Die Flussebenen des Amazonas werden
einmal in Jahr langandauernd und mit hoher
Amplitude Uberschwemmt, wodurch die
Verfligbarkeit von Sauerstoff und Néhrstoffen
drastisch veréndert wird. Die Bdume der
Waélder Amazoniens haben verschiedene
Strukturen und Mechanismen entwickelt, die
eine Anpassung an dieses variable Habitat
erlauben. In einem multidisziplindren
Forschungsansatz werden die Auswirkungen
des Flutpulses auf das Leben im Amazonas-
gebiet untersucht

Amazon floodplains are a habitat that poses
severe stress conditions to the biota that
inhabit it. The monomodal flood pulse causes
drastic changes in oxygen levels and the
bioavailability of nutrients. Tree species
occurring in this area have had to evolve
mechanisms that allow for an adaptation to
both desiccation of soils and partial or full
submergence.
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Die Walder
Amazoniens

Von Wolfgang Schmidt und Oliviero De Simone

der aquatischen Phase zeigen die Bdume der vérzea ein unterschiedliches Laubwurfverhalten. Links unten:
Anfang Dezember ist der Waldboden noch trocken. Rechts unten: Im Januar sind die Walder bereits hoch
Uberflutet. (Fotos: Nicole Armbriister, Holger Teichert) (Abb. 1)

Trockenen FuBes sind die Wiilder im Ein-
zugsgebiet des Amazonas nur wenige
Monate zu betreten. Mit dem Einsetzen der
Regenzeit im Dezember lassen hohe Nie-
derschlagsmengen und Schmelzwasser aus
den Anden den Amazonas und seine Neben-
fliisse iliber die Ufer treten, wodurch die an-
liegenden Wilder in extensive Uber-
flutungslandschaften verwandelt werden.
Nirgendwo sind Wilder ldnger oder mit ho-
heren Amplituden iiberschwemmt. Nahe
Manaus (Brasilien) betrigt die durchschnitt-
liche Dauer des Flutpulses etwa zehn Mo-
nate, wobei ein Pegel von mehr als zehn Me-
tern erreicht werden kann. Auf Basis ihrer
hydrochemischen Eigenschaften werden die
betroffenen Bereiche in Weilwasser- und
Schwarzwasseriiberflutungsgebiete unter-
teilt, die mit den lokalen Namen vdrzea und
igapo bezeichnet werden. Bei Manaus ver-
einigen sich der Rio Negro und der Rio
Solimdes zum Amazonas (Abb. 1 oben).
Wihrend die Gebiete der vdrzea durch ei-
nen hohen Anteil an Mineralstoffen und or-
ganischen Bestandteilen sehr néhrstoffreich

sind, weisen die igapd-Bereiche nur einen
sehr geringen Gehalt beider Stoffgruppen
auf. Pflanzengesellschaften der igapd sind da-
her oft artenreicher als vergleichbare vdrzea-
Gesellschaften. Durch die gute Nihrstoff-
versorgung der Pflanzen sind vdrzea-Gebie-
te jedoch durch eine sehr viel hohere Pro-
duktivitit gekennzeichnet, die auch gro-
Be wirtschaftliche Bedeutung erlangen
konnte.

Metamorphose eines Okosystems

Die saisonalen Schwankungen zwischen
terrestischer und aquatischer Phase
stellen extreme Anforderungen an die Tier-
und Pflanzenwelt und erfordern vor allem
von den ortsgebundenen Pflanzen besonde-
re Mechanismen, um beiden Situationen ge-
wachsen zu sein. Im Gegensatz zu nicht-
tropischen Gebieten ist im Einzugsbereich
des Amazonas die Periode der fiir Land-
pflanzen ungiinstigen Wachstums-
verhiltnisse mit guten duBeren Bedingun-
gen fiir alle anderen Lebewesen verbunden.
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Die im Jahresverlauf gleichbleibend hohen
Temperaturen bieten invasiven Mikroorga-
nismen und anderen Schédlingen beste Vor-
aussetzungen. In der terrestrischen Phase
des Okosystems, die etwa den Zeitraum von
September bis Dezember umfasst, entspre-
chen die pysiko-chemischen Bedingungen
im Boden weitgehend denen nihrstoff-
reicher Wilder auf grundwasserbeein-
flussten Boden. Aber auch diese Verhilt-
nisse setzen adaptive Mechanismen voraus,
um den Wasser- und Nihrstoffbedarf zu
decken und einen Schutz vor Pathogenen
zu gewihrleisten. Beim Auflaufen des Was-
sers, in der Regel im Laufe des Dezembers,
wird der Sauerstoff aus den Boden-
kapillaren verdriangt. Durch den Verbrauch
des gelosten Sauerstoffes durch Mikroor-
ganismen und die langsame Diffusionsrate
von Sauerstoff in Wasser wird die Atmung
der Wurzeln stark eingeschrinkt. Auch die
Nihrstoffverhiltnisse werden drastisch ge-
dndert: Metalle wie Mangan und Eisen
werden reduziert und damit in leicht 16s-
liche Verbindungen iiberfiihrt, die toxi-
sche Konzentrationen erreichen konnen.
Die Verfiigbarkeit von Stickstoff, dem fiir
die Pflanzen wichtigsten Nahrstoff, wird da-
gegen durch Denitrifikation deutlich verrin-

