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Okophysiologie von Pflanzen in Kiistendiinen Europas
- in einem Gradienten von der Nordsee zum Mittelmeer -

— Wilfried H.O. Ernst, Amsterdam —

Abstract

Ecophysiology of plants in coastal dunes of Europe, a gradient from the North Sea to the
Mediterranean Sea. Coastal dunes of Europe can be characterized as an azonal biome. In this
contribution it will be shown how far plant species from the xero- and hygroseries of coastal
dunes are adapted to a huge climatic range without ecotypic differentiation. To test this
hypothesis, comparative experiments were carried out with the annual coastal dune grass
Phleum arenarium L. and the perennial dune slack graminoid Schoenus nigricans L. with
provenances derived from northern Scotland up to the French and Italian Mediterranean coast.

Indenpedent of the provenance, plants of Phleum arenarium did not differ in their winter
annual growth pattern, the biomass allocation to the various plant parts, the plant height, and
the mass of the caryopses. These results support the hypothesis of the azonality of the xeroserie
of the coastal dunes, not withstanding a very pronounced local population differentiation in
ecoclines.

In contrast to Phleum arenarium, Schoenus nigricans is differentiated in climatic po-
pulations. Plants from the Mediterranean coast have longer shoots, higher fruit- and seed mass,
and a delayed start of the reproduction (in the 6th year) compared to populations from the wet
dune slacks around the North Sea. Obviously, dune slacks belong to a zonal biome.

Einleitung

Aufgrund ihrer dolischen Genese sind Kiistendiinen weltweit durch eine hohe geomorpho-
logische Dynamik gekennzeichnet (GOLDSHMITH 1989), wobei unter den abiotischen Fakto-
ren die Nahe zum Grundwasser eine stark selektive Rolle fiir den Erfolg einer Art auf
Diinenkimmen, Diinenhingen und Diinentilern spielt. Hierdurch entsteht auf kleinem Raum
ein dkologischer Gradient, der nicht nur aus der Zonation von Pflanzengesellschaften (u.a.
WESTHOFF 1990), sondern auch aus der Aktivitit von Bodenpilen abgelesen werden kann
(VAN BECKHOVEN & ERNST 1990).

Die Vegetationszonierung weist im europiischen Kiistengebiet eine auffallende Uberein-
stimmung in floristischen Komponenten auf, wobei Pflanzengesellschaften mit Phleum arena-
rium L. auf trockenen Diinen zu feuchten Diinentilern mit Schoenus nigricans L. und nassen
Diinen mit Molinia caerulea (L.) Moench iiberleiten. Eine Beschreibung solcher Diinengradien-
ten innerhalb von Europa liegt vor von der schottischen (MALLOCH 1989), deutschen (KLE-
MENT 1953) und niederlindischen Nordseekiiste (WESTHOFF 1947), von der belgischen und
franzosischen Kanal- und Atlantikkiiste (GEHU-FRANK & GEHU 1971, WATTEZ 1971, DE
FOUCAULT 1984) und von der franzésischen und italienischen Mittelmeerkiiste (PIGNATTI
1953, CORRE 1971, PICCOLI & MERLONI 1989).

Das Vorkommen von Grasland-Gesellschaften in Gebieten mit einem Wald-Klimax deutet
darauf hin, dafl die Vegetation europiischer Kiistendiinen als azonales Biom im Sinne von
HEINRICH WALTER (1973, S.32), d.h. als Psammobiom (WALTER & BRECKLE 1983, S.27)
bezeichnet werden kann. Die 8kologischen Folgen einer Azonalitat liegen im Fehlen einer
klimatisch bedingten Okotypendifferenzierung, wobei jedoch edaphisch bedingte Okotypen
im lokalen Kiistendiinengradient sich entwickeln kdnnen. Eine azonale Pflanzenart ist entweder
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physiologisch sehr flexibel, um klimatische Extreme, u.a. Frost, Hitze oder Trockenheit, zu
ertragen, oder richtet ihren Lebenszyklus so ein, dafl extreme Witterungsbedingungen vermie-
den werden, die sog. ,avoidance“-Strategie (LEVITT 1972).

Im vorliegenden Beitrag soll gepriift werden, ob die vegetationsgeographische Hypothese
der Azonalitit europiischer Kiistendiinen aufgrund ckophysiologischer Reaktionen von cha-
rakteristischen Pflanzenarten der Xero- und Hygroserie falsifizierbar ist.

