gelegentlich sistierten — Fortgang
der Photosynthese bei den Araukarien gerechnet wer-
den, wobei sich positiv fiir die Stoffbilanz auswirken
diirfte, daff mit sinkender Temperatur die Atmung
stirker herabgedriickt wird, als die Assimilation. Be-
sonders im Friithjahr (September—November) konnen
bei der bereits hiufigeren Wolkenarmut ausgeprigte
Frostwechsel auftreten. Doch selbst mitten im Sommer
sind in den Araukarienwildern Frostwechsel moglich.

Das bevorzugte Substrat der Araukarien in der
Cordillera de los Andes sind junge vulkanische Locker-
produkte mit unterschiedlichen Anteilen von Aschen,

%) Hueck (1966) gibt an, dafl im argentinischen Teil des
Areals Minima von bis zu —20 °C gemessen wurden. Doch
auch im chilenischen Teil kommen solche vor, wurden doch
im ungewohnlich kalten Winter 1974 an der in 900 m un-
weit von ausgedehnten Araukarienbestinden gelegenen Sta-
tion Lonquimay (Abb.6) Temperaturen von —20° und
—22 °C registriert (n. ,El Diario Austral, Temuco, vom
21.7.1974).

Sanden, Lapilli und Schlacken (Tab. 1). Das geringe
Alter und die relativ niedrigen Temperaturen bedin-
gen einen geringen Verwitterungsgrad, wobei in der
Regel ein dunkler, humifizierter Oberboden mit sau-
rer Reaktion ausgebildet ist. Stellenweise aber findet
man junge Araukarien auch inmitten nackt die Ober-
fliche bildenden grob-pyroklastischen Materials. Die
Skala reicht vom Rohboden bis zum ,jungen Ranker-
Andosol“ im Sinne von E. BesoaIN (1969). In der
Tonfraktion mufl mit Allophan gerechnet werden. Fiir
die Araukarien entscheidend ist die Tatsache, dafl diese
BSden hohe Wasserdurchlissigkeit mit einem infolge
starker Porositit relativ guten Wasserspeicherungs-
vermdgen verbinden. Im Zusammenwirken von hoher
Wasserdurchlissigkeit mit hohen Niederschligen bei
mifligen bis niedrigen Temperaturen und niedrigem
pH unterliegen diese Boden, vor allem infolge der
reichlichen Durchsickerung wihrend der Schneeschmel-
ze, intensiver Auswaschung. Zugleich ergibt sich eine
auflerhalb der sommerlichen Trockenphasen gleich-
mifige Wasserversorgung der Biume bei geringen
Adsorptionskriften des Bodens, die — wie ich an an-
derer Stelle (GoLTg, 1974; 1978) dargelegt habe -
aufgrund der noch relativ geringen Leistungsfihigkeit
des tracheidalen Leitungssystems eine unerlifiliche Be-
dingung fiir das Gedeihen von Coniferen sind. Das an
freiliegenden feinsandig-schluffigen Stellen auffrie-
rende Kammeis zeigt anschaulich die geringe Bindungs-
stirke des Wassers an den Boden (vgl. HEINE, 1977).
Es kann im iibrigen als sicher angenommen werden,
daff bei sommerlichem Hochdruckwetter — zumal
dann, wenn es iiber lingere Zeit anhilt — wegen des
Zusammenwirkens eines stark erhdhten Dampfdruck-
gefilles Blatt-Atmosphidre mit der Verknappung des
Bodenwassers die Transpiration und damit auch die
Assimilation der Araukarien eingeschrinkt werden.

Wie die Araukarienwilder der Cordillera de los
Andes auf vulkanischen Aschen, so stocken diejenigen
der Cordillera de Nahuelbuta auf Granodiorit. Da-
durch, dafl dieser unter dem Einfluf} des Klimas und
organischer Sduren zu einer mehr oder weniger mich-
tigen Grusdecke (Quarz) verwittert, ergibt sich auch
hier ein ziemlich grobes Substrat (Tab. 1). Michtigkeit
des Gruses und Humusanteile wechseln in den Bestin-
den sehr stark. Vielfach tritt der nackte Fels oder Grus
zutage, wihrend an anderer Stelle, zumal bei starker
Verdichtung des Bestandes, eine bis zu einem Dezime-
ter dicke Rohhumusdecke vorhanden ist. Insgesamt
zeigen die Beobachtungen und Analysendaten, dafl die
Araukarien hier, unbeschadet des anderen Ausgangs-
materials, dhnliche Bedingungen des Bodenwassers
vorfinden, wie in der hohen Kordillere.

Araucaria angustifolia

Das Areal der siidbrasilianischen Araukarie (Abb. 1)
hat, indem es von etwa 18° bis 30° s.Br. reicht, eine
wesentlich gréflere meridionale Erstreckung als das
ihrer siidandinen Schwester. Das einigermaflen ge-
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Tabelle 1: Analysen von Bodenproben aus Bestinden von Araucaria araucana (A, B, C) und Araucaria angustifolia (D, E)

Analysis of soil samples from stands of Araucaria araucana (A, B, C) and Araucaria angustifolia (D, E, F)

Probe Tiefe Farbe Anteil der Kornfraktionen in %o des Feinbodens Org. pH
(Munsell Soil Color Charts) Subst.
cm 2-0,63 0,63-02 02-0063 602y <2pu % nKCl He0
mm mm mm

Ay 5 10 YR 2/1 black 7,5 28,0 28,9 28,6 7,0% 5,7 5,0 5,3

Az 30 10YR®: verydark 13,8 27,0 25,9 28,9 44 49 53 63
grayish brown

By 5 10 YR 3/1 very dark gray 20,8 29,5 223 17,3 10,1* 5,3 4,4 5,4

By 30 10 YR 3/3 dark brown 36,3 42,4 14,3 4,8 2,2% 1,6 5,2 5,5

C 5 10 YR 3/1 verydark gray 36,6 21,3 13,6 21,3 7,2 5,6 4,0 4,9

Ce 20 10YR¥: verydark 39,2 22,6 14,3 18,5 5,4 50 40 50
grayish brown

Dy 5 10 YR 3/4  dark yellowish brown 6,2 11,7 14,5 38,0 29,6 5,4 3,4 3,6

Do 40 10 YR 3/3 dark brown 23 7,1 9,9 29,1 51,6 2,8 39 4,4

E, 5 5 YR 2/ dark reddish brown 4,7 15,0 16,9 37,4 26,0 5,7 4,3 4,9

) 40 5 YR 3/3 dark reddish brown 0,4 0,6 1,0 15,1 82,9 4,2 4,0 4,2

A — Bestand von Araucaria araucana, Cordillera de las Raices (Chile), 1300 m, pyroklastisches Material

