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Die Gro3e von Kiefernzapfen als klimatkologisches Merkmal

Ein Beitrag zur Phytoindikation auf pflanzenmorphologischer Grundlage

Diese Untersuchung geht der Frage nach, ob es aus einer globalen Perspektive heraus einen Zusammen-
hang zwischen der GréRe von Kiefernzapfen und der Breiten- und Héhen-abhangigen Klimagunst des
Standortes gibt. Kiefern sind mit ber hundert Arten auf der Nordhemisphare weit verbreitet. Sie finden
sich von den borealen (Pinus sibirica, P. sylvestris) bis in die innertropischen Breiten (P. merkusii), vom
Meeresniveau (P. taeda) bis zur Waldgrenze, die in Ost-Asien (P. densata) oder Mexico (P. hartwegii) bei
Uber 4000 m 4.d.M., und sowohl in feuchten Moorgebieten (P. uncinata) als auch in den Trockenrdumen der
Erde (P. monophylla). Kiefern stocken demnach unter einem weiten Spektrum klimatischer Bedingungen,
von kalt bis heifd und trocken bis feucht in unterschiedlichen Kombinationen. Innerhalb dieser breiten klima-
tischen Bandbreite finden sich sehr kleine Zapfen in borealen Breiten (P. banksiana, P. sibirica) sowie in der
subalpinen Stufe kiihl-gemafigter Gebirge (P. mugo, P. contorta) unter kiihlen Klimabedingungen. Auch
in den unteren Waldstufen arider Gebirge unter negativer Wasserbilanz bleiben die Zapfendimensionen
klein (P. herrerae, P. monophylla, P. edulis). Richtung Aquator zeigt sich ein Trend kleiner ZapfengréRen
in den Tieflagen (P. cubensis, P. tropicalis, P. caribaea) wahrend in tropischen Hochlagen erneut gréRere
Zapfendimensionen anzutreffen sind (P. ayacahuite, P. devoniana, P. maximartinezii), wo die Bedingungen
fur Kiefern als C3-Pflanzen offensichtlich guinstiger sind und den Luxus, in groRere Kiefernzapfen zu in-
vestieren, erlauben. Die mit Abstand gréf3ten Kiefernzapfen existieren in den Tief- bis Mittellagen der me-
diterranen Subtropen Nordamerikas (P. coulteri, P. lambertiana, P. sabiniana), wo die hygro-thermischen
Bedingungen offensichtlich besonders giinstig sind. Naturlich ist die Zapfengréf3e der Kiefern nicht unbe-
dingt abhangig von den aktuellen Klimabedingungen, vielmehr ist sie ein Erbe der evolutiven Entwicklung,
die bis ins Mesozoikum zurlickreicht. Die Kiefernzapfen sind dabei nur eines von vielen Merkmalen, die
sich dabei in Abhangigkeit der Standortbedingungen entwickelt haben. Da davon auszugehen ist, dass
die heutige Verbreitung der Kiefern den evolutiv vorgegebenen Habitat-Praferenzen (einschlieZlich kli-
matischer Determinanten) folgt, sollten die Kiefernzapfengrof3e aber dennoch die aktuellen klimatischen
Wuchsbedingungen widerspiegeln.
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1 Einleitung

Das Interesse an Kiefern ist vielfaltig. Kiefern zéhlen
zu den kommerziell wichtigsten Baumarten der Erde
(EckENWALDER 2009). Das Holz wird seit jeher als
Energiequelle und als Rohstoff im Bau- und Mo6-
belgewerbe genutzt und um der Nachfrage nach
Kiefernholz gerecht zu werden, wurden Kiefern weit
iiber ihr natiirliches, fast ginzlich auf die Nordhemi-
sphére beschrinktes Areal hinaus ausgedehnt. Mit
etlichen schnellwiichsigen und zugleich anspruchslo-
sen Arten sind Kiefern begehrte Baumarten in der
Forstwirtschaft, was ihr mittlerweile nahezu globales
Auftreten erklirt (vgl. PROCHES et al. 2012). Neben
der direkten Verwendung des Holzes lassen sich aus
Kiefern vielfiltig einsetzbares Pech und Harz gewin-
nen sowie dtherische Ole extrahieren, die in Wellness-
Produkten, Sauna-Aufgiissen oder Duftlampen Ver-
wendung finden. Aufgrund ihrer bizarren Form und
GroBe finden Kiefernzapfen vielerorts Verwendung

im Kunsthandwerk. Sowohl in der traditionellen
Medizin amerikanischer Ureinwohner als auch in
der moderneren (wenn auch nicht unumstrittenen)
Bach-Bliitentherapie werden Kiefern-Substanzen
genutzt. Etliche Arten bilden zudem sehr groB3e Sa-
men, landldufig als Pinienkerne bekannt, die nicht
nur fiir die Tierwelt eine wichtige Nahrungsgrundlage
darstellen (Photo 1). Pinienkerne nordamerikani-
scher Pifion-Kiefern (Pinus monophylla, P. edulis, P
quadrifolia, P. cembroides) waren ein traditionelles
Grundnahrungsmittel der indigenen Bevolkerung
Nordamerikas (LANNER 1999), die Pinienkerne von
Pinus pinea stellen eine essentielle Zutat von Pesto alla
Genovese dar und auch ein Stdtiroler Apfelstrudel ist
ohne sie eigentlich undenkbar.