Versuchsmaterial und Versuchsbedingungen

Azonale Pflanzenarten miissen (1) in dem zu untersuchenden Biom iiber mindestens zwei
pflanzengeographische Zonen verbreitet sein und (2) eine zum Standort stabile Beziehung
haben. Diese zwei Kriterien gentigen, das einjahrige Diinengras Phlenm arenarium als Vertreter
der Xeroserie (ERNST 1981, 1983a, b) und das mehrjihrige Riedgras Schoenus nigricans als
Vertreter der Hygroserie (ERNST & VAN DER HAM 1988) einzustufen. Phleum arenarium ist
auf den Kiistendiinen der Nordsee und westlichen Ostsee kennzeichnend fiir das Tortulo-
Phleetum arenarii (u.a. WESTHOFF 1947, BOERBOOM 1960, WIEMANN & DOMKE 1967,
DIERSSEN 1983), fiir das Phleo-Tortuletum ruraliformis der Kanalkiiste (GEHU & DE FOU-
CAULT 1978) und fiir das Tortuleto-Scabiosetum (PIGNATTI 1953) und Bromo tectorum-
Phleetum arenarii der Mittelmeerkiiste (PICCOLI & MERLONI 1989) und der Fluf§diinen der
Mainzer Sande (KORNECK 1974). In den Kiistendiinen ist Schoenus nigricans charakteristisch
fir Gesellschaften der feuchten Diinentiler (Abb. 1): das Junco baltici-Schoenetum nigricantis

Nordsee: Tortulo- Taraxaco- Junco baltici - *iMoIinierum
Phleetum Galietum Schoenetum B
arenarii maritimi nigricantis
Mittelmeer: Bromo tectorum - Schoeneto - Allio suaveolentis-
Phleetum arenarii Chrysopogonetum Molinietum
grylli

Abb. 1: Schema der Vegetationszonierung von trockenen Diinen zu nassen Diinentilern an den Kiisten von
Nordsee und Mittelmeer.

der Nordseedtnentiler (WESTHOFF 1947, RANWELL 1960), das Holo-Schoenetum nigricantis
der Atlantikkiiste (DE FOUCAULT 1984) und das Schoeneto-Chrysopogonetum grylli der
Mittelmeerkiiste (PICCOLI & MERLONI 1989). Fiir die Untersuchungen wurden Pflanzen und
Karyopsen von Phlenm arenarium an folgenden Orten gesammelt: Arbroath/Schottland als
nordlichstem Wuchsort (56°34°N, PERRING & WALTERS 1976); Puttgarden (54°23°N). Schier-
monnikoog (53°30°N), hollindisches Kiistengebiet bei Castricum (52°47°N, ERNST 1983) und
bei Noordwijkerhout (52°16’N, ERNST 1981) Mainzer Sande (50°01°N, LOTSCHERT &
GEORG 1977), Sables d’Or am Armelkanal (48°39°N, GEHU & DE FOUCAULT 1978), Lagune
von Venedig bei Alberoni (45°24’N), Camargue bei Espiguette (43°26’N, CORRE 1975) und
Mittelmeerkiiste bei Grau de la Vieille-Nouvelle (42°53°N, BAUDIERRE & SIMONNEAU 1975)
als stdlichstem Wuchsort. Das nordlichste feuchte Diinental mit Schoenus nigricans liegt bei
Bettyhill in Schottland (58°05’N, SPARLING 1968) und fehlte in den Diinen von Arbroath,
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Puttgarden, Noordwijkerhout und Grau de la Vieille-Nouvelle. Als zusitzliche Population
wurde diejenige von Newborough Warren auf Anglesey (53°08'N, RANWELL 1960) unter-
sucht.