B - Bestand von Araucaria araucana, Osthang des VulkansLlaima (Chile), 1350 m, pyroklastisches Material (Basalt)
C - Bestand von Araucaria araucana, Piedra del Aguila, Cordillera de Nahuelbuta (Chile), 1400 m, Granodiorit

D - Bestand von Araucaria angustifolia, Westabfall des Kiistengebirges 6stl. von Curitiba/Parand, 1000 m, Kristallin
E - Bestand von Araucaria angustifolia, bei Sete Quedas im W des Staates Parand, 900 m, basische Lava (Trapp)

*) Nach BesoaIN (1969) sind Korngroflenbestimmungen bei Andosolen mit den iiblichen Dispergierungsmitteln (be-
nutzt wurde NayPoO7) problematisch, weil die feineren Partikel sich zu Aggregaten von der Grdfle des Grobschluffes
oder des Sandes zusammenschlieflen konnen, so dafl der Tongehalt zu gering erscheint.

Die Analysen wurden (ausgenommen die Farbbestimmungen) von Frau E. Marchal, Geographisches Institut der Uni-
versitit Bonn, durchgefiihrt. Thr mochte ich auch an dieser Stelle herzlich danken.

schlossene Verbreitungsgebiet allerdings beschrinkt
sich auf die sog. Planaltos der Staaten Parand, Santa
Catarina und Rio Grande do Sul, wo sie in Hohen
oberhalb 500 m bis iiber 1000 m gedeiht. Weiter nord-
lich, bei den isolierten Bestinden in den Staaten Sio
Paulo, Minas Gerais und Rio de Janeiro steigt die
Untergrenze deutlich an, so etwa bei Campos do
Jordio und am Itatiaia auf 1400-1600 m (Hukck,
1952 a; 1966; MaTTOS, 1972).

Die Nordgrenze der geschlossenen Verbreitung mar-
kiert die — hier etwa mit dem Wendekreis zusammen-
fallende — Tropengrenze, die wir mit H. voN Wiss-
MANN (1948) als Frost- und Wirmemangelgrenze
definieren. Das Araukariengebiet verzeichnet von
April bis September im Mittel etwa 5-15 Frostnichte
(NIMER, 1971; RATISBONNA, 1976). Ein Verbreitungs-
kirtchen der Frostwechseltage bei RaTisonna laflc
erkennen, daf} die Araukarie auch nur so weit iquator-
wirts vordringt, wie Froste vorkommen. In lingeren
Beobachtungszeitrdumen konnen je nach Hohenlage
und Topographie absolute Minima bis unter —10° C
erreicht werden. Hiufigkeit und Stirke der Froste
nehmen auf den Planaltos nach S und SE zu und er-
reichen ihr Maximum im Gebiet von Lajes—Vacaria—

S30 Joaquim (Santa Catarina und Rio Grande do Sul).
Die Ergebnisse forstlicher Versuche mit Simlingen aus
dem gesamten Verbreitungsgebiet lassen darauf schlie-
fen, dafl bei A. angustifolia Rassen (Okotypen) aus-
gebildet sind, die sich u.a. durch ihren Grad der
Frostresistenz unterscheiden (GURGEL & GURGEL, 1965).

Rauhreif (geada branca) ist im Winter hiufig und
tritt in hoheren Lagen sogar wihrend des Friihjahrs
und Herbstes auf. Seltener, aber im grofiten Teil des
Verbreitungsgebietes durchaus méglich, sind Schnee-
fille. Die hdufigsten und stirksten Schneefille ver-
zeichnen wiederum die Araukarienwilder im Raum
Lajes—Vacaria—Sao Joaquim. Dort schneit es im Mittel
an 3-5 Tagen des Jahres (Juni—-August) (NIMER, 1971),
und es sind schon Schneemichtigkeiten von 60 cm, ja
80 cm gemessen worden (KNocH, 1930; MaTTOS, 1972).
Mit starker Kilte verbundene Schneefille vom 26.-31.
Juli 1858 lieflen in diesem Gebiet eine 14 Tage anhal-
tende Schneedecke entstehen. Mdgen auch im iibrigen
Verbreitungsgebiet die Schneefille seltener sein, so
zeigen sie doch deutlich den auflertropischen Akzent
des siidbrasilianischen Klimas.

Die genannte Nordgrenze der einigermaflen ge-
schlossencn Verbreitung verlduft quer durch den Staat
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sudl. Breite

Pogos de Caldas

22° 1200 rn

Alto do Itatiaia
2200 m

Campos do Jordao
1630 m

23°

Cantareira 790 m

Itapeva 670 m

t—Castro 994 m
— Ponta Grossa 868 m

— Guarapuava 1120 m

26°

—Palmas 1079 m

27°

— Curitibanos 1044 m

—Lajes 927 m
28°

— Vacaria 955 m

29°

+— Sao Francisco
D de Paula 912 m

Abb. 3: Die jahreszeitliche Verteilung des Niederschlags in der Araukarienregion Siidbrasiliens, dargestellt in Prozent
der Jahressumme entlang einem Stationenschnitt zwischen 22° und 29° s. Br.

The seasonal distribution of precipitation in the Araucaria region of southern Brazil, presented as percentages of the
annual total along a cross section of stations between 22° and 29° South

Parand. Dessen Siidhilfte ist von ausgedehnten Arau-
karienbestinden eingenommen, wihrend Nordparani
zur Kaffeezone gehdrt (Maack, 1950). Ist das Kaffee-
baumchen ein besonders empfindlicher Indikator fiir
das noch frostfreie bzw. — wie sich zuletzt im Juli 1975
an groflen Frostschiden in den nordparanaenser Kaf-
feepflanzungen zeigte — eben doch leicht frostgefihr-
dete Randtropenklima (vgl. v. WissMaNN, 1948), so
zeigt umgekehrt die Araukarie eine Bindung an die
akzentuierte winterliche Abkiihlung, was noch dadurch
unterstrichen wird, daf sie mit Anniherung an ihre
Nord- und Untergrenze Kaltluftgleitlinien wie Tiler
und Mulden besiedelt (Maack, 1948). Brino & Trorp-
MAIR (1971) haben gezeigt, dafl auch das Gebiet des
Staates Sio Paulo thermisch noch durchaus su b tropi-
schen Charakter besitzt, und zwar sowohl hinsichtlich
der Jahresschwankung (6-8° C), als auch hinsicht-
lich der interdiurnen Verinderlichkeit der Temperatur

in den Wintermonaten. NIMER (1971) schlieflich stellte
bei seiner Analyse des siidbrasilianischen Klimas fest,
dafl die Araukarie diejenigen Gebiete besiedelt, in de-
nen die Mitteltemperatur mindestens eines Winter-
monats 13° C nicht iibersteigt.

