
���������	�
 ���	�� � ����� ���� � �	��� ��		������������

����� �����	




���������	�
 ���	�� � ����� ���� � �	��� ��		������������

����� �����	


��� ��� ������� !��� �
 ��! �� ��	��� ��" #�# $�%	��

� �



&������	 ���	�'
���������	�
 ���	��(����� ����(�	��� ��		������������ )
	�����*��	����
+�,-���� . /��/ �,�����! 0��"�!����� 1��	�� 2!%� ���"�	%���

3��4 5��6��/�755�8 �,�������1��	�� ���	�� ���"�	%��� 4�� 9���
:�%���- �
 +������� +�����	 4�!%��' /��6#�;/�<

$�� ���� �� ��%=��� �� ��,-����> 0		 ����� ��� �����?�" ����� �� ��	� �� ,��� �
 �� !������	 �� ��������" �,���
���		- �� ����� �

�����	����� ��,������� ����� �
 �		���������� ���������� %���"������� ��,��"������ �� !����
�	! �� �� ��- ���� ��- ��" ������� �� "���
%����> ��,	������� �
 ��� ,�%	������� �� ,���� �����
 �� ,��!����" ��	- ��"�� �� ,��?������ �
 �� 2��!�� +�,-���� :�� �
 ��,��!%��
< #<�� �� ��� ������� ?������ ��" ,��!������ 
�� ��� !��� �	��-� %� �%�����" 
��! �,�������1��	��> 1��	������ ��� 	��%	� 
�� ,����������
��"�� �� 2��!�� +�,-���� :��>

�,������ �� � ,��� �
 �,������ �������@�������� ��"��
�,��������	���>��!

. �,������ ���	�� A ���"�	%��� /���
)�����" �� 2��!��-

$� ��� �
 ������	 "�����,��?� ��!�� ���������" ��!�� ���"�!���� ���> �� ��� ,�%	������� "��� ��� �!,	- �?�� �� �� �%����� �
 � �,���
��
�����!��� ��� ��� ��!�� ��� �B�!,� 
��! �� ��	�?��� ,�������?� 	��� ��" ����	������ ��" ����
��� 
��� 
�� ������	 ���>

�"����' ��> ������ +����	�� ���"�	%���
���� �"����' ��> 0�"��� ��	���%����� ���"�	%���
)��"������' ���	������ ������ ���"�	%���
+�?�� "�����' "����� C ,��"������ 2!%� ���"�	%��� 2��!��-
+�?�� �		���������' +	��� ������� ��		- 2�	�!��� ��!%��� 2��!��-
$-,�������' � C 1 �������� 2!%� ����
�	"��
5#(5#�� � 6 5 / # � D )�����" �� ���"�
��� ,�,��

)��
����� ��> ���������	�
 ���	��
��B�)	�����3�������� 
�� ��������!����-
)>&> ��B #� �# �6
�;;�# E���
2��!��-

)��
����� ��> ����� ����
��,���!��� �
 )	��� )-���	��-
F��?�����- �
 ��-����
<�66� ��-����
2��!��-

)��
����� ��> �	��� ��		������������
��,���!��� �
 ���������,-
F��?�����- �
 ��-����
<�66� ��-����
2��!��-

���������	 
��

������ ���	��� ���
��> ������� ���	��
��> �� �� ���	��
< ���-����
���,��"��
����
��"����
0:� /0G
F�



�������' $�� ��B�%��� ������ �� �� 	�?�	 �
 ��
��		 ��" !�	���	�� ��,���� �
 ,	��� ���,����� ��
�� ��?����!��� ��� �� ��?�� ������ 
���>
���	"��� �� ��� !�	���	�� ���,-���	��- ��
������������ ��" ����	����� �
 !���%�	��! �

��	� ,	���� ��		 %� "�����%�" 
��! �� ������	��
����	 ,���,����?�> 3� �� 
�		����� ,���� ���
%��� "��	� ��� �� ������������ ��� ���� ���
�����!� �� �� 	�?�	 �
 �� ����-���!> ����		- 
������,���	 ��" 	�������! ���"������ 
�� ��
�B,������ ��" "-��!��� �
 ,	��� ,�,�	������
��" �,����� �� ���� ��� "�������"> $� %���
�	���� ��� �� �	�!��� �-�	�� �� ���� ��" ���
�������� �� ��
	����� �
 !�� �� �������	 ���
��		�" ������	 ����-���!�>

0� �� %��� ��?��� ��?���	 "�

����� �����,�
���	 	�?�	� !��- ��,���� ��" 
���� ��		 %� �		��
!�����" 
��! ?��- "�

����� ?���,�����' �� ��		 
�� ,	��� �� ����-���! �� ����� �
 "�����%��
���� ��" ���� �� � ��	�> $�� �� ������
�?� ����" �� 
�		- �����"�� �� ����!��� ��"�
��" ��!,	�B��- �
 ,	��� ���	��->
��� ��	
��' $� ��B�%��� �� ��!�" �� �"?����"
���"���� ��" ���� �������> ����	�"�� �� ?���
���� "����,	���� �
 ������	 �������� �� �B,����" 

��! !�	���	�� %��	��- �� �� ���� ��������>
$� ������ �?� ����" �� ����!!��" ��B�%����
��" �����	�� 
��! �� ��	�?��� 	��������� �� ���
��,���> $�� H
����� ���"���I �� �����"�" ��
"��,�� �� ��	�?��� ����	�"�� ��" �� �	, "��
?�	�, �� ��"������"��� �� ��	����� �� ����%����
��� 
��	"�> 0""������		- %���� ����	�"�� �� ��?���
���" �� ������� %�B��-,� ��B��> +����,���	
����	�"�� �� �%�������" ��" ����������" �� �B�
�����?� ��!!����� �� �� ��" �
 ��� �������>
��	��� ������� ��� ��B�%��� �� %��� � ,	���
���� %�� �� �	�� ���� �� ������ !�� �
 ��
��� ��!!�"��- ��� ��- 	��� !���' ��!�> 0
����� "��	 �
 ��� ���	" ��" ���	" �?� %���
"��� ��� 	�
� %- �� ��-��"�> �� ����
��� ���
�		 ���� ��! �� "�" ��� ��?� ����� �
 ���
��!� �� !��� �		������� �� ,������	�� ��� ���

�������� ��" 	��� %�� ��� 	���� ��� 
�!�	���>
������ �� ��,,��� ��" �	, �
 !��- ��		���
���� 
����"� ��" ��������� �� ���	" ��� �?�
%��� ,����%	� �� 
���� ��� %��� �� ��!� �� ���
�� "��� ��� ������� ��,���� ��� ��� ���"���"
%�
��� ,�%	�������> )������	�� ����� ��� ��?��
�� ��� ���%��� :���� ������ ���� ������
�"������	 ���� ��� %��� ,��%�%	- ���	" �?�
��?�� %��� ��!,	���"> ��� �� �������	 ���"��� �

��"�?�"��	 ��,���� 
�� �"?��� ��" ,������� ��
�� 	��������� �� ������ ���	" 	��� �� ����
!��- ��		������ �� ,������	��' 0> 0���� JE���K 
�> ��������	��� J��-����K +> �> )> �	�! JF��
����K �> ������ JF�%���K F> ���	 J����%���K 
�> �> &> ����� J0!����"�!K �> ������ J��-����K 
�> 2	��� JE���K 2> 2�����%����� J��		�K �> ����
J���������K F> ��%�� J����%���K �> �> ��	"�
J2*�������K E> ��,	�� JE���K &> ��		� JE���K 
F> ��,�� J��-����K &> :> :���� J����%���K 
�> :����� J3���%����K +> 4�L*
�� ��" 2> &��
	�� J��-����K +> )	���� J��,,����	K �> )�,,
J1�����K M> 1�������� JF�����K M> ����%�
J&���%����K �> ���	�� J$�%�����K �> ����"	�
J��-����K +> ���� JE���K ��" �> N�� ��"
)> N���	�� J��-����K>

�,����	 ����� ��� �	�� �B���"�" �� �,�������
1��	�� 
�� �?��� �����	���" �� �������	 2��!��
%��� ,�%	���" %- �,�����! 0��"�!����� 1���
	��> ��� ,�%	����� �%	���" !��� �
 �� ��O�����
%- �� ������ �� � ����������?� !����� ��" ���
�,����" �� ��"�?�"��	��- �
 �� ������ �?��
���� ��- �" �� �����"�� �� �!�������- �

�� 
���	 ,��"���>

$� ������ �,� 
�� � ���" ����,���� �

���� ������� %- ���������" ���"��� ��" ��	��!�
����������?� ��������! �� �� ����	�"�� ��� ��
������� �
 � ��B�%��� �%��� ,	��� ���	��- �� ���
�������- �� �� �	!��� �����!�����%	� ����>

�>����	�
 ���	�� ����� ���� ��"
�	��� ��		������������
��-���� ��" E��� &���%�� /��6

�������



����������� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #

������� �
������ ��
�����	
 > > > > > > > > > > > > > > > > > �

��� ����������� �� ������ �������
������ ��
�����	
 �� ������ > > ;

#>#># 0%����� ��" ������ ��?����!����
+���� ������ > > > > > > > > > > > > > > > > > > ;

#>#>/ �,���
�� ��" F��,���
�� M��������
�� ������ > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > <

#>#>5 ������ +����,�� > > > > > > > > > > > > > > > > ##
#>#>6 )����,���� �
 ������ ��" +�������

�
 �����	� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #5
#>#>� ��� �� ������� ������ �� )	����P > > #�
#>#>� )��"������ �
 �������$�	����� )	����

%- 2������ �����������P > > > > > > > > > #�
#>#>; 2��� ��	������ > > > > > > > > > > > > > > > > #<

��� ��	�� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > /5
#>/># 1���%	� :��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > /6
#>/>/ F1 M�"������ > > > > > > > > > > > > > > > > > 5;

���  ���������� > > > > > > > > > > > > > > > > 6�
#>5># $�!,������� M����� ��" $�!,����

����� :�!����� :�
� > > > > > > > > > > > > > > 6�
#>5>/ $�!,����������,��"��� �����!���	

)�������� G#� ��" 0���?����� �����- 67
#>5>5 $�!,������� ��" ���%�	��-(��������

�
 ���!�!%����� > > > > > > > > > > > > > > 6<
#>5>6 ���� J�-,�����!-K > > > > > > > > > > > > ��
#>5>� +�	" > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �#
#>5>� ����� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ;/
#>5>; +���	�"��� +�!!���� > > > > > > > > > > <6

��! "#
	�� $��������

%&�����'����� �� (
��#��) > > <<

#>6># �����- ����%�	��! �
 )	���� :������
&B-��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #�#

#>6>/ 0����!���	����,�	�����	 +�����
������ �-,�B�� > > > > > > > > > > > > > > > #��

#>6>5 )�������B�� ������ > > > > > > > > > > > > > > ##6

��* +���� $��������
 %$���	��) > > ##;
#>�># ����� ��	���� �
 ��������������"

+�		� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ##<
#>�>/ +�		�	�� M�������� �� ������ ������ #/5
#>�>5 +0�

J+�����	����� 0��" ����%�	��!K > > > #5�
#>�>6 0����!���	����,�	�����	 0"�,���

���� �� ������ > > > > > > > > > > > > > > > > #6�

��, ���� ������ %"������ ������) > > #6�
#>�># )-���	�����	 �

���� �
 ��	� ������

J4�+	K > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #6�
#>�>/ 0"�,��?� M��,����� �
 )	��� +�		�

�� ��	� ������ > > > > > > > > > > > > > > > > > > #6<
#>�>5 0?��"���� �
 ��	� ������ > > > > > > > > > #;#

��- (���
 .����� > > > > > > > > > > > > > > > #;�
#>;># 0?��	�%�	��- �
 ���?- ����	� > > > > > > #;�
#>;>/ ���?- ����	 ��
������- D �B�!,	�

3��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #;�
#>;>5 ������ %- ���?- ����	 3�� $�B����- > #7/
#>;>6 M������� �
 )	���� �� �B���� ��,,	-

�
 ���?- ����	� > > > > > > > > > > > > > > > > #76
#>;>� ���?- ����	 M��������� J$�	������K #<#
#>;>� ���?- ����	 �B�������� ��" ���	

�������!������� %- )	����
J)-��!����� )-����!�"������K > > #<#

��/ &�������� > > > > > > > > > > > > > > > > > #<�
#>7># ���!� �
 0	�!����! 0?��	�%	� ��

)	���� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > #<�
#>7>/ 0	�!����! $�B����- > > > > > > > > > > > > #<�
#>7>5 0	5@ M��������� > > > > > > > > > > > > > > > > /��
#>7>6 0	5@ $�	������ > > > > > > > > > > > > > > > > > /�5

��0 1���'������ > > > > > > > > > > > > > > > > > /�;
#><># ���%���"�� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > /#�
#><>/ 2������ 0�� )�		������ > > > > > > > > > > /#�

��	
�	
�



���2 3����� ������� (��'����
4
���������4 &���������
 > > > > > > > /5�

#>#�># �����	 +��� �� ����"��� > > > > > > > /5�
#>#�>/ )������ 0����� ��" ��
���� > > > > > /6�
#>#�>5 0		�	�,��- > > > > > > > > > > > > > > > > > > > /��

������� �
&�������	
� +���� ����� �����	
 > > /�5

���  ������ 3������ �� ������ > > /��
/>#># $� 0�!��,��� �� ��%���� > > > > > > /�;
/>#>/ +	�!��� �
 0�� 4��� �� 2����" > > > /�5
/>#>5 �����- ��	���� �
 :��?�� > > > > > > > > /�<
/>#>6 0"�,������ �� $�!,�������

�B���!�� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > /;�

��� +���� 5�������� �� ������ > > > /;;
/>/># ����� �� �� ��?����!����	 ������ > /;;
/>/>/ ����� $����,��� �� �� )	��� > > > > > /75
/>/>5 M���	����� �
 ���!��� > > > > > > > > > > /<�
/>/>6 $����,������� �
 :��?�� ��"

+���,��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 5�5

��� 6������� 5�������� �� ������ > 5#5
/>5># 0?��	�%�	��- �
 ���	 4�������� ��" 3��

F,���� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 5#5
/>5>/ 4������� 4�������� > > > > > > > > > > > > > 5/6
/>5>5 ��	
�� 4�������� > > > > > > > > > > > > > > > 55�
/>5>6 )��,��� 4�������� > > > > > > > > > > > > 55;
/>5>� 4�������� ��� 0	��	��� +������ > > > 557

��! ���'�� 3������ > > > > > > > > > > > > 56;
/>6># 4�� )����-������'

)-���	�����	 ��" )-����	 ����� > > 56;
/>6>/ �,���
�� :��
 0��� 4������� +������

��" )����-������ +�,����- > > > > > 5�;
/>6>5 M��,���� �
 )����-������

�� ��?����!����	 ������� > > > > > > > > 5�#
/>6>6 2���� ��" ������� > > > > > > > > > > > > 5;5
/>6>� + ��" 4 ��	���� �� ��

����� $-,��

�
 )	���� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 5;<

������� �
�����	
 �� ����
����� > > > > > > > > > > > > 5<;

���  �� ����
���� ������� > > > > > 5<<
5>#># ��� �� �� ����-���!P > > > > > > > > > > 6��
5>#>/ ����"����� �
 ����-���!� > > > > > > > 6��
5>#>5 +�!,���!����	������� > > > > > > > > > > 6�#
5>#>6 �-���! +������������� > > > > > > > > > > 6�#

��� ��������� �� ����� ��
����
����� > > > > > > > > > > > > > > > > > 6�5

5>/># ��	
�$������ > > > > > > > > > > > > > > > > > 6�5
5>/>/ M�?����%	� ��" 3���?����%	� ����

+����� M�	���" �� M�������
�B,	�������� > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6��

5>/>5 +�!,	�B��- ��" 4���	�����
���?���� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6�<

5>/>6 4�!%�� �
 �,����� ��" ��%����
)����������� > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6##

5>/>� ������%����� > > > > > > > > > > > > > > > > > 6#;

���  �� 3��	���������� �
���� > > 6/�
5>5># ����� $����?�� > > > > > > > > > > > > > > > 6/�
5>5>/ +��%�� $����?�� > > > > > > > > > > > > > > 6/;
5>5>5 4������� +-�	� > > > > > > > > > > > > > > > > 657
5>5>6 +����� $����?�� > > > > > > > > > > > > > > > 666

��! 3���������
 �� ����
����
��������� > > > > > > > > > > > > > > > > > > 66<

��* ���� ������ �� ��� �����
�� ����
����� > > > > > > > > > > > > > > 6��

5>�># ���	 0��"�
������� ��" ������
��!��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6��

5>�>/ �

��� �
 ����"���� ��" +���
�����
������� �� )�������� �� ����-���!� 6��

5>�>5 )	���� �
 :�!������ ��" ��	������
M���� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6�/

������� !
�
�
������4 �
��������	
4
�
������	
 > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6��

!�� (�������78������ $����������
�� ��
��������� ��  ����
$
������ > > > > > > > > > > > > > > > > > > 6�;

6>#># ������- �
 1��������� �� �� ��"
�
 �� $������- > > > > > > > > > > > > > > > > 6�<

6>#>/ +���� �
 +	�!��� ��" 1���������
�� �� )	��������� > > > > > > > > > > > > > > 6;/

6>#>5 :��� ��" )����	����	 +	�!��� ��"
1��������� ������- > > > > > > > > > > > > > 6;�

6>#>6 +����� �� 1��������� ������� �

��!�� 3�
	����� > > > > > > > > > > > > > > 6;<

6>#>� ����� �
 2�����	 1���������
�-��!��� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ��;

6>#>� ���%�	��- �
 )	��� +�!!������� > > > > �56

���� +�������



!�� �
��������	
� 3���� �� �������
$�����'����� �� ������ > > > > > > > �6#

6>/># ������%����� �
 )	���� > > > > > > > > > > > �6/
6>/>/ ����� �
 �,����	 ������%�����

J)-��������,-K > > > > > > > > > > > > > > �67
6>/>5 M�	�������, ������� 0���

��" �,����� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ���
6>/>6 ���"�?�����- > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ��/

!�� ������������ 3��9��� :�	���7
���� �� &'����� �� 3�����
������������ ; �
������	
 > > �;<

6>5># 3�
	������ �
 1��������� �� �� ���� �7�
6>5>/ 3����������� ������� )	���� ��"

0��!�	� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �7�
6>5>5 3����������� ������� )	���� > > > > > > > ��/

������� *
8��'�� &������ �� ����� �����	
 > > > �/5

*�� 8��'�� ����	� �� 8��'��
������������ > > > > > > > > > > > > > > > > > �/�

*�� 8��'�� .������� �
���� > > > > > > > �55
�>/># ����� +-�	� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �55
�>/>/ +��%�� +-�	� > > > > > > > > > > > > > > > > > > �5�

�>/>5 4������� +-�	� > > > > > > > > > > > > > > > > �5�
�>/>6 ��	
�� +-�	� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �57

*�� (���� ��������� �� ���'��
3������ �� ��	��������� ���
8��'�� ������� > > > > > > > > > > > > > > �6#

*�! ��	��������� �� ����	�� ��
��� <�� ��� ���'�� �
���� > > �6<

�>6># :��" F�� ��" +&/ �!������� > > > > > �6<
�>6>/ $� �-��� )������	' 0���!,�� $�

������ �� 2	�%�	 +��%�� +-�	� > > ��#
�>6>5 3!,������� �
 +	�!��� +����


�� ����,� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > ��<

*�* ��������� �� (���� &���������
�� 3���������
 > > > > > > > > > > > > > > ��5

�>�># �������� �� ���"�?�����- > > > > > > > > > ��5

*�, �����7�������� ������������ > ��<
�>�># �-�"��!�� > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �;�
�>�>/ �?�	������ �
 M���� �� ���"�?�����-

�� ����-���!� > > > > > > > > > > > > > > > > > �;5

��'=��� ���# > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > > �;<

� +������� ��



$� ���! ��������� ��� "�
���" %- �����
������	 �� #<�� �� �� %��� ��������� �� ������
�� ���������� �� ��������� �� 
�		���' H���	�
��- �� �� ������� �
 ��	������ �
 �� �������!
�� �� �������"��� ��?����!��� ��� ���	�"�� 
�� ��� %���"��� ����� �		 Q���"������ 
�� �B���
�����R> $��� ���"������ !�- %� ������� �� �����
�����S %�� ��� �
 �� �������� �!,������� 
��
�� 
��! �
 �������!� %������ ��- 
���� ��
�������! �� �"�,�>I

������	 ���	�"�" �� �� ������� �
 ���	��- ��
����� ,-���	��- !��,�	��- ��" ����	��-
J�� ������� �
 �� "�����%����� �
 �������!�K ��
��"������" �� H���"������ 
�� �B�������I ��"
H�"�,������I> 3� ��� %��� �� ��- �� ��!,	-
��� ������	R� ��"������"��� �
 ,	��� ���	��-
��" �� ���	�"� �� %���"� �
 ���	��- �� �� ���
"�!��"�" %- ������	> �
	��	���� �� �� ��?��
���!��� ������ �� �� !�	���	�� ��" ��		�	�� 	�?�
�	 ���� ��?����!����	 ���"������ ��� "������"
��" �� ���,����� �� ������ �� �� ��?����!���
��� ����!,	���"> �������� 
��! ���� ,-���	���
���	 !������!� �� !��,�	�����	 �����������
���� �
 �������!�(,	���� %���!� �!,������ ��
�� 	�?�	 �
 �� ��	� ,	���> +�		�	�� !���%�	��
��������� ��" ���������	 J!��,�	�����	 ��" ���
���!���	K ������������ ��� �� %��	�����	 H���	�I
��� ��� �������!� !��� ��� �
 ������� ��?��
���!����	 ���"������ �?��" ��! �� H�"�,�I ��
��!> $� ��!%������� �
 ,-���	�����	 ��"
!��,�	�����	 H�"�,������I �� ,������	��	- �!�
,������ 
�� ,	���� �� ��- ��� 
�B�" �� ���� �%�
���� ��" �� ���"������ 
�� 	�
� ��� "����!���"
%- �� ?�����- ��" ��!%��� �
 �� �������!� �

�� ����-���! ��" ��� %- �� ��"�?�"��	 ,	���
�	���> $��� ��?����!����	 ���"������ ��" ��
����������� �
 � ,	��� ��� �� ��?����!��� "��
���!��� H
������I �>�> �� ,����%�	��- 
�� �����
��" ��,��"������ �� � �,����	 ��" ��!,���	 "��
!������ ��� ����	���� �� �� ����������� ���
������	R� H����	��-I> ������	R� ��"������"���
�
 ���	��- ��� %���"�� ��� ��� ,������ %������
��	 �����> $� ,������ %��� ?���� ���	��- �� ��
%���" � �����B� �� ������	 "�" ������� 
��!