Karyopsen von Phleum arenarium wurden nach dem Sammeln in Papiertiiten bei
Zimmertemperatur (20 + 2°C) aufbewahrt und, falls nicht anders angegeben, jeweils Beginn
September gewogen, auf feuchtem Filtrierpapier in Petrischalen bei 20°C/10°C (Tag/Nacht;
12/12 h) ausgelegt, nach der Keimung (Durchbruch der Radicula) auf kalkreichem Diinensand
aus dem Gebiet von Catricum umgesetzt und im Gewichshaus bei 20°/15° C (12/12 H,
Tag/Nacht) und 70 £ 10% rel. Luftfeuchtigkeit bis zur Fruchtreife herangezogen. Fiir die
Analyse edaphischer Okotypen werden die verwendeten Substrate in den entsprechenden
Tabellen und Abbildungen vermeldet. Aufgrund von Vorversuchen wurden die Friichte von
Schoenus nigricans erst Anfang Mai, d.h. etwa 10 Monate nach Fruchtreife, zur Keimung
ausgelegt (ERNST & VAN DER HAM 1988). Nach der Keimung wurden sie ein Jahr lang in
kleinen Plastikbechern (6 cm &, 10 cm hoch), gefilllt mit Diinensand aus Castricum bei 20° +
2° C und saisonbedingten Lichtverhiltnissen angezogen (10 Pflanzen pro Gefifl). Im zweiten
Jahr wurden die Pflanzen in grofiere Plastikgefafie umgesetzt (11 cm &, 10 cm hoch; 5 Pflanzen
je Gefafl) und im dritten Jahr in grofie Kiibel (52 cm &, 30 cm tief) der Freilandanlage der Freien
Universitat Amsterdam tberfihrt (Abb. 2), so daff alle Populationen unter identischen Bedin-
gungen heranwachsen konnten. Fiir die Feststellung der Samengewichte von Schoenus nigricans
wurden gewogene Friichte leicht gerieben, bis die Fruchtschale sich vom Samen gelost hatte.

Abb. 2: Freiland-Versuchsanlage auf dem Experimentierfeld der Freien Universitit Amsterdam. In den
eingegrabenen Kiibeln wachsen Pflanzen aus europiischen Populationen von Phleum arenarium und
Schoenus nigricans, zum Teil im Wettbewerb mit Calamagrostis epigeios.

Die chemische Analyse wurde nach nasser Veraschung (HNOs/HCIOy, 7:1, v/v) mit Hilfe der
Atomabsorbtionsspektrometrie ausgefithrt (ERNST 1983 b). Die statistische Analyse erfolgte
mit Standardmethoden (SOKAL & ROHLF 1981).
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Ergebnisse

1. Okologie von Phleum arenarium — Populationen

Das Karyopsengewicht, das wegen der Gewichtshierarchie innerhalb einer Pflanze (ERNST
1981) stets von dem lingsten, dhrentragenden Spross genommen wurde, liegt bei allen europii-
schen Populationen zwischen 148 ug (Puttgarden) und 188 ug (Mainzer Sand) und unterscheidet
die Populationen nicht signifikant (Tab. 1). Frisch geerntete Karyopsen haben eine Samenruhe
von 1 bis 2 Monaten (ERNST 1981, 1983a), wonach unabhingig von ihrem europaischen
Wuchsort innerhalb von 2 bis 5 Tagen eine fast vollstindige Keimung nach Imbibition erfolgt.
In den Diinen bestimmen die herbstlichen Niederschlige den Beginn der Keimung, wobei in
den Diinen im Nordseebereich die Keimungsperiode von September bis Ende Oktober reicht.
Die Keimung der Mittelmeerpopulationen wurde niemals vor Anfang Oktober beobachtet, aber
stets vor Beginn September. Dieser Keimungsverlauf bedeutet, dafl Phleum arenarium im
gesamten Verbreitungsgebiet wintereinjahrig ist.

Tabelle 1: Karyopsengewichte von Phleum arenarium aus Populationen europaischer Kiisten-
diinen und der Binnendiinen des Mainzer Sandes.

Fundort Karyopsengewicht (lg)
Mittelwert + 1 Standardabweichung
Arbroath/Schottland - Nordsee 158 £28
Puttgarden / BRD - Ostsee 148+ 17
Schiermonnikoog /NL — Nordsee 154+ 12
Castricum/ NL — Nordsee 158 £20
Noordwijkerhout/ NL — Nordsee 170+ 34
Sables d’Or / F - Atlantik 181+ 39
Alberoni /I - Mittelmeer 149 £20
Espiguette / F — Mittelmeer 152+ 18
Vieille=Nouvelle / F — Mittelmeer 173 £ 16
Mainzer Sand / BRD 188+23