Die fiir das siidbrasilianische Araukariengebiet cha-
rakteristische winterliche Abkiihlung ist eine Folge
hiufiger Kaltlufteinbriiche der Polarfront. Deren ganz-
jihrige Wirksamkeit liber der Region gibt dem siid-
brasilianischen Klima seine auch hinsichtlich der Nie-
derschlige auflertropischen Ziige. Diese werden vor
allem im Jahresgang erkennbar. Um diesen zum Aus-
druck zu bringen, habe ich in einem Stationenschnitt
(Abb. 3), der von 22° bis 29° s. Br. durch das Arau-
kariengebiet verliuft, die Verinderung des prozen-
tualen Anteils der monatlichen Niederschlige an der
Jahressumme dargestellt. Dieser Schnitt 1af8t deutlich
die hygrische Stellung von A. angustifolia erkennen.
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Tabelle 2: Gegeniiberstellung des Niederschlagsganges von Campos do Jorddo (22° 44’ s. Br., 45° 34’ w. L.; 1630 m) und

Longuimay (38°26’ s. Br., 71°15’ w. L.; 900 m)

Contrasting of the course of precipitation at Campos do Jordio (22°44’S, 45° 34’ W; 1630 m) and Lonquimay (38“

26’ S, 71° 15" W; 900 m)

J F M A M ] ] A S O N D Jahr

C Niederschlag 1585 1336 185 g1 50 #+48 *+42 #4481 154 190 #275 1671
ampos in mm

do Jordio

o 17,1 141 11,1 48 30 29 25 26 48 92 11,4 165 100

] Niederschlag 137 4u49 g9 124 %281 #331 #298 236 161 103 87 *%69 1865
Lonquimay In mm

9/ 20 26 48 66 151 17,7 160 127 86 55 47 37 100

* die drei niederschlagsreichsten Monate
** die drei niederschlagsirmsten Monate

Es zeigt sich nimlich, wie auch der grofiriumigen
Ubersicht bei R. SCHRGDER (1958) zu entnehmen ist,
dafl sie ebenso wie ihre siidandine Schwester einen aus-
gesprochenen Ubergangsbereich der Niederschlige be-
siedelt, mit dem Unterschied, dafl er und damit auch
das Areal dieser Araukarie von wesentlich groferer
Ausdehnung sind. So, wie in den Siidanden das Ver-
breitungsgebiet von A. araucana im Grenzbereich des
periodisch s o m m e r trockenen Klimas der Subtropen
endet, so endet dasjenige von A. angustifolia im Uber-
gang zum periodisch win ter trockenen Klima der
Randtropen. Die Niederschlagsverteilung im nord-
lichen Teil des Areals von A. angustifolia stellt die
genaue jahreszeitliche Umkehrung des im Gebiet von
A. arancana herrschenden Niederschlagsganges dar
(Tab. 2). 50% der jihrlichen Niederschlige konzen-
trieren sich etwa an der Station Lonquimay auf die
drei Wintermonate Mai-Juli (Sommermonate Dezem-
ber—Februar: 8,3%), an der Station Campos do Jordio
auf die drei Sommermonate Dezember—Februar (Win-
termonate Juni—August: 8,0%).

Die jahreszeitliche Niederschlagsverteilung im siid-
lichen Brasilien ist das Ergebnis einer Wechselwirkung
der tropischen und der auflertropischen Zirkulation
und steht in Zusammenhang mit dem quasistationiren
Hohentrog, der sich vom Siidatlantik in Richtung auf
die siidamerikanische Ostkiiste erstreckt (vgl. FLoHN,
1975). Bereits die fiir rand- bis subtropische Verhilt-
nisse auffallend hohen Sommerniederschlige in der
nordlichen Hilfte des Verbreitungsgebietes von A. an-
gustifolia werden nur aus dieser Wechselwirkung ver-
stindlich. Die in dieser Jahreszeit besonders ausge-
prigte Ortsfestigkeit der Polarfront (NIMER, 1971)
fithrt zu einer Verstirkung und polwirtigen Auswei-
tung des tropisch-konvektiven Geschehens. Die Nie-
derschlige der Monate Dezember—Mirz zeigen eine
starke Konzentration in den Nachmittagsstunden und
werden dann meist von Gewittern begleitet (vgl. Sie-
GEL, 1904 u. 1911). Im Winter ist Siidbrasilien einem
charakteristischen Witterungswechsel ausgesetzt (vgl.
NIMER, 1971). Das von der Herrschaft des atlantischen

Subtropenhochs geprigte stabile Wetter wird — mit
polwirts zunehmender Hiufigkeit — immer wieder
von instabilem Wetter mit mehr oder weniger starken
Regenfillen (z. T. mit Gewittern) abgelost, welche den
Durchzug einer Kaltfront polaren Ursprungs beglei-
ten. Zusammenfassend 1dfit sich die in Abb. 3 darge-
stellte raum-zeitliche Niederschlagsverteilung wie folgt
charakterisieren. Im Sommerhalbjahr kommt es — und
zwar mit polwadrts abnehmender Hiufigkeit und
Intensitit — durch besagtes Zusammenwirken zu er-
giebigen Niederschligen vorwiegend konvektiven
Typs, wahrend im Winterhalbjahr — mitiquator-
wiarts abnehmender Hiufigkeit und Intensitit —
auflertropische Zyklonalniederschlige auftreten. In
diesem Zusammenhang ist aufschlufireich, daf} die von
A. BREUER (1974) mittels Interpretation von Wetter-
satellitenbildern konstruierte Jahres-Gleichgewichts-
linie zwischen cumuliformer und stratiformer Bewdl-
kung — erstere fiir das tropisch-konvektive, letztere
fiir das auflertropisch-advektive Witterungsgeschehen
kennzeichnend — mitten durch die Araukarienregion
verlduft, wihrend die entsprechenden Linien fiir Win-
ter- und Sommerhalbjahr gegen den Nord- bzw. Siid-
rand derselben tendieren (Abb. 4). Beim Fortschreiten
gegen die siidliche Grenze der Araukarienregion ver-
schiebt sich also der Schwerpunkt der Niederschlige
allmihlich zugunsten der aulertropischen Komponente,
so daf} sich in Santa Catarina und Rio Grande do Sul
eine deutliche Tendenz zum Wintermaximum abzeich-
net (Abb. 3). In der gleichen Richtung macht sich,
wie wir gesehen haben, auch eine zunehmende Hiufig-
keit und Intensitit von Frosten und Schneefillen be-
merkbar. Damit aber nihern sich die Wachstums-
bedingungen von A. angustifolia hygrisch und ther-
misch denjenigen von A. araucana.