Auch aus wissenschaftlicher Sicht sind Kiefern
von groflem Interesse. Dendrochronologen sind von
Baumindividuen fasziniert, die es auf ein Alter von
mehreren tausend Jahren bringen (bei Pinus longaeva
mehr als 5000 Jahre, vgl. RMTRR o.J.) und fiir weit
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Photo 1: Westliches Grauhérnchen (Sciurus griseus) mit einem Zapfen von Pinus lambertiana Aufnahme:
7?7

“Pinus ayacahui
var. veitchii

_Pinus lambertiana

Photo 2: Beispiele von hinsichtlich Form und GréR3e unterschiedlichen Kiefernzapfen aus verschiedenen Teilen der
Erde. Aufnahme: ????
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zuriickreichende Jahrring-Chronologien grof3e Bedeu-
tung besitzen (FERGUSON 1968). Im Alpenraum stellen
Kiefernpollen in Pollenprofilen wichtige Indikatoren
der holozénen Klima- und Landnutzungsentwicklung
dar (siche z.B. KrRAL 1985). In Nordamerika wurden
Kiefern wiederholt zur Rekonstruktion von Feuerre-
gimen in Feuerdkosystemen herangezogen (siche z.B.
ARNO/SNECK 1977 oder HUFFMANN/ROTHER 2017).
Im vorliegenden Beitrag soll nun der Frage nachge-
gangen werden, ob die GroBe von Kiefernzapfen ein
klimadkologisches Merkmal darstellt. Kiefern sind
auf der Nordhemisphire mit iiber 100 Arten weit
verbreitet und erstrecken sich von der arktischen
Baumgrenze bis in die inneren Tropen und vom Mee-
resniveau bis zur ,,alpinen* Baumgrenze, die in China
oder Mexico bei iiber 4000m ii.d.M. liegt. Entspre-
chend stocken Kiefern in Abhéngigkeit der Breiten-
und Hohenlage unter einem sehr breiten Spektrum
an klimatischen Bedingungen, von kalt bis heil3 und
von arid bis humid und innerhalb dieses breiten kli-
matischen Spektrums finden sich unterschiedlichste
Dimensionen an Kiefernzapfen (Photo 2). In ande-
rem Kontext hat sich ein deutlicher Zusammenhang
zwischen pflanzenanatomischen Merkmalen und
klimatischer Standortgunst gezeigt (z.B. BlattgroBen
von Melastomataceen, vgl. RICHTER 1997, SCHULZ
1998). Ganz im Sinne einer Phytoindikation auf pflan-
zenmorphologischer Grundlage (vgl. RICHTER 1991,
1996, 1997) soll im Folgenden iiberpriift werden, ob
es globale Muster in den Kiefernzapfen-Dimensionen
gibt, die mit einer Hohen- und Breiten-abhiangigen
Klimagunst bzw. -ungunst ihres Verbreitungsgebietes
erklart werden kdnnen.

2 Phytoindikation

Phytoindikation ist ein Teilgebiet der Bioindikati-
on. Bioindikatoren sind Organismen, die indirekt
iiber bestimmte Adaptionen und/oder Merkmale
Aussagen zu ihrem Standort ermoglichen. Im Fal-
le der Phytoindikation beruht die Ableitung der
Standortbedingungen auf Pflanzen (abgeleitet vom
griechischen phyton fiir Pflanze). Zu den bekanntesten
Anwendungsbeispielen der Phytoindikation zéhlen
Zeigerwert-Kataloge, die z.B. von ELLENBERG et al.
(1991) fiir iiber 1700 Pflanzenarten Mitteleuropas
oder von LANDOLT et al. (2010) fiir die Flora der
Schweiz erstellt wurden. Beide Kataloge weisen den
enthaltenen Pflanzenarten bestimmte edaphische
und klimatische Priferenzen zu, sodass tiber die Er-
hebung des Arteninventars eine (klima)okologische
Bewertung des Standorts moglich ist. Ebenfalls auf
floristischer Basis findet die Phytoindikation auch bei
der Bewertung der Luft-, Wasser- und Bodenqualitit
Verwendung (siche dazu u.a. SCHUBERT 1985, KREEB
1990, BEIERKUHNLEIN 1991, PFEIFER 1999). In jiingerer
Zeit wurden Verdnderungen in der Artenzusammen-
setzung hochgelegener Gipfellagen in européischen
Gebirgsrdumen als Zeichen einer voranschreitenden
Thermophilisierung in den Gipfelfloren in Zusammen-
hang mit der Klimaerwdrmung gewertet (GOTTFRIED
et al. 2012).

Neben diesen Ansitzen einer Phytoindikation auf
floristischer Grundlage wurden in der Vergangenheit,
insbesondere von der Arbeitsgruppe um Michael
Richter, vermehrt auch Versuche unternommen