Schneebedeckung. Bereits eine 1 cm dicke Schneedecke kann die flach an den Boden
angedriickten Blitter véllig bedecken, wihrend die alten, dhrentragenden Sprosse mit einem
Teil der Karyopsen tiber die Schneedecke herausragen (Abb. 3). Obwohl in den Kiistendiinen
schneereiche Winter zu den Ausnahmen gehoren, kénnen Pflanzen von Phleum arenarium in
schneereichen Wintern bis zu vier Wochen mit Schnee bedeckt bleiben. In den untersuchten
Populationen beginnt eine mehr als einwéchige Schneebedeckung frithestens gegen Ende
Dezember, wenn die Pflanzen bereits 4 bis 8 Blitter entwickelt haben und kurz vor dem
Minimum der Netto-Assimilationsrate stehen (ERNST 1985). Unter Schnee kann die Photo-
synthese fortgesetzt werden, da eine 10 cm dicke Schneedecke noch 10 bis 45% der Global-
strahlung durchlaflt (GEIGER 1961). Doch hat es sich gezeigt, daf§ eine zwei Wochen andau-
ernde Schneedecke von 5 cm zu einer Vergilbung der Blatter fithrt und anschliessend zu einer
erhohten Mortalitit Anleitung gibt. Weitere Untersuchungen miissen ausweisen, ob die Licht-
qualitit unter einer Schneedecke fiir die Aufrechterhaltung der Photosynthese ungiinstig ist.

Frost. Im gesamten Verbreitungsgebiet von Phleum arenarium kommen regelmaflig win-
terliche Frostperioden vor. Hierbei konnen im Diinengebiet auf kleinstem Raum grofle Tempe-
raturunterschiede auftreten. Die kalte Luft kann schnell durch den gut leitenden Diinensand in
den Wurzelbereich eindringen (BARKMAN & STOUTJESDIJK 1987), so daf die Frostresistenz
von Blittern und Wurzeln der wintereinjahrigen Pflanzen von Interesse ist. Allerdings ist es zur
Zeit noch schwierig, die Bodenstruktur in den Frostresistenztest einzubeziehen. Messungen der
Frostresistenz in der Freiland-Anlage in Amsterdam haben ergeben, daf§ wihrend einer einwo-
chigen Frostperiode mit nichtlichen Tiefstwerten von —10°C bis -13°C an der Kontaktfliche
Sand/Luft Pflanzen von Phleum arenarium aus Schottland, den Niederlanden und der Lagune
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von Venedig ohne Schiden tiberlebten. Damit liegt die Frostgrenze im Bereich der Tiefsttem-
peraturen, die in den meteorologischen Stationen von Aberdeen, Amsterdam und Venedig
gemessen wurden.

Hitze. Die Temperatur der Diinensinde erreicht im Sommer an der Bodenoberfliche ihr
Maximum und kann von Mai (ERNST & VAN ANDEL 1985) bis August (GEHU-FRANCK &
GEHU 1985) von 56°C in den Kiistendiinen bis auf 71°C in den binnenlindischen Flufdiinen
ansteigen (VOLK 1931). Damit liegen diese Temperaturen zwar iiber der allgemeinen Hitzeresi-
stenz des Photosyntheseapparates von Landpflanzen (LARCHER 1980), doch haben sich die
grinen, im Winterhalbjahr an die Sandoberfliche angedriickten Blitter von Phleum arenarium
im Frithsommer von der Bodenoberfliche entfernt. Bei keiner der untersuchten Populationen
von Phleum arenarium wurden Hitzeschiden festgestellt.

Trockenresistenz. Lingere Trockenperioden kénnen im Laufe des ganzen Jahres in den
Diinen auftreten, unabhingig ob es sich um Kiistendiinen der Nordsee und des Mittelmeeres

Abb. 3: Die dhrentragenden Sprosse der letztjihrigen Generation von Phleum arenarium ragen iiber die 2
cm dicke Schneedecke heraus, wihrend die neue, noch vegetative Generation vollig vom Schnee bedeckt
ist. Kiistendiinen bei Noordwijkerhout im Januar 1981.

oder um Flufldiinen des Binnenlandes handelt. Dabei kann der Wassergehalt der oberen
Bodenschicht (0-10 cm), der Wurzelbereich von Phleum arenarium und anderer wintereinjih-
riger Diinenpflanzen (VOLK 1931) unter 0.5% absinken (VOLK 1931, LINDNER 1960, LOT-
SCHERT & GEORG 1980, GEHU-FRANCK & GEHU 1985). Dadurch ist fiir die Pflanzen kein
Wasser verfigbar. Obwohl der Prolingehalt (ERNST 1983a) ebenso wie der osmotische Wert
(VOLK 1931) mit zunehmender Trockenheit ansteigt, sterben die Pflanzen nach einer drei- bis
vierwochigen Trockenheit schlieSlich an Wassermangel. Fiir Phlewm arenarium kann eine
durch Trockenheit bedingte Mortalitit zu einer groflen Einbufle der Fruchtproduktion und
damit zur drastischen Verminderung des Populationsumfanges in der nichsten Generation
beitragen. Die Pflanzen von allen untersuchten Phleum-Populationen reagieren auf einen
hohen, aber noch nicht letalen Wassermangel im Spatwinter und Friihjahr mit einer Verminde-
rung der Bestockung. Hiufig wird nur eine kleine Ahre je Pflanze entwickelt. Am Standort ist
eine geringe Bestockungsrate sehr haufig in den Mittelmeerpopulationen von Alberoni und
Salin de Grau und allein nach einem trockenem Vorjahr in den Nordseepopulationen zu finden.
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In Experimenten sind die Unterschiede zwischen den untersuchten Populationen jedoch nicht
signifikant (P<0.05).