!�	���	�� ������ ,-���	��- ?�� ���	��- �
 ��	�
�������!� ��" �� ����-���! �� �� ��!,���	
��" �,����	 "�

����������� �
 ?���������>

������ # ���� �� ��	������ %������ J��		��
	��K ������ �� �������������� ����� ��	�� �����
������ ��" ���������� J�>�> �� ���	��- �
 ?����
������ ��?��K ��" ��������� ������� ���� ����
�������!� ��� ��	- ,	���� ��� ����������	- ����
��"���"> $� �������	������ %������ ������ ,-�
���	��- ��	� ,	��� ,-���	��- ��" �-����	��-
��� ?��- �	��� ��" �%?����> 3� �������� �� ,��

��! ������ ,-���	��- �� ����-���!� ���� ?��
��	� ,	��� ���	��- ��" �-����	��- %������
!��,�	��- �>�> �� ��������� �
 ,	���� ��" ��
���,����� �
 ,�,�	������ ��� ��� ,��!���	- !����
%�	��> ������
 ������� ���	�"�� �		 "����,	����
��	���" �� �!�� ����?�����> $��� ���	�"� ���
��	- 	���������� ��" �������� %�� �	�� ����	�
��	���> 0�����	���� ��" 
������- ������� �	��
,-���	�����	 ��,���� �
 ���-��	"��� ��" ,����

��� ?�������� �
 ���,� ��" �� %��	�����	 ��������
����� %������ ���, ,	���� ��" ���� �������!� 

�	
����
��	

Ecology

Stress physiology

Whole plant
ecology

Synecology

Ecology of ecosystems

Applied ecology, global change

� ��	� �� ����� 	
 ��	�	� ��� ����� �	����	� ������ �	��
���� ��	������ ������� ��� �� ������� ��	�	�



�>�> 
�� ,�		�������> M������ �� �	�%�	 �����
�	�� ���	�"�� �� ������!��� �
 ,����%	� !������
!��� �-���!� 
�� ���� ��� ���,��� �� ���� �
�

���� �� �	�!��� ��" !���������� %��"�?�����->
M������ �� �	�%�	 ����� 	��"� �� !�"�	 ,���
"������� �� 
����� �

���� �
 �!�� ����?�����>

3� ��� %��� �� ����!,� �� !�"� 
�� �� 
����
��!� �� %���� ������� ��" �	���	- �������� ��
	���� ��%"����,	���� �
 ,	��� ���	��-> �� �����

��! �� !�	���	�� ������ ��" ������������� �

,	���� �� �� %���"��� ���	-��� -�� ����!,��">
��	���� � 	�-� "��� �� !�	���	�� %���� 
��
���	�����	 H�"�,�������I �� �		 ��������	 ��?�����
!����	 
������> $�� ������ 
��! �	�!���� 
������
?�� ��	� ������ �� �� ���	 �� ��?����!����	 ,�		��
�����> $� ������ ������ �����"��� �� %���� ,���
��%�	����� �
 ������ ���,����� ����	���� 
��!
���	��� ��" 	��"��� �� ������	���S 
���		- ����
,��?�"� �� %���� 
�� ��"������"��� �"�,��?� ���
"������ �
 �����-,�� ��" �� ,�������� 	��"���
�� �� �?�	����� �
 ��� �,�����> )	���� ��� ��	-
����� �� ������ �� �� ����� �
 � ���,���� �� ���
��		�" ���
��	�� ��,����> $��� ��� �	�� ,���
,������- �"�,������� �� ������� ��?����!����	
���"������ �� �����		�" ���
�����	�
 ��������� 
������� �

 %�
��� �� �������! �� �������" J�>�>
,��������� 
���� ��"�����K> 3� %�� ����� �����	
����� ��� ����?���" 	��"��� �� ������ �� ��
,-���	�����	(��		 %��	�����	 ,��
��!���� �

,	���� ���%	��� ��! �� �������� �� �B��� ��"��
��� ���"������> $� ���,���� �� ��� ������ 
���
��� �
��� ,������� �� �������! �	�� 
��! "�!�
��� %- ���� �������� J������������������K> $��
����	�� �� ���,����� �� � ?�����- �
 �������� ���
��	���� 
��! � ������� ��?����!��� ���� ���
��� ����	� 
����� J�>�> ��� �� "�����K %�� !�	�
��,	� ������ �-,�� ��� ������ �� ��!%�������> $�
%���� ,�����,	�� �
 �?��"���� J�� � ���� �
 
��"�

�����" ���,����K ��" ��	������ J�� � ���� �


��"�%��� ���,����K �� ������ ��� ��� ��	- ���
�������" �� �� 	�?�	 �
 ���,-���	��- %�� �����
�	�� �� ���,����� �
 ��	� ,	���� �� �� "�����%��
���� �
 �,����� ��" ,	��� ��!!������� ,������	���
	- �� �B���!� �����>

0� �� 	�?�	 �
 �� �������! �� �����"�� ��
,	��� �� � ��	� ��" �� ��	������ %������ ���
������ 
��! �� ���� �� �� 	��
 
	���� ��"
���"> 0� �� 	�?�	 �
 ����� ��	�� ������� ��� 
��� J,��!��-K !���%�	�� �������������� ���
�""�"' �	���� ���� ��� ��������		- "�����
!���" ��- !�- %� !�"�
��" ����� 	�!���>
$��� ���	�"� ��	�� ���������� ���	�"��� ����
��" �� ���� ����� J,���	��- 	�
� �,�� �������
���� 
�� ��,��"������ ��" "�����%�����K> �������

�
 ���� ���������� ������� �,����� ��� �%	� ��
�?��" �B���!� ���"������ ��" ��� �� �����
���� �%����> 0����	 ,	���� 
��! �� 	������
,��,������ �
 ,	��� �,����� �� "�- �����> ����
�?�� ���� ����?� 	�
� �� 	�!���" �� 
�?����%	�
���"������ �
��� ���� �?�� �
 ��� ��	- ������
�,���"���		- ,���,� ��	- �?��- 
�� -���� ��
�?�� "���"��> 3� �������� ,�������	 �,����� �?�
!������!� ��� ����	��� �� ����� ��	������
��" ���%	� ���?�?�	 �� ��
�?����%	� �	�!����
,����"�> $��� ���	�"� 
�� �B�!,	� �,����	 	��

��" ���� �����!- ��� �		��� �� �,����� �� ����
?�?� ��� ������ ���� �-���!� �� �� ����� ����
���� ���"������> ��
�	���� ���� 
�� �B�!,	� ���
�%	�� ����� �� �����,��� ����� 
��! "��, ���	
	�-��� �� �� �,,�� ������� ��" ��� !������
�� �,,�� ���	 	�-���> 3� ��!,����� �	�!���� ��
����!�	����� �
 ���%�� �� �� ���	 ������ ����

����	��-> $� ���,� 
�� H�"�,�������I %- ��	�
,	���� �� ?��- %���" �� ��� �� ���,����� �
 ��		�
�� ������> $�- ����� 
��! 	��
 ��������� ��"
	��
 !�?�!��� ?�� �� 
��!����� �
 ?����%	- "��
!�������" ?����	� �� �� ���! �� "�

�����������
�
 �� �����> 3� ��	����   �� ��� �
 ���������
%- ��	� ,	���� �� "�������"> $�� ���	�"�� ��
,	���D����� ��	������ �� ��� ��" �������� %�	�
����� ��" �� ���%�� ��	������>

+�		�	�� !���%�	��! ��" ���������	 ���������
������ ��� ��� ��	- �� %���� 
�� �� �,����	 ��"
��!,���	 ,������� �
 ,	��� �,����� "��	� �����
�-����	��- J��	�! "K %�� �	�� �� %���� 
�� ����
���� ������ �� ����-���!� ��� ��� ������
������" %- �� "�?�����- �
 �,����� ��" 
��!� �
 ���
����������> $��� ���	�"� ��"����� ������������ %��
����� ��"�?�"��	 ,	���� ��" ���� ,	��� �,�����>
���� �,,	��� �� ���"�! ���' H�?�� �� !���
,���� ������ 	�?� �� ,���� �
 �� "��� ��� ,	����
�� ����- ����%���H> ����������� �B���� �� ��
�

����?� ��� �
 ��������� �� 	�!���" �,���> 3
 ��
��������� %���!� ������ ������������ !���� �
%����� ��� �
 	�!����� ��������� �� �� ���� �

�� ����%���> $�� �
 ������ "��� ��� �	��-�
�!,	- ��?��� ��������� �� ����� ��! !��� ����
��!���		-> 3�"��" �� !�- %� !��� ���
�	 �� ���
!��� ��������� ��� ��O����" �
 ��� %����� �"�
?������� �� ��!,������� ��� �� ����%����>
2���� �	�� ,	�-� �� �!,������ ��	� �� ����-��
��!� ��" �� H���	�����	 �O��	�%���!I �
 �� ����
�-���! ,��%�%	- "��� ��� �B��� �� H������I �� ��
��> ����%�	�� �-�	�� �� ����-���!� ��� ��� ��
�	���" �� ,��?����	- ����!�"> $�� !���� ���
�� �����	 ������ �� �� !�- %� �%���?�" �� � !��
!�����- ,������ �
 � �-���! �� �� �� 	��� ���!
?��- "-��!��> 4�� �		 ,�������� �
 � �-���! !�?�

� 3����"������



	�����	- �� ��� "��������> $��� ��� ������������
��" ��������� ,�������� ��� � �����O������	
��!,	�B ����	����� ��!,���	 %��?����> $� ����
����
�� %���� �
 ����-���!� �� 
�� �� 
���� ��!� 
,�������" �� ��	���� # �
 ��� ?�	�!�> 2�����	
����	������ ��� "���� �%��� �� ��"�?�"��	 ���
�����!� �������� ����� �� "�?�����- �
 ?������
����> $�� 	��"� �� �� O������� �%��� �� "�����
�� ��� ?��������� �� !��� ��� �� ��! �
 ��� ���
"�?�"��	 ,	����> ���- �������������� �
 ?���������
����	� 
��! !������	 
	�B�� ��� "������ �� ,���

��!���� �
 ��"�?�"��	 ,	����> ��� �B�!,	� ��
H�����"-��!�� ��������I �
 �� ���
��� �
 ?����
������ "����!���� ���,	��� �� �� !������	�����	
���"������ �� �� ��!��,��� ��" ��� "�����
!���� �� ���?�?�	 �
 ,	��� ��"�?�"��	� �� � �,��
���� �� �� ?���������> 3� �� ��	- %- 	���� ��!%���
�
 ��"�?�"��	� �
 �� ��!� �,����� ��� �����
"�����%����� �
 ���"� �� ���� ��-� �
 ,��,����
���� "����!��� �� �%���� �� ��	����� �� � "-�
��!�� "�?�����- �
 ���� �,�����>

$��������� �� �� ��B� ���� 	�?�	 �
 ,	���
���	��- �B���"��� �� ,�,�	������ %���" �� ��
���������� �
 ,��,������� ��" "�����%�����> �-��
���	��- "��� ��� �����"�� �� 
��� �
 � ����	� ���
"�?�"��	 %�� �� "-��!�� �,����	 ��" ��!,���	
%��?���� �
 ,�,�	������ ���	�"��� ,�,�	�����
����� �!��������� ��" "��	���> &�	- �� �B�
��,�����	 ����� "��� � ����	� �,����� 
��! � ?���
�������> 2�����		- ������	 ?��������� ���	�"�� �
"�?�����- �
 �,����� ��� !��� ��!,	�!�����-

��� �
 �� �?��	�%	� ���������> 3� �-����	��- ��
%���" �,�����! �
 ���,����� �� �� ��		�	�� ��"
��	� ,	��� 	�?�	 �� ��,	���" %- �� ����!���
"�?�����- �
 �,����� J5�� ��� �,����� �
 ?����	��
,	����K ��� "����!��� �� "�

����� ,��,�������
�� ��!,������� �
 �� ?��������� ��?�� �
 ��
����> 3� ��	���� " �� ��������	 ��" �,����	 "��
!������� �
 �,����� "�����%������ ��" ���� %���
	�����	 ������������ ��� "�������">

+�!%����� �� ���	��- �
 ����-���!� ���
�� 
��	" �
 �-����	��- ���%	�� �� �� ��"������"
�	�� �� "�����%����� �
 �,�����> ��� �� ,�����
���	 ��" �����	 	��	� J���> /K ��� "����!���" %-
��?���	 ,���!�����> ��� �B�!,	� �����"�����
��	- �� ���%�� %�	����� � ,	��� �,����� ���	"
���� �� � !�� 	����� ���� ��� �� ������ ��
��� �� �����		- ��,��"����> ����?�� �?�� ���
������ �� 	�!���" %- "�

����� �-,�� �
 ��!,����
���� ��� ���� �,����� �� ��� �� ���� �?���
���		- ����,��" �� �?�� 
����� ���������"> 0����
��	����	 ���, ,	���� J!���� %���� ���� ,����� 
��-� ��" !��- �����K ��� �� ����������� �B�!�
,	� �
 �?�	����� �� � ������,���		- 	�!���" ����
J�� �����		�" ������� ������� �
 ������K %�� ����
�,����� ��� ��� "�����%���" ���	"��"� �
��� "��
!���������� ��" !�����!��� %- �!���>

$� ������� �
 ���%����- ��	���� �� �	�%�	 ���
,���� �� ,	��� ���	��- ��� ��� ���	�"�" �� ��
���! ����	� ��	��� ���� �� "����� ��" ��"��
���� ��
	������ �
 !�� ����� 	��" ��� 
������ �� 	��" ��� ��" �� ��%��O���� ������

� 3����"������ �

� ��	� �� ����������	� 	
 � ������� ������� 	� ��

����� �����	������� 
���	���  �� ������ ����������	� ���� �� ����
�������
������� ���� ��� �	������� ����� 	
 ����������	� ����� ��� ������� ����	�� �	�������	� �� ��� �!����� ������ 	
 
�	�����
	� �� ��� �	�������� 	
 � �	������ �������� �������� �� ��� �!����� ��	��� ����������� �� ��� �	������ 
���	�� ��� ����
��� ��

�� �� 	���� ������ ���	���� �	 ��� �������� ��� ������ 	
 ����������	� �����

dry

wet

cold warm

shade

sunny

acid

alkaline

Without
competition

Flowering
and fruiting
possible

Limits of
a positive
carbon balance

Temporal and
geographical
range with
competition



�� �	�!��� ��� %���!��� ����������	- 
�	�> $�
,�?���	 O������� �� ��	���� % ��' H��� ��� ����
"������ 
�� �!�� �B������� �

����" %- �� �����
����� �
 �� ?��������� ��?�� �
 �� ����PI 3�
��� %��� ,	��� ���	��- �� %���"���" �� ���	�"�
�� �

���� �
 ,	��� 	�
� �� �	�%�	 �	�!��� �-�	��>
0� ,������ �� ,��!��- 
���� �� �� �� H!���
���!���I �
 �� �	�%�	 ���%�� �-�	� %- �!���>
3� �� �%?���� ��� �� 
����� O�������� ����������
�	�%�	 !�����!��� �
 ����� ��" �������� �-�	��
��		 �?� �� %� �����"���" �� %���� =��� �� �!�
,������> ���� ���	��- �� �� 	����� H,���I
������� ��" ��		 ,	�- �� �!,������ ��" �?�� ?��
��	 ��	� �� ,��?�"��� ��
��!����� 
�� ,�	��������

�� O�������� ���������� �!����- �� � ��	�>
M������ ���� �	�%�	 ����� �� "�?�	�,��� ?��-

��� �� ,������ ��!�	��	- �� �� "�?�	�,!��� �

!�	���	�� ,	��� ���,-���	��->

����" �� ���� �����"�������� �� %��� "��	�
��� �� !��� ����� �
 ,	��� ���	��- �� �� 
�	�
	����� ��,����'

� ������ ,-���	��-
� ��	� ,	��� ,-���	��-
� ���	��- �
 ����-���!�
� �-����	��-
� 2	�%�	 ��,���� �
 ,	��� ���	��-

" 3����"������



������ ��
�����	


������� �

 �� �	�� ��	����#  �� ����	� 	
 ���� ������� ��� ���� �	�$�� 
	� �	�� ���� �% ����� 	� ����� ������ �� ��� ��	���
��� �	��������  �� ��	�	����� ��$�� �� ��� �	���� 	
 � ��� ����� ��� ����� ����	� &�� '���( �� ��	�� ")%% �
	� *�� +����� ��	�� ���� ��� ��� ������ ��� ��

�� 
�	� �	��� ���� ���� 	� ��� �,���	�� -������ ������� 	
 
�	����
�� ������ ��� �	� ���� �� ���� �������� �� �	��� �����



5�������� ����������

� 0���� �2� ����� ���E J/��5K ��� "��?��
,	��� ������ �����P $���"� )	��� ��� 7'<<D#�/

� ������ �E 4�	��� �: E����� M2 J#<<�K
0"�,������� �� ��?����!����	 ������> )	���
+�		 ;'#�<<D####

� +����� E J/��/K ���������� �
 �� -���>
�!�		 M40� !��� %�� �,	��> ������� /<7'
//<�D//<;

� ��,'((���>�!%���>��!(����,���(����
M40 �����
������

� ��,'((���>������>��!(������(
��(
���5#�>�!	 M40 �����
������

� :����� � J�"K J/��5K )-���	�����	 ,	���
���	��- 6� �"� J��,���' )	���� ��"��
������K> �,������ ���	�� ���"�	%��� 4�� 9��� 
,, 56�D6��

� M�%������ � J/��6K 132� ?������ 
�� ���� ���
	������' !��- ������� !��- ���	�> 0��� M�?
)	��� ���	 ��'6<�D�#<

� ������ $ J/��5K �40�M40�,������ ���� ���
����� �� ��	����> $���"� )	��� ��� 7'�5D��

� $��� : N����� � J�"�K J/��/K )	��� ,-���	��- 
5�" �"� J��,���' ������ ,-���	��-K> �������
0��������� ���"��	��" �0

� ��������� )� ���� ��� �������� �E
J/��#K M�	� �
 ���� M40� �� ���� ��	������>
$���"� )	��� ��� �'/<;D5�#

�����

&'����� �� 3����� ������������
����� ������

$� ��?����!��� �

���� �� �������! �� !��-
��-� �� ��- ��!�> $� ��"������" �� ���������
�
 � ,������	�� �������! �� � ������� ��������� 
��"�?�"��	 �B�����	 ��
	������ �����		�" ��&�����
����	� �	����� ��� ����		- �����"���" ��,�����	- 
�
 �� �		 ,����%	�> ��?����!����	 
������ ��� %�
�
 �%����� ��" %����� ������> '����� ��&��������
�	� �	����� ����	���� 
��! ������������ ���
���� �������!� ��� 
�� �B�!,	� ��
������ ��
!�������	 "�!��� %- ��%�?��- �� ���!,	��� 
�� ��		 �� �

���� �
 �-!%����� �� ,��������!>
������� ��&��������	� �	����� ���	�"� ��!,����
���� �!�"��- 	��� ��������- �� ��,,	- �

����� ��" !�����	� ��" +&/S ���� ��� �� ,��
��!����� ��" ��������� ��� "����!��� ��
����� �
 � ,	���> ���- ���� ��
	������ ���
��� ��	- ����	- %���
����	 �� �� ,	��� J���" ��
"�����%���� �
 ,�		�� ��" ���"�K �� ��� �� �		
%���
����	 �� ��� �?�� "�!����� J�������� ��-�
�� ,�		������K ��� �	�� �	����
��" �� �%����� 
���
����> $� �

��� �
 ��� �%����� 
����� "�,��"�
�� ��� O������-> ��� �,��!�	 O������- �� ������
���- �� !�- %� ,��?�"�" �� � ��������� ��
,	��� ����� H�,��!�		-I ��" ��� ����?�� ���

.����� ��� �	��� �	 �������  ���� �����
	��� ���� �	 ��
�	���������� �	�� ��������� �	 ������
�� �����	������ ���
���� ��,���� ������ �	������� �	 �������� �������� ����
������� ��� �������  ��� �� ��	�� ���� ������� �� ��� ����
�����	�� �� ��� ����������	� 	
 ���������� ����� 	
 �������	��

	� �!������ ��� ���� ���� 	� �	�������� /!������� ���
���� ������������ ���������� ������ �� ����� 
��,���� �����
	�� 	
 
�	��� ��� � ������ ����	� 	
 ���� �	���� ���� ��
�
����� ���$� 	� ����� ������� ��� ����� �� ��	�� �%%% �
�������� 	� *�� 0		� �� 1��	� &2-�(� .�	�	 /� 3��$

���
����������� �� ������ ������� ������ ��
�����	
 �� ������



H,-���	�����	 ���!�	 �-,�I !�B�!����� ���
,-���	�����		- ����?�%	� ,��
��!����>

)	���� �	!��� ��?�� 
��" �� �,��!�	 O������
���� �� ����������� �
 �		 ��������	 �%����� 
������
J���> #>#>#K> $�� �� H,-���	�����	 ���!�	
�-,�I �� ����� �� �B��,���� ��" "�?������ 
��!
�� ��	�> 3� �� ?��- �!,������ �� ���	��� ���
����� �� ��	- ��� �
 !��- ��������� �
 � ,	���
�� ��� ��?����!���> �	������� ��" 
������� "�����
!��� �� ,	���R� ������� �� ��,��"������ ��"
,��,������� ��" !��� �O��		- %� ���" �� �
!������ �
 �� ,	���R� �������� �� �� ��?�����
!���> $� ?�	�� �
 �� 
������ !��� �� ���
���� ����� %�� �� ,�����,�	 %��?���� ���	"
%� ��!�	��>

��?������� 
��! �� ,-���	�����	 ���!�	
�-,� ��� �����"�" �� ��������� �� ��%�,��!�	 ��
"�!����� O��������� �� ����������� �
 ��?�����
!����	 
������ �>�> ���������� 
�� ��� �� ���
�� ���! ������> $�� ������ ��" ���������
�����" %- �� J������ ��	������K ��� %� ���" �� �
!������ �
 �� ������� �
 �� ������ �� � ���	�
�
 ��������- ������� 
��! "�
������- �� �B�����?�
��,,	-> ��?����!����	 
������ "�?������ 
��! ��
�,��!�	 ��������- �� O������- 
�� �� ,	��� ���
��		�" ������ �	�����> $� �,��!�	 O������- ��� 
�� 
��� %� ���� �>�> ��� B���%������> ������ 
���
���� ��� ���	" ,�������		- ��
	����� �� ,	���
��� 	����" �� ���> #>#>/>

3
 �� "����� �� ���,,��,����� ������ ��
�����" �� �� �%?���� ��� �� �

���� �
 �� 
�	�
	����� 
������' ����� J���� 	��� ������ 	���K 
������	���� J��	" ���K �	��� J"����� 
	��"�
���K ��������� J	��� �
 ���� �?���
����	������� 
��	� ������K �	���� 
��(�
� ��" �(���� J,����
�-������ ���,�������(,������,������� �B�"���?�
������ ������%�����S ���> #>#>5K> &,��!�	 ��������
���� ��" �������������� �
 ���� !�- �	�� "�

��
��� ��	- 
�� ��"�?�"��	 �������!� %�� �	�� 
��
,������	�� ������ �
 �� ��!� �������!>

)�&��������	� ��(	� ��� ������ 
������ ���
������� ������ ��������� ��� �,,	��" �� ��- ����
���������� �� ��������-' F1�� ����� ��������
��"������ B���%������ ��?- !���	� ��" �	�!��
���!> 3� ��� �����B� �	�������	 ��" ������ !���
����� 
��	"� ��� �	�� %� �����"���" �� ������ 
���
����>

)�
������� ������ !�- �	�� ����� 
�� �B�!�
,	� %- ��,������� �� ����� 
��! ��� ����� ��,�
,	- �� �� �� ���� "����� ��,����� �
 ���"� ��"
�� "���������� �
 �!%�-� ��" ��"��,��!>

4 ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����

50

Light limited

0

40

30

20

10

R
a
te

 o
f 
C

O
2
 a

s
s
im

ila
ti
o
n
 (

µ
m

o
l 
m

-2
 s

-1
)

200 400 6000

CO2 concentration (ppm)

310 Wm-2

62 Wm-2

CO2 limited

� ��	� ������ 5�������	� 	
 ��	�	��������� �� 61� ���
�����  �� ���� 	
 ��	�	��������� 	
 � �	���� ���
 &����
���� 	�
���	( �� ��	�� �� ��

����� ���� ����������� ���
61� �	���������	�� �� ���� &�
��� 7����� ��� 0�� 894)(

Infection

Herbivory

Competition

Heat

Cold
Chilling

Frost

Drought

Flooding (hypoxia)

Light

UV

Ionising radiation

Mineral salts 
(deficiency, over-supply)

Pollutants
(heavy metals, pesticides)

Gaseous toxins

Wind

Soil movement

Submergence

Electrical fields

Magnetic fields

Temperature

Water

Radiation

Chemical

stress

Mechanical

stress

Other

stresses

Biotic

stress

factors

Abiotic

stress

factors

Exogenous

stress

� ��	� ������ 3�	��� ��� ���	��� �����	������� 
���	��
������� ������ 
	� ������



F���		- �� �������! �� ��%=����" �� ��?���	
������ 
������ �>�> 	��� �
 ����� ��" ��� �� �
H�����"��-I ������ 
����� 
�		��� � H,��!��-I
���' ��� �� ,	��� 	���� ����� ��" �	���� ���
���!��� �������	 +&/ "�
������- ������ ���
�� ,	��� �� �		�!�����" ��" �� � 
����� ������
O����� �B�"���?� ������ ������> +�!%������� �

��?���	 ������ 
������ �� �� ���!�	 ���� ��" ��
��
����" �� �� �������� ������>

�����

�������� �� <��������� 5��������
�� ������

0� �������! ��� �� �������" 
�� �B�!,	� %-
�	�?���" ��!,������� ��� ��	- ��������� ��� !��
��%�	�� ���� %�� ���� ��������� ����� ��� ���
����		- ��� �%���?�" �� �� ���������" �������! 

� �,���
�� ��" F��,���
�� M�������� �� ������ 9

� ��	� ������ 5�
� ��	������ 	
 �� 	������ ��������� �� � 
�����	� 	
 �� &���	���( �����	������� 
���	��  �� ��������
	��9�� ����� 5� ��� �� ���� �� � ������� 	
 ��
� ��	������#

: � ���	����

��
� 8

��	����



�� ���� ,	��� ��	- �� � ?��- �!�		 "�����> 0� �B�
�!,	� �
 ��� �� �� 
��!����� �
 H��� ����
,�������I J��� +�,> #>5>6>/K> $� !�"�
�������
�
 �� %���� !���%�	��! ���	" %� �����,����" ��
�� ���������� �������� ��	�� �� ,��"������ �

��� ���� ,������� ���	" %� �����"���" � ����
����� ������ ��	����� �
 �� �������!> $� "�

���
��������� �
 ���� ��� ��!,������ �
 � ������ ���
������ �� %���" �� �� 
��"���� �
 ���� ��	-�
J#<;5K � +���"��� ������	 ,����������� �� ��
�� #<;�� ��!!�����" �� ?������ ��!,	�B�� �

������ ��������� �
 �!�� %����� �� 
�		���'
H�?��-���� ��� ��"������ 	�
� ������ ������
��������� ��" �"�,��?� ���������> ��� �-,�� �

��������� ��� ,���	- �,���
�� ��" ,���	- ���,����

��>I +������- �� ,	���� ���� �� �� �!��� �	��
� ������ ,�-�����!���	 ������ ��!,�����> $�
�����,� �
 %�� ��!,������ �
 �� ������ �����
���� �� ��!,	�����" %- �� 
��� ��� �?�� �� �,��
��
�� ��������� �
��� 	��� �,���
����-' $� �%�?��
!�������" ��� ���� ,������� �	�� ������ ��

�	"��� �
 ,������� "����� �-������ ��" �
���
"��������� J��� +�,> #>5>6>/K ��� ��	- %- ���
��!,������� ������ %�� �	�� ��"�� ���� ��������>
$�- ��� ,��"���" �� �� �!����� 
�� �B�!�
,	� ��"�� ������ %- B���%������ J�>�> ��?- !��
��	�K> $�� "��� ��� �B�	�"� ��� ���� ��� �� �"�
"����� !��� �,���
�� ���,����� %- ��� �� ���
�����! "�

���������� %������ ������ %- ��� ��"
%- ��?- !���	� J��� +�,> #>;>�K>

$��� �� -�� ������ 
���� �� �� O������� �

�,���
����- �
 ������ ��������� ��� �� "�����%�"
%- �� ���! ����������������> )��?���� "�����
������ �� ��	� ������ J��!���� ������K �� ����� ��
��"�� ,	���� ������� ��!,������� ������ ��"
,������	��	- ��	" ������ J���> #>#>6K> 3� ��� �� ���
�,���
�� ������ ���,����P $� �,,����� 	��� �

�,���
����- �
 �� �"�,������ �� �B,	����" �� ��

��� ��" %- �����"����� �� ,-���	�����	 �
�

���� �
 ��	� ��" "����� ������ �� ��		� ��" ��
�� ���� �� �

���� �
 
����> 0		 ���� 
������
	��" �� � ,�����	 "�-"������ �
 ��		� J�� �� �?-
	��
 �� D; �+ ��> <�T �
 �� ����	 	��
 ����� ��

����� 
��!��� ��� ��" ��� �� �� 	����� �?��	�
�%	� �� 
��� �����S ��� ���> #>5>/�K> $�� ������
,��%	�!� ��� �� ���%�	��- �
 %��!�!%����� ��
,������	�� �� �� 	�,�" %�	�-��� ��� ���%�	���" %-
�����		�" -"��,�%�� ������������ ��� ���
"�����%�" �
 �� �?��	�%�	��- �
 ����� �� �� ���
������������� �� �� ���
��� �
 !�!%����� ��
"�������		- �����" J��� �	�� +�,> #>5>�>/K> 3

��� !�� ����� �� ��!�?�" 
��! �� �O�����
��?����!��� �
 �� %��!�!%����� J%- �?�,����
���� �� 
�������K �� ������������� �
 ��	���� ���
������� �>�> �� �� �-����	 �� �� �	���,	���
����!�> 3������� �� �� ��� �������������� ��
���� ������ �� ������ �� �� ���
��� �
 !�!�
%����� ��" �� � �����O����� �� !�!%���� ,��
������	�> $�� ����		- 	��"� �� "����%�	������� �

!�!%���� ���������> ��� ����� "�������� 
���?�� ��� ��	- ����	� 
��! ����� "�
������- 
%�� �	�� 
��! �B�����?� ��	� �������������> 0
������	 �������� �� ������ �� �� �-������ �
 -�
"��,�	�� 	�� !�	���	�� ,���������� �����		�"
��!,���%	� ��	���� J������ ����� �	���	� ��"
�-�	���	� �!��� ���"� ��" %������� ��� +�,�>
#>�>/>� ��" #>�>/>5K ��� ��,	��� ����� �� ��
!�!%���� ���
���� ��" "��	�"�� �� ����� ��!�
,���"� �,�� 	��� �
 ��		�	�� �����> )��"������
�
 ��!,���%	� ��	���� ��O����� �
 ������ �-����
��� �
 ���,����?� ���-!�� ��������" %- ������>
�-������ �
 ���� ���-!�� �� �
��� ,����"�" %-
�����	� �����!����" %- ������� ,-����!���� D
,������	��	- �%������ ���" J0�0K �� �� ������
��!��� =��!����� %�� �	�� ��-	��� !�-
���������	- ����� ���� �������������> &�� �B�

8% ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����

-10

L
T

5
0
 (

°C
)

1 20

Duration of salt treatment (days) Duration of salt treatment (days)

Salt treated plants-9

-8

-7

-6

-5

-4
543

30

A
B

A
 (

n
m

o
l 
g

-1
 d

ry
 w

e
ig

h
t)

1 20

Salt treated
plants

25

20

15

10

5

0
543-1-2

NaClControl

Control

A B

� ��	� ����!� 7�	�� ��������
���	�� ���� ����������
6������ 	
 �	���	 ������
&������� �����	���� ��� .�
";4�8)( ���� �	�� ��
*��������-$		 ������
�	 ����� <�6� ��� �����
&8%% �* 
���� �	���������	�(�
� 7�	�� ��������� 	
 ������
��� 3 �3� �	����� 	
 �������
&�
��� :�� �� ��� 899;(



�!,	� �
 ��� ������,��������� �� ��"������ �


���� ��"����� �� ��	" ,������� %- ��	� ������
J���> #>#>6K> )����� ,	���� ������" ��� 4�+	 ���
�%	� �� ��	����� 	���� ��!,�������� ��� ���
������" ������	�> 0 ��������� �������� �� 0�0
������������� !�"����� ��� ��"����� ��������>

�����

������ ��������

����" �� ,-����	 ,�����,	�� :�?��� J#<7�K ,�%�
	���" � ���������	 ��"������"��� �
 ������ �����
����� ��� �� �,,	���%	� �� �		 ����,� �
 ������
��!� �� �		�������" %- �� �%������ �B,���!���>
3� �� ����� �� �� ������	� ������ �������
J���> #>#>�K> 0 %�"- �� "�
��!�" �
 �� �� �������"
%- � 
���� J������KS ��� "�
��!����� �� �� 
����
��?����%	� JH��	����IK %�� �,�� �������
-��� ��

���� �� %���!�� ����?����%	- JH��	����IK "��

��!�" ��" 
���		- %�����> $� ����� �� ��
%�"- �����" %- �� 
���� �� ��		�" ���	��> $�

���� ��O����" �� ,��"��� � ���� �
 ����� �� ��
��	���� ��
����� *> 3� ��� ����� �	�������- "���
��� !��� �B,������ �� �� ����� �
 !�B�!�!
�	����� "�
��!�����> $� !�"�	�� �
 �	�������- �
������,��"� �� ,�����,	� �� � �� �	����� !�"��
	�� �
 � ��		 ��		 ��� �� � !������ �
 �� ��		
��		R� 
	�B�%�	��- J��� �>�> ���> #>�>/K

� � 
����
"�
��!�����

� ������
������ J#># �K

0����"��� �� ��� ��	����� � �� �	�� � !���
���� �
 �� ���������� �
 �� �-���! �� �� �B����
��		- �,,	��" 
���� �� �� �-���!>

3� %��	�����	 �-���!� ������ �� ��� ��!!��	-
� ����	� ,-����	 
���� �

������ �� �������! 
%�� � 	��" 
��! !��- ��"�?�"��	 ��?����!���
��	 
������> )��!���	- !���%�	�� ,�������� ���
�����" �� "�
��!�"> $� �����,� %- :�?���
���?������	- �B,	���� �� ��	����� �
 ������ ��"
������ %�� �� ��� %� �,,	��" �� %��	�����	 �-��
��!� ��	- �� � 	�!���" �B���� �� �� 
�		����� 
%��	�����		- �!,������ ,���!����� ��� 	������'

� ���� �	����' 3� � ,-����	 �-���! �� �!����
�
 ������ �O��	� �� ������� �
 ������S �� �
%��	�����	 �-���! �� �!���� �
 ������ �� ��
���
��� �� ��� ��������� �� ������ 	�
 
��	�
���� �� ������> ��� �B�!,	� �
 ��� ���	� ��
���,���	 ����!����	 ����������� ��������
J0
����� ?��	��K 
�� � ���� ��!� J� K �� � �+

��" ��� ������� �� �� �� �������	 ��!,����
���� ��!� �
 �� !���%�	�� ��������� !�-
����� ���� ����� �� �����"���� ��� ����
����?����� �����- JG#�K %�� �� �������� ��
"������� �� !���%�	��� ,��	� �� ��� �����"
�� "��!�����		- ��� �� ,	��� �� "�!���">
����?�� �
 �� ,	��� �� 	�
� 
�� � 	����� ,����
�" J67 K �� � �+ !���%�	�� ���� ����	�� ��
��"�?�"��	 !���%�	��� ,��	� �!,�- ��	��
����� ���� "��,��,�������		-> $� ,	��� ��
"�!���" �� ���� ���"�' )�	���� ���	�� �	�
�	���
 ���� ��	���� ���	�� J���> #>#>�K>

� +��	��' )	����� ����� �� "�
��!����� �� ���
��!,	���	- ����?����%	�> 3� !��� ����� �� ���
�����! �� �%	� �� ��,��� �� "�!��� �
 �� ��
��� ��� ��?���> &�� �B�!,	� �� �40 ��,���
�
��� "�!��� %- F1 ����"������> ,�	���� ���	��
�	� ��	��� �� ��	���� ���	�� J��� ��B #>/>6K>
������� �
 �� �,�� 	�
� 
��! �
 ,	���� H���
,����I ��� �	�� %� ����!,	���" ����� ,���
!����� ���������� �� ��""��� �
 "�!���"

� ������ +����,�� 88

Stress

avoidance

Strain

avoidance

Stress

tolerance

Stress, strain and damage

Normal

condition

0

Elastic

deformation

(reversible)

1

Plastic

deformation

(irreversible)

2

Overly

stress of 

the system

3

A B C

Three types of strain resistance (stress resistance)

� ��	� ����*�  �� �������� ������ �	����� 	
 5����� &894%(



������ 
�� �B�!,	� �
 	��?�� "�!���" %- ���
"������ �� "�����>

� �
	��	����' F�"�� ������ ���"������ ������
��!� ��� �%	� �� �"�,� �� !��� ������
�	 	�?���
���"������ %- ������� ���� �	����� !�"�	��
��" ��� ���� ���������� �� ������> ��� �"�,�
������� ����� �� ������ ��������� ��� ���
��� ,��� �
 �� H���!�	I !���%�	�� ������ 

�� �B�!,	� �� ��"������ �
 +0� %- ��	�
������ �� "����� J��� +�,> #>�>5>#K>
0"�,������ !�- %� ����?�" �� ��� "�

�����
��-� %- 	&��
	��� �
 �� ������ �� ������ ��
�� +0� ,	���� ��� ��� �	��� ���� ���!���
"����� �� �� ��" "�- "�-��!� %������ �


���� �%�	��- �� 
�B +&/ "����� �� ���� ��
%- "�?�	�,��� �� ��������� �����	��� 
�� �B�
�!,	� %- ����� ������� ��" %- ����������
J��!�����		- "���������K �� ����� ,�������	
�
 �� ,	���>

� $�	���	��� ��������� ������ ��O����� ��!�	-
��"����� �
 �� ,	���� 
�� �B�!,	� "�?�	�,�
!��� �
 
���� ���������� �� �� ���� �
 ,�����
���	� J��� +�,> #>5>�>;K> 3� !��� %� ����!�"
��� ��� ,	���� ���� ��- �?� %���!�

�������������� ���	" !������� ��� ��,����->
����?�� 
���� ��"����� ��?�	?�� ��� ��	-
!���%�	�� ������ %�� �	�� �	��������� �
 ��
��		�	�� �	������������> ��������"���" ,	����

8� ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����

1°C 
100

0

50

L
e
a
f 
d
a
m

a
g
e
 (

%
)

0

Duration of chilling (h)

4 8 12 24 48 72 96

2°C 3.5°C 
5°C 

6°C 

7°C 

� ��	� ����,� 6������ ����� �	 ��� �
����� ��	��� &����������� ��������(� 3��	� ��� ������	�� ����������� 	
 =4 �6
������ ��

�� ������� ������ ���	������� �� ��� ��������� 	
 ����	���� -������ 	
 ������ ��� �� ��������� �� ��� ��	��
��� 	
 �	�� ������ &��	�� ��� 
���>�� �	���( ���������� �� ��� ������	� 	
 �!�	����? �� �� ��	�	���	��� �	 ��� �!���� 	