gert und schidliches Nitrit kann sich im Bo-
den anreichern. Der Anstieg des Wasser-
pegels erfolgt sehr rasch, ab Januar sind die
Wilder dann nur noch mit dem Boot zu
befahren.

Tropische B&ume auch in Oldenburg

Die aus flachen Seen, Kanilen und iiber-
schwemmten Flusstélern bestehenden
zentralamazonischen Uberschwemmungs-
gebiete stellen ein sehr fragiles System von
groBer okologischer und sozio-dkonomi-
scher Relevanz dar. Seit Mitte der 50er Jahre
werden die Konsequenzen des Flutpulses
fiir die Organismen des Uberschwemmungs-
gebiete in einer Kooperation zwischen dem
Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia
(INPA) in Manaus und der tropen-
okologischen Abteilung des Max-Planck In-
stitutes fiir Limnologie in Plon untersucht.
Koordiniert von Prof. Dr. Wolfgang Junk
entwickelte sich ein multidisziplinirer
Forschungsprojekt, an dem sich zur Zeit eine
Reihe von verschiedenen Organisationen be-
teiligen (www.mpil-ploen.mpg.de/). Von Sei-
ten der Universitit Oldenburg wird das Pro-
jekt seit 1999 mit Untersuchungen zu An-
passungsstrategien von Bdumen aus der

vdrzea erganzt. In den teils vor Ort, teils im
Labor durchgefiihrten Arbeiten wird die
morphologische, 6kologische und mole-
kularbiologische Grundlage der adaptiven
Prozesse beleuchtet.

In den Gewichshdusern des Botanischen
Gartens der Universitit Oldenburg befinden
sich zur Zeit insgesamt etwa fiinfzig Exem-
plare von sieben aus Samen gezogenen,
zentralamazonischen Baumarten. Fiir die
Kultivierung der empfindlichen Pflanzen
wurde ein iliber 20 Quadratmeter grofles
Tropenzelt mit einem dem natiirlichen Le-
bensraum entsprechenden Temperatur- und
Luftfeuchtigkeitregime eingerichtet. Der
Export von Pflanzen aus dem Amazonas-
gebiet ist seit dem Diebstahl des Gummi-
baumes aus Angst vor Biopiraterie fast voll-
standig eingestellt. Somit befindet sich die
groBite Ansammlung amazonischer Biume
der vdrzea auBlerhalb Siidamerikas in den
Gewichshiusern der Universitédt Oldenburg.

Die Wurzeln des Erfolgs

ufgrund ihrer GréBe von ein bis zwei
Metern sind die Baume jedoch fiir phy-
siologische Experimente im Labor ungeeig-
net. Deshalb werden zunichst aus Achsel-

Oben von links
nach rechts:

Die tropische
Weide Salix
martiana bildet
sowohl im Labor
als auch in situ
Adventivwurzeln
auf Héhe des
Wasserlevels.
Zwischen den
Wurzelzellen von
Crateva bentami
werden luftge-
flllte Hohlrdume
(Interzellularen)
gebildet, die die
Versorgung mit
Sauerstoff
erleichtern.
Links unten:
Aerenchyme in
Salix Wurzeln.
Rechts unten:
Suberineinlage-
rungen in der
Rhizodermis und
Hypodermis von
Tabernaemontana
Jjuruana Wurzeln.
(Abb. 2)
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knospen Stecklinge gewonnen, sterilisiert
und in der Klimakammer vermehrt. Durch
Hormone wird die Bewurzelung der Steck-
linge induziert. Die Pflanzen werden dann
in beliifteter Hydrokultur unter verschiede-
nen Bedingungen weiterkultiviert. Sauer-
stoffmangel im Wurzelmilieu wird dabei
durch Begasung mit Stickstoff oder durch
parzielle Submergenz in Aquarien simuliert.
Schon kurze Zeit nach Uberfiihrung auf
sauerstoffarmes Medium zeigen einige der
untersuchten Arten, wie die tropische Weide
Salix martiana, die Bildung eines zusitzlichen
Waurzelsystems, das dem Spross knapp iiber
der Wasseroberflidche entspringt. Auch in situ
ist diese stindige Neubildung der Wurzeln zu
beobachten (Abb. 2). Als Pionierart in den
Waldgesellschaften der vdrzea besiedelt Salix
lichtexponierte Standorte und ist an die dort
vorherrschenden Verhiltnisse gut ange-passt.
Die durch programmierten Zelltod verursachte
Bildung von luftgefiillten Hohlrdumen (Aeren-
chymen) in den neu gebildeten Adaptivwurzeln
ermoglichen den longitudinalen Transport von
Sauerstoff bis zur Wurzelspitze (Abb. 2 u.l.).
Das Absterben der Zellen im Cortex der Wur-
zeln verringert die Zahl der sauerstoff-
verbrauchenden Zellen und ermoglicht durch
einen verbesserten Gastransport die Auf-
rechterhaltung des Energiestatus der Wurzel-
zellen. Dies spiegelt sich in hohen ATP-Ge-
halten, geringen Girungsraten und einem
kaum eingeschrinkten Metabolismus wider.
Durch den hohen Sauerstoffgehalt in den Wur-
zeln ist Salix in der Lage, die Rhizosphire zu

oxidieren und po-
tenziell phytoto-
xische Substanzen,
die wihrend der
aquatischen Phase
im Wurzelraum ak-
kumulieren, durch
Uberfiihrung in
weniger gut 16sli-
che Verbindungen
unschiddlich zu

machen.
In Zusammenarbeit
Amazonische mit Dr. Karen
J Baumeim Labor. Haase vom Max-
Oben: Teflon- Planck-Institut fiir
kivette zur Limnologie in Plén
Messung volatiler  wird die Sauer-
organischer stoffverteilung in

Substanzen, die
Uber die Blatter der
Béume bei

und um die Wur-
zeln mit Mikro-
Uberflutung elektroden exakt
emittiert werden, ~ bestimmt. Mit ei-
Unten: Messung des nem Durchmesser
Sauerstoffgehaltes  von etwa 20 pym er-
imWurzelgewebe  Jauben die mittels
undim Wurzelraum Mikromanipula-
durch Mikro- toren bewegten
(e/l\elz)kbtrté()ien. Elektroden neben

' der Bestimmung
der Sauerstoffkonzentration einzelner
Gewebetypen auch eine Bewertung der phy-
siologischen Bedeutung verschiedener
Zellwandstrukturen. Salix-Wurzeln sind re-
lativ gut permeabel fiir Sauerstoff und wei-
sen dementsprechend geringe Verstidrkun-
gen in den Winden der peripheren Gewebe

auf. Die sehr hohen Sauerstoff-
konzentrationen im Inneren der Wurzel sind
auch in der Nihe der Oberfldche messbar
(Abb. 4).

Ganz anders stellt sich die Wurzelanatomie
von Tabernaemontana juruana, einem im-
mergriinen Strauch der vdrzea, im mikro-
skopischen Bild dar. Als erst spit in der Suk-
zession der Waldgesellschaften auftretender
K-Stratege (Pflanze mit nur wenigen, da-
fiir aber besonders gut entwickelten und
damit konkurrenzfihigen Nachkommen)
setzt diese Art auf einen sparsamen Umgang
mit den vorhandenen Ressourcen und auf
eine verstirkte Abwehr von Pathogenen. Im
dicht besiedelten Habitat wird hierdurch die
interspezifische Konkurrenzkraft erhoht.
Die deutliche Autofluoreszenz der duBleren
Zellschichten im mikroskopischen Bild ist
durch Auflagerungen von gasundurchlis-
sigem Suberin verursacht (Abb. 2 u.), wo-
durch ein radialer Verlust von Sauerstoff
nahezu vollstindig verhindert wird. Dabei
bleiben die duBeren tangentialen Winde der
an die Rhizosphire grenzenden Epidermis
frei von Suberin, um eine Aufnahme von
Wasser und Mineralstoffen zu ermoglichen.
Auch die enzymatische Ausstattung der
Zellen entspricht diesem Muster; immu-
nocytologische Untersuchungen zeigen,
dass die Dichte der die Aufnahmeprozesse
energetisierenden H*-ATPase in den
Plasmamembranen der nicht-suberinisierten
Zellwinde am hochsten ist. Die Wirksam-
keit der Suberinbarriere wird durch die Mes-
sung des Sauerstoffprofils deutlich. Im Ver-
gleich zu Salix sind die Sauerstoffgehalte
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nicht nur in den Wurzeln niedriger; unmit-
telbar hinter der Wurzeloberfliche ist kein
Sauerstoff mehr messbar (Abb. 4).