=

Abb. 1: Natirliche globale Verbreitung der Gattung Pinus (Creative Commons vers. 2.5, aus Wikipedia 0.J.)
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Photo 3a-f: Aspekte von Kiefer-Bestanden in verschiedenen Teilen der Erde: a) Pinus sylvestris in den schot-
tischen Highlands(GB); b) Pinus monophylla in den White Mountains (Kalifornien, USA); c) Pinus balfouriana in
der siidlichen Sierra Nevada (Kalifornien, USA); Pinus cembra in den Stubaier Alpen im Hochwinter (Osterreich);
e) Pinus longaeva in den White Mountains (Kalifornien, USA); f) Pinus flexilis in der Toquima Range (Nevada, USA);
Pinus wallichiana am Talum-Riicken bei Chalt, (Karakorum, Pakistan)
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Photo 3h-m: h) Pinus taeda im Chincoteague NWR (Virginia, USA); i) Pinus mugo am Schneeberg (6stliche Alpen,
Osterreich); j) Pinus uncinata im Moorgebiet der Bayerischen Au (Mihlviertel, Osterreich); k) Pinus pinea auf Kor-
sika (Frankreich); I) Pinus canariensis-Waldgrenze am Pico del Teide auf Teneriffa (Spanien); m) Pinusoccidentalis
in der Dominikanischen Republik; n) Pinus hartwegiibei iiber 4000 m (.d.M. am Volcan Tajumulco in Guatemala.
Aufnahmen: ???
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Vegetationsstruktur, Diversitditsmuster und pflan-
zenmorphologische Merkmale zur Klimainterpre-
tation heranzuziehen. In der Hoch-Atacama ha-
ben sich beispielsweise Muster der a-Diversitit und
der Vegetationsdichte zur Klimaableitung bewéahrt
(R1cHTER/ScHMIDT 2002). Bei Studien in Zentrala-
sien (RICHTER et al. 1999) sowie im Siidwesten der
USA (HEeTzNER et al. 1997, FiIcKERT 2006) wurden
charakteristische Muster der Lebensformzusammen-
setzung von Pflanzenaufnahmen in Abhingigkeit
der klimatischen Bedingungen aufgezeigt, die z.T. in
Kombination mit der Artenzusammensetzung zu einer
Klassifizierung von Hochgebirgstypen (homogen,
heterogen, intermediér) als Klimaindikatoren fiihrten
(RicHTER 2000, FickerT 2006). In verschiedenen
neotropischen Gebirgsraiumen wurden schlieBlich un-
terschiedliche Wuchsformen von Epiphyten sowie die
schon angesprochenen BlattgroBBen von Melastomata-
ceen (je groBer umso giinstiger die hygro-thermischen
Wuchsbedingungen) zur Klimaableitung verwendet
(RICHTER 1996, 2003, ScHULZ 1998). Diesen letzten
Ansatz aufgreifend soll hier untersucht werden, ob
auch die GroBe der Kiefernzapfen als klimadkolo-
gisches Merkmal interpretiert werden kann, in dem
Sinne, dass der Luxus in grof3e Zapfen zu investieren
nur an (klima)begiinstigten Standorten moglich ist.

3 Globale Kiefernverbreitung

Die Gattung Pinus ist natiirlicherweise quasi aus-
schlieBlich nordhemisphérisch verbreitet (Abb. 1). Nur
Pinus merkusii hat den Sprung iiber den Aquator auf
die Siidhalbkugel selbststindig vollzogen, alle anderen
Kiefernarten wiren ohne das Zutun des Menschen
auf die Nordhemisphire beschriankt. Da es sich um
wenig anspruchsvolle und schnellwiichsige Baumarten
handelt, wurden etlichen Kiefernarten, wie eingangs
bereits erwahnt, bei der Aufforstung gestorter Fliachen
oder auch aus forstwirtschaftlichem Interesse heraus
der Vorzug gegeniiber heimischen Baumarten gege-
ben und so sind Kiefern mittlerweile sowohl in den
natiirlicherweise Kiefern-freien Bereichen der Nord-
hemisphére als auch auf der Siidhalbkugel z.T. sehr
artenreich vertreten (vgl. PRocHEs et al. 2012). Lokal
stellen Kiefern-Arten sogar ausgesprochen invasive
Neophyten dar (vgl. NUNEz/MEDLEY 2011), z.B. die
aus Kalifornien nach Siidafrika und Neuseeland
verbrachte Monterey-Kiefer (Pinus radiata).

In ihrem natiirlichen, nordhemispharischen Ver-
breitungsareal zeigen sich Mannigfaltigkeitszentren
und auch markante Verbreitungsliicken (vgl. FAr-
JON/FILER 2013 und Abb. 1). Zu letzteren zahlen die
Great Plains in Nordamerika vom Golf von Mexiko
bis hoch nach Saskatchewan und Alberta in Kanada.

In Europa sind die Tieflandbereiche West-Europas
von Frankreich bis ins siidliche GroBbritannien und
nach Irland natirlicherweise Kiefern-frei, obwohl
in diesen Regionen auf sandigen, néhrstoffarmen
Boden heute weitverbreitet Kiefernforste existieren.
Vom Kaspischen Meer ostwirts liber weite Teile der
Steppen und Trockengebiete Zentral- und Hochasiens
fehlen Kiefern ebenfalls, ausgenommen davon der
Himalaya Bogen, in dem fiinf verschiedene Arten
auftreten (FARJON/FILER 2013). Zu den globalen
Mannigfaltigkeitszentren zihlen Mexiko und Ka-
lifornien. Mexiko ist mit 43 Arten — das sind iiber
40% aller Kiefern-Arten —das Land mit der hochsten
Kiefern-Diversitét tiberhaupt. Hier finden sich auch
etliche Kiefern mit ausgesprochen kleinem Areal (z.B.
Pinus jaliscana, P. culminicola, P. nelsonii, P. rzedowskii
oder P maximartinezii). Ein weiteres Zentrum liegt in
Ost-Asien, das FARJON (1984) fiir den evolutionédren
Ausgangspunkt der Kiefern-Speziation hilt. Nicht
zuletzt beherbergt auch der Mittelmeerraum relativ
viele unterschiedliche Kiefernarten.