������ &�
��� 5������ ��� 3	���� 894%(

� ��	� ����-� 7�	�� ���������� ��� ��	�	��������� �������� &61� ����$� �� ��������� ���� ��� 8@ 61� �	���������	�( 	

	�� �������	� 	
 ������ ������� �������� ����� ��������� �	�����	�� 	��� ��� �	���� 	
 � ����� <	�� ���� ��� ������

��������	� 	
 ��	�	��������� ��	�� ��� ���� �������� �� ��� ���	�	����� �	����� 	
 ��� ���	�	������� <������ ����
��$�� 
�	� � ;%������	�� ������ ���� �� ��� 3	������� A����� �� *������ &�
��� -����� ��� 3��$ 89)9(



��� �����
�����	- 	��� �

������ J!������" ��
���!� �
 ���� ,��"����?��-K ��� �� �� 
�����
�������?� �����> F,�� "������� �
 �� ������
��- ����
��� ��"���� � "���"����� ,���
���� �� ��� ��- ������ ���� 
��!�� �

��
�����- J���> #>#>;K> $�- ��� �"�,� �� ����
,������	�� ��?����!����	 ���"������ �����
�� 	�!��� �
 ���� ������� "��,�������>

� 4��!�		- ,	���� ����� �� �������� ��� �
����� �
 ���� !���%�	��! J������K ���
!�- %� �����,����" �� �� 	�	�� ����	�> 3
 ���
������ �� ��	�����" �	�
����� ������> 3
 ��
������ �B���"� �� ����� �
 ��	������ �� ���
�����! �� ��=���" ��" �
 �� "�!��� �?���
������� �� ,	���R� ��,�%�	��- �
 ��,��� �� ��		
��� ���?�?�>

� *������� ������ 	�
 �������� ������ ���������'
:�� �� �������� ��� �� �%�?� �B�!,	� �


���� ��"����� ��" "���"�����> ��� ��%�
=����" �� ��%
������� ��!,������� � 	���� ,���
���� �
 �� ����� �� �� ,	��� 
������ �	�� ��

�������"���" ������ ��" ��-���		���" �����
�� ��� �?��	�%	� �� �� ,	���> 4�?����	��� 
"����� %���� ������ "�-� 	��?�� 
�� �B�!,	� 
���"	�� �
 ����
��� ��� �B,���" �� ?��- ��
��"������ �����������> $� ,����-������ �,�
,������ �� ��������" �� �� �%���,���� �
 ���
	�� ��"������ "��� ��� "�,��" �� ��!,������� 
%�� ��� �����- ������ %� ���" %������ �


���� "�-"������ �
 �� ������ ��" �� 	��
��!,��������> 1������ ���� ,����%�	����� �

�����- "����,����� 
�� �B�!,	� ,������,����
���� �� ,����-������ �B-��� ��"������
J��	�� ��������K ��� 
�� �� ��!� ������ 
��� 
��������	 J��� +�,> #>/>#>5K> 0� ���
������" �����- "����,����� ?�� ��"���	� ���	"
����	� �� �����		�" �B�"���?� ������ ��� ���
����	- %� �%���?�" %- �� "���������� �
 ,���
!����> ����� ��"����� ��� ��� ��	- ��O�����
"�?�	�,!��� �
 ��	������ �� 
������"����������
�
 �� ��		� %�� �	�� �
 ,�������?� !�������
������� �� "�!����� �

���� �
 �B�"���?�
������ ��" �
 ���������� �� �?��" �� 
��!��
���� �
 ��"���	�> *������� ������ ��-����� 	
�������� ������ �������� ��" ��� 
���� ��"�
����� ��" "���"����� ��� ��� ��!,	� �����
����� %�� ��������" �������� ��!,	�B�� J�
���
���!�" �-�"��!��K ���� �?��"���� �������
���� ��" �� "�?�	�,!��� �
 ��	������ ���
��!%���" ��" ����		- ������ %� �	���	- "�
�

���������" 
��! ��� ������>

:����� J#<7;K "�?�	�,�" � ��� �����,� �

������ %���" �� �� �����,�� �
 :�?��� ��" ��	-� 

%�� �����,������� �� �""������	 ,����� !���
�����" �%�?�> �������� ��� �� ������ ��"���" �
%���
����	 ������ J�������� �
��� ��	-�K ��" � "��
���!����	 ������ J
�������K ��� "�

���������"> 3�
�� �������� ����"����� H��!�I ��� ��!,�����
�� �	�� ���	�"�" ��" ���� ��� ��"����� �� ���
?����%	� ��" ��� ��������" ������ �� !�	��,	�
������ ��� �	�� �?�������� �?�� � ��"���" ���
�����! ��" "�!��� �� 	���		-> ����?�� ����
�""������	 !�"�� �
 �������� ��� "�

���	� �� ���
�	�"� �� � ����"�!�������	 "�����!>

3� ���> #>#>7 � �����"�!�������	 !�"�	 ��
���� ���� ������ ������ J"�
��!�����K ��"
��!� ��� ���� �� �� ���� ����"������>

����!

���������� �� ������ �� ��������
�� ��	����

��� �� ������ �� � !�	��
�������	 ��!,	�B "��
�����" ��" �� �� �� �����	 ���������� �� ������
�������� ,��"���"P 3� �� ����� ��� ,�������
,��"��� "����"����� ,��"���� �
 ���� ��� ��		
��		� �� �
 �� ��		 ��		� �
 �� ��� ,	��� 
���!�" �	������� ��� ������� � ���,���� 
!���	- �-������ �
 �����		�" ,-���	�B��� J���
+�,�> #>5>�># ��" #>#�>/K> ��� �� "��� �%�����
������ D ��	" ��� !�������	 ������ ��!����
������ 	��� �
 �B-��� D %���!� � �����	P ���
�,���
�� ��� ��� �����	�P +�� ��"����� �����
�?�� ������ ������P

:���	� �� ����� �%��� �� ,����,���� �
 �%����
�� ������ �� �� !�	���	�� 	�?�	> 0� �B�!,	� ��
�� ,����,���� �
 ��!���� ������ �� �� �����		��
	�� ����� �	�� ���������� ������> $�� �	�� "���
��� ,��"��� � 
��! ��		 ��		 %�� �� �� �%	� ��
�"�,� ��� ��!���� ,�������	 �� ��� �
 �� !�"��
�! J�>#D�>� � 4�+	 �� �� !�"��!K ��" ��
�?��"� "��!���� ������ �� ?�	�!�> 0"�,������
�� �� ��!���� ,�������	 �
 �� !�"��! �� ���
��!,	���" �B�	���?�	- ����� �� !���%�	���
�	-����	 ��� �
 �� ��!,���%	� ��	���� ��� ��
� !�"��! ��������" ��� 4�+	 ����!�	���� �,
�� ��T �
 �� ��		 �����> F,�� -,����!����
���� �� ��		 ������ ���������	- %�� �� �%	� ��
������ ��� �������	 ?�	�!� ����� 5�D#/� !��
����� �	-����	 ,��"������> $� !������! %-
��� �	-����	 ����!�	���� �� ��		� ������
	������ ���� �� !�"��! �� ��� �����> ��
��?� �-������ �
 ��� ,������� �� �,,�����	- ���
��?�	?�"> ������!��� �������� �,���
����- ��

� )����,���� �
 ������ ��" +������� �
 �����	� 8�



8" ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����

H
a
rd

e
n
in

g

e
la

s
ti
c

p
la

s
ti
c

e
la

s
ti
c

p
la

s
ti
c

Repair
zone

Normal
condition

S
T

R
A

IN

+

-

Hardening

Increase
of stress

Release or alleviation of stress

Release or alleviation     of stress

Time

Reactions toshort-term stressof differentintensity

Exhaustion

Exhaustion

Repair

Stress

C

S
T

R
A

IN
+

-
Death Death

Resistance

Resistance

Resistance

Elastic
strain

Repair
zone Plastic

strain

A

Stress

S
T

R
A

IN

+

-

Hardening

B

Time

Exhaustion

Repair

Death

� ��	� ����/�  �� ������ �	����� ���	���� �	 3��$ ��� 5B���� � :�����	����� ������� ������ ��� ������ �� � ������ ����
�� �	� ������� 	
 �������� &��� ������� 	
 ��� �
����� ��	���� �
� 7�� 8�8�C(�  �� ������ 
���	� ���� �� �	� �	��������� 3 :��
����	����� ������� ������ ��� ������	� 	
 ������ �� � ������ ������� 	
 ������ ��� ��������� 6 :�����	����� 	
 ������ ���
������ ���	��� ���	 
	� ���� �� � 
���	� ���� ��������� 	� ���������� �������  �� ������ ����� �	���������	� �� ������� 	

�������� &��� 
�	�� �������� 	
 ������ ������� �� ������(� 7	� �����
�����	�� ��	 ������ ��� �������� ���	 ��� ���������
�����	��� �		������� ������ �� ��� ��������	� >	�� ������� ������� ��� ������� ������� &�
��� 3��$ ��� 5B��� 899%(



	�� �� ���� ��!����� �>�> ,�	-�	� �
 ,��"�����
-,����!���� ������ 	������� ������� �	-����	 ���
��!�	�����> 3� �� ����!�" ��� �� ���������
�������� ,������ ����	
 ,��"���� �� �����	 J���
���> #>5>#7K> +����O����	- ���� ��� ��� ,����%��
	����� 
�� �� �������� �
 �����	�' � ������ 	�����"
�� �� ,	��!� !�!%���� J��� +�,> #>/>/>#K �� 
������� 
��! �� ����������� �
 ?�	�!� �B���"�
��� � �����	" ������������� �
 � !���%�	��� ��
�� �-����	> $��� �� !��� ��,,��� 
�� �� 
����
,����%�	��-> 0 ��������� ��������! ���

����� �

�� !�!%���� �,,���� �� %� �!,������ ���
����	�� �� � �	���� ,������ �
 �� 	�,�" !�	���	��
�� �� %�	�-�� J� ?�	�!� ����������� !��� �
���
�		 �	�� 	��" �� � "������� �� �� ���
��� �
 ��
,	��!� !�!%���� ��� ���> #>5>#7K> $� ��
�����	 ������� �
 �� ,	��!� !�!%���� �,,����
�� %� �!,������ �� ��� ���,��� 
�� �����	 �����
���� J�����	� 
��! 5�D6�T �
 �� ����	 	�,�"� �

�� ��		UK> 3
 ��		� ��� �������" �� �� ,������� �

�� ���%���� �
 ������" %���-������ JH���"��
!��,IK �� �����	 ������� �
 �� !�!%���� ��
"��!�����		- "�������"> 0� �� ��!� ��!� ��
�%�	��- �
 �� ��		 �� ������ ��� ?�	�!� %- �	-����	
����!�	����� �
��� � -,����!���� ���� �� 	���>
$� �

��� �
 �� ���%���� ��� %� ��!,	���	- ���
?����" �
 �� ����
����	 �����	 J��	������	 �!�����
������K �� �,,	��" �� �� ��		� ?�� �� !�"��!> 3�
�� ����!�" �� �� !�"�	 ���� �� ���> #>#>< ���

�����	� �������� �� ��� � ��- ��� �� ��!�����
��� ,������ 	�����" �� �� !�!%���� ��� ��
,������ �� ����?���" %- !�!%���� ���

�����> )���
��,���� �
 ��	" �� ,��%�%	- �	�� ?�� ��	"������
����" ���

����� �
 �� !�!%���� J���� �� �	>
/��5K>

��� ���,��� �� ����	��	- ��������� �������� 
�� 
�� �B�!,	� 
���� �� ������ H
��"�
�����"I
�����	� ���	" %� ��������" ��� !��� �������
�� ��"����� ,������ ������ �� ,����,���� �

� ������> 3� �� %��� ���� ��� ��������� �

"�- 	���� ��"���� 
���� ��"����� �� ,���> $�!�
,�������� �����" 
������� ,���� ��� �	�� �

����?�
J�?�� ��"�� � 	����"�- 	��� ,����"K> 3� �� ��" 
%�� �����	� 	��" �� �� ��!� 
���� ��"����� 
%�� �� ,������ ��"���" %- ���� "�-� ����� ����
��"���%	- 	����� J�>6 �+("�-K ��� ��� ��������"
%- ��	" J�>< �+("�-S ������ ��" ���� /��/K> 0
��������� �������� �� ?�������- �
 %��!�!%�����
�,,���� �� ��� �� � ��		�	�� �����	 �� �� ����	��	�
	� J��� �	�� 1�� �� �	> #<<5K> 3� ������ %��

������ ,��
��! �-���������		- %�� �� "�������
��� "�- 	���� �� ����!� �� ,��%�%	- �	��-� ��

���� ���������� �����	> 3� �� %��� ,��?�� ���
�� ,-�����!� ��" ��-,�����!� �-���!�
%�� ���� ,��� �� �� ���������� �
 
���� ��"���
��� J��" "���"�����K> ����?�� 	���	� �� �����
�%��� �����	 �����"������ �� �� ��		 J�
> +�,>
#>5>�>#K>

� )����,���� �
 ������ ��" +������� �
 �����	� 8;

S

Plasma membrane
+ Tridemorph + CHS

Membrane lipids randomly

Membrane lipids randomlyMembrane lipids ordered Membrane lipids ordered

Hyperosmotic shock

Sensor in
latent
condition

Sensor in
activated
condition

Glycerol synthesis

S

S S

SS

SS

Sterol

Phospolipid

� ��	� ����0� 0��	�������� �	��� 	
 ��� 	��	����	� 	
 ��� ���� �����
��� ��� �������� 	������  �����	��� �� �� �������	�
	
 ����	� ��	���������� ��	������	� ������������� &60-( �� �� �!	��	�� ����	� ���� ��� �� ���	��	����� ���	 ��� ������
�������� 	
 �� 	������ &�
��� D���>�� �� ��� 899;(



���� �
 �� ������� �!,���" �� � ,	��� %- ���
��?����!��� ��� �,���������	- ����� ��� ����
�	��	- ���������> 0 
��"�
�����" �����	 �������
������ �?��"���� ����
��� �,,���� �� %� 
���	-
�B��,�����	> ���� �
 �� �"�,������ ��������� ���
��������" %- �����	 ������ ��" ��� ������,��"
!��� �� �� 
��"�%��� !�"� J��� �	�� +�,> />/K>
&�� ����	�"�� �%��� �� �����	 �����"������ ��
�� ��		 �� ���		 ����� ,���- J��� +�,> #>�>/>6K>
�����	 �����"������ ��" �

���� �
 �����	� �������
���� � %���" 
��	" �
 ������� �� !�	���	�� ����
,-���	��->

����*

(�9 �� .������ ������ �� ������>

������ �� ��� �
 ������ ������ %� !������" ��
�� �� ��	- �

����?� �� �� ����������� %������ ���
?����!����	 
������ ��" �������!�> ����?�� ��
������ �� �����" %- �� ������ �
 ������ �� ��
�������! ��� %� !������"> �������� ,������
�-������ 
��! �� ���!�	 ,������ !���%�	��!
�� �� 
��!����� �
 ��� ���� ,������� �� �
!������%	� ,���!���� 
�� ,������	�� ������� J���
+�,> #>5>6>/K ��� !��� %� ��		 %����%	� ��
��	- =��� %����%	�> ����?�� ���	������ �������
�� �� 
��	" "� ��� ����		- �?� ������ �� � 	�%��
�����- 
�� !�	���	�� %��	�����	 �������> $����

��� �� !��� ��

��� �� O�����
- �� ������ %- �
!������ �
 ���?�?�	 �>�> �� "����� �
 "�!���
�������"> ��?���	 ����		- ���,���
�� O���������?�
����-� �?� %��� "�?�	�,�"> 3� �""����� �������
?���?� �����O��� ��� %� �!,	�-�" �� !������
�,���
�� ������� �>�> �� ,����-������ ?�� �	��
��,-		 
	���������� J:�������	�� ��" ���V
#<<;K> $�� �� ,������	��	- ,�������%	� �
 �� ,��
��!���� �� O������� �� �� H���� ,����I �
 ��
������ �������� ��!,	�B> F��,���
�� !���"�
����		- �		�� ��	- �� "����!������� �
 �� 	�!�
��� �
 ��	������ �>�> �� �����		�" :��� �>�> ��
��� "����� ��T �
 �� ��		� ��� ��		�"> $�
:��� ?�	�� ���?�� "��� ��� ,��?�"� ��
��!��
���� �%��� �� "����� �
 �	��������� ����� ��
����� �
 ��	������> ��B #>#># ���� �� !��� 
���
O����	- �!,	�-�" !���"� 
�� O�����
������� �

"�!��� �
��� ������ �����!���>

0 ��!,	���	- "�

����� �������- 
�� ������ "��
������� �� �� !�	���	�� ���	-��� �
 ����������
"���" ���� �B,������� �� ��,,������� �
 �B,����
����> �40 ��,��������� ����� 
��! �� ������
��!� �
 �������� ,��
�������		- 
��! ���� ����
����!� �� %��� ��O�����" ��� %� �,����" ��

�����		�" ��,� �� !������,�> $�� �� ,	��� ��
��%=����" �� � ������
�	 �����!��� ��" �� !M40
�� ���	���" ��" 	�%�		�" %- ���,	��� �� � "-�>
$�� ��!,	� �� ��� -%��"���" ��� �� �40 ��
�� ��,> ���"��� �
 �� ��	������"�" M40
���� ��� ����� �?� ��"������ ������ �B�
,������� J��" ,��"���" !�� M40K> 3
 �� ,����
���� �
 �� ��"�?�"��	 ����� �� �� ��, ��
����� ���������"���" ���� �B,������� ��� %�
�������">

����,

��������� �� ������7 ������� ������
'
 8������ ��	�������	>

5�������� ����������

� ��	!%��� 4 ��	�� : J#<<7K 3!,��?��� ������
��	������ �� ,	���� %- ���� �����
��> $���"�
)	��� ��� 5'�#D��

� )�	����!��� �0� �%���!, �E� )��	 �E 
E����� �E� ����%��� )E �!������ �+�
J#<<�K 3!,��?�" ,��
��!���� �
 ����������

�����������!�	����� ��%���� ��"�� "�����
������> )	��� )-���	 #�;'#/�D#5�

� $����-���� �+ E����� M ������ �E J#<<5K
������ ,��������� �
 ���������� ��%���� %-
,��"������ �
 �� ��!�	-�� !������	> �������
/�<'��7D�#�

$� �����,� �
 ,��"����� ���������	����� ,	����
%- ������� ����������� ������"���� �� �"�� ��
+�,��� #>#>5 ��� ������ ��" ������ ��	������ ���
��� ����	� ��������� %�� �������� ��!,	�B�� ���
��		�" �-�"��!��> 3� �� ����
��� ��� ,����%	� 
�?�� %- �������" �	��������� �
 ��� �����������
��� �� ����� � ��������������?� ,	��� ���� � ��	�
����� ���> ����?�� �� �� ,����%	� �
 �� !���
�������?� ��!,����� �
 �� ������ �-�"��!� ��
����� �� ��"��� �� ����	 �������?��- ��" �� �!�
,��?� �� ����������> 0�!� �
 ��� �������- ��� 

�� �B�!,	� ,��"������ ��" ����!�	����� �

��!,���%	� ��	���� �� ,������ !�!%����� "��
������ �� �� ?�������- �
 %��!�!%����� %- 
���-
���" "����������� �� �������� �� ��	" ��	������ 
�� �� �������� �� "���������� ��	������ %- ����
�����
�� 
�� �����		�" :�0 ,������� J	��� �!%�-��
������� �%��"��� ,�������K ��� ,������ ��
�!%�-� 
��! "�-��� ��� "����� ���" !������
����> +������	- ��� �		 ���, ,	���� ��� ���
�	 ����
���� 
�� ���%	� ������� �����
��!�����> $�� �,�

8C ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����



� )��"������ �
 �������$�	����� )	���� %- 2������ �����������P 8)

3�# ����� ?������������� �� ���	� �� ����� �������

�! �������� �������� 	��	�
	���� ������ 	�����	����!
)	��� ������ 
�� �B�!,	� 
,����� �
 � 	��
 ��� �B,���"
�� � "�
���" ������ ��" ���
,	���" 
�� / "�-� �� !����

�	��� ,�,��> ��!��� ��
���� %- �� 
��!����� �

�������� J%���� �
���
����- �����K>

 ! ���������� 	�
 	������	�
���� �� �����	� ��
 �� ���
&	����� �� ��
	�	��

�����! &�	- 	�?��� ��		� ���
����!�	��� ������	 ��" ��
�� ?����	�S ��� �� ������		-
����!,����" %- � �����
�� ��	��� �
 �� ��"������ 
%������ �� ?����	�� ,� ��
�	���	- ���"��>

#! ,�	�������� �� ��
	�	��

�����! &�	- ������ ��		� ���
��"���� ,	��!�	-���> $��
�������� �� �����" �
���
��������� �� ������>