Zwar kommt es durch das Ineinandergreifen von
tropischer und auflertropischer Zirkulation im siidbra-
silianischen Araukariengebiet nicht zu periodischer
Trockenheit, es handelt sich aber dennoch nicht — zu
welcher Annahme auch die recht hohen mittleren
Jahressummen der Niederschliage (1400-2500 mm) ver-
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Abb. 4: Der Verlauf der Gleichgewichtslinie zwischen cumuliformer und stratiformer Bewdlkung iiber dem siidhemisphi-

rischen Siidamerika (nach BREUER 1974)

The course of the equilibrium line between cumuliform and stratiform cloud over the southern hemisphere in South

America (after BREUER 1974)

leiten konnten — um ein im strengen Sinne immer-
feuchtes Klima?). Trotz der vor allem im siidlichen
Abschnitt komplizierten jahreszeitlichen Niederschlags-
verteilung treten im gesamten Areal jahreszeitlich
gehiduft trockene Phasen (Abb. 5) mit anhaltendem
Strahlungswetter auf, die auch in den langjihrigen
Mittelwerten relativ niederschlagsreiche und relativ
niederschlagsarme Monate erkennen lassen. Die Trok-
kenheit hat, wie bei A. araucana, einen episodischen
Charakter. Das in lingeren Beobachtungszeitriumen

4) Dies wird beispielsweise von Backes (1973, 208) iiber-
sehen — und fiihrt konsequenterweise zu Fehldeutungen —,
wenn er schreibt: ,Der Araukarienwald gedeiht in einem
Gebiet, in dem im Mittel mehr als 1500 mm Niederschlag
fallen, gleichmiflig iiber das Jahr verteilt. Offensichtlich
leidet diese Vegetation nicht unter Wassermangel ...¢
(Ubersetzung GOLTE).

mogliche Extrem ist auch hier, und zwar vornehmlich
in den randtropischen Teilen des Areals, etwa ein-
monatige Regenlosigkeit. Daf} es tatsichlich auf die-
sen kleinen Unterschied gegeniiber einem immerfeuch-
ten Klima ankommt, lif8t sich leicht aus der Verbrei-
tung von A. angustifolia ablesen. Diese hilt nimlich
auf der ganzen Linge ihres Verbreitungsgebietes einen
deutlichen Abstand (etwa 10-40 km) zur Kiiste (vgl.
Hukck, 1966; MartTos, 1972), ein Phinomen, das so
auffillig ist, dafl es in der Redensart ,,0 pinheiro nio
quer ver o mar® (die Araukarie will das Meer nicht
sehen) seinen Ausdruck gefunden hat. Die Araukarie
geht nicht iiber den Westabfall der Randserra, des
Kiistengebirges, hinaus. Die meerwirtigen Hinge sind
auflerordentlich stark (3000-4500 mm) und selbst im
Monat des Minimums reichlich beregnet (Maack, 1969).
Unter dem Einflufl des warmen Brasilstromes fehlt
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Abb. 5: Die Verteilung humider und arider Monate an der
im Araukarienwaldgebict Siidbrasiliens gelegenen Station
Curitiba (25°26’S, 49° 14° W, 949 m i. NN) in den
Jahren 1885 bis 1913 und 1951 bis 1960

The distribution of humid and arid months at the Curi-
tiba station, situated in the Araucaria forest region of
southern Brazil (25° 26’S, 49° 14’ W, 949 m above sea-
level) in the years 1885 to 1913 and 1951 to 1960

D i < 20 (arid)

D i = 20 bis 40 (humid)

Stationswerte nach F. Siegel (Meteorol. Zeitschrift 1904~
1914) und World Weather Records 1951-1960.

Humiditit bzw. Ariditit errechnet nach der Formel von
de Martonne/Lauer:

12n
= , worin n der Monatsniederschlag,
t+ 10
t die Monatsmitteltemperatur ist und ein Index i = 20

der Pendk’schen Trodkengrenze entspricht
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ihnen auch die fiir das Binnenhochland charakteristische
winterliche Abkiihlung. Auch diese Araukarie, wenn-
gleich wihrend eines groflen Teils des Jahres auf
hohe Feuchtigkeit angewiesen, meidet also in auffilli-
ger Weise Gebiete, die wirklich ganzjihrig feucht sind.

Die eigenartige hygrische Stellung des Araukarien-
waldes zwischen periodischer Trockenheit einerseits
und (annihernd) ganzjihriger Feuchtigkeit anderer-
seits macht verstindlich, daff wir darin sowohl sclero-
phyllen, also entschieden diirreresistenten Holzge-
wichsen®), als auch ausgepriagt hygrophilen Pflanzen
begegnen. Zu den ersteren gehoren beispielsweise mit
Arten von Cryptocarya, Lithraea und Quillaja auch
Vertreter jener Gattungen, die zugleich die wichtig-
sten Bestandteile der mittelchilenischen Hartlaubfor-
mation stellen. Hingegen gehoren die im Unterstand
von A. angustifolia gedeihenden Baumfarne Alsophila
elegans und Dicksonia sellowiana der iuflerst hygro-
philen Familie der Cyatheaceen an, die hier die
Grenze ihrer Existenzbedingungen erreicht (GoLTE,
1976). In den Araukarienwildern der Siidanden feh-
len zwar wegen des ausgeprigten, schneereichen Win-
ters Baumfarne v6llig und auch krautige Farne weit-
gehend®), doch reicht dort jedenfalls in der unteren
montanen Stufe der Luvseite des Kiistenberglandes
mit Lophosoria (= Alsophila) quadripinnata eine
Cyatheacee aus den siidlichen Feuchtwildern bis 37°
s. Br., findet also in etwa gleicher Breite wie A. arau-
cana ihre Trockengrenze. In den dortigen Araukarien-
wildern selbst ist ein Birlapp (Lycopodium magella-
nicum) anzutreffen, der unter der Schneedecke iiber-
wintern kann und mittels unterirdischer Ausliufer die
Fihigkeit zu vegetativer Vermehrung besitzt (Photo 4).