Schlufifolgerung. Wenn die starke morphologische und physiologische Differenzierung
von Phleuwm arenarium-Populationen in den niederlindischen Kiistendiinen (Abb. 4) als Ar-
tenschwerpunkt (ERNST 1985, 1987) aufler Betrachtung bleibt, dann unterstiitzt das Verhalten
dieses Diinengrases ausreichend die Azonalititshypothese. Denn es fehlen klimatisch differen-
zierte Okotypen.

L Population aus
[MMAgropyretum boreo-atlanticum
[JTortulo -Phleetum arenarii

mm 7araxaco -Galietum maritimi

300

200

100

Pflanzenmasse (mg)

Trocken Feucht Nass
Versuchsbedingung

Abb. 4: Lokale Differenzierung edaphischer Okotypen von Phleum arenarium aus Texel. Die Karyopsen
wurden in einem Gradient von einem Agropyretum boreo-atlanticum tiber ein Tortulo-Phleetum arenarii
zu einem Taraxaco-Galietum maritimi gesammelt. Nach der Keimung wurden die Pflanzen auf einen
kalkreichen Diinensand umgesetzt, der bei einer Wasserkapazitit von 9% (trocken), 15% (feucht) und 30%
(nass) gehalten wurde. Die Ernte erfolgte nach 7 Monaten zur Zeit der Fruchtreife.

2. Okologie der Kiistenpopulationen von Schoenus nigricans

Im Gegensatz zu Phleum arenarium hat das mehrjahrige Schwarze Kopfried eine tempe-
rat-meridional-ozeanische Verbreitung in Europa und Nordafrika, die durch die —2°C
Januarisotherme begrenzt wird (SPARLING 1968). Dariiberhinaus kommt die Art im subtro-
pischen Ostamerika, in Westasien und in der australischen Zone von Siidafrika vor (MEUSEL,
WEINERT & JAGER 1978). Neben kalkreichen, feuchten Diinentilern an den Kiisten der
Nordsee (WESTHOFF 1947, RANWELL 1959, ERNST & VAN DER HAM 1988, GROOTJANS
et al. 1988), des Atlantiks (DE FOUCAULT 1984, LORIENTE ESCALADA 1982) und des
Mittelmeeres (PIGNATTI 1953, CORRE & RIOUX 1969, GERDOL & PICCOLI 1984, BOCCHIE-
RI, FLORIS & MULAS 1987) ist die Art in Europa vor allem auf kalkarmen Flachmooren in
Irland und England (SPARLING 1968) und kalkreichen Mooren des Kontinents verbreitet (u.a.
ZOBRIST 1935, KOVACS 1962, KLOOS 1965, LANG 1973, POLDINI 1973, VANDEN BERG-
HEN 1972, DE FOUCAULT 1984, BALATOVA-TULACKOVA & VENANZONI 1989, GLAZEK
1989). Trotz des grofien Interesses von Vegetationskundlern an kontinentalen Schoenus-Gesell-
schaften ist iiber die Okologie von Schoenus nigricans nichts bekannt, so daf die kontinentalen
Populationen im Vergleich nicht beriicksichtigt werden konnen. Kennzeichnend fiir die Oko-
logie feuchter Kiistendiinentiler ist eine starke Fluktuation des Grundwasserstandes, der im
Winter bis zu 70 cm iiber der Bodenoberfliche steht (Abb. 5) und im Sommer bis zu unter 1 m
absinken kann (ERNST & VAN DER HAM 1988). In Gebieten mit starker Absenkung des
Grundwasserstandes infolge Trinkwassergewinnung haben die Populationen von Schoenus
nigricans seit einigen Dezennien stark unter dem Fraff von Kaninchen zu leiden, wobei infolge
des Fehlens der winterlichen Uberflutung die oberirdischen Sprosse fast vollig abgefressen
werden (Abb. 6). Hierdurch verliert die Pflanze nicht nur einen Teil der Nihrstoffreserve,
sondern vor allem die im Spitsommer angelegten neuen Bliitenstinde. Folglich wird die
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Abb. 5: Ein Bestand von Schoenus nigicans in einem Diinental in den niederlindischen Kiistendiinen bei
Castricum (Reggers Sander Vlak) bei winterlich hohem Wasserstand (Februar 1988, oben) und herbstlichem
Niedrigwasserstand (Oktober 1988, unten).