Immediately after application of stress After 48 hours incubation

Leaf pieces

Petri dish with moist filter paper, 5 -8 °C

Necrotic areas

H
+
, Cl

–

HClN

H3C

H3C H Cl

CH3

NH2 N

H3C

H3C

CH3

NH2

Neutral red solution

Thin sections

of stressed

(e.g. frozen and

thawed) tissue

Dead cells

Intact cells

N

N

N

N

pH 6.8: red pH 8: yellow

Before stress application

Cell sap (vacuole)
stained with anthocyanin

Cell which cannot be
plasmolysed: killed

Cell nucleus Cell which can be
plasmolysed: living



,	��� ,������	��	- �� ��������		- ��!,	�����" ����
��	� 	��� ���� ��" �� +���,�"������ J�>�> ���
��� %���K ���� ������������ �
 ,	���� 
��!
�����
��!�" ��		� �� �� !�=�� ,��%	�! J��� �	��

+�,> #>#>;K> +����"����� �� �����	 ,������� ��
!�	���	�� ���� �����	��- �����
��!����� �

�� !��� "�

���	� �,����� ��		 %� ����?�" �� ��

�������%	� 
�����> ����?�� �� ���"������ ���

84 ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����

3�# ����� ?������������� �� ���	� �� ����� ������� %��������)

"! *�	�������� �� ��������	�
���
����&��� ���� �� ����
���� 
	�	��
 ����� ����

�������
 �	���! ��!��� ��
,	��� ������� 	��"� ������		-
�� 	��� �
 ��	����?� ,��!��
�%�	��- �
 �� ��		 !�!�
%�����> 3� �����O����� ���
	���� 	��� 
��! �� ��		�>
��� ,����� �
 ������ J�>�>
	��
 "����K ��� 
	����" ��
"����		�" ����� 	�� !�	����
	�� ����� ��!,���"� "�
�

��� ���� �� !�"��!> $�-
���	�"� !��- ���� �� ���
�� ���"����?��- �
 ��
����� ���������> $�� ��� %�
!������" ���"�����!�����
��		-> +��"����?��- �� �B�
,�����" �� ����!���>

%! *�	�������� �� ����������� ������������ �� �����������
����! )����-������ �	������ �����,��� !�- %� !������"
%- !���� �
 �� �	���,-		 
	���������� 
��! ,����-��
��! 33 J��" ��	���K> ��� !�"��� �!����� �-���!� ��
�!,��� �
 ������ �� ,����-������ !�- %� ���� �!!�"��
���	- �� � 
	���������� O�������> 3� �� �B�!,	� ���� 
� 
�B�	�?� J���������K ,	��� ��� ������" %- �,,	-��� ��
��%���"� ������ J�+�FK �� �� �����> $� �������� ��

	���������� O������� ��� %� ���� ����� 5>� "�-� J�
���
:�������	�� ��" ���V #<<;K>

µ
V

o
lt

2015105

Time (min)

Killed tissue

Partially damaged

ControlIons from
cut cells

Battery µVoltmeter

Distilled
water

Leaf pieces

Magnetic stirrer

�  �'�� ������ ��������� ��	��� ��� ���� ���������� �� ���� ������ �� ����	�����	� 	
 ��� 0�� 8 ��� &5/� ��	����( 	

������ &�
 �	� ����������( &�� �� ��� 899C(

 ��������
���� ��� ����
����� �������
������

��	��� 	
 0��8 ��	���� ��
�	����� ��	���� &@( ��

A�	��� -�������
������ &@(

5����� :		�� 2���� ��	��� ������ 2���� ���� ������

0���� 	

������ &��(

7���� �����
	
 �		�� &(

0���� 	

������ &��(

7���� �����
	
 �		�� &(

E��� ���� % % ��F8�" %�9F%�8 89F8�8 8��F%�8 %
�% %�; %�� �9F8�8 8�"F%�8 ��F%�9 8�9F%�8 C%
�C 8�; 8�% �)F8�4 ��8F%�8 �9F%�4 �� 4%
"8 8�% %�) ��F8�4 ���F%�� �CF%�4 ��CF%�8 4%



"�� ��� ���� �����
��!�" ,	���� ��		 ��� %�
��,�%	� �
 !����� ��� �
 ���� ��������" ������
��	������ J��� ��"��%��"	- �� %��� ,��?��
�� ��!� �����K �� �������� -��	"� ��� ��	- %� "��
���!���" �B,���!����		-> $�%	� #>#># ���� ��
�

��� �
 �����
��!��� ���� ��� :�0 ,������

��! %��	�- J���	��� ������� H�10#IK> 3� ���
���� ����� J
��� ����� ,��"������K ��" ��
��,����- 
�� ���?�?�	 ��"�� "����� ��" ��	�
������ ���� �����
�����	- ��������"> ����� ���
�"?������ �� ��

������ �� ����?� ��������" �����
-��	"� ��� ��	- %� ���� �� 
��	" �B,���!����>

����-

8��� ��������	

5�������� ����������

� ������ E� ������ �0 ��-�� ) J#<<<K :���
������ �� �� ��	��� �����' ��������� ��	������ 
���� ����	����� ��" ,������ ������	> $���"�
)	��� ��� 6'56�D56;

� ��-�� ) ���"	�� � J#<<�K ��!�	��-�"�,���
"��� ���� ��	������ �� ,	����> 0��� M�? )	���
)-���	 )	��� ��	 ���	 6;'/5D67

3� ��?���	 ����� �� �����
����" ����� ���� ���
�B,�����" �	���� �� �����
��!����� �
 ��
�����?�� ,	��� �" %��� �������
�	> $�� 
��	���
�������" 
��O����	- ��� �� ����� ���� ������
"���" %- �� %��	����� �����O�� �>�> %- �������
�40������" ,�����	�� ��� � �����		�" ,�����	�
��� ���� �� ��		�> $����
��!����� ���  ���
���
������ ����������� ��� �� $��,	��!�" �� ?�����
��� �	�� �����,��%	� �� ��� �

���> ������	� 
��� ,���!���� �� %��� �"����
��" �� ,��� �

� ����	����- !������! ���!�" H���� �������
���I> &%?����	- ���� �� � ���������� %������
�� ����"���� �
 ���� ��	������ ��" �� ��!%��
�
 ��,��� �
 �� �����	����� ����> ��	����,-
����� ��� ��	����" !��� 
��O����	- ��� ����	�
��,- ����> 2��� ��	������ �� %��� ���������"
�� �� �!,������ !������! 
�� �� ����	�����
�
 �� "�?�	�,!��� �
 �� �������!> �B,�������
�
 !��- ����� �� ,��"���� �
 ��� ��� ��� ���
O����" �� �?�� "�	�������� �� � ��?�� "�?�	�,�
!����	 ,��� !��� %� ��,,�����" ��" �� !�	�
��
�����" ��!,	�B �
 ���� ��	������ ��!,�����
��?���	 %����!���	 !������!�> &� � ��
���������	 	�?�	 �� 
��!����� �
 ��������,�����
�		- ��	��� ��	- ���"����" ��������!����

,��?���� ���� ��������,����> $� ��!� ���� ���
%� ��		 �B,�����" �� ��!,	���	- ��� �

 "��
,��"��� �� ����� �� 	��� �� �� ����	- ��������
%	� ������� �
 �����!���� �� �� �� ��!,����"
��������!���� J���"�� /��6K> ���!����� �

��������!���� ��O����� ,���� !��-	����� �

�� �-������ %- � �,���
�� �40�!��-	�����
�����
J������ /��#K> ���-	����� �� ,��
�������		- ����
����" �� ��,����" ��O������ ��� ���	" �B,	���
�� �%�?��!�������" ��	������ �
 !�	����,-
�����> $� O������� ������ ��� ��!,����� ����
���� �� !��-	����� �
 �40> �?�"���� �� �����
!�	����� ��� �� �%������ M40 �	���� ��� ��
!�	����� ��O������ �
 �� �40 ��" ����%-
!���� �� ������� 
�� �-������ !��-	�����> ���
	������ �
 �40 ������� %- �� 
��!����� �
 ���
������!���� �� ����� �� ���������� ��	���� ��
�

����> ����� �� �����		�" �������� ������� 
����	���� 
��! �� ,���������� �
 �� ���������
�� �� ����%�����" �� ��������!���� �	��
����	�� 
��! �-������ !��-	����� �� ��� O����
�	���> 3
 �� �B������� �
 �� !��-	����� �� ��
,��!���� �
 �� ��������� !��� %� ����	�"�">
������ �,�������� ���� ��	������ �� ��������"
%- �� M40D�40 ����������� �� �����		�" �����
��	���	����	� ���� ��������� J,�.$K ����	�� 
��!
�� M40DM40 �����������> ��� ��� �-,� �

��	������ �!�	����� M40 !�	���	�� ��� ��
����	-��� 
��!��� ������� �
 "��%	�������"�"
M40 J"�M40K ��� �� !�������� M40> M������
�
 "�M40 ��� �	��?�" %- � H"�������%����	����I
J������ �� �	> /��/K ���� �!�		 J�%��� /� ��
	���K 
���!���� ��� ������ �!�	�����
!M40 ���� � !�	��,������ +/����
���
 ������
���� ������( J+0$�K> ��?���	 �-,�� �
 �!�		
M40� �?� %��� �"����
��" ��" ���� ��!���	��
���� J��M40 �!�		 �����
����� �� ���%����-
M40S !�M40 !����M40S ��M40 �!�		 ��!,���	
M40K �� ���		 ��!���� ���
�����> 3����������	- 
�� �!�		 M40 
���!���� ��� ,��� ,	��!�"���
!��� ��" ���?�	 ���� ����%������ ��		� ����
��- 	������� ������� M40 "����������> ���
)$2� �� ��� ���
���" �� ���������� %�� �
���
������ %������ ������,��"��� ��O������ �

���������� ��" ��"������� ����� ��" �� ���
���� �� %��� ���!�" H�������������I> $�� ����
����� ��� �� �!�		 M40� �� ���� ,���������
���	" �	, �� ����"����� "�?�	�,!��� �� ��
��	��,	��� 	�?�	 �� � ������		�������!���
!����� ��" ��� )$2� �� � !�	���	�� !����
���! ��� ��� %� ���" �� ������	 ���� �B,����
���� %- ��	����?� "���������� �
 �,���
�� ��"����
���� �� ?���	 M40 �,�����> 3� ?�������
����"
,	���� �� ,������ �� ��������" %- �� �-����	��

� 2��� ��	������ 89



����!�	����� �
 "��%	�������"�" ��,	�����?�

��!� �
 ?���	 M40 J���" /��/K> 3� ��� ��	-
	��"� �� "����"����� �
 ������� !M40� �� ��
��?�"�" ��		 %�� �	�� �� �� �,���" �
 � �-���!��
��	������ �����	 ���
������ ?���� ����������
J+/����
�	��
 ������	���K �� "������ �������>
����?�� �� �?��-���� �� �?�	����� ��������
"�
���� ���������� �?� %��� "�?�	�,�" %-
?������ ��� ,��"��� )$2� ��,,�������> 3�
!�	���	�� ����������� �� ��� �
 �!�		 ���%��
���- M40� 
�� ���� ��	������ ��" �������� �

	��� �
 
������� �����
��!���� �� �����		�"
M40������
������ �����O�� J+/��K �� �����"
����!��� �!,�������>

����" �� �� ������	 �����"�������� �
 ������
��" ������ ���	���" �� ��� ��,��� �� �

���� �

?������ �%����� ��" %����� ��?����!����	 
������
��		 %� "�������" �� ��!� "����	> ������ ��"
������ ��		 %� �B,	����" ��%=��� �� �?��	�%	�
����	�"�� "��� �� �� !�	���	�� 	�?�	S �� ��!�
����� %�� ��� �� �		 ��� ,��� ���	" �	�� %�
���!�" H!�	���	�� ���,-���	��-I �
 ,	����>

������


#> 0		 �������!� ��� 	�!���" �� ���� "�?�	�,�
!��� %- �� ��?����!���> $��� 	�!��������
��" �!,���� ��� %� �%����� �� %�����> �

����
�
 �%����� 
������ ��� �� 	��� ��!,������� ��
����� �� �� �������! ����		- 
�		�� �� �,���
!�! �������������> ��?������ 
��! �� �,���
!�	 ��������- �� ������������� ������� ������
��" �� ��?����!����	 
������ %���!� ������
����> $��� �� �� �,��!�! 
�� �� %����� 
���
����> $� �������� �� �

��� J�>�> ��
������ 
��!,������� �� ��%�?��-K �� �������� ��
������> F���		- �� �������! �� ��%=����" ��
��?���	 ��������� �� �� ��!� ��!�>

/> 3
 ��%=����" �� ������ �� �������! ������ ���
� ������ �������� J�����		�" ������K ���� ���
������- ������,��"� �� �� ������� �
 ��
������> ������ ��������� ��� ��� �����" �� ��
������ 
����� �,���
�� �� ��		 �� ���,���
�� ��"
��� ��������� ��� ���	" ��� ����� �� �� �
�!�		 �B���� ��	- ������ �� �!,���" ������>
F��,���
�� ������ ��������� 	��" �� ��"�����
�	�� ������� ���� ���������> ��,��"��� �� ��
������� �
 ������ ��" �� ������ �������� ��
���! �������� �� ���" �� �� ���� �
 ��"�����
��" "������� �� �� ���� �
 "�!���>

5> &������!� ��� ��,�%	� �
 �	������ ���� ������
��	������ %- �"�,������ ��" �� � ������� �B�

���� ��� ��,��� "�!���> ������ ��" ������ ���
,��� ��" �"�,������ ��� ��!!�����" �� ���
��		�" ������ �����,�� �B,	������ �� ��������
,������� "�?������ 
��! �� H���!�	 ,��
���
!����I �� ������ ���������>

6> ��	�� ������ ��������� ��� ����		- ��	���?�	-
����	- ���������" �� ,����,���� �
 ������ %-
�� �������! �� ��� -�� 
�		- ��"������"> $�
O������� ��� !�	���	�� �����	 � ��������
������� �� �� �������! ��� %� �������" ��	-
�� � 
�� �����> ���"�
�����" ��"����� �� �-,�
���	 �
 ����	��	- ��������� ������ ���������� 

�� �B�!,	� 
���� ��"����� �
 ,	���� ��
������� ��%=����" �� ��	" �������> ����?�� 
����		- �"�,������ �� ��������" %- �� ������ ���
��	
> 0"�,������� 	��" �� �� ��������" ������ ��	�
������ �� �� � !��� �

����?� ������ �?��"����>

�> ������ ��� %� "�!��������" �B,���!����		- %-
�� ��������- �
 ������ ���������> $��� ���
!���	- ���,���
�� ��" ��	- �� "����� �

"�!��� �� O�����
��%	�> F���		- �� �����	
H������� ,����I �� �������?��- �� ������ ������
%� "�
���">

�> ������ ����		- �������� �
 ��?���	 ��������� ��
�� �� ,�����,�		- "�

���	� �� ,��"��� ���������	�
����� ,	���� ��� ���� �����	��-> &%?����
H������� ,�����I �� �� ,	���R� "�
���� �������
������ !�- ���?�� %� �!,��?�" %- �������
����������� 
�� �B�!,	� "����� ����������
�
 �����	� %- �����
��!����� ��� ����� ���
��"��� 
�� !�!%�����,��������� ,������� ��

�� %���-������ �
 	�� !�	���	�� ����� ���
	���� J��!,���%	� ��	����K> ��� �����
��!��
���� �
��� "��� ��� 	��" �� ������� �� ������
	����� ����� ,������	��	- �
 �����"���" ��
!�	��,	� ��,��� ��� ��� %� �B,�����" %������
�
 �� !������!� �
 ���� ��	������>

5���������

���"�� E J/��6K �40 !��-	����� ��" �,���������> 0���
M�? )	��� ���	 ��'6#D�7

�������� �E 2����� M� )������ �E ������ �� J#<<7K
�40�!��-	����� �� ,	����> 0��� M�? )	��� )-���	
)	��� ��	 ���	 6<'//5D/67

������ 0� ��- M�� J#<7;K ��?����!����	 ,-���	��- �

,	����> 0��"�!�� )���� :��"�� , 7

������ E ���� � J/��/K �W	�� ��" )
	����' F,"����� �	�����
��	 ?����> ����
��� "�� 1������ ��� 1��%������� ������
���������
�	���� ���������� #5;J#6�K'55;D57#

:����� � J#<7;K ������ %�� )
	�����> 4�������������
���
;6'#�7D#�;

:����� � ��"��� � J#<7�K �����	���	��W��4�!����!! ���
+��������������� "�� ���W	������!,
��"	������ ����
,����� )
	�����> 0���� ��� �6'/;5D/;7

�% ��?����!��� �� ������ ������' ������ )-���	��- �
 )	����



:�?��� E J#<7�K M��,����� �
 ,	���� �� ��?����!����	 �������
�� ?�	 3> 0��"�!�� )���� :��"��

:�������	�� �M ���V E0 J#<<;K �	���������� �!����� ��
� "��������� ���	 
�� ,	��� ������> $���"� )	��� ��� /'5#�D
5/�

M-� �� +���� 0 8�� N :� )� J#<<�K 3�"������ �
 ��	"
��"����� %- ��	� ������ ��?�	?�� �-������ �
 ��	"� ��"
�%������ ���"����,����?� ,������� �� ,����� J�������
����������� ���K> )	��� +�		 )-���	 5�'#/6�D#/�#

������ �� E���%��� �� ������ �� M�- 0 J/��/K �3+�M�
:3��#' %	��" !�� ��" �	�,���� ��  ��
�	����� "�?�	�,�
!���> $���"� )	��� ��� ;'67;D6<#

��	-� � J#<;5K $� �?�	����� �
 �� ������ �����,�> 0! ���
�#'�<5D�<<

������ � ���� � J#<;<K �W	����������� "�� �����> ���
���� ��� 2�� </'/65D/�<

������ $ J/��#K ���-	����� �
 � "�

����� ���"> $���"�
)	��� ��� �'��5

���� ��9 ��,	�� � :�� ��E 2�� +: J/��5K 0�O����" ��	���
���� �� ��!,������� �B���!��> $���"� )	��� ��� 7'#;<D
#7;

1�� : :�� �0 ���?�� 3 ������ 4 J#<<5K $� ,��!��-
�����	 �� �� %��	�����	 ,����,���� �
 ��!,�������' )"�
����	-��" -"���������� �
 !�!%���� 	�,�"� ���!�	���"
�� �B,������� �
 �� "��0 ���� �� �-�����-����
)++�7�5> )��� 4��	 0��" ��� F�0 <�'<�<�D<�<6

���" 4$ J/��/K F���?�		��� �� !�	���	�� %���� �
 ?���	
��,,������� �
 )$2�> $���"� )	��� ��� ;'576D57�

8� � ���� 8 ���� � ���� � �� $��� �� M J#<<�K
�B,������� �
 � 	��� �!%�-�������� �%��"��� ,������
���� �10# 
��! %��	�- ���
��� ��	������ �� ����� "�
��
��� ��" ��	� ������ �� ���������� ����> )	��� )-���	
##�'/6<D/�;

N�	���- 0� ���� 0 )��� F J#<<�K )	��!� !�!%����
�����	� ��� ��������	 
�� ������� ��!���� ������ �� ��
�	���	����� �	�� ����������> )	��� )-���	 #�<'#5<�D#6�5

� M�
������� �8



5�������� ����������

� ������ E) �����!� �E J/��6K ��,��!�	���	��
������������ �
 �-	����" !�!%���� ,�������
�� ����� ,	����> �����! ���,-� 0��� J����
����������K �� ,����

� ����� 4)0 XO���� 2 ����� � J#<<7K ���
���- %�	���� ��" ���	�!����� �� 	��� ��"
��	"> $���"� )	��� ��� 5'//6D/5�

� :��� �M ��!,���� � J#<<6K )������%�����
�
 ,����-������ �� ������> 0��� M�? )	���
)-���	 )	��� ��	 ���	 6�'�55D��/

� :����� F J#<<;K )-���	�����	 ���	��- �
 ���,��
��	 ,	����> �,������ ���	�� ���"�	%��� 4�� 9���

� )�������	� � J#<<;K ���"%��� �
 ,����-��
�����> �����	 ������ 4�� 9���

� ��"� � �������� 4 J/��6K )	��� ������		�
,����������> +��� &, )	��� ���	 ;'�/�D�5#

���	��� %- 
�� �� "�!������� �����- ������

�� �		 	�
� �� ���� ?����� 
��! ,	��� �� ,	��� 
��!� �
 "�- �� ��!� �
 "�- ��" ������ �� ������ 
�� ��������- ��" �	�� �� �,�����	 ��!,�������
JF1 	��� ��		 %� "�������" �� � ��,����� ��,�
���K> 0� ,��!��- ,��"����� ,	���� ���" �� �"�,�
�� "�

����� 	��� ��?����!����> $�� 	���	� 	���
!���� � ������?� �����- %�	���� �>�> ���� 
��!
,����-������ "��� ��� ��?�� �����- ��O�����

5��� ������ �� �	� ������ � �	���,����� 	
 �		 ���� ����?
�	�������	� 
	� ���� �� ��� ����� 	
 � ���� ���	�� �� ��$��
���� ������
�� ��� ��� ���� �	 �	����! �	���	�	���� ���
�����	�	���� ������� 1�� �������������� 	
 ����� ������ ��
� ���� ���
 ���� ��� � �	� ���
 ������  ��� 
������ ���
������� ��� �������������� ����� ��� ���	 ������ �	�����
�� �����	���� �������  �� ���� ������� �� ������������
�������
�� �� ������� �	 ���� �	�����	�� �� 
	���� ��	���
�	�� ������� ������� ����� ���	 ���� �� �����	��� ���� ���
���� ���� �	�	���� ��� �	��	� ������  �� ���� ����� �����
�� ������� ��� ��	���� ��� �	�� ���� ����	�� ��� ��	��
������ ��������� ����� ��� ������� 
���	�� �� ��	����� 
	��
����� 5� 6���	����� :������ ���� *������ ����>�����
.�	�	 /���� -����>�

���
��	��



!����> �B���� 	��� ������ �� �	���,	��� �� �%�
���%�" %�� �� �����- �� ��� ���" %- ����!�	��
���� 
	���������� �� "����,���" �� ��� ��" ��
!�- 	��" �� ��?��� �B�"���?� ������>

0"�,������ �� ��� 	��� ��?����!��� �� ,����
��� �� �		 	�?�	� 
��! �� !�	���	�� �� �� !���
,�	�����	 ��" !�- %� ,��!����� �>�> 
��!��
���� �
 ��� �� ��"� 	��?�� �� "-��!�� �� �%�
���?�" �� �� !�?�!��� �
 �	���,	���� ��
	��?��>

�����

:���'�� ��	��

�������
.�������	���� �� ���������� &��������

1	�� �� ����� �� �� !��� �������� 
�� ?���������
�� �� 
����� 
	���> 0� �� �"�� �
 �� 
����� 
���!� �� ����� �
 ,	���� �
 �� 
����� 
	���
%��" �� ��� �� 	��
 ���� �� �%	� �� �%���% ��
!�� 	��� �� ,����%	�> $�� ��� %� ����	- �%�
���?�" ��� %������ J����	���K ��� �� �
���

�" :���

1,0 100 200 300 400 2000

Rosette leaf Bud leaf
5.0

4.0

3.0

2.0

1.0

1,0
1,0 100 200 300 400 2000

Natural
position

Return to
vertical
position

Natural
position

Return to
vertical
position

Forced
horizontal

position
Forced
horizontal
position

C
O

2
 u

p
ta

k
e
 (

µ
m

o
l 
m

-2
 s

-1
)

A Light intensity (µmol m-2 s-1)

� ��	� ������ ���	�������	� 	
 ��	�	��������	� �� ������
������������� 	
 ��� �	������� �� /��� �
���� G-������
.������ &�9%% �(� /���	���H� � <�� ��	�	��������� ���� 	
 �
���
 
�	� ��� �	����� ��� 
�	� ��� ��� �� ������� �	����	���
���� ���� �	��>	������ &�!���� �������	�( ��� �
��� ����� ���
���� �	 ��� ������� �	����	�� E����� ��� �	����� ������ ���
	��� ��������� �

����� �� ��� ��� ���� ��������� ���
���� ���� � ����� ���� ���� �������� �	 ��� �	���� �	���
��	�� ��� ��	�	��������� ���� 	
 ��� 	���� ������ 	
 ��� ���

��� �� ��������� �� �	�� ���� 9%@ �� ��� �!���� ���� ���
�������� ���� �	 ��� �	���� �	����	� ������� �� 	��� �
����� ���	����� 3 -�������� 	
 ��� �������� ���
 �	����� 	
 ��
�������������� .�	�	 /� 3��$




���" �� �� �"��� �
 �	������� �� � 
�����> :���
��� ��" �,�,-��� ��� 	��� ,�������� �?��"���
�� �������- �
 	��� ����� �� ����" %- �����
����� �� ��,,��� ��" ��� ��,������ ���������
��� ��� ��� �?��	�%	� 
�� �� "�?�	�,!��� �

���� ��� 	��?�� ��" 
	����� �� �� ����,- �

�� ��,,������ ,	���>

3� �� "�

����� 
�� ������� �� �����' 	��?�� �
���
�?��" �B�����?� ��"������ %- �"�,���� � ,���		�	
,������� �� �� ����"��� 	��� J��� �	�� +�,> /># 
���> />#>#6K> $� ������ 	��?�� �
 ����������
��� ��		 ����� 
��!��� �� H��"��	��� 
������I
�� 0�����	��> $� ?������	 ,������� �
 	��?�� ��
%��� ���� �� %� �� �!,������ �?��"���� ������
��- 
�� ���,���	 ,	���� �� �� ���,���	 !����
����� J���> #>/>#K>

$� ,������� �
 �� 	��?�� �
 !��- ,	����
������ "����� �� "�- �

������ �� ���	� �

�� ����!��� 	��� ��" ��� �� ��������- �
 ���
��!��� ��"������> ��� 	��?�� �
��� �?� ,�	?���
J,������	��	- :���!������K ��� ���%	� ,	����
�� ����� �� ,������� �
 ���� 	��?�� �� ,���

��	�� J��� �	�� ���> />#>#6K> $� �������� �
 ��
4��� 0!������ ���" �����	 �� � ��������!
	��� ������ �
 ������ ��������- �����" %- � ���
��- JH	��� 
	���IK �� ���� �� ���> #>/>/> $�
������ 
�� �� 	��� ��������- �� ,����%	- � ,���
!��� �%���%��� %	�� 	���>

0?��"���� �
 	��� ������ �� ��"� ,	���� ���
�	�� %� �%���?�" �� �� ��		�	�� 	�?�	> 3� !��- �	�
��� ��" !����� %�� �	�� �� ��!� ���!�,-��� 
�	���,	���� !�?� �� �� 	����� ����"����" ?�����
��	 ���
���� �
 �� ��		 ��" ���� ���� 
���� ��"�
�����"� �� ����!��� 	���> 3� ���� 	��� ��-
��� 
���" �� ,�������� ��� ���� 	����� ���
���
�B,���" �� �� ����"��� 	��� J���> #>/>5K>

����"�� ��� ��������! �"�,������� J��������
��!� ����� !������K �� "�?�	�,!��� �
 	��?��
�� �	�� �

����" %- �� 	��� ��?����!��� ���
�� 
��!����� �
 ��� ��" ��"� 	��?�� J���> #>/>6
��" $�%	� #>/>#K>

$�� ��	&�� ��� ����		- �!�		 %�� ���� %��
����� ��- ,������ � ��		�"�?�	�,�" !���,-		 

��O����	- ��� ��?���	 	�-��� �
 ,�	���"� ��		�>

� 1���%	� :��� �;

Time (min)

- 20 -10 0 10 20 30 40 50 60

Light fleck
L
e
a
f 
a
n
g
le

 (
d
e
g
re

e
s
)

-100

- 80

-60

-40

- 20

20

0

4 µmol

photons m-2 s-1

1590 µmol 

photons m-2 s-1

4 µmol

photons m-2 s-1

� ��	� ������ ��	������ 	
 ���� ������
�� ������ ��� ���
 ����� �� ���
����� ����� �����	 ������� ��� �	����
�� 	
 ���
���� ��	� �!�	���� �	 � ����

���$� ��� ���� ������ �	 ��� �	����
��� �	����	� �
��� ��� ���� 
���$
�	��� ����� ��� ��	��� &�
��� 3IJ�$�
��� ��� .	���� 8948(

� ��	� ������ *���������	� 	
 ����
������ �� ���	�	����� �	������� -���

��� ���� 	
 ���
 ����� 	
 ��� �	�� ���
����� ������������ � .	����	� 	
 ���
���	�	����� 	� ��� �	��>	���� ���� ����

��� �� ���$ ����� 3 .	����	� 	� ���
���� ����� 	
 ����� ����� ��� �����
&<������ 899C(



�C :���

�  �'�� ������ 6	������	� 	
 ��������������� 	
 ��� ��� ����� ������ 	
 ����� &����	 	��������( ��� ��� &�
�� ����(�
��� ��� ���� 	
 ��������	� 	
 ����	�� ����������� &5������ 899"(

6������������� ����	 	�������� �
�� ����

-�� -���� -�� -����

5��
 ���
��� G���H �4�4 "4�9

 ���$���� 	
 ���
 G��H 84; 9� "%9 ��8

������� 	
 ��	���� G��� KL8  -H %�9) ��C

-�	����� �	��������� G< K��L�H �8" 8""

<����� 	
 ���	�	������
��� ���
��� 	
 ���
 G< K8%9 K��L�H ;�%9 ��";
��� �	���� 	
 ���
 G< K8%9 K ��L�H 8��" 8�88

6��	�	����� �	���������	� &�=�(
6��M���
 G�H 8�C 8�9
6��M���
��� G� K��L�H 4�) ;�;

6��	�	����� �M� ��9 ��9 ��� ��4

:�3.�����	!����� �������� G��	� 61� K��
L� �L8H �94 �%�

<�� ��	�	��������� G� 61� K��
L� �L8H ��; 8�� ���� 9�"

5��� �	��������	� �	��� GE K�L�H ��; 8

5��� ��������	� GE K�L�H 4�; ""
	
 ��� ��	�	��������� G��	� K�L� �L8H C%% �;%

���$ ���������	� G� K��L� �L8H %�; %�8C

Shade

leaves

LE

SP

Vertical

hanging

leaf

Extreme

shade

leaf

Sun leaf

PP

UE

A B

Acer saccharum (sugar maple), Aceraceae Prosopis (mesquite tree), Mimosaceae

M

UE

VB
LE

Psychotria suerrensis (tropical Rubiaceae)

UE

Hy

M

Hy

LE SC

� ��	� ����!� ����	����� ��������	� 	
 ������ �	 ��� ���� �����	������ �  �� ����	����� ��������� 	
 ������ 
�	� ����
��� ����� �	����	�� �� ��� ��	�� 	
 ���� ����� �� ��	���  �� ���$�� ��� ���� ���������� ��� ���� �����	��� �� ���
��	�	��������� ����������� 3  �� ���,���� ���� ��� ����� ������ 	
 �,��
����� ����	����� ��������� ����� 	��� ���	��
��

��� �	��� ���� ���� ��� ��� �� �� ��� �������  �� ����	��� 	
 ��� ����$������� ��������� ����� ��� 
����� ���� ��	�������
�������� �	��������� � �������� 	
 �	

��� �	�� �� ���� ����� �� ��	����� ���� 
	����� �� ���� �	� ����� 5���������� �����
�� ��� ����� ��������� ��� ���� �������������� ��� �	��� ����� ���� 
	� ��� ���$�� �����	��� ���	������ � 2���� ����
������? � �	��� ���������? �� �������� ����������? �� ��	�� ����������? ! ���	�����? �� ���	������? "# ��������
������? �� �����	����� ������� &�
��� 5������ 899"(



:��?�� ��� ,��"�!�����	- ?������	 �����������
��� ����		- �O��
����	 �>�> ,�	���"� ��		� ���

���" �� %�� ��"��> $�	
� ��	&�� �� �� ����
��" ��� 	���� ��" ���"�� ��� � ����� ����	-
"�?�	�,�" !���,-		 ��" !�- ,������ �""������	

���	����� �� ���, 	��� �>�> ��� �� �,�"��!�� ��
-,�"��!�	 ��		� ������ 	��� 	����� J��������� 
���> #>/>6 �K> ������ "�

����������� �
 �� �,��
"��!�� �>�> %- ,��"������ �
 "���� ���� ���
��
	��� ����"��� 	��� �� �������� ��"���� ��
	��� ��������- �� �	���,	���� J��� �	�� +�,>
/># ���> />#>#/K> )�������?� ,��!���� ��		�" �-�
!����!�� �� �,�"��!�	 ��		� ��� ,������	��	-
�

����?� ������� �������?� ��"������> 0 �-,���	
�B�!,	� �
 ��� �� �� �����		�" =�?���	� �����
�-���� ��� ,������� ��� -�� 
�		- ����� 	��?��
������� �� "��������?� �

���� �
 �� 	��� ���
��������� J��� ���> #>/>#�K>

�������
<�������������� &��������

0"�,������ �� �� ��%��		�	�� 	�?�	 �� �
 ������ 
�	�� �%���?�" �� �	���,	���� J���> #>/>�K>
+	���,	���� �
 ��� 	��?�� ,������ ��	- �!�		
�-	����" ����� ��" ��	- � 
�� ��"�?�"��	 �����
!�	 �-	����"� %�� ,	����"� �
 ��"� 	��?�� ,���
���� ?��- 	���� ����� ��" !��- ����!�	 �-	��
���"�> $� �!,������� �
 �� ���� �
 �� �����
��" "�����%����� �
 �-	����"� %���!�� �%?����
��� �����"����� �� !�	���	�� ��������� �

�-	����" !�!%����� J��B #>/>#K>

0� ,����-���! 33 J)� 33K �� � 	����� �������
�,,������ ��� ,����-���! 3 J)� 3K �?�� �	

�
 �	���,-		�� �	!��� �		 �	���,-		�% ��"
!��� �
 �� B����,-		� ��� ���������" ��� )�

33> $� 	������ ,��� �
 � ����� ������� �
 � ,����
�-���! �������� �
 �������> $�� � ��	
�
��������	�� ,�������� %������ �
 �� 	���� ,���
,������ �
 �,,�����" ������� J������� ����� �

�-	����"�K � ?��- 	���� ,��,������ �
 ��������
��" ?��- 
�� �������� ������� ��	���?� �� ��
��!%�� �
 �	���,	����> ��������	��� �� ���
��	&�� �� �������� ������� ?��- �!�		 �������� 
%�� !��- �������� �������> $�� ��� %� ������
,����" �� �"�,������ �� %�� ��!%�������� �		��
�,��!�	 ���	������� �
 �� ����"��� 	���> ���
"�

������� ��� ��� ��	- 
���" �� ��"� ��" ���
	��?�� %�� �	�� ����� � ����	� 	��
> +	���,	����
�� �� �,,�� ��"� �
 �� 	��
 ����		- �� %�����
	��� ������,��" �� �� ��� �-,� ��	�� ���� ��
�� 	���� ��"� ������,��" �� �� ��"� �-,�> 3
 �
	��
 �� 
�B�" ��� �� �,,�� ��"� "��� �� �-	��
���" ���������� ����� �����"���	->

$� "�!������� �
 �� ������� ��!,	�B��
!�- ����� �� ��		 �� �� ,��,������ �
 ������
��� �� �������� �������> $� �����		�" !�=�� ���
����� �
 )� 33 1�� 00 2�������	�&������ �������
����� �������3 �� ��%"�?�"�" ���� � �!�		�� ���
��� ��!,	�B ���!�" �� ���� 	�����	 ��" ����
� 	����� ����� ����	� �� ��������	� �� ������
	�����	> �B�����?� �����- ,������� �� )� 33
	��"� �� ����������������� � ��������� "�������
���� �
 �� �# ,������ �
 �� �

����" ��������
������ J��� ���> #>/>7K> )��!����� ,������%��
���� 	��"� �	�� �� ������� "�!��� ����	���� ��
"���������� �
 �� �-	����"> ��� �� �����-
,������� �� �� �������� ������ �� �� � 	����
,��,��-	����� ,�������	 �� ,��"���"S ,������
������� ��� ����?���" ��� ,��,��-	��� �����
���� ����"��� �� �� !�%�	� ������� ,�������>
$� ������?� ������ ����!�	���" �� � ������
O����� �
 �� �""�" ,��,��� ����,� "���������

� 1���%	� :��� �)

� ��	� ����*� ��������	� 	
 ���	�	����� �������������� �	 ��� ���� �����	������ � 6��	�	����� 
�	� � ��� ���
 	
 �	����	�
 �� ����� ����� ����$� ��� ������� 	
 ���	�	������ 
�	� N�������� ������O &0��� ��� :�	 899"(� 3  ��������� �����	� 	
 �
���	�	����� 
�	� � ����� ���
 	
 ����������� &$���������� ��%�	( ��	��� ����������� �����$	�� ����$��� &-���������
894�(



�� ,��,��-	���" �B�����	 �������� 
��! )�
33> $�� �� ���� ��"���� ���� 	�����%���%���
����� ������� J���> #>/>�K> $� ����!�	����� �

������?� ������ �� �	�� ����� �� ����� �
H	��������I �
 �� �,,�����" ������� ���%	���
�� 	�����	 !�?�!��� �
 ,������ ��!,	�B��>
$��� ��� ��"�������� ��� !�%�	� �������� ,���
���		- ��������� ��� )� 3 ��" ��� ��������� �
!��� ���
��! �B�������� �
 )� 33 ��" )� 3 ��"
�?��" �?�����"������ �
 )� 3> ��� "���������
	��� ��������- ,������ ,��,������ ��� �����
�� ����� "�,��,��-	����� �
 :�+ 33 ��" ��%�
��O����	- �� !�%�	� �������� ������ �� )� 33>
$�� ��
� �
 !�%�	� �������� ��������" %- ��

�?����B�������� �
 )� 33 ����	���� �� � ���� �
�

������- �
 �� ����	 �	������ �����,��� ��� "��
����%�" �� �� ���	- ,���� �
 ,����-������ ���
����� �� ����� ����������� �� ����� 3 � ����� 33
���������� ������ ���?�� �� !�	���	��
!������!� %���� ��"������">

�������
��
�����	���� &��������

����"�� �� !��,�	�����	 ��" ���������	 �"�,�
������� �
 ,	���� �� �� "�!����� 	��� ��?�����
!��� ,-���	�����	�%����!���	 !������!� �


�4 :���

3�# ����� <������������� �� ��
��@�� ���'�����

)����-���! 3 ��" 0$)��-����� ����� ,���
"�!�����	- �� �� �����,,�����" ������� �

�� �-	����" ��" �� ���� ,���� �
 �� �-	��
���" �-���! ��� �?� "����� ������� ��� ��
�	���,	��� ����!�S �� �������� ,����-���!
33 �� ,��"�!�����	- 
���" �� �� �,,�����" ���
����� �� �� ,�������� ������� ��" �	�� �� ��
������ J
���K> $� �-�����!��%�(
 ��!,	�B ��
"�����%���" �� %�� ������� �
 �� �-	����"

�-���!�> $� ������ 
�� ��� ���?�� "�����%��
���� JH	�����	 �����������-IK �� ��� ��!,	����
	- �	���> 0� � ��	� � �	���,	��� �������� ��%�
�������		- !��� )� 33 ��� )� 3> $� ����� �

)� 33 �� )� 3 �� ?����%	� ��� =��� %������ "�
�

����� ,	���� %�� �?�� ����� �� ��!� ,	��� 
��" ��� �	�� ����� �� �� ���� ���! �� �
����	� �	���,	��� J���> #>/>� 
��! 0�"�����
��" 0�"������ #<77K>

OEC OEC

PS IIPS II

antenna
Peripheral

Inner

Lumen (loculus)

Thylakoid membrane

Lumen

LHC II
PQ PQ PQ

LHC II – PS II Cyt b/f LHC I – PS I ATP synthase

L
H
C
I

PC PC

Ph

Stroma
Partition
layer

CF0

ATPADP + Pi

H
+

H
+

NADP
+

Fp

Fd

FeSA,B

FeSx

P700

Cyt b6

Cyt b6

Cyt f

PQB

PQH2
PQH2

H
+

H
+

H
+

QAQB

P680

H2O

1/2O 2

CF1

FeS

� � 1!������	���� �	����!? ��� && �������������� ���	�	����� ��	���� ��? �' �����	,���	��? '$ ( '# ,���	���
�	��� �	 .- ��? �� ,��,-���S �)*+( �)%% ���	�	����� ������ 	
 ��� ������	� ������� 	
 .- �� ��� .- �? �� :���$� ��	�
����? ���( ��$(## ��	�����
�� ��	����� �� .- �? �
 
�����	!��? �� 
���	��	����? ��� ������� �������� ��	�	� �������
	
 � .���������? ��, �	����� 
���	� 	
 � .����������



�"�,������ ��� �����> $��� !������!� ���
�%	� �� ����� �?�� 
����� ��� �� ���������	
�"�,������� ��" ��� �	��-� ���� ,	��� �����"�
	��� �
 ����� ���������	 �� !��,�	�����	
������ ����� �� ���>