Entsprechend der gleichsam auf die Tropengrenze
geschobenen klimatischen Stellung der siidbrasiliani-
schen Araukarienregion kommen in der dortigen Flora
Taxa tropisch-subtropischer Verbreitung mit solchen
der gemifligten Zone zusammen. Besonders eindrucks-
voll tritt das tropisch-subtropische Element im Arau-
karienwald in Gestalt der hochstimmigen Palme

5) Auch Backes (1973) konstatiert — im Anschlufl an
LiNnDMAN (1906) — die Anwesenheit zahlreicher Arten mit
sclerophyller Blattstruktur im Araukarienwald. Da er jedoch
das jahreszeitlich gehiufte Auftreten von Trockenphasen
mit entsprechender Belastung des Wasserhaushalts der Pflan-
zen iibersieht (s. Anm. 4), versucht er, die Sclerophyllie als
durch die Nihrstoffarmut des Bodens bedingte Mangel-
erscheinung zu deuten, wobei er wiederum unberiicksichtigt
lif8t, dafl der — von ihm wohl zutreffend beschriebene —
Chemismus des Bodens mit FEigenschaften wie relativ ge-
ringer Wasserkapazitit und hoher Wasserdurchlissigkeit
einhergeht, die in Zeiten verringerter Niederschlagshiufig-
keit zusammen mit den gesteigerten Sittigungsdefiziten der
Atmosphire einen Schutz der Pflanze gegen iibermifigen
Wasserverlust erforderlich machen.

%) Im Araukarienwald der Cord. de Nahuelbuta fand ich
ein Expl. von Pleurosorus papaverifolius (Aspleniaceae),
der wie die beiden anderen Arten der Gattung in Spanien
bzw. Australien und Neuseeland ein ausgesprochen xero-
phytischer Felsenfarn ist.

Arecastrum romanzoffianum (Photo 5) in Erschei-
nung. Ein weiterer Vertreter dieses Elements ist
Cedrela fissilis (Meliaceae), die von Pard bis Rio
Grande do Sul vorkommt. Die Gattungen Tibouchina,
Leandra und Miconia, die in der Strauchschicht der
Araukarienwilder gedeihen, gehdren zu der tropi-
schen Familie der Melastomataceen. Ocotea und Nec-
tandra, von denen mehrere Spezies mit der Araukarie
vorkommen, sind artenreiche Lauraceengattungen tro-
pisch-subtropischer Verbreitung. Den tropisch-subtro-
pischen Begleitern stehen ausgesprochene Antarktiker
gegeniiber, zu denen aufler der Araukarie selbst Gat-
tungen wie Podocarpus, Drimys, Weinmannia, Escal-
lonia, Roupala und Fuchsia zu rechnen sind (vgl.
Ramso, 1951).

Trotz unterschiedlicher Ausgangsgesteine weisen die
Boden der siidbrasilianischen Araukarie klimatisch
bedingte gemeinsame Merkmale auf, mit denen sie
auch den oben herausgestellten Eigenschaften der Bo-
den in den siidandinen Araukarienbestinden voll ent-
sprechen. Im Gegensatz zu diesen letzteren sind sie
das Produkt einer intensiven hydrolytischen Verwit-
terung mit reichlicher Tonbildung (Tab. 1). Infolge
Anreicherung von Eisenoxyden und -hydroxyden herr-
schen gelblich-rote bis rotlich-gelbe Farben vor, wo-
bei die Tendenz zur Rotfirbung (terra roxa) auf den
weitverbreiteten basischen Deckenergiissen triassisch-
jurassischen Alters besonders stark ist (vgl. Maack,
1948). Tatsichlich erinnern diese Boden, die aufgrund
vorgenannter Eigenschaft und der starken Tonver-
lagerung (Tab. 1) den ,Red-Yellow Podzolic Soils“7)
zuzurechnen sind, mit ihrem hohen Grad chemischer
Verwitterung, ihrer Tiefgriindigkeit, der hohen Poro-
sitit und Permeabilitdt sowie ihrer geringen Basen-
sittigung und Austauschkapazitit®) an rotlich ge-
firbte Tropenbdden (Latosole), sie unterscheiden sich
von diesen aber vor allem durch die — eher fiir aufler-
tropische Verhiltnisse typische — Anreicherung unvoll-
stindig zersetzter Pflanzenreste im Oberboden (vgl.
Hukck, 1966). Der hohe Siuregrad (Tab. 1) intensi-
viert die — infolge der hohen Niederschlige ohnehin
vorhandene — Tendenz zu Durchschlimmung und
Basenverarmung und diirfte verhindern, dafl es wih-
rend der jahreszeitlich gehduft auftretenden Trocken-

phasen zu einer Umkehrung dieser Tendenz kommt?).

7) Nach GansseN (1974) ist dieser Bodentyp kennzeich-
nend fiir die subtropischen Ostseiten der Kontinente. Die
Bdden zeigen teils mehr Tendenz zur Lessivierung, teils
mehr zur Podsolierung und weisen vorherrschend Zwei-
schicht-Tonminerale auf.

8) Wenn auch in den brasilianischen Siidstaaten die Boden
ehemaliger Araukarienwilder weithin in Kultur genommen
sind, so gelten sie doch allgemein als landwirtschaftlich von
minderer Qualitit (vgl. OLIVEIRA 1962; BAackEs 1973).

%) Gerade fiir das nordlich an die Araukarienregion an-
schliefende zentralbrasilianische Gebiet der ,campos cerra-
dos* sind nach Maack (1948) als Folge des wechselfeuchten
Klimas Laterite und limonitische Bodenverkrustungen
typisch.
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Photo 5: Hochstimmige Palme (Arecastrum romanzoffianum) im Araukarienwald bei Coronel Vivida im Staate Parani

(Siidbrasilien), 700 m

27.8.1975

Tall palm tree (Arecastrum romanzoffianum) in the Araucaria forest near Coronel Vivida in the Parani State (southern

Brazil), 700 m

Photo 6: Wipfel einer jungen Araucaria araucana mit den Knospen einer neuen Etage von Seitenzweigen
Top of a young Araucaria araucana with the buds of a new storey of side branches

Zusammenfassender Vergleich und Deutung

Araucaria arancana und Araucaria angustifolia ge-
deihen unter Klimaten, innerhalb deren — bei ins-
gesamt hohen und mit einer mittleren jihrlichen Ab-
weichung von 15-20%0 wenig variablen Nieder-
schlagssummen — sehr feuchte Jahreszeiten mit solchen
alternieren, die — ohne dafl es dabei zu echter periodi-
scher, d.h. regelmiflig einen Monat oder gar linger
anhaltender Regenlosigkeit kime — recht unregelmi-
fige Niederschlige und eine Hiufung trockener, strah-
lungsreicher Witterungsabschnitte aufweisen. Bezogen
auf die thermischen Jahreszeiten verhalten sich die
hygrischen Jahreszeiten in beiden Gebieten (das siid-
liche Verbreitungsgebiet von A. angustifolia ausge-
nommen) invers: hier — in den Stidanden — episodische
Sommertrockenheit, dort — in Siidbrasilien — episodi-
sche Wintertrockenheit. Dafl aber diese jahreszeitliche
Umbkehrung fiir das Gedeihen der Araukarien letztlich
von untergeordneter Bedeutung ist, konnen wir daraus