Saatproduktion und damit die Verjiingung der Populationen stark beeintrichtigt (ERNST &
VAN DER HAM 1988). Darum ist der Populationsaufbau als 6kologischer Parameter beim
Vergleich der Kiistenpopulation weggelassen worden.
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Abb. 6: In winterlich trockenen Diinentilern werden die Sprosse von Schoenus nigricans fast véllig durch
Kaninchen abgefressen (oben). Mit Drahtkifigen geschiitzte Pflanzen behalten nicht nur die vegetativen
Sprosse, sondern auch die im Herbst angelegten neuen Bliitenstande. Der untere Teil der Abbildung zeigt
eine geschiitzte Pflanze nach Entfernung des Drahtkifigs, der Rest des Schoenetums ist kahl gefressen (Mirz
1990).
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Fruchtqualitit und Keimung. Das Gewicht der Friichte (Nufichen) von Schoenus nigricans
nimmt mit zunehmendem nordlichen Breitengrad von der Mittelmeerkiiste bis nach Nord-
Schottland um 75% ab (Abb.7). In einem feuchten Diinental auf Sardinien betrigt das Frucht-
gewicht 772 ug (BOCCHIERIL, FLORIS & MULAS 1987); an der niederlindischen Kiiste variiert
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Abb. 7: Relation zwischen Fruchtgewichten von Schoenus nigricnas und geographischem Breitengrad. Die
Buchstaben stehen fiir die folgenden Populationen: I = Is Benas/Sardinien (aus BOCCHIERI et al. 1987),
C = Camargue (Espiguette), V = Venedig (Alberoni), B = Cotthill/Berkshire, K = De Kil/NI], R = Reggers
Sander VIak(NL, S = Schiermonnikoog/NL, U = Ullapool, Wester Ross/Schottland, L = Loch Borralie,
Sutherland/Schottland, X = Bettyhill, Sutherland/Schottland. Die Daten von B, U und L stammen von
Moorpopulationen und sind nach Multiplikation mit 10 von SPARLING (1968) ibernommen.

es von 517 £ 94 ng bis 577 + 107 ug (ERNST & VAN DER HAM 1988); bei Bettyhill in
Nord-Schottland erreicht es nur noch 250 + 52 pg. Auch die Moorpopulationen der Britischen
Inseln zeigen diesen geographischen Gradienten (SPARLING 1968); allerdings liegen die von
SPARLING publizierten Daten um einen Faktor 10 zu niedrig. Da das Samengewicht etwa 45%
des Fruchtgewichtes betrigt (Tab. 2), bleibt dieser Nord-Stid-Gradient auch in der Samenqua-
litit erhalten. Wie in einem mehrjihrigen Experiment mit Pflanzen aus den niederlindischen
Kiistendiinen nachgewiesen werden konnte (Tab. 2), unterliegt das Samengewicht keiner groflen
Variation bei unterschiedlichen edaphischen Bedingungen (Bodenfeuchte, Nihrstoffangebot).
Dagegen wird das Fruchtgewicht in einem stindig sehr feuchten Boden um 25 —30% herabge-
setzt. Zur Zeit laufende Untersuchungen miissen ausweisen, wie stabil eine klimatisch bedingte
Differenzierung im Fruchtgewicht ist. In jedem Fall stimmen die bisherigen Befunde gut mit
der von BAKER (1972) postulierten Breitengrad-Gewichts-Relation iiberein.