Kiefern besitzen eine aulergewohnlich breite 6ko-
logische Spannweite (ECKENWALDER 2009). Sie erstre-
cken sich mit jeweils eigenen, adaptierten Arten von
den borealen Breiten (z.B. Pinus sylvestris, Photo 3a)
bis in die Inneren Tropen (z.B. Pinus occidentalis, Pho-
to 3m), vom Meeresniveau (z.B. Pinus taeda, Photo 3h)
bis zur Waldgrenze in den Gebirgsrdumen der Erde
(z.B. Pinus cembra bei 2600m 1i.d.M. in den Alpen
(Photo 3d), Pinus canariensis bei 2200m 1.d.M. auf
Teneriffa (Photo 31), Pinus flexilis bei 3600m i.d.M.
in Gebirgen der westlichen USA (Photo 3f) oder Pi-
nus hartwegii auf tiber 4000 m ii.d.M. in Mexico und
Guatemala (Photo 3n)) und von Mooren (z.B. Pinus
uncinata, Photo 3j) bis in die Trockengebiete der Erde
hinein (z.B. Pinus monophylla, Photo 3b). Die von
Kiefern aufgebauten Waldformationen variieren in
Abhéngigkeit der Standortbedingungen betrachtlich.
Pinus longaeva (Photo 3e) und die nahe verwandte
Pinus bafouriana (Photo 3c) bilden ausgesprochen
offene Bestinde, wiahrend Pinus pinea im Mittel-
meerraum z.T sehr dichte Walder aufbaut. Und auch
hinsichtlich der Wuchsform und Wuchshohe bestehen
groB3e Unterschiede. Pinus wallichiana (Photo 3g) im
Himalaya kann Wuchshohen von bis zu 50 Metern
erreichen, wahrend Pinus mugo (Photo 3i) in den
Alpen als niedrigwiichsiges Krummholz kaum héher
als drei Meter wird.

4 Datengrundlage

Nach FarsoN (2010) und FArRJON/FILER (2013) umfasst
die Gattung Pinus nach der aktuellen Klassifikation
113 Arten, darunter vier Hybriden mit begrenzter
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Verbreitung, unzureichender Kenntnis und intermedi-
aren Merkmalen zwischen den jeweiligen Elternteilen.
Diese vier natiirlichen Hybriden werden hier nicht
behandelt. Fiir die verbleibenden 109 Kiefern wurden
folgende Informationen aus verschiedenen Quel-
len (ECKENWALDER 2009; FARION 1984, 2010; FAR-
JON/STYLES 1997; FARJION/FILER 2013; ScHULTZ 2000;
Gymmnosperm Database 2015) zusammengetragen (vgl.
auch Tab. 1): Zugehorigkeit zu Sektion und Subsektion
(Verwandtschaftsbeziehung), Hohenverbreitung (Un-
ter- und Obergrenze inm ii.d.M.), Breitenerstreckung
(minimaler bis maximaler Breitengrad), Okozone
sowie ZapfengroBe (Hohe, Durchmesser). Aus der
Hohen- und Breitenerstreckung wurden fiir jede
Kiefernart die entsprechenden Mittelwerte errechnet.
Als MabB fiir die Zapfendimension wurde das Volumen
gewihlt. Kiefernzapfen konnen in erster Niherung
als Ellipsoid aufgefasst werden mit der Hohe 2c¢
und einem annidhernd runden Durchmesser 2a (vgl.
Abb. 2). Obwohl die Zapfen z.T. leichte Verwindungen
aufweisen (vgl. Photo 2), werden die Radien zweier
senkrecht zueinander stehenden Schnittflichen hier
als gleich angenommen. Das Volumen der Kiefern-
zapfen als MaB ihrer Dimension errechnet sich nach
folgender Formel: V= % 1aac
Aus den Werten zur mittleren geographischen Ver-
breitung hinsichtlich Breitenlage und Hohe der
einzelnen Kiefernarten sowie zum Zapfenvolumen
wurde im Programm SURFER (Golden Software)
ein dreidimensionaler XYZ-Plot berechnet, in dem
die Breitenlage die x-Achse und die Hohe die Y-Achse
aufspannt. Die Werte des Zapfenvolumens sind die
Z-Werte. Aus den jeweiligen XYZ-Datenpunkten,
die ungleichmiBig im Datenraum verteilt vorliegen,
wurden im Programm SURFER Isolinien der Zapfen-
groBe interpoliert. Als Interpolationsmethode wurde
Kriging verwendet. Bei Kriging handelt es sich um ein
flexibles geostatistisches Interpolationsverfahren, bei
dem die rdumliche Varianz im Datensatz, die sich
anhand von Semivariogrammen bestimmen lasst,
berticksichtigt wird. Die Gewichtung der in die Be-
rechnung einflieBenden Messwerte wird fiir jeden zu
interpolierenden Wert so gewihlt, dass die Varianz
des Schétzfehlers moglichst gering bleibt.

5 Ist die GrofRe von Kiefernzapfen
ein Indikator der klimatischen
Standortbedingungen?

Abbildung 3 zeigt, dass ein GroBteil der Kiefern recht
kleine Zapfen trigt. Bei iiber 80% aller Kiefern betrigt
das Zapfenvolumen weniger als 500cm?. Vierzehn
Arten besitzen Volumina zwischen 500 und 2000cm?,

Abb. 2: Kiefernzapfen kdnnen in erster Naherung als Ellipsoid aufge-
fasst werden mit der Hohe 2c und einem annéhernd runden Durch-
messer 2a.Aus dem Radius der Héhe und der Breite ldsst sich das
Volumen anndhernd genauberechnen. Hier dargestellt sind Pinus
ponderosa var. ponderosa (links, 160 cm?®) und Pinus jeffreyi (rechts,
1636cm?).