27.8.1975

20.9.1974
20.9.1974

schlieflen, daf sie sich bereits innerhalb des Verbrei-
tungsgebietes der siidbrasilianischen Art deutlich ab-
zeichnet (Abb. 3). Die angefiihrten Ubereinstimmun-
gen hingen aufs engste mit der auffallenden Tatsache
zusammen, daf} beide Arten mit ihrer jeweiligen Ver-
breitung entscheidende dynamische Klimagrenzen
gleichsam ,,verhiillen®, im Falle von A. araucana die-
jenige zwischen Subtropen und (kiihlgemifligten)
Auflertropen, im Falle von A. angustifolia die zwi-
schen Subtropen und Tropen.

Die Bdden in beiden Araukariengebieten schliefflich
stimmen darin iiberein, daf} sie bei kurzfristig aufein-
anderfolgenden Niederschligen bzw. gleichmifiger
Durchsickerung aus abtauender Schneedecke und folg-
lich hohem Sittigungsgrad reichlich Wasser schwacher
adsorptiver Bindung an die Biume abgeben, bei an-
haltender Regenlosigkeit oder spirlichen Niederschla-
gen aber wegen geringer aufwirts gerichteter Nachlei-
tung zu Wassermangel neigen und daher — zusammen
mit dem erhohten Dampfdruckgefille Blatt-Atmo-
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Abb. 6: Jahreszeitlicher Gang des Klimas (Station Curitiba

25°26’ s.Br.,, 49° 14’ w.L.; 949 m) und reproduktiver
Zyklus bei Araucaria angustifolia (die angegebenen Zei-
ten gelten etwa fiir den mittleren Abschnitt des Verbrei-
tungsgebietes)
Seasonal course of the climate (station Curitiba 25° 26’ s,
49° 14’ w; 949 m) and reproductive cycle of Araucaria
angustifolia (the periods indicated apply approximately
to the central section of the distribution area)

sphire — zu einer allmihlichen Einschrinkung der
Transpiration, mithin auch der Assimilation, zwingen.

Demnach verbleibt die Frage: was bedeuten diese
auffallenden Ubereinstimmungen? Welche Anpassun-
gen der Biume verbergen sich dahinter? Liegt bei der
Gattung Araucaria ein endogener Wachstumsrhyth-
mus vor, der im einen wie im anderen Falle mit dem
exogenen Rhythmus des Klimas gleichgeschaltet ist?
Die prichtigen Schirme, welche die assimilierenden
Organe der ausgewachsenen Biume stets aus dem
iibrigen Kronendach heraus ans Licht ,halten“ und
den wechselnden Zustinden der Atmosphire exponie-
ren, lassen erkennen, dafl beide Araukarien unbescha-
det ihrer insgesamt hohen Feuchtigkeitsanspriiche die
zeitweilige Trockenheit nicht nur nicht meiden, son-
dern im Gegenteil brauchen. Verméoge ihrer ausgeprig-
ten Hartlaubigkeit (Sclerophyllie) sind sie auch im-
stande, unter mehr oder weniger starker Drosselung

des Gaswechsels die bei intensiver Strahlung und
trockener, bewegter Luft moglichen Wasserverluste auf
ein Minimum zu beschrinken und die Hydratur ihres
Protoplasmas aufrechtzuerhalten (Photo 6). Der jah-
reszeitlichen Verschlechterung der hygrischen Bedin-
gungen sind die Araukarien aber noch auf eine andere,
ebenso sichtbare wie unauffillige Weise angepaflt,
nimlich durch die Samenbildung (Gymnospermie)
(vgl. GoLTE, 1978).

Diese Anpassung wird nur verstindlich, wenn man
sich auf die Tatsache besinnt, dafl die Samenbildung
phylogenetisch eine Fortentwicklung des heteromor-
phen und heteroskologischen Generationswechsels der
Pteridophyten darstellt (vgl. ZIMMERMANN, 1969; W.
TroLL, 1973). Bei diesen letzteren durchliuft die On-
togenie noch zwei selbstindige Generationen, eine
geschlechtliche (Gametophyt) und eine ungeschlecht-
liche (Sporophyt). Das, was uns als Samenpflanze ent-
gegentritt, ist der Sporophyt, der den einst selbstindi-
gen Gametophyten unter starker Reduktion gleichsam
in seine Obhut genommen hat. Der fiir die Araukarien
— wie fir die Gymnospermen iiberhaupt — entschei-
dende Umstand besteht demnach darin, dafl die Me-
gaspore im Megasporangium am Sporophyten ver-
bleibt, und hier sich die Entwicklung des Gametophy-
ten von der Keimung bis hin zur Hervorbringung des
Embryos, d.h. des neuen Sporophyten, vollzieht.
Wenn auf diese Weise in der Samenbildung die ge-
schlechtliche Generation scheinbar aufgehoben wird,
dann deshalb, weil diese zur Entwicklung auf gleich-
miflig hohe Feuchtigkeit und fiir die Verschmelzung
der Gameten auf freies Wasser angewiesen ist. Der
okologische Sinn der Gymnospermie besteht also in
der Uberbriickung der fiir den Gametophyten ungiin-
stigen, d. h. trockenen Jahreszeit.

Diese 6kologische Funktion der Samenbildung nun
ist an der Entwicklungsperiodizitit beider Araukarien
abzulesen. Betrachten wir zunichst A. angustifolia
(Abb. 6). Sie ist — wie das Genus allgemein — didzisch.
Die weiblichen Bliitenstinde, die sich an der Spitze
junger Seitenzweige bilden, erscheinen etwa im August,
d. h. zeitig im Friihjahr. Gleichzeitig reifen die minn-
lichen Strobili heran, und ab Ende September, haupt-
sichlich im Oktober, findet die Bestiubung statt (vgl.
TESDORFF, 1956; SHIMOYA, 1962). Die Entwicklung des
Zapfens zieht sich iiber zwei Vegetationsperioden hin,
d. h. zwischen dem Erscheinen des weiblichen Bliiten-
standes und der Freisetzung der Samen vergehen etwa
20-22 Monate!®). Der Zapfen (pinha) besteht aus
mehreren Hundert spiralig der Achse inserierten
Schuppenkomplexen (Verwachsung von Deck- und
Samenschuppe), von denen freilich nur ein kleiner