Die Unterschiede im Fruchtgewicht zwischen Mittelmeer- und Nordsee-Pflanzen werden
nicht mit der Anzahl der Friichte im Fruchtstand kompensiert. Wie Abb. 8 zeigt, ist die Relation
zwischen der Masse des Ahrenkopfes (X) und der Anzahl der Ahren (Y) in Populationen des
Mittelmeeres (Alberoni bei Venedig) und der Nordseekiiste mit einer fast identischen Funktion
zu beschreiben: Alberoni—Y =-8,15 + 0,46 X: De Kil, Reggers Sander Vlak - Y =-6,78 + 0,49 X.
Uber eine Behinderung der Wasser- und Sauerstoffaufnahme kann eine dicke Fruchtschale die
Keimung der Samen beeintrichtigen (KHAN 1977). Doch ist dieser Effekt bei Friichten von
Schoenus nigricans gering (ERNST & VAN DER HAM 1988). Vielmehr bestimmt eine genetisch
festgelegte hohe Samenruhe den Keimungserfolg (Tab. 3). Eine Entfernung der Fruchtschale
beschleunigt die Keimung in der ersten Woche nach Befruchtung; sie hat aber keinen Einfluf§
auf die prozentuale Keimung. Friichte von Mittelmeerpopulationen keimen selbst nach einer
Lagerung von sechs Jahren zu maximal 21%, wihrend Friichte der Nordsee-Populationen zu
iiber 30%, selbst bis 70% (ERNST & VAN DER HAM 1988) keimten. Friichte von Schoenus
nigricans aus der Population von IS Benas auf Sardinien (BOCCHIERI, FLORIS & MULAS 1987)
keimten im Dunkeln selbst zu 88%, wenn die Temperatur einem Tag/Nacht-Rhythmus von
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Tabelle 2: Frucht- und Samengewichte von Schoenus nigricans aus Populationen des Mittel-
meeres (Alberoni.) und der Nordsee (De Kil bei Castricum, Schiermonnikoog) und aus expe-
rimentellen Populationen, die auf einem nihrstoffarmen und -reichen Diinensand bei wechseln-
dem oder stindig hohen Wasserstand in einer Freiland-Versuchsanlage wuchsen. Pro Popula-
tion und Behandlung sind 100 Friichte und Samen analysiert.

Population Fruchtgewicht Samengewicht

ug ug % der Frucht
Alberoni 762 £ 111 362140 47.5%
DeKil 577 £ 107 265 £ 55 45.9
Schiermonnikoog 562 + 141 252+ 40 44.8%
Behandlung
Wechselfeucht, arm 572 + 144 270+ 42 47.2%
Wechselfeucht, reich 611+ 90 296 £ 49 48.4
Nass, arm 420+ 75 276 £31 65.7
Nass, reich 426 £ 63 281 +£21 66.0

20/10°C folgte. Auffilligerweise wurde das Maximum der Keimung bereits zwischen Januar
und Mirz erreicht, wihrend die iibrigen Mittelmeerpopulationen und die Nordseepopulationen
das Keimungsmaximum erst im Mai und Juni erzielten. Da aus dem Mittelmeer noch keine
Keimung im Bestand beobachtet wurde, ist es noch nicht méglich, diese Resultate zu interpre-
tieren.

Wachstum und generative Reproduktion. Das Lingenwachstum der vegetativen und
generativen Sprosse zeigt einen deutlichen Nord-Stid-Gradienten. Die Mittelmeerpopulationen
haben sehr lange (bis 1,3 m) Sprosse, wihrend die schottischen Pflanzen, unabhingig vom
Standort sehr klein bleiben und kaum 30 cm erreichen. Die niederlindischen Populationen
nehmen mit Sprofllingen von 0,62 + 0,07 m (De Kil) und 0,72 + 0,11 m (Reggers Sanders Vlak)
eine Zwischenposition ein, in Ubereinstimmung mit dem geographischen Breitengrad. Diese
Daten bestitigen die Relation zwischen Sprofilinge und Breitengrad, wie sie fiir alle Populatio-
nen der Britischen Inseln durch SPARLING (1968) ermittelt wurde (Abb. 9).

Tabelle 3: Sameneigenschaften von europiischen Kiistenpopulationen von Schoenus nigricans.
Die Versuchsdauer betrug 6 Monate.

Population Keimung (%) Mortalitit
Bettyhill/Schottland 42.4 44.7

De Kil/Niederlande 31.4 42.7
Oceaan/Niederlande 40.0 36.1
Alberoni / Italien 4.1 0.0