bei drei Arten (Pinus lambertiana, 2978 cm?, Pinus sa-
biniana, 3367 cm? und Pinus coulteri, 4410 cm®) werden
deutlich groBere Volumina von knapp 3000 bis iiber
4400 cm? erreicht. Ein erster grober Blick in Tabelle 1
erweckt den Eindruck, dass groB3e Zapfendimensionen
v.a. in den Hochlagen der mediterranen Subtropen
und der wechselfeuchten Tropen auftreten, wihrend
kleine Zapfen auf die hoheren Breiten konzentriert
sind oder aber in Trockenrdumen zu finden sind. In-
nerhalb des breiten klimatischen Spektrums, in dem
Kiefern auftreten finden sich sehr kleine Zapfen in
borealen Breiten (z.B. P. banksiana, P. sibirica, vgl.
Tab. 1) bzw. in der subalpinen Hohenstufe tempe-
rierter Gebirge wie der Alpen oder im westlichen
Nordamerika (z.B. P mugo, P. contorta, vgl. Tab. 1)
unter kiihlen Klimabedingungen. Auch in den unteren
Waldstufen arider Hochgebirge auf dem Nordameri-
kanischen Kontinent, wo die Wasserbilanz defizitar
ausfillt, bleiben die Zapfendimensionen klein (z.B. P
herrerae, P. monophylla, P. edulis, vgl. Tab. 1). Ferner
gibt es einen Trend abnehmender ZapfengréfBen in
den tropischen Tieflagen (z.B. P. cubensis, P. tropicalis,
P caribaea, vgl. Tab. 1), wihrend in den Hochlagen
tropischer Gebirge die Dimensionen wieder zuzuneh-
men scheinen (Pinus ayacahuite, P. devoniana und P,
maximartinezii , vgl. Tab. 1).

Dieser erste Eindruck bestitigt sich, wenn man
sich den dreidimensionalen Plot der Kiefernzapfen-
dimension in Abhéngigkeit der Breiten- und Ho-
henlage in Abbildung 4a ansieht. Schwerpunkte
groBer Zapfendimensionen finden sich in den Tief- bis
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Tab. 1. Gesamttabelle aller Kiefern der Erde (ohne natirliche Hybriden) mit Angaben zu Breiten- und Héhenlage, zur
Okozone und zur Dimension der Zapfen.

Artepithet geogr. geogr. midM. | mi.dm. Okozone (ScruLTz 2000) Zapfenhdhe x Zapfenvolumen in
Breite min | Breite max | min max Zapfenbreite (in cm, om’®
gedffneter Zustand)

Subgenus Pinus
Section Pinus (v.a. in Europa und Asien, auRer P. resinosa im nordéstlichen Nord-Amerika und P. tropicalis in Cuba)

Subsection Pinus
P. |densata 26 35 2600 | 4200 feuchte Mittelbreiten 5x%5.5 72
P. |densiflora 32 45 0 2300 feuchte Mittelbreiten 3-6x1.53 12
P.  |henryi 29 33 | 1100 2000 laurale Subtropen 2.5-5x 2.5-5 28
P. |hwangshanensis | 25 | 31 | 500 | 2500 | laurale Subtropen 3-6x2.5-5 33
P, |kesiva 12 29 800 3000 wechselfeuchte Tropen 4.5-8x%3-5.5 59
P. |lgtteri 10 21 0 1200 wechselfeuchte Tropen 5-13x 49 199
P. |luchuensis 24 29 0 700 laurale Subtropen 4-55x2.5-3 19
P. |massoniana 19 34 0 2500 laurale Subtropen 3-9x25-5 44
P.__|merkusii -2 2 | 300 | 2000 feuchte Tropen S5-11x4-8 151
P. |mugo 40 52 600 2700 f e Mittelbreite 2-6%2-4.5 22
P. m’gm 35 48 100 | 2000 mediterrane Subtropen 3.5-12x2-4 37
P._|resinosa % | st | 200 | 1m0 [ boreal 46x45 53
P. syfvesms 37 70 (] 2600 feuchte Mittelbreiten 2-7x45 48
P. |tabuliformis 29 41 | 100 | 3800 feuchte Mittelbreiten 5-8.5x5-7.5 138
P. |taiwanensis 23 25 600 3400 feuchte Tropen 3-10x2.5-5 T
P.  |thunbergii 29 42 0 a00 laurale Subtropen 4-7 x 3-4.5 40
P. |tropicalis 21 22 0 300 wechselfeuchte Tropen 5-8x4-5.5 77
P. uncinata 40 48 | 00 | 2300 feuchte Mittelbreiten 3-6.5x3-6 50
P. |yunnanensis 23 30 400 3300 laurale Subtropen 5-11 % 5-7 151

Subsection Pinaster
P, |brutia 33 45 0 | 1500 mediterrane Subtropen 4-13 x 5-8 188
P. |conariensis 28 29 1200 2200 mediterrane Subtropen 10-25x9-13 1109
P. |halepensis 31 45 | 0 | 1700 mediterrane Subtropen 6-12 x 4-7 143
P. |heldreichii 40 44 1000 2650 feuchte Mittelbreiten 6-10x 4-6 105
P. |pinaster 32 45 0 2000 mediterrane Subtropen 10-22 x 5-8 354
P. |pinea 33 44 0 600 mediterrane Subtropen 8-15x 8-13 664
P. |roxburghii 27 35 400 2500 mediterrane Subtropen 10-20x 7-12 709
Section Trifoliae (American hard pines, Nord-A merika, Mittelamerika, Karibik)