10) Vgl. Hueck (1966). SHiMoya (1962) gelangte bei sei-
nen Untersuchungen an Araukarien in Vigosa (Minas Gerais)
zu der Auffassung, dafl vom Erscheinen der Fruchtblitter
bis zum fertigen Samen drei Jahre und 10 Monate vergehen.
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Photo 7: Reifer, noch unzerfallener Zapfen (links) von Araucaria araucana (Durchmesser etwa 17 cm) und zerfallener
Zapfen mit (unten) liegenden Schuppenkomplexen und (rechts) der Zapfenachse. Auf der letzteren sind die Narben der
spiralig inserierten Schuppenkomplexe zu erkennen. Photo: RAINER SIEVERDING, Mirz 1967

Ripe but as yet undisintegrated cone (left hand) of Arawucaria araucana (about 17 cm in diameter) and a disinte-
grated cone with flat scale complexe (below) and (on the right) cone axis. On the latter the scars of the spirally-inser-
ted scale complexes are recognizable (photo: RAINER SIEVERDING, March 1967)

Teil keimfihige Samen (pinhdes) enthdlt (Photo 7).
Wihrend der letzten sommerlichen Wachstumsperiode
schwillt die ,pinha“ zu einem michtigen, annihernd
kugeligen Gebilde von bis zu 20 cm Durchmesser und
4,1 kg Gewicht!1) an.

Die abschliefBende Reifung des Zapfens vollzieht
sich im Ubergang zu der fiir das Wachstum ungiinsti-
gen, d. h. durch hiufig trockene Witterung und nied-
rige Temperaturen mit gelegentlichen Frosten gekenn-
zeichneten Jahreszeit. Sicheres Zeichen fiir eine reife
»pinha“ ist die an ihrer Oberfliache fleckenartig sicht-
bare Braunfarbung der keimfihige Samen enthaltenden
Schuppenkomplexe. Die Reifung endet in den Mona-
ten Mai bis Juli, hauptsichlich im Juni, mit der Frei-
setzung der Samen durch Ab- und Zerfallen des Zap-
fens, wobei dessen Achse am Baum zuriickbleibt
(Photo 7). Gerade dieser letzte, auf Entquellung be-
ruhende Vorgang (Trockenspalten) zeigt anschaulich
die Synchronisierung des physiologischen Geschehens
mit dem jahreszeitlichen Rhythmus des Klimas. Vom
Abschlufl der Reifung bis zur Keimung, die zu An-
fang der neuen Vegetationsperiode (August/September)
stattfindet, macht der Samen, mithin der Embryo des
Sporophythen, ein etwa 30-120 Tage dauerndes Ruhe-

1) Diese — extreme — Gewichtsangabe verdanke ich Herrn
R. A. Sertz (Escola de Florestas, Curitiba). Im Durchschnitt
wiegt die ,pinha“ etwa 3 kg.

stadium durch, das der gleichzeitigen — im Spitholz
des Jahresringes zum Ausdruck kommenden — Schwi-
chung der Assimilation bei der entwickelten Pflanze
entspricht.

Obige Angaben zum zeitlichen Eintritt der Zapfen-
und Samenreife beziehen sich auf den mittleren Ab-
schnitt des Verbreitungsgebietes von A. angustifolia,
im wesentlichen den Staat Paranid. Im noérdlichsten
Abschnitt werden die Samen offenbar etwas eher reif.
Nach SHiMOYA (1962) fallen bei Vigosa (~21° s. Br.)
die Araukariensamen schon von Februar bis Mai. Im
Gegensatz zum mittleren und nordlichen Abschnitt
sind die Reifezeiten im siidlichen Abschnitt des Ver-
breitungsgebietes, in Santa Catarina und Rio Grande
do Sul, auffallend uneinheitlich. Rerrz & KLEIN (1966;
vgl. auch MaTTOs, 1972) beschreiben aus Santa Cata-
rina die folgenden vier durch verschiedene Reifezeiten
der Samen gekennzeichneten Varietiten:

Var. sancti-josephi Rertz & KLEIN (Februar—Mairz),
Var. angustifolia (April-Mai),

Var. caiova Rerrz & KLEIN (Juni-Juli)

Var. indehiscens MaTTOS (Ende Sept.—Dezember).

Die zweifellos interessanteste unter diesen Varietiten
ist indebiscens (pinheiro macaco), die auch in Rio
Grande do Sul vorkommt (HEerTEL, 1963; MaTTOS,
1972). Sie verdankt ihren Namen der Tatsache, daf}
thre reifen Samen — die deutlich kleiner sind, als die
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Abb. 7: Jahreszeitlicher Gang des Klimas (Station Lonqui-
may 38°26’s.Br, 71° 15 w.L.; 900 m) und reproduk-
tiver Zyklus bei Araucaria araucana
Seasonal course of the climate (station Lonquimay
38°26’s, 71° 25" w; 900 m) and reproductive cycle of
Araucaria araucana

der anderen Varietdten — sich zunichst nicht von der
Zapfenachse 16sen, vielmehr bis Juni/Juli des folgen-
den Jahres am Baum verbleiben und hier sogar kei-
men konnen. Die ,pinhGes“ dieser Varietit werden
nimlich von einem fingerhutartig ihrer Spitze aufsit-
zenden faserigen Gebilde von weifllicher Farbe an der
Zapfenachse festgehalten. Dieses faserige Gebilde hiillt
den Samen bis zu etwa einem Drittel seiner Linge ein.

Wie nun laflt sich das Auftreten dieser Varietiten
in die hier entwickelten Zusammenhinge einordnen?
Die Losung diirfte sich aus der jahreszeitlichen Nie-
derschlagsverteilung (Abb. 3) ergeben. Im nordlichen
Teil des Verbreitungsgebietes von A. angustifolia
herrscht in dieser Hinsicht eine klare Periodizitit:
Niederschlagsmaximum im Sommer, Niederschlagsmi-
nimum im Winter. Nach Siiden hin, mit der allmih-

lichen Verschiebung des Niederschlagsmaximums in
das Winterhalbjahr, bleibt zwar mit deutlicher Ab-
schwichung und zeitlicher Einengung ein Minimum
im Juli erhalten, zugleich aber treten zwei weitere Mi-
nima auf: Februar—April bzw. Mai das eine und Sep-
tember bzw. Oktober-Dezember das andere. Es ist
m. E. kaum daran zu zweifeln, daf} die zeitliche
Diversitidt der Samenreife im siidlichen Verbreitungs-
gebiet von A. angustifolia mit den dortigen Nieder-
schlagsverhiltnissen zusammenhingt, lassen sich doch
die verschiedenen Varietiten mit ihren Reifezeiten
zwanglos den auftretenden Minima zuordnen.