�������� 
��! �� ,����-������ ��"����?�
,������ ,��,��� �-�	� J+�	?�� �-�	�K / !�	
40�)� �� ��O����" 
�� �� ����!�	����� �
 # !�	
+&/ ������,��"��� �� 6 !�	 �	������ ��" 7 !�	
	��� O�����> $� �-�	� �	�� �����!�� 5 !�	
0$)> 0� 
��� �	������� ,��"��� �%��� />; !�	��
��	�� �
 0$) �� ���	 ��O����!���� 
�� ,�����
�� O����� ��� � 	���	� ����> :����� !������"
?�	��� ��� <>6 O����� ,�� !�	 ����!�	���" +&/>
:��� !��� %� �� 	�!����� 
����� �� ����?� ���
!������" ?�	��� �>�> !������!���� !��� %� ��
�� 	����� ����� �
 �� 	��� ���,���� ���?� J���
���> #>#>#K>

3
 �� �� +&/ ��,,	- �� ����?����� �
 �� ,����
�-������ ���-!�� J�>�> %������ �
 ��	"K �����
��� 	��� ��������- ��� 	�!�� +&/ ����!�	����� 
��� !��� 	��� �����- �� �%���%�" ��� �� ���
O����"> ����?�� ��� �,,��� �� �� �B����
	��� �����-P $�� �����- !��� %� ��
�	- "�����
,���"> $� ,	��� �� ��?���	 ��-� �
 "���� ���'

� $� ������	�� �	���	� ���������" ��� ,����
���,������� J��B #>/>/K> 3
 �� +&/ ��,,	- 	�!�
��� ,����-������ ,������,������� �� �%	� ��
���, �� +�	?�� �-�	� ������� %- !�����
,��,��	-������ �?��	�%	� ��" ��� !��������

��� � ������� �����!,���� �
 ��"����� ��"
�����- �O��?�	����>

� $� ��
������ �� ������� 	�
 �����	�� �	��
�����!�� �	������� ��" 0$)> ����?�� ��
,	�-� � ��	���?�	- !���� ��	� �� ,����-������
�	������ 
	��>

� 4(���� !�- �	�� %� ��
���
 ��������������
�	��� J��� +�,> #>5>� ���������� ������?� �B-�
��� �,�����K> $�� �� ��		�" �� ��	�� �����
����> +	���,	���� ��O���� 40�)� �� "���B�
-
�� ��"���" �B-���>
3
 ��

������ �	������� ��� �%	� �� 
	�� 
��!
����� �� ��� �
 �� ����,���� ��- "� ��� ���
��!�	��� �� ��� �
 �� ��!,������ �
 ��
�	������ �����,��� ����> 3
 �� ���� �
 ����
��!,���� 
�		� %�	�� �� ���� �
 ,��"������ �

��"����� ,���� ��" �����- �O��?�	���� ����
!������!� �
 �����- "����,����� J�� -�� ���
�B,	����"K ��� ����?���">

� /��������������	� ������ -�������� 2/,53
��" ���������������>
)	������ �� ���� �
 ,����-������ �� ��	�����
�� ���������� 	��� �� ������	 �	�,� �
 ��
���?� �� 	����� %�
��� �� ���� %���!�� ����
����� �� ,����-������ �� ��������" J���>
#>/>;K> $� "�

������ %������ �B���,�	�����
�
 �� ������	 ������� 	��� ��" �� ����� !���
����" �� ���� 	��� ����������� ���� �� ���
��"��� 	��� �����- ��� ������ %� ���"
,����-�������		-> $� ���� ��� ?�	�� ��
!��� H�	���"I �� �������� ������� �>�> ��-

� 1���%	� :��� �9

Long-term acclimation

Short-term regulation

Grana thylakoid Stroma thylakoid

Low light chloroplast

Grana thylakoid Stroma thylakoid

Excess light in PS II

Dissociation of peripheral
LHC II from PS II

Separation of LHC II and PS II;
migration of PS II

Phosphorylation of LHC II No phosphorylation of LHC II

Phosphorylated LHC II

PS I + antenna

PS II + inner antenna

LHC II: external antenna

High light chloroplast

Heat shock (T > 30°C)

� ��	� ����,� �������� 	
 ���
��	�	��������� ��������� �� ���
��	��� �	 ���� ������� ��� ����
��������� &�
��� ������	� ��� ���
�����	� 8944(



��� ���%	� �� ���B�"��� %- ,������ �� �� �B�
����" �	������� %������ �
 �� 	��� �
 ����,�
����' �� �B����" �������� ������� ������ %��
��!� ,�����!���		- ����?�> 0 �!�		 ,��,���
���� �
 �� �B�������� �����- ��		 %� "�����
,���" �� 
	���������� ��� �� �!������ !�B��
!�! �� �7� �! J��� ��B #>/>5 ���> #K> 0�
���! ��!,������� ��� 
	���������� �� "���?�"
�B�	���?�	- 
��! )� 33S �B����" )� 3 
	��������
��	- �� D;� �+ �� �� �?�� 	���� ��!,��������>
�?�� ���� �� ,��,������ �
 
	��������� 	���

�!����" 
��! �� �B����" )� 33 �� ?��- 	�� ��
��?����	��� ��� ,��?�"� !�� ��
��!�����
�%��� �� ������ �
 �� ,����-������ �	������
�����,��� ���� ��" �� +&/ ����!�	�����
J�����%�� �� �	> #<<6K> $� !��� �!,������ ,��
��!����� !������" �� ��� ��- ��� �� "-�
��!��� ��" �� ,��,������ �
 �� �%���%�"
	��� �����- ���" ��" �� ,��,������ �
 �����
!�	���" �	������� J�?����B��������K "����,���"
�� ��� J���!�	 "����,�����S ����,�����!�
���	 
	���������� O�������' ��B #>/>5K> +����

�% :���

3�# ����� ��������� �� ��� ������
������� ��������� ���������	
	�� �#����	� �� � ����

�?�� ��� �� ���!��� ��� �	���" +&/ �� ,���
"���" ?�� ,������,������� 
��! �� �B�"���?�
,����-������ ���%�� �-�	� ��" �� +&/ ��
�������!�	���" %- �� ��"����?� ,����-������

���%�� �-�	�> +����O����	- ��"�� ���� ����
"������ �� 	���� ,��� �
 �� �%���%�" 	��� ���
���- �� ���"> � ���!�	 ���!� ' ���!����
�
 ��� �B����� J�
��� $�	%��� #<<6K>

CH2O  P

CHOH

CHOH

CH2O  P

C=O

O2

RuBPATP
CH2O  P

CO2

Starch

Pentose

phosphate

Reductive

photosynthetic

carbon cycle

Oxidative

photosynthetic

carbon cycle

(C3) (C2)

COOH

P-glycolate

Glycolate

Glycine

Serine

ATPATP

NADPH

Hexose

phosphate

Triose

phosphate
Export

3P-glycerate

COOH

CHOH

CH2O  P

CO2+NH3

A

Glycerate

Reductive
photosynthetic
carbon cycle

Oxidative
photosynthetic
carbon cycle

(C3) (C2)

B

Atmosphere

O2

Atmosphere

R u b i s c o

Electron
transport

CO2

Sugars



�� ���� ,��,������� �� �����		�" ���� ����
������ �� 
�?��� �
 ���!�	 �����- "����,�����
�� �� �

������ ��������! "������������ �����
���� ��� �,������ "����� �?����B�������� �

)� 33>
F,�� 	�������! �B,����� �� �� 	��� ��
"����� ,������	��	- ������ 	��� ������ ��"
"����� ����"������ ��� F1�� 	��� ��� !���

����! �� ��� ��

������ ,��������� ���?��> 3�
��� ���� �� ���� ,������ �# �
 �� )� 33 ���
������ ������ �� "����"�" ,��%�%	- ��� ��
�	, �
 ����?� �B-��� �,����� J���> #>/>7K �� �
�,���
�� ���� ��" ��� �� ,����-���! �� "��
����?���"> $�� ,������ �� ��		�" ������������
���� J�
 ,����-������K ��" �� %���� ��?�����
����" �� !��- 	�%���������> 3� �� ����!�" ���

� 1���%	� :��� �8

20

20

5

15

20

25

30

35
R

a
te

 o
f 
p
h
o
to

s
y
n
th

e
s
is

 (
µ

m
o
l 
C

O
2
 m

-2
 s

-1
)

 

4000 800 1200 1600 2000

400

1200

800

1600

PFD (µmol m-2 s-1)

a

b

d

c

E
x
c
e
s
s
 P

F
D

 (
µ

m
o
l 
m

-2
 s

-1
)

C
lo

s
u
re

 o
f 
re

a
c
ti
o
n
 c

e
n
tr

e
s

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0.00

� ��	� ����-� ������������	� 	
 �
���� ����	��� ������ ���� � 5���
��� �������� 	
 ��� ��	�	����
������ ���� �� ���$ ����� ���� �
.�	�	��������� ����� ���� � 6���
������� ��	���� 	
 ������	� ����
���� 	
 .- �� ���� �!���� �����
���� 
 /!���� ���� ����� &�	��
����	��� �	 ��� ����-����� ���
��.	 ������� � ��� �(� ���
.�	�	� 
��! ��������
&�
��� -��P
�� ��� 3IJ�$���
8949(

LS

LS

LS

D2
pD1

D2D1

pD1

Amino acids

L

� ��	� ����/� *	��� 	
 ��� ��,����� 	
 ������	�� �����
����� ��� ������ 	
 ��� ������	� ������� 	
 ��	�	������
��� 5��� ������ &��( ����� �	 ��������� 	� ������������ �����
�	 ��� �8 ��	���� &�����
 	� ���		������
� ������������(�
������������ ����� ������ ������� ��� ��� �����,����
��������	� 	
 ��� �8 ��	���� &���������� �	 ����	
�����(� � �������	� &��,( 
	��� � ��� ������	� ������ ����
��� ���������� �� ��	���� ����� ���	������ ���� ���� ���
������� ��	����� �� ������������ ��� ���� ������ ��� ��
��	���� �� ���	 �����$�� &���		������
(� �� ��� ����� �����
��� �8 ��	���� ��� � ��� ����	��� ����? ��� �8 ��	���� ��
�	��� �� ��� ���	�	����� ��	��� � 5���� &-��P
�� ���
-����� 899�(



�� :���

3�# ����� ��������
�� � ������������ �� �� �������� �� �#��������
�� ���# ������

&� �		�!������� �� �	���,-		 !�	���	� ���
%� �B����" �� %�� ������ ����	�� / J�%���,����
�
 %	�� 	���K ��" ����	�� # J�%���,���� �
 ��"
	���K J���> #K> ����	�� / �� ��� �����	�?�" ��
��"��� � ,�����!���	 ��������> $� ����	��
/ ����� ��� ����� �� ����	�� # �� �� ��
�����" ����� %- "����,����� �����- �� ���>
����	�� # �� ,��"���" %- �%���,���� �
 �
O�����! �
 ��" 	��� ��" �� ��

������	- 	����
	�?�" �� "����� �� �	������ �� �� ����,��� ��"
����%- �� �������� � ,�����!���	 ,������>
�!������ �
 
	���������� �� �	�� ��	���" ��
����	�� #> �- 	����� �����- �� ��� ����	�� #
�����
��� �� �� �����" ����� %�� !�- �	�� ��
� 	����� �B���� ���?��� �� �� ���,	�� �����>
)��"������ �
 �� ���,	�� ����� �� "��������
%������ ��� �B����" �	���,-		 !�	���	� ���

����� ��� �� ���!�	 ���,	�� �B-��� ,��"���
��� ����	�� �B-��� ��� �� � ,������	��	-
������ �B�"����� !�	���	�>

3
 � ,���"������" 	��
 �� �		�!�����" ��
�%���%�" 	��� �����- ��� %� ���" �� ����
��-�' %- �!������ �
 ��� J��� �� �� !�=��
,���K %- H,�����!����-I ��" %- �!������
�
 
	���������� ,�����> )�����!����- ��"

	���������� ����� �� �,,����� ��-� ��" ��
,������	�� ,��,������� �>�> �� "�����%�����
J�� �����		�" ���� ���������K �
 �����- 
	�B ��
��� ��" Y,�����!����- @ 
	����������Z ��
�������� ����� �� 	��
> ��B�!�! 
	������
����� ����	�� ��� ���� ��� �� ,�����!��
��	 ,�������� �>�> ��� ���� �� �� ����,���

�� �� �B����" �	������� �� )� 33>

Second singlet state

First singlet state

Triplet

T
ra

n
s
fe

r

F
lu

o
re

s
c
e
n
c
e

H
e
a
t

R
e
d

a
b

s
o

rp
ti

o
n

B
lu

e
a
b

s
o

rp
ti

o
n

H
e
a
t

E
n
e
rg

y

Ground state

P
h
o
to

c
h
e
m

is
tr

y

t /   = 10-12 s2

t /   = 15 . 10-6 s2

t /   = 10-3 s2

P
h
o
s
p
h
o
re

s
c
e
n
c
e

� ��	� �� ��

����� �!����� ������ 	

���	�	����� � ������ �� ���� ���	���
��	� ��� ����� �	������	� ���	 �����

��	��������� ��	�	�������� �	�$�
����� 8L����� � �����
�� ��� ��	���	��
�������� &�
��� 0���� 8999(



� 1���%	� :��� ��

3�# ����� %��������)

$� ,����-���! �� ��� �	���"> $� !���
,����-���!� ��� ��� H�,��I �� !��� �B��
"���" ����,��� �� �?��	�%	� �� �!�		�� �� ��

	����������> ���! �� ���� ��������� �
 
	���
�������� �>�> ��� ��������- �� �� ,����%	� �� "��
���!��� �� ���� J�

������-K �
 �� �����	
,����-������ ,������> 3� �� ����������� ���
��� � 	��� ,����" �
 �B�������� "����� ���
�	������� ��� ��� �����
����" ��!,	���	- ��
40�)@ ��" 
����� �� +&/ �� ������ ��"����
%	� ��%������ � ������ "������� �� �� !�B��
!�! 
	���������� ������> $�� ��"������ �


	���������� ��� �	���" �������� �������
���� �� ��"�����%����� �
 �� ���� ���������
�� 
�?��� �
 ��� �!������ J���!�	 "����,��
����K> $�� �� ��		�" H����,�����!���	
O�������I J����> / ��" 5K>

0 ��!%�� �
 ,���!����� ��� %� "���?�"

��! �� ���	-��� �
 �	���,-		 
	����������
J���> 5K> $� !�B�!�! 
	���������� �,�� �	�

	�!������� �
 � ,���"������" 	��
' �!> $� ���
"���" !�B�!�! 
	���������� �
��� � ��������
��� 	��� 
	��' �!�> $� !���!�	 
	����������
�
 �� ������� ,��!���� �
 � ,���"������"
	��
 �� ��� ,����-������ "��� ��� �����'
��S �� �� �		�!�����" 	��
 ��� �� ������		-
�	���	- ��"���"S �� �� ��� ��		�" ���> $� "�
�

������ %������ �! ��" �� �� �� ���������	
!�B�!�	 ���
�	 �����- �?��	�%	� 
�� ,����
��!����-' �?[�!D��> $� �����	 
	����������
� ��� �� %������ ��� ��" �!� ���� ��
,������ �
 �����- ��� �� ��� ���" 
��
,�����!����- �	���� �� ����- ��� ���	"
%� ���"> $� !�B�!�! O�����! �

������- �

)� 33 J�33K �� ���� ����� �� ��	����� �
 �?

��" �! �33[�?(�!> $� �

����?� O�����! �

��
�����- �� ��[ J�!�D�K(�!�> $� 
	����������
O������� %- ,�����!����- JH����,����
��!���	 O�������IK' O,[#DJ�!�D���K(�? �� �
!������ �
 ��������" ���!�	 "����,�����>

h⋅ν h⋅ν h⋅ν

Heat

PSII LHC PSI

Fluorescence Fluorescence

Heat

Calvin cycle

HeatHeat

Photochemistry: H2O FdZ P680 P700PQQA QB b/f PC

Chl a*

NADPH

Chl a*

� ��	� �� 2�� ��� ���������	� 	
 ���� ����� �� ��� ��	�	��������� ���������� 5��� ����� ���	���� �� ���
��	�	��������� ��������� �� ������ �	�� �� ����� � ����� ��	�	���	� &Q8%@( �� ������� �� 
��	��������� � ��������
��	�	���	� ��� �� ���� 
	� ��	�	�������� �	�$� E��� ���	� ����������	� ��� �!������ ������� 	
 .- �� ��� ����	���
��� ���� �� ����� �� ����� ���	����� ���� .- ��  ������ .- �� ���	��� ���� ��� .- � �	�� ���� ������  ��� ���� 	
 ����
����� �� ������ N����� 8L����� � ��������	�O�  �� ���� �	������� &����$���� 	
 ��� ����!�( ��� �� ������ �� 	�������
���������	�� &�
��� -�������� �� ��� 899"(



�" :���

3�# ����� %��������)

Fv

Fm

qE

qQ

Fv

Fm'

q

Measuring
beam

Actinic light + periodic saturating light flashes

20 sSaturating
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Fm': maximum fluorescence of an
illuminated leaf 
(saturating light flash)

Fv: variable fluorescence during
illumination with actinic light

qQ: (new qp) photochemical 
quenching

qE: (new qNP or qN) non-photo-
chemical quenching at 
great ∆pH (increase in the
rate constant for thermal
dissipation)

q: total quenching under
continuous light

Fm: maximum fluorescence of a
predarkened leaf
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C2H5

2-Chloro-N-acetamide

CH3
CH2CH O

CH3

CH2ClC

O

“Metolachlor“

Dichloroacetamide HCCl2 C
NH2

O

Herbicide group chloroacetamides:

Herbicide group thiolcarbamates:

C2H5 CS N(CH2 CH3)2CH2

O

CS N

O

e.g. Ethyl-N,N-di-n-propylthiolcarbamate

N

CH3
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CH2CH2 COOHNHP

O

OH

OH

N-Phosphonomethyl-
glycine

"Glyphosate"
("Round-up")

inhibits the synthesis of aromatic amino acids

NH2

CH2CH2CH3 COOHCHP

O

OH

Phosphinothricin

"Basta"

inhibits glutamine synthesis and thus amino acid metabolism

A

Benzimidazole

"Benomyl"

inhibits mitosis, fungicide

CH3

CH3(CH3)3

N

N

NH C

O

O C NH

Triazines:

Atrazine

inhibits photosystem II CH3

CH3CH2

NN

NCl CH

CH3

NH

"DCMU"

Dichlorophenyl-
dimethylurea

inhibits, like atrazine, photosystem II

CH3

Cl

CH3

Cl

"Urea"

NH C

O

N

inhibits carotenoid synthesis

Pyridazinone

"Norflurazone"

CF3

N

NCl

H3C

N

NH

O

2,4-Dichlorophenoxy-

acetic acid

"2,4-D"

auxin analogue, leads to uncontrolled growth

CH2

Cl

Cl O COOH

NCH3 N CH3

2+

+ +
Methylviologen

"Paraquat"

transfers the electrons from ferredoxin (photosystem I) 
to oxygen:

e + MV + O2 → MV + O2
–

2 O2
– →  O2 + O2

2– → H2O2 + O2
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Glutamic acid

Basta-sensitive crop plant
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Isolation and
amplification of
the GS gene

Insertion of the amplified
gene into the plant cells

using Agrobacterium
or ballistic cloning

Isolation of transgenic
cells and embryogenesis

Resistant crop plant
(without foreign gene)

Insertion of the gene
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cells and embryogenesis

Resistant transgenic
crop plant

N-acetyltransferase
from Streptomyces

Isolation of the gene for

Strategy II
Transformation of
the plant with the

N-acetyltransferase gene
from Streptomyces

Strategy I
Amplification of

its own GS gene
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Ground water δD = -59 ‰

Acer
saccharum

Xylem sap

δD = -54 ‰

Precipitation

δD = -27 ‰

Soil vegetation

-28 ‰   Fragaria virginiana

-22 ‰   Holcus lanatus

-47

-34

-43

-29

-41

-26

-32

-26

-25 ‰-57 -55 -51 -40 Soil water in a

depth of 30 cm
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      layer conductance, gb
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A = (ca - ci) gl/1.6

Almax = αN (N)

Leaf CO2 assimilation

Canopy CO2

assimilation

Ac = f (LAI)

Evaporation, E 

E = Ec + Eg

λ Ec=
εRc + λρDGa

ε + 1 + Ga/Gc

Conductance of

the boundary

layer, Ga

Atmosphere
Net radiation, Rn

H = ∆T GcIl = σ Tc
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Canopy conductance, Gc
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glmax = 12 (mm s-1)
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Broad leaved crops
Cereal crops
Evergreen conifers
Deciduous conifers
Deciduous broad leaved trees
Eucalyptus forest
Grassland
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Tropical rain forest
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Gcmax

Gg wet soil
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Ca = CO2 concentration of atmosphere

P = Photosynthesis
A = CO2 assimilation =
Net photosynthesis

Rl = Leaf respiration
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Picea abies, Fichtelgebirge/Germany
May to September 1998
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Pinus sylvestris, Zotino/Russia
June to August 1998
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Continuous forcing 

of the C and N cycles 

by changes in:

– Temperature

– CO2

– Radiation (aerosols)

– Precipitation

Disruption of the C and N 

cycles but maintainance 

of organic matter in the

ecosystem:

– Diseases, Herbivores

– Windthrow

Losses of C and N 

bypassing heterotrophic 

processes:

– Harvest, Grazing

– Fire

Ecosystem disturbances
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Picea mariana, 10 – 20 kg C,
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high fire frequency
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low fire frequency
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Atmospheric
CO2

CO2 assimilation

1 day

Growth
NPP

Leaf
respiration

C/N storage

Defense

Heterotrophic
soil respiration

Regeneration
of nutrients:
N, P, cations

< 1 h

Mycorrhiza Litter Mycorrhiza

Microorganisms Litter Animal /
microbial

decomposition

Litter

Humic substances Chitin Lignin Charcoal

Non-decomposable carbon: black carbon

Reactivation

by land-use change

due to changes 

in biota and disturbance

Non respiratory

C-losses

Industrial

use of wood

Foliage Litter+
Existing
foliage – = Leaf area / biomass

Wood Heartwood+
Existing
wood – = Sapwood

Roots Litter+ Existing
roots

– = Root biomass

20–100 years

Logging

Fire

1–100 years 30–102 years

1 year

Plant respiration

GPP

Losses–

100 years

1–103 years

1–102 years

1–103 years
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Soil C fluxSoil C flux

NEP
4.5 ± 1 

1.4 ± 0.7 1.5 ± 0.9

HarvestWood
3 ± 1

Litter
3 ± 1

NPP
6 ± 2

CO2

Fluxes in t C ha-1 yr-1

MRT
(years)

Litter < 1 – 3

Wood 1 – 250

Wood products 15 – 20

Organic layer 14 – 52

A horizon 70 – 170

Mineralisation

Managed forest Mean: 80

Organic layer O

Mineral soil A
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Nardus stricta
Geum montanum
Gentiana kochiana
Vaccinium myrt.
Arnika mont.

e.g.
Abiotic

carbonate soil

Abiotic
carbonate soil

factors

Seslerietum on
carbonate:

dolomite, limestone

Nardetum on
acidic silicate:
gneis, schist

Number of species:

Festuca rubra

Poa alpina
Gentiana campestris
Lotus alpinus

e.g.