Die Suberinisierung spielt in der Uber-
lebensstrategie von Tabernaemontana eine
wichtige Rolle. Neben der Funktion als
Permeabilititsbarriere, die den Verlust von
Sauerstoff beschrinkt, verhindert die Ver-
stirkung der Zellwinde den Eintritt
phytotoxischer Substanzen und pathogener
Mikroorganismen. Ferner verleiht sie den
Wurzeln Resistenz gegen Austrocknung
wihrend der terrestrischen Phase. Der im
Gegensatz zu Salix sparsame Umgang mit
Sauerstoff wird auch durch andere anato-
mische Charakteristika reflektiert. Die Wur-
zeln von Tabernaemontana weisen nur re-
lativ kleine, in Abbildung 2 durch Inkuba-
tion mit Ol im Fluoreszenzmikroskop gelb
leuchtende Hohlrdume zwischen den Zel-
len des Rindenparenchyms auf, die nur eine
unvollstindige Versorgung der Wurzel-
gewebe mit Sauerstoff ermoglichen.

Viele Wege, ein Ziel

S:zlix und Tabernaemontana reprisentie-
en typische Vertreter fiir die Entwick-
lung unterschiedlicher, fast gegensitzlicher
Uberlebenstrategien. Doch nicht nur im La-
bor, sondern auch vor Ort sind solche Un-
terschiede in den Anpassungen an die Be-
dingungen der vdrzea zu beobachten. Vor
allem der Mangel an Sauerstoff, aber auch
die vollstindige Uberflutung von Keimlin-
gen und jungen Pflanzen wihrend der aqua-
tischen Phase stellen Faktoren dar, denen
nicht alle Pflanzen gewachsen sind. Unter-
schiede in den Anpassungen sind wihrend
der Uberschwemmungsperiode schon auf
den ersten Blick deutlich; eine Vielzahl der
tropischen Bidume iiberdauert diese Zeit im
Zustand der Dormanz, deutlich erkennbar
am kompletten Abwurf der Laubkrone.
Andere Arten sind jedoch in der Lage, ih-
ren Metabolismus das ganze Jahr tiber auf-
recht zu erhalten und behalten auch wih-
rend der fiir das Wachstum ungiinstigen
Phase eine voll beblitterte Krone (Abb. 1).
In Kooperation mit dem brasilianischen In-
stitut INPA fiihren wir im Amazonasgebiet
neben Untersuchungen zur Néhrstoff-
dynamik in den Boden auch Studien zum
Blattwurfverhalten der Biume durch. Laub-
werfende Arten, wie Crateva benthami und
Vitex cymosa, zeigen kaum deutliche An-
passungen an ihr Habitat. Vor allem das
Fehlen von Suberinbarrieren in den
Zellwinden der dulleren Wurzelbereiche ist
auffillig. Nach dem Beginn der aquatischen
Phase kann die Kombination aus Sauerstoff-
verlust der Wurzeln und dem Anstieg der
Konzentration phytotoxischer Substanzen
in der Rhizos-phére den Metabolismus der
Pflanzen erheblich einschrinken. Wie vie-