Subsection Australes
P. |attenuata | 34 | 44 250 1700 mediterrane Subtropen 8-15x3.5-8 199
P. |caribaea 33 16 0 700 wechselfeuchte Tropen 4-13 x 3-7 131
P. |cubensis 20 21 100 1200 wechselfeuchte Tropen 3.5-7x2-5 34
P. lechinata 30 41 | 150 | 600 laurale Subtropen 4-7x3-6 58
P, |elliottii 25 33 0 150 laurale Subtropen 7-18 x 4-10 321
P. |glabra 30 34 | 0 | 150 laurale Subtropen 4-7x3-5 46
P. greggii 20 26 1300 | 2700 wechselfeuchte Tropen 8-15x 4-7 182
P. |herrerge 26 36 1100 2600 wechselfeuchte Tropen 2-4x2-35 12
P. jaﬁscana 20 20 | 800 1650 wechselfeuchte Tropen 4.5-5.8x3-6 76
P. |lawsonii Jl a6 | 21 . 1300 | 2600 wechselfeuchte Tropen 5-9x4-7 111
P, Fe:ophyﬂa 17 34 1500 3300 wechselfeuchte Tropen 5-8x3-55 61
P, |lumholtzii 20 28 1500 | 2900 wechselfeuchte Tropen 3-7x2.5-4.5 32

luzmariae 19 25 800 2500 wechselfeuchte Tropen 3-55x3-6 45
P. |muricata 28 41 0 300 mediterrane Subtropen 5-8x4-6 85
P. _|occidentals 18 20 [ 200 | 3150 feuchte Tropen 4113565 8
P. |oocarpa 13 28 200 | 2700 wechselfeuchte Tropen 3-10x3-12 191
P. |palustris 27 27 0 700 laurale Subtropen 15-25 x 6-15 1155
P. |patulg 17 23 1500 3000 wechselfeuchte Tropen 5-12x 3-6.5 100
P. |praetermissa 16 25 900 1900 wechselfeuchte Tropen 4-7x5-8 122
P. |pringlei 16 20 . 1500 | 2800 wechselfeuchte Tropen 5-10x3.5-7 108
P. |pungens 35 a4 300 | 1750 feuchte Mittelbreiten 5-10x4-6 98
P. |radiata 29 37 1] 400 mediterrane Subtropen 5-15x4-12 335
P. |rigida 35 45 0 1400 feuchte Mittelbreiten 3-8x7 141
P. |serotina 28 39 0 150 laurale Subtropen 5-10x8 251
P. \taeda 28 .. S, I e . laurale Subtropen SR 295
P. |tecunumanii 13 17 300 | 2900 wechselfeuchte Tropen 3575x36 58
P. |teocote 15 28 1000 3300 wechselfeuchte Tropen 3-7x2.5-5 37

Subsection Contortae
P. |banksiana 44 65 0 800 boreal 3-55x3-4 27
P.' cl'ausa 26 30 5 90 iaurale Subtropen \4?8__)_: 36 64
_F", contorta 32 64 0 3350 feuchte Mittelbreiten 2-6x1.5-4 16
P. |virginiana 33 41 0 650 feuchte Mittelbreiten 3.5-7 x 2.5-5 39
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Tab. 1: Fortsetzung

Artepithet geogr. geogr. m i.d.M.  Meereshsh Okozone (ScruLtz 2000) Zapfenhdhe x Zapfenvolumen in
Breite min | Breite max | min e max Zapfenbreite (in cm, om’®
gedffneter Zustand)

Subsection Ponderosae
P. |arizonica 23 28 1300 3000 Subtrop./trop.Trockengebiete 4.5-14x3.5-8 160
P. |coulteri C 4 3 38 300 2150 mediterrane Subtropen 20-35x 15-20 4410
P. _|devoniana 17 23 700 3900 wechselfeuchte Tropen 15-35 X815 1731
P. |douglasiana 18 27 1100 2700 wechselfeuchte Tropen 7-10x5-7 160
P. |durangensis 20 30 1600 2800 wechselfeuchte Tropen 5-11x 4-7 127
P. |engelmannii 22 32 1200 3000 Subtrop./trop.Trockengebiete 8-15x 6-10 385
P. |hartwegii 14 27 2300 4300 wechselfeuchte Tropen 8-14 x 5-8 243
P. jeffreyi 31 42 50 3050 mediterrane Subtropen 10:30 X916 1636
P. maximinoi 13 23 450 2800 wechselfeuchte Trcpén 4-12 % 3-8 127
P. |montezumae 15 26 1200 3500 wechselfeuchte Tropen 8-20 x 5-10 412
P. |ponderosa 23 51 0 3300 feuchte Mittelbreiten 5-12x3-9 160
P. |pseudostrobus 13 27 850 3250 wechselfeuchte Tropen 7-16 x 6-13 543
P. _|sabiniana 35 41 20 1800 mediterrane Subtropen 17:25x15-20 SEL
P. |torreyana 33 34 0 180 mediterrane Subtropen 10-16 x 8-17 1064
Subgenus Strobus
Section Parrya (SW-USA, Mexiko)

Subsection Balfourianae
P. |aristata 35 40 2500 3400 kontinentale Mittelbreiten 6-11x 4-6 111
P. |balfouriana 36 4 1600 3700 mediterrane Subtropen 6-10x4-6 105
P. |longaeva 35 a1 1700 3400 kontinentale Mittelbreiten 6-10x4-6 105

Subsection Cembroides
P. |cembroides 18 24 800 2800 Subtrop./trop.Trockengebiete 2-7.5x%3-7 62
P. |culminicola 25 25 3000 3700 Subtrop./trop.Trockengebiete 3-4.5%3-5 29
P. |edulis 31 41 1350 2600 kontinentale Mittelbreiten 3-5x3-6 42
P. |maximartinezii 18 19 1750 2400 wechselfeuchte Tropen 15-27 x 10-15 1718
P. |monophylla 31 42 950 3000 kontinentale Mittelbreiten 4-6 x4.5-7 87
P. |pinceana 21 27 1400 2300 Subtrop./trop.Trockengebiete 5-10 x 2.5-7 108
P. |guadrifolia 31 33 900 2700 Subtrop.ftrop.Trockengebiete 4-6 x4.5-7 87
P. |remota 24 30 450 1850 Subtrop./trop.Trockengebiete 2-4x3-6 32
P. |rzedowskii 18 18 2100 2400 wechselfeuchte Tropen 10-15x6-8.5 344