Auch die Tatsache, dafl bei der Varietit indebiscens
die Samen zunichst am Zapfen verbleiben und dort
sogar noch keimen kdnnen, findet eine Erkldrung. Der
dabei wirksame Effekt besteht offensichtlich in der
Verlingerung des Ruhestadiums!?). Folglich ist zu fra-
gen, welcher Anpassungswert einer solchen Hemmung
in Verbindung mit der abweichenden Reifungsperiode
zukommt. Alles deutet darauf hin, daff die Start-
bedingungen fiir einen im November/Dezember fallen-
den Samen wegen des nach leichtem Anstieg zum
Januar ab Februar erneut eintretenden Riickgangs der
Niederschldge relativ ungiinstig wiren, zumal der-
selbe in diesen Monaten mit hohen Temperaturen zu-
sammenfillt. Andererseits diirften die relativ hohen
Sommertemperaturen die Einhaltung des Ruhesta-
diums der Araukariensamen erschweren, spielen doch
umgekehrt die relativ niedrigen Temperaturen des
Winterhalbjahres mit ihren teilweise unter Null Grad
sinkenden Minima eine wichtige Rolle fiir die Erhal-
tung ihrer Keimfihigkeit wihrend dieses latenten
Zustandes. Tatsichlich haben Versuche von forstlicher
Seite (vgl. MaTTOS, 1972) gezeigt, dafl bei den Samen
von A. angustifolia — dhnlich wie bei anderen Arten
der Gattung (NTIMA, 1968) — schon nach etwa drei
Monaten ein rascher Abfall der Keimkraft eintritt,
der durch eine Aufbewahrung im Kiihlschrank merk-
lich hinausgezdgert werden kann.

Gerade im Hinblick auf die Bedeutung des Ruhe-
stadiums und die Erhaltung der Keimfihigkeit der
Samen erweist sich der Vergleich mit A. araucana
(Abb. 7) als aufschlulreich. Bei dieser Art sind im
Frithjahr von Oktober an die neuen weiblichen Blii-
tenstinde zu erkennen. Ende Dezember/Januar findet
die Bestdubung statt. Die dann bestdubten Zapfen rei-
fen und zerfallen von Ende Mirz bis Mai des fol-
genden Jahres (Photo 7). Auch hier also wird durch
die Bildung der Samen die episodisch trockene Jahres-
zeit liberbriickt, wobei ihre Freisetzung unmittelbar
an den Beginn der kalten Jahreszeit, die sich durch

12) Ahnliche Verhiltnisse finden sich bei gewissen nord-
amerikanischen Pinus-Arten, deren reife Zapfen ungedffnet
am Baum verbleiben, wodurch die in ihnen enthaltenen
Samen ihre Keimkraft iiber mehrere Jahre unverindert er-
halten kénnen (Mirov 1967).



Winfried Golte: Die siidandine und die siidbrasilianische Araukarie 295

die ersten Schneefille ankiindigt, geriickt ist. Demnach
fallen die Samen von A. araucana in einen ,natiir-
lichen Kiihlschrank®, in dem sie ihre Keimfihigkeit
iiber gut fiinf Monate bis zum Beginn der neuen
Wachstumsperiode erhalten.

Der okologische Vergleich der beiden siidamerika-
nischen Araukarien fiihrt uns zu folgender zusammen-
fassenden Deutung. Die fiir ihr Gedeihen entschei-
dende Gemeinsamkeit der beiden weit voneinander
entfernten Verbreitungsgebiete ergibt sich aus deren
hygrischen Bedingungen, insgesamt hohen, jedoch
jahreszeitlich bis zu ,episodischer Trockenheit* zu-
riickgehenden Niederschligen. Beide Standorte unter-
scheiden sich durch ihre genau entgegengesetzte Inter-
ferenz der hygrischen mit den thermischen Jahreszei-
ten, wobei allerdings im siidlichen Teil des Areals von
A. angustifolia eine starke Anniherung an den im
Verbreitungsgebiet von A. araucana herrschenden
Klimagang gegeben ist (Abb. 3).

Tatsichlich beruht das Auftreten der Gattung
Araucaria hier und dort, wie insbesondere die mit der
Samenbildung zusammenhingende jahreszeitliche Pe-
riodizitit erkennen liflt, auf einer primir auf den
Gang der Feuchtigkeitsverhiltnisse eingestellten inhi-
renten Rhythmik. Offenbar stellen — insofern der
Gametophyt auf dem Sporophyten gleichsam parasi-
tiert, und die Samenbildung dem Baum einen erheb-
lichen Teil seiner Assimilate entzieht — die vegetative
Entwicklung des Baumindividuums einerseits und die
der Fortpflanzung und Ausbreitung der Art dienenden
Funktionen andererseits bis zu einem gewissen Grade
antagonistische Anforderungen dar, deren endogene
Regulation mit dem jahreszeitlichen Ablauf des Kli-
mas gleichgeschaltet ist. Demnach bedarf es einer jah-
reszeitlichen Unterdriickung der vegetativen Titigkeit
des Sporophyten, damit dieser Samen hervorbringen
kann (vgl. GoLTE, 1978). Ausdruck dieser Wachstums-
periodizitit sind die Zuwachszonen (Jahresringe) im
sekundiren Holzkorper, die sich bei den beiden unter-
suchten Arten — entsprechend den noch mifligen jahres-
zeitlichen Gegensitzen ihrer hygrischen und thermi-
schen Bedingungen — dadurch auszeichnen, daf} die
Unterschiede zwischen den Tracheiden des Friih- und
des Spitholzes relativ schwach ausgeprigt, und infol-
gedessen die Jahrringgrenzen vielfach verschwommen
sind (GREGUSs, 1955; SCHULMAN, 1956).

Die von mir bisher gesammelten Indizien lassen dar-
auf schlieflen, dafl die aufgezeigten Gesetzmifligkeiten
— mutatis mutandis — durchaus auch fiir die iibrigen,
in Australasien beheimateten Vertreter der Gattung
Araucaria, aber auch fiir die Schwestergattung Agathis
Giiltigkeit beanspruchen konnen. Zugleich ist von de-
ren Einbeziehung eine weitere Klirung und Eingren-
zung der 6kologischen Valenz dieser sehr alten Familie
zu erwarten. Doch mufl eine solche Erweiterung der
hier vorgelegten Ergebnisse ebenso wie ihre mdgliche
palidkologische Anwendung und Deutung einer spite-
ren Arbeit vorbehalten bleiben.
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