le andere Baumarten der vdrzea vermeiden
Vitex und Crateva die Periode ungiinstiger
Wachstumsbedingungen ohne belaubte
Krone in einer Art Ruhezustand. Dieser
‘physiologische Winter’ wird mit dem Be-
ginn der terrestrischen Phase durch eine
rasche Neubildung von Blittern unterbro-
chen. Die in tropischen Gebieten sonst nicht
gebildeten Jahresringe im Holz der Bdume
sind Zeugen dieses periodischen Wechsels.
Einige Arten haben in Bezug auf das Laub-
wurfverhalten ein anderes Anpassungs-
muster entwickelt. Bei der in der vdrzea
hidufig vorkommenden Baumart Laetia
corymbulosa beobachteten wir eine iiber-
raschend schlechte morphologisch/anato-
mische Ausstattung, wie z.B. das Fehlen von
Interzellularrdumen und das Unvermogen
zur Bildung von Adventivwurzeln. Wihrend
der aquatischen Phase verliert Laetia zwar
standig Blitter, ist aber in der Lage, die
Blattkrone laufend zu erneuern, so dass sich
ein Gleichgewicht mit einem schnellen
Turnover der Blitter einstellt. Die Energie
hierfiir wird durch hohe Girungsraten und
durch die neu gebildeten Blitter selbst zur
Verfiigung gestellt. Die durch die photo-
synthetische Aktivitét der Blatter produzier-
ten Kohlenhydrate werden in den Wurzeln
zu Alkohol vergoren und so zur Energie-
gewinnung verwendet. Um eine Akkumu-
lation des Endproduktes der Girung im
Waurzelraum zu vermeiden, wird der auch
fiir Pflanzen giftige Alkohol nur zum Teil
in die Rhizosphire ausgeschieden. Ein weit
groBerer Teil wird mit dem Transpirations-
strom zu den Blittern transportiert, oxidiert
und als Acetaldehyd durch die Spalt-
offnungen emittiert. Die Grofle des Gebie-
tes und die durch die ganzjihrig hohen Tem-
peraturen hohe metabolische Aktivitit der
Bédume fiihren zu einer betridchtlichen
Emissionsrate, die auch fiir das Weltklima
von Relevanz sein konnte. Zur Zeit unter-
suchen wir im Zusammenarbeit mit dem
Max-Plack-Institut fiir Chemie in Mainz das
Spurengas-Austauschverhalten von Biu-
men der vdrzea. Die unter kontrollierten Be-
dingungen ermittelten Werte werden mit vor
Ort gewonnenen Daten verglichen, wodurch
ein moglicher Einfluss auf den Klima-
haushalt abgeschitzt werden kann. Dabei
ist auch die Art der Gérung von entschei-
dender Bedeutung. So wird z.B. von Laetia-
Waurzeln ein groBer Teils der Kohlenhydra-
te nicht, wie bei vielen anderen Arten, durch
das Enzym Alkohol-Dehydrogenase zu
Ethanol vergoren, sondern via Alanin-
Aminotransferase zur Aminosiure Alanin
umgewandelt, das in den Wurzelzellen ver-
bleibt. Viele andere Anpassungen, wie zum
Beispiel die noch unerforschte Rolle pflanz-
lichen Himoglobins und die Funktion der
fiir den Wasserhaushalt und damit fiir das

Blattwurfverhalten wichtigen Wasserkanile
(Aquaporine) in den Zellmembranen, bil-
den den Gegenstand aktueller Untersuchun-
gen in den Labors des Arbeitskreises Phy-
siologische Okologie.

GrofBe Ursache, groBe Wirkung

ie vorliegenden Daten legen den

Schluss nahe, dass die Artenvielfalt der
zentralamazonischen  Uberschwem-
mungswilder sich in einer Vielzahl von
Uberlebensstrategien der hier lebenden Or-
ganismen widerspiegelt. Die Verbreitung
der Arten ist neben den individuellen phy-
siologischen und morphologischen Adap-
tationen von sehr unterschiedlichen Fakto-
ren wie dem Lebenszyklus der Arten, dem
Sukzessionsstadium der Pflanzengesell-
schaft sowie geologischen und klimatischen
Faktoren abhéngig. Durch die enorme Gro-
Be des Gebietes konnen Eingriffe durch den
Menschen oder Schwankungen der Um-
weltbedingungen dramatische Auswirkun-
gen auf das Klima, die Flora und Fauna und
die im Amazonasgebiet beheimaten Men-
schen haben. Die von uns durchgefiihrten
Arbeiten sollen dazu beitragen, ein besse-
res Verstindnis dieses komplexen Okosy-
stems zu erreichen und die Prognos-
tizierbarkeit von Auswirkungen anthropo-
gener oder umweltbedingter Anderungen
erleichtern.
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