Subsection Nelsonianae
P. |nelsonii 72 | & 1600 2450 | Subtrop./trop.Trockengebiete 5-12x4-5.5 100
Section Quinquefoliae (WeiR-Kiefern)

Subsection Gerardianae
P.  |bungeana 31 41 500 2150 feuchte Mittelbreiten 5-7x4-6 79
P. gl_e_{gi*_quna 32 36 2000 3350 mediterrane Subtropen 12-23 x 8-13 1212
P. |squamata | 28 26 2175 2225 | wechselfeuchte Tropen 7-10x56 135

Subsection Krempfianae
P. |krempfii | 322 | 13 1200 2000 | wechselfeuchte Tropen 5-7x3-5 | 50

Subsection Strobus
P.__|alhicaulis |3 35 1000 3650 feuchte Mittelbreiten 58x47 103
P. |amamiana 31 31 100 300 laurale Subtropen 5-7x3-4 38
P. |armandii 23 35 900 3500 laurale Subtropen 8-14 x 5-8 243
P. |ayacahuite 14 20 1500 3600 wechselfeuchte Tropen 10-50 x 7-15 1901
P. |bhutanica 27 30 1650 2750 feuchte Tropen 12-20 x 5-7 302
L Lt s 50 1200 2900 iHedauts Wtisthielioh SEx4-6 85
P. |dalatensis 12 12 1400 2300 wechselfeuchte Tropen 6-23 x5-9 372
P, |fe fi 19 25 500 1800 laurale Subtropen 3-17x4-11 295
P. |flexilis 33 53 900 3800 kontinentale Mittelbreiten 10-15x 4-6 164
P. |koraiensis 36 51 200 2500 feuchte Mittelbreiten 9-14 x 6-8 295
P. _lambertiana 31 45 600 3200 mediterrane Subtropen 3056 x 815 2978
P. |monticola 36 53 300 3000 feuchte Mittelbreiten 10-30x 4-12 670
P. |morrisonicola 23 25 300 2300 feuchte Tropen 6-11x5-6 135
P. |parviflora 33 43 0 2500 feuchte Mittelbreiten 4-7x4 46
P. |peuce 39 45 600 2200 feuchte Mittelbreiten 7-20x% 2-4 64
P.\pumila 36 70 el 3200 Jeuchte Mittelbreiten 35%2.53 16
P. |sibirica 42 68 100 2400 boreal 5-12x4-8 160
P. |strobiformis 21 37 1900 3500 Subtrop./trop.Trockengebiete 12-60 x 7-11 1527
P. |strobus 35 50 300 2000 feuchte Mittelbreiten 5-25 x 4-8 283
P. |wallichiana 27 35 1800 3400 wechselfeuchte Tropen 10-30 x 5-9 513
P. |wangii 23 23 500 1800 wechselfeuchte Tropen 4-15x3-10 210

zusammengestellt nach Daten in ECKENWALDER 2009, FARJON 1984, 2010, FARJON/STYLES1997, FARJON/FILER 2013, LANNER 1999,
The Gymnosperm Database 2015
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Abb. 3: Histogramm der Kiefernzapfen-Dimension von 109 Kiefernarten

Mittellagen mediterraner Gebirge (um 35° nordlicher
Breite) wofiir in erster Linie die drei nordamerikani-
schen Rekordhalter Pinus coulteri, P lambertiana und
P, sabiniana verantwortlich sind, in etwas hoheren
Lagen auch Pinus jeffreyi. Mit P. gerardiana und P,
canariensis finden sich in entsprechenden Hohen- und
Breitenlagen aber auch in Asien und Europa Vertreter
mit recht groBen Kiefernzapfen. Siidwérts weisen die
Hochlagen tropischer Gebirge Kiefern mit groeren
Zapfendimensionen auf, obwohl die mediterranen
Dimensionen bei Weitem nicht erreicht werden. Hier
sind insbesondere die mexikanischen Vertreter Pinus
ayacahuite, P. devoniana und P. maximartinezii zu
nennen. In den tropischen Tief- und Mittelagen sowie
den hoheren Breiten bleiben die Dimensionen der
Kiefernzapfen gering.

Die Breitenmittel wichtiger bioklimatischer Pa-
rameter wie Jahresniederschlag, potentielle Verduns-
tung, Jahrestemperatur, thermische Vegetationsperi-
ode sowie als Aggregat die hypothetische pflanzliche
Produktion kénnen als grobe Interpretationshilfe
dieses Verbreitungsmusters herangezogen werden
(Abb. 4b). In den tropischen Tief- und Mittellagen
scheinen fiir Kiefern als C3-Pflanzen (MORISON 1987)
aufgrund zu hoher Temperaturen und/oder mangeln-
der Feuchtigkeit (hohe Verdunstungskraft, hygrische
Saisonalitét) nicht optimale Wuchsbedingungen ge-
geben zu sein, zumindest herrschen Bedingungen
vor, die den Luxus in groBe Zapfendimensionen zu
investieren nicht erlauben. In den Trockengebie-
ten bleiben die ZapfengroBen aufgrund hygrischer
Ungunst klein, nordlich von 45° nordlicher Breite
aufgrund thermischer Ungunst.