In both communities:

Sesleria coerulea
Scabiosa lucida
Daphne striata
Erica carnea

e.g.Abiotic
silicate soil

factors

Abiotic
silicate soil

factors

Primula auricula
Saxifraga caesia

Number of species:

factors

Root
competition

from
Seslerietum

species

Root
competition

from
Nardetum
species
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Leaf gall wasps

Mycophageous gall midges
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Plant sap suckers
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Mixed oak forest

Mixed beech forest
in lowlands

Beech forest
in mountains

Beech forest with
some pine (Pinus sp.)

Beech forest with fir 
(Abies alba) in mountains

Pine forest with oak
on sand

Hornbeam mixed forest

Hornbeam mixed forest
with spruce

Tree species in
German forest
about 1300

Tree species in
German forest
about 1900

Forests with only
deciduous trees

Forests with only
deciduous trees

Deciduous trees with
few conifers

Mainly deciduous trees
with conifers

Mainly conifers with
deciduous trees
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Advanced deforestation,
marked soil erosion
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onset of decrease in

groundwater level
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Start of loam deposition and extensive exploitation,
highest water level increases,
groundwater level decreases

Advanced loam deposition, more extensive exploitation,
start of river alignment, decreasing groundwater level

River embankments: river meadows converted to
arable use, no longer flood-fertilised, river bed deepens
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dry

Oat grass meadow
(Arrhenartherion)

Matt grass meadow
(Nardion)

Acid Molinia
meadows

(Molinion, acidocline)

Acid small sedge
marsh

(Caricion fuscae)

Grey hair grass
(Corynephorion)

Bromus dry meadow
(Xerobromion)

Bromus semidry
meadow

(Mesobromion)
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Carbonate-rich
Molinia meadows

(Molinion, basicline)

Large sedge marsh
(Magnocaricion)

Carbonate-rich
sedge marsh

(Caricion davallianae)

Marsh marigold meadow
(Calthion)

wet

Fertilisation, especially with nitrogen

Liming

Rain or irrigation

Drainage
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Eutrophication
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Epiphyte desert
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Mountain grassland and
dwarf shrub communities

subalpine/alpine
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Mountain steppes,
dwarf shrub communities
and thorny cushion plants

Mountain forests with Mountain forests with
Fagus silvatica
Abies alba
Pinus silvestris
Pinus uncinata

montane
(montane-

mediterranean)

Cedrus atlantica
Cedrus libani
Abies pinsapo
Abies cilicica, Pinus nigra

Pinus nigra
Populus diverse spp.

Deciduous forests with
Quercus cerris
Quercus pubescens
Quercus faginea
Carpinus orientalis

submontane
(sub-mediterranean,

supra-

mediterranean)

Evergreen and deciduous
forests with
Quercus boissieri
Quercus pubescens
Quercus coccifera
Quercus ilex, Pinus brutia

Pinus pinaster
Eucalyptus div. spp.

Evergreen forests with
Quercus ilex
Quercus suber
Pinus pinea
Pinus pinaster

Evergreen forests with
Tetraclinis articulata
Juniperus phoenicea
Pinus halepensis

basal/foothills
(eu-medi-

terranean)
Pinus halepensis
Eucalyptus div. spp.
Tamaris diverse spp.

Pinus silvestris

Pinus radiata
Pinus pinaster
Eucalyptus div. spp.
Populus diverse spp.

Pinus radiata
Pinus halepensis
Eucalyptus div. spp.
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Soil leaching
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Phytophages

Rain inudation incl. splashing

Salinisation
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Drought

Floods

Frosts

Strong winds/hurricanes

Rapid large-scale movements

Compl. clearance - effect on repro.

Clearings - effect on repro.

Patches - effect on repro.

Effect of self reproduction

1
. 

P
o

la
r 

a
n

d
 s

u
b

p
o

la
r 

re
g

io
n

s

2
. 

B
o

re
a

l 
re

g
io

n

3
. 

M
o

is
t 

te
m

p
e

ra
te

 r
e

g
io

n

4
. 

D
ry

 t
e

m
p

e
ra

te
  

  
re

g
io

n

5
. 

S
u

b
tr

o
p

ic
a

l/
tr

o
p

ic
a

l
  

  
d

ry
 r

e
g

io
n

s

6
. 

M
e

d
it
e

rr
a

n
e

a
n

 s
u

b
tr

o
p

ic
a

l

7
. 

M
o

n
s
o

o
n

 s
u

b
tr

o
p

ic
a

l

8
. 

S
e

a
s
o

n
a

lly
 m

o
is

t 
tr

o
p

ic
s

9
. 

P
e

rm
a

n
e

n
tl
y
 m

o
is

t 
tr

o
p

ic
s

  
  

a
) 

e
x
tr

a
-t

ro
p

ic
a

l

  
  

b
) 

h
ig

h
 d

e
s
e

rt
s

  
  

c
) 

h
ig

h
 t

ro
p

ic
a

l

4
.1

 G
ra

s
s
 s

te
p

p
e

s

4
.2

 D
e

s
e

rt
s
/s

e
m

i-
d

e
s
e

rt
s

5
.1

 D
e

s
e

rt
s
/s

e
m

i-
d

e
s
e

rt
s

5
.2

 T
h

o
rn

 s
te

p
p

e
/t

h
o

rn
  

  
  

  
  

  
  

  
  

  
  

  
s
a

v
a

n
n

a
h

1
0

: 
H

ig
h

 m
o

u
n

ta
in

  
  

  
re

g
io

n
s
 (

a
b

o
v
e

  
  

  
th

e
 t

re
e

 l
im

it
)

1 = in places catastrophic: e.g. hurricanes in the Carribean, tornadoes in west Patagonia

2 = frequent, but (mainly) ineffective          3 = seldom, but effective

Disturb. eff. seldom, never: Weak, seldom: Mild, occasional: Clear, frequent: Strong, often:
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Elastic stability (elasticity)
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Endogenous instability
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HOLARCTIC

NEOTROPIC

HOLARCTIC

PALEOTROPIC

AUSTRALIS

ANTARCTIC ANTARCTIC
CAPENSIS

Plant kingdom: Holarctic (can be divided into Paleoarctic and Nearctic)

Floral regions:

1 Circumboreal 4 Mediterranean 7 North American-Atlantic

2 East Asian 5 North Saharan-Arabian 8 Rocky Mountains region

3 Irano-Turanic 6 Macaronesian 9 Madric

Plant kingdom: Neotropic

Floral regions:

10 Caribbean 13 Andean region 16 Argentinian-East Patagonian

11 Guyanese 14 Juan-Fernandez islands

12 Amazonian 15 Brazilian

Plant kingdom: Paleotropic (can be divided into African, Indomalaysian and Polynesian regions)

Floral regions:

17 Acenscion Island and St. Helena 23 Sudano-Sahelian 29 Papua-New Guinean

18 Karoo-Namibian 24 Eritreo-Jemenitic 30 Polynesian

19 Zulu region 25 South Saharan 31 Fijian

20 Madagascan 26 Indian 32 New Caledonian

21 Angolo-Zambesian 27 Indochinese 33 New Zealand

22 Guinean-Congolesian 28 Malaysian 34 Hawaiian

Plant kingdom: Australis Plant kingdom: Capensis Plant kingdom: Antarctic

Floral regions: Floral regions: Floral regions:

35 Northeast Australian 38 Capensic 39 South Chilenian-Magellanic

36 Central Australian  40 Subantarctic

37 West Australian
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	�����K �?� ���!�	���" "���������� �� �� �����
��� ��7� �� 	��	� ����� �����
 �� ����	���
>
&
 ������ �� ���� �
 ,�������" ����� ���	" ���
%� ��	��	���" �����"��� �� ��	�� �
 ��	��" %���
������,- ��	- �� ������	- 
����� �,����� ���	"
��� %� ,�������" %������ �
 �� 	���� "�!��"

�� �,���> ��%����� �
 �� ��!� �� ��!�	�� O��	��-
���	" %� !��������" ��� ��� 
�� ���- �� %�	�
������ �,���� ��" J,���,� ��	- �����!������	-
��O����"K ��
��� ����� ,������� �� �� ,���
?����	- !�������" �������� ������ %- ����
0���� ��" ��	��� J#<�;K> $��� ���,,��� ������
��� �� �!,������ ��!,����� �
 �� �����,� �

��������������� �������� 
�� ,�������" �����> 3�
��� ������	����		- !�����" 	��"���,� ���
���,,��� ������ ���	" %� �!�		 
����� ��	��"� ��
��		 �� �"��� �"��� �
 
��	"� 	�������! 
�		��
	��" "�����" ����� O������� �� ���	��- 	���� ���>
+����,�� �
 ������ ,��������� !��� �����,�����
%�

�� ����� ��" �!�		�� ����� �
 �%���� 
����
!���� �����" �� ,�������" ���� �� �""����� ��
�� �	���" ,�������" ����� ��� ���	" %� ��
	���� �� ,����%	�> 4�!%�� �
 �,����� ���	" ���
%� �� ��	� ��! 
�� ,���������> :���� ����� �

���	��� �� �����	� 	�
 ��������	� �	���	��
���	" %� �����"���"> $��� ������ %� � ������
�		- �,,	���%	� ���� 
�� ,�������" ����� ��" ���,�
,��� ������ ��� 
�� �� �,����	 ,������ �
 ������
��������" %����,�� J,������	��	- �� "��������
%������ ���,,��� ������ ��" �� ,�������" ����K>
$��� ?�	��� "�,��" �� �� ��!!������� �� %�
,�������"> $��� ��� ?��- 
�� �B�!,	�� �� ���
!���!�! ����� ��" "�������� ���� ����%	���"
�!,�����		- 
�� ��"�?�"��	 ����,� �
 �������!�>
+������ ������ ����!,�� �� ������ ,�������"
����� ��� "���"�" �� 	���	 ���"������ ��" ����
��"�������� �
 ,	����%�	��-> 3���������	- �� !���
"-��!�� ���	�����	���� ������� %- 2�	,�� ��"
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�� ���� ����
!�"�	� "�" ��� ����	� �� ���� ��=������ �����
�� �������	 �B,���!���� ��" ���� ����	�� ����
O��������"> ����� �� #<;�� ��" #<7�� ?������
�����,��������� �?� %��� �"?����" ��" "���
�����"> $��� �� �!,����� ��������� ,���
������ �B,	��� ����%	��!��� �
 ,	��� �,����� ��
��	��"� "�

�����	- �� ���� �� 
�?��� "����!���

��!> 0		 ���������	 �����"�������� ��� %���" ��
�� ��!� 
������ ��� ��� "�����?� 
�� �� ���
��%	��!��� �
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 ���������� ��" �� ���"������ �
 ��!�
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 J#<;<K ����!� �� ����
��!�	����� !�"�	 ��� ����%	��!��� �
 ,	����
������ �����	����	��� ������ ��!,�������> $�-
�����" ��� !�"�	 ��� �����	 "��� ��" ����
�	�"�" ��� ��!,������� "��� ��� ,	�- � ��	�> 3�
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�����>
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���������" ��� �����,�������� �����"��� ��������
���� �� �� "�����?� 
�����> $�- !�������" ���
�	���	- ����%������ ��	��"� ,������ "�
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�,����� �
 �,����� �� �� �B����� �
 �,�����
���	" %� ,����%	�> ����?�� �� "��� ��� ����
,	��� %������ �� �,,��,����� ����� ��� �	���"-
����,��" ��" �!!������� ��� ��� �%	� �� ����
���" �� �� 
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��� �����"����� ��!,�������>

$��� ��" ���� !�"�	� ��� ��	- ���� ,��
��!����� ��� ��� �����"���" �� �!,������> $�
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�����,��������� ��� �� ����� �
 �,����� �� ���
�� ������� 
������ �
 �� �-���! %�� �� �����"�
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Stable environmental
conditions

Labile environmental
conditions

Little energy used
for regulation

More energy available
for production

Factors limiting
production

Larger
populations

Space limitation

More species

Earlier stages:
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turnover

increased stability
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damped climate
fluctuation

a)

b)

c)
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Reduced stability
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Increased productivity Limited productivity

"over-specialisation" and
smaller population sizes
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c) At more than yearly intervals

d) Continuous with varying intensity

b) Once per year at different times

a) Frequently in the year at different times
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Year 1 Year 2 Year 3
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Silver birch Birch Alder Bird cherry

Betula pendula Betula pubescens Alnus glutinosa Prunus padus

Coniferous trees

Scots pine Norway spruce Silver fir Yew

Pinus sylvestris Picea abies Abies alba Taxus baccata
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%���"��� ���� ����� ������� ��� ����� 
��
�,����� ��" ��"�?�"��	 ,	����> $�� ��
	����� �

���!� ������%���" �� ��������! �
 �� ���� ����
��,�> ����?�� �� ���	" %� ��!�!%���" ��� 
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O�������� �
 ��!,������� ��" ���B������� ��
���������� ��� ��?�"��� J���,-���K ��" ��
O������� �
 Q�,�� ,��������R> 3� ��� �����B� ��
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Hydrodynamics
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Terrestrial
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38 000 Gt C
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Atmosphere
750 Gt C

Oceans Plankton
3 Gt C
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Sedimentation
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Net
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+ 2 Gt C yr-1

+ 3 Gt C yr-1

6 Gt C yr-1

122 Gt C yr-1

60 Gt C yr-1
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92 Gt C yr-1 90 Gt C yr-1

1 Gt C yr-1

Pools in Gt C = 1015 g C
Fluxes in Gt C yr -1

(Mean residence time)

Carbon cycle

Rivers
0.4 Gt C yr -1 DOC
0.4 Gt C yr -1 DIC
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organic: 2 ⋅ 105
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organic
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(2000 years)
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Fixation
by lightening

< 3
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fixation
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8000 Internal
cycle

Internal
cycle
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Denitrification
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Denitrification
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Groundwater

Rivers
36

Permanent
deposition
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Atmosphere
N2: 4 ⋅ 109 (107 years)
N2O: 1.4 ⋅ 103 (100 years)

Pools in 1012 g N
Fluxes in 1012 g N yr -1

(Mean residence time)

Nitrogen cycle
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Trade in endangered species
(CITES)

Migratory species (CMS)

Wetlands (Ramsar)

Cultural and natural heritage
(UNESCO)

Convention on biological diversity (CBD)

Global system for preservation and
sustainable use of plant-genetic
resources (FAO)

Biosphere reserves (MAB-UNESCO)

Biosafety (UNEP, WHO, UNIDO)

Biodiversity prospecting
(UNCTAD, UNEP)

Intellectual property rights
(WTO, TRIPS)

Rights of plant breeders (UPOV)

Rights of farmers (FAO)

Rights of indigenous peoples (ILO)

Sustainable usePreservation of
biological diversity

Forests

Declaration of 
forest principles

Intergovernmental
panel on forests
(IPF)

Atmosphere

Framework conven-
tion on climate
change (FCCC)

Montreal protocol on
substances that
deplete the ozone
layer

Seas, freshwater
resources

UN convention on
the law of the sea
(UNCLOS)

Desertification,
soils

Desertification
convention (CCD)

Antarctica

Madrid protocol on
environmental
protection to the
Antarctic treaty

Balanced and equitable
sharing of benefits
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Conversion of
natural ecosystems

Overexploitation of
biological resources

Genetic and species
loss

Biosphere

Damage to ecosystem
structure and function 

Further environmental
damage

Increased consumption of
energy and resources

Change in demand structure

Policy failure

?

?
= amplifying effect = attenuating effect = unknown effect

A

Changes in loads of
particulate and dissolved matter

Changes in local
water balance

Changes in water quality
(pathogens, nutrients, toxins)

Rural exodus

Sensitisation to
global problems

Social and economic
marginalisation

Increasing international
agreements and institutions

Decline of traditional
social structures

Increasing environmental
protection at national level

Policy failure

Automation,
mechanisation

Development of new materials,
material substitution

Loss of
biospheric sinks

Reinforcement of
biospheric sources

Overexploitation of
biological resources

Conversion of
natural ecosystems

Genetic and species
loss

Damage to ecosystem
structures and function

Fragmentation of
natural ecosystems

Enhanced
greenhouse effect

Global and regional
climate change

Increase of
trace gases

Erosion,
morphological changes

Increased food
production: fishery

Increased consumption of
energy and resources

International
indebtedness

Globalisation
of markets

Expansion of
traffic routes

= amplifying effect

= attenuating effect

Hydrosphere

Population

Psychosocial sphere

Pedosphere

Economy

Science/Technology

Atmosphere

Biosphere

Social organisation

B

Loss of fertility
(organic matter, nutrients)

Growing environmental
awareness

Spreading of western lifestyle
and consumption patterns

Increasing significance
of NGO's
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low high

no data

Occurance of the
Green Revolution Syndrome

Dust Bowl Syndrome

not active

low high

A

Disposition to the
Overexploitation Syndrome

B

low high

C

Occurance of the
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���	 �?�	������ �
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Total economic value

Use values

Direct
values

Indirect
values

Option
values

Existence
values

other non-use
values (e.g.
bequest value)

Economic use
value

Symbolic values
(religious and
spiritual values)

Functional value

Functional value

Functional
benefit

Future, potential
use of direct and
indirect values

Benefits gained
from the know-
ledge of the
existence of
objects

Value categories

Area of application in the biosphere (examples)

Market analysis

Travel cost approach

Hedonistic price approach

Contingent valuation methods

Avoided damage
costs

Expenditure of
preventive
measures

Valuation of
changes in
productivity

Restoration costs

Contingent
valuation
methods

Contingent
valuation
methods

Natural objects
viewed as holy
(trees, rivers, etc.)

Ecological
functions (e.g.):

Use of genetic
potential for
medical
purposes

Natural landscapes
that give a benefit
without being
experienced directly
e.g. for aesthetic
reasons

World natural heritage

Economic use value Symbolic value Option value Existence value

Non-use values

Services for
production or
consumption

Experience value

Flood control

Functions in
biogeochemical
cycles

Protection of
water resources

Pollutant filters

Carbon source
or sink

Food

Biomass

Recreation

Health Heraldic animals

Economic valuation methods

Contingent
valuation
methods
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 ��� �� �!�� %����� %��

�	
�	 ?��- �!,������ ���	�����	 ��	�� �� �� ����
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� �?�	������ �
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Agro Coast Forest Fresh
water

Grass-
land

Food/fibre
production

Water quality

Water quantity

Biodiversity

Carbon
storage

Recreation

Shoreline
protection

Wood fuel
production

Condition

excellent good fair poor bad not
assessed

Changing capacity

in-
creasing

un-
changed

de-
creasing

unknown
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