Nun sind Pflanzenmerkmale wie die Zapfengro-
Be von Kiefern nicht unbedingt von den aktuellen
Klimabedingungen gesteuert. Vielmehr stellen sie das

Resultat der evolutiondren Entwicklung dar, die im
Falle der Kiefern bis ins Mesozoikum zuriickreicht
(FarION 1984). Insgesamt lassen sich in diesem langen
Zeitraum vier Differentiationsperioden unterschei-
den. Bereits im Mesozoikum differenzierten sich
die Unterabteilungen der Section Parrya sowie die
Subsectionen Gerardianae und Krempfianae der
Section Quinquaefoliae (vgl. Tab. 1). Eine zweite
Differenzierungsphase fithrte zu den Subsectionen
Pinus, Pinaster, Australes und Strobus, die sich dann
im Laufe des Tertidrs in weitere Subsectionen (u.a.
Contortae, Ponderosae) aufspalteten und sich die
meisten der heute existierenden Arten herausbildeten.
Jingste Differenzierungsprozesse erfolgten wiahrend
des Quartirs (insbesondere auf der Ebene regionaler
Varietiten) und auch heute ist die Gattung Pinus
noch in lebhafter Speziation begriffen (FARJON 1984).

Klimatische Veranderungen wéhrend dieser langen
Zeit der Evolution, insbesondere die Herausbildung
saisonaler Schwankungen in Temperatur und Feuch-
teversorgung ab dem Jung-Tertidr, fithrten dazu, dass
Arten lokal ausstarben, bei manchen zumindest Teile
des urspriinglichen Areals aufgegeben werden muss-
ten. Als Beispiele fiir Letzteres fithrt FArioN (1984)
die im Tertidr weitverbreiteten und nahe verwandten
Pinus canariensis und P. roxburghii an, die heute auf
die Kanarischen Inseln bzw. den Himalaya-Bogen,
respektive, beschrankt sind. Ein weiterer wichtiger
Schritt fiir die Herausbildung der heutigen Kiefern-
Arten war das Quartir mit seinen wiederholten Warm-
und Kaltzeiten, die zu stindigen Migrationen fiihrten.
Gebirge und hier insbesondere Nord-Siid-verlaufende
Gebirge wie etwa die Kordilleren auf dem Nord-
amerikanischen Kontinent (AXELROD/RAVEN 1985)
ermoglichten sowohl vertikal als auch N-S-gerichtete
Wanderungsbewegungen, durch die etablierte Arten
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Abb. 4:

(a) Dreidimensionaler XYZ-Plot(X = Breitengrad, Y = Hohe, Z = Zapfenvolumen incm?), weie Areale sind Kiefern-frei, der Ab-
stand der Isolinien gleicher ZapfengréRe betragt 200cms;

(b) stark generalisierte Breitenmittel der wichtigen bioklimatischen Parameter Jahresniederschlag, potentielle Verdunstung,
Jahrestemperatur, thermische Vegetationsperiode sowie als Aggregat die hypothetische pflanzliche Produktion(ohne Einheit)
(nach BAHLBURG/! BREITKREUZ2012).
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einerseits isolierte Refugien fanden, es andererseits
aber auch zum Kontakt und genetischem Austausch
mit anderen Kiefernpopulationen und damit zu Hy-
bridisierung und Speziation kommen konnte. Die mit
besonders groBen Zapfen ausgestatteten Taxa auf dem
Nordamerikanischen Kontinent stammen zumeist aus
der jiingsten Speziationsphase im Quartar. Auch wenn
die ZapfengroBe evolutiv angelegt ist, so kann sie unter
Vorbehalt doch als klimamorphologisches Merkmal
gewertet werden. Ahnlich wie bei den BlattgroBen
der Melastomataceen (vgl. RICHTER 1997, ScHULZ
1998) kann auch eine grof3e Zapfendimensionen
als Merkmal von Klimagunst gewertet werden, da
davon auszugehen ist, dass Kiefern auch heute den
evolutiv festgelegten Habitatpriferenzen (inklusive
klimatischer Determinanten) folgen.
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Abstract: Pine cone size as climate-ecological attribute — A contribution to phytoindication by plant-
morphological traits

This study tries to evaluate the relationship between latitude- and elevation-dependent climatic favorable-
ness and the size of seed cones within the genus Pinus from a global perspective. With more than hundred
species, pines are widely distributed on the northern hemisphere from boreal latitudes (Pinus sibirica,
P. sylvestris) to the inner tropics (P. merkusii), from sea-level (P. torreyana) up to well above 4000m a.s.l.
in Asia (P. densata) or Mexico (P. hartwegii), and from wet bogs (P. uncinata) to drylands (P. monophylla).
Thus, pines occur under a wide spectrum of climatic conditions, from cold to hot and dry to humid in varied
combinations. Within this broad climatic range, very small cones are to be found at boreal latitudes (P.
banksiana, P. sibirica) or within the subalpine belt (P. mugo, P. contorta) under low temperatures, as well
as in the lower forested belt of arid mountain ranges where water balance is crucial (P. herrerae, P. mono-
phylla, P. edulis). In addition there is a trend of smaller pine cone sizes in the tropical lowlands (P. cubensis,
P. tropicalis, P. caribaea) compared to the upper elevations in the mountains (P. ayacahuite, P. devoniana,
P. maximartinezii), where thermal conditions for pines as C3-plants are probably more favorable and allow
the trees for the luxury to invest in large seed cones. By far the largest pine cones on earth are to be found
at low to middle elevations of the Mediterranean subtropics in North America (P. coulteri, P. lambertiana, P.
sabiniana), where conditions are apparently most favorable. Of course, cone size is not related to present
day climate but rather reflects an evolutionary legacy going back to the Mesozoic era. However, as pine
cone size is just one of many traits the different pine species developed during evolution in response to
their particular site conditions, and as it can be assumed, that distribution of pines also today follows those
evolutionary determined habitat preferences (including climate), the size of seed cones also today may
reflect the climatic growth conditions.
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