Salin de Giraud/Frankreich 20.6 1.5

Neben der Sprofilinge unterscheiden sich die Mittelmeer- und Nordseepopulationen im
Zeitpunkt der Entwicklung der ersten Bliitenstinde. Unter experimentellen, vergleichbaren
Bedingungen kommen die Nordseepopulationen im dritten, spitestens im vierten Jahr zur
Bliiten- und Fruchtbildung (ERNST & VAN DER HAM 1988). Dagegen beginnen die Mittel-
meerpflanzen erst im sechsten Jahr zu blihen. Obwohl die Stoffproduktion in Pflanzen der
Nordsee- und Mittelmeerpopulationen unter experimentellen Bedingungen gleichartig verliuft,
ist die Verteilung der jihrlich absterbenden Pflanzenteile (Nekromasse) sehr unterschiedlich
(Tab. 4). In der Mittelmeerpopulation besteht die Nekromasse zu 100% aus vegetativen
Sprossen, wihrend sie in den Nordseepflanzen zu 60% auf generative und zu 40% auf vegetative
Sprosse entfillt. Allgemein erreicht bereits die Nekromasse der Kiistenpopulationen eine viel
héhere jahrliche Produktion als die gesamte Pflanzenmasse von Schoenus ferruginens in sidd-
deutschen Mooren (DIEMER & PFADENHAUER 1987).
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Tabelle 4: Nekromasse von Schoenus nigricans Pflanzen, die aus Samen der Camargue und
Castricum Populationen angezogen und unter denselben Versuchsbedingungen in der Freiland-
Versuchsanlage kultiviert wurden. Die Nekromasse der sechsjihrigen Pflanzen wurde im Januar
geerntet.

Population
Pflanzenteil Carmargue Castricum
Vegetative Sprosse 14439 mg 4828 mg
Generative Sprosse 0 5727
Fruchtende Ahrenképfe 0 1593
Friichte 0 204
Gesamte Nekromasse 14439 £ 2172 mg 12352 +1792 mg

Frostresistenz. Obwohl die europiische Verbreitung von Schoenus nigricans einen groflen
klimatischen Gradienten umfaflt, ist die Frostresistenz der Nordsee- und Mittelmeerpflanzen
von Schoenus nigricans gleich. Nach der Frostperiode im Februar 1991 mit ~13 °C und einer
Spatfrostperiode von Mitte April 1991 mit ~7°C waren die vegetativen Sprosse aller Pflanzen
auf ein Drittel der herbstlichen Sprofilinge (38,6 £ 9,1 cm) abgestorben. Damit haben auch
diejenigen Teile der Sprosse iiberlebt, die die 3 cm dicke Schneedecke tiberragten. Offensichtlich
liegt die Frostresistenz der vegetativen Sprosse von Schoenus nigricans unter -15°C.

Sprosse von Schoenus nigricans wachsen im Laufe ihres 8 bis 16-monatigen Lebens stets von
der Basis nach und beginnen an der Sprossenspitze abzusterben. Aufgrund der allgemeinen
Effizienz mit Nahrstoffen, die fiir die Pflanzen in geringen Mengen im Boden vorhanden sind
(ERNST 1990), erfolgt eine stindige Retranslokation von der Spitze zur Basis, so dafl vor allem
Stickstoff und Kalium, hiufig auch Phosphat in der Sprofibais in héheren Konzentrationen
vorhanden sind (Abb. 10). Das Abfrieren der Sprofimitte und -spitze verhindert die Retranslo-
kation der noch in alten Sprofiteilen vorhandenen Nihrstoffe. Auf diese Weise haben die
vegetativen Sprosse etwa die Halfte der Stickstoff- und Kaliummengen und fast 80% des
Phosphatsvorrates durch Frost verloren. Solche Verluste kdnnen vor allem die Konkurrenzkraft
der Pflanzen beeintrichtigen.

Hitze. Aufgrund des hohen Wassergehaltes des Bodens im Diinental laufen die Tempera-
turmaxima keineswegs zu Werten auf, wie sie im Tortulo-Phleetum gemessen wurde. Selbst in
extrem heissen Sommertagen erreicht die Temperatur im Schoenus nigricans — Bestand kaum
40°C.

Trockenresistenz. Da die Keimung von Schoenus nigricans — Samen nur bei guter Wasser-
versorgung erfolgt (ERNST & VAN DER HAM 1988, SPARLING 1968), haben Keimpflanzen
keine spezielle Anpassung an Trockenheit. Bereits beim experimentellen Absenken des Boden-
wassergehaltes auf 3% (kalkreicher Sand), sterben alle Keimpflanzen ab. Eine Erholung ange-
welkter Pflanzen wurde nicht beobachtet. Erwachsene Pflanzen von Schoenus nigricans kénnen
das Wurzelsystem bis zu 1,20 m Tiefe in ausgetrockneten Diinenboden wachsen lassen und
damit einige Jahre andauernde Trockenheit iiberleben (ERNST & VAN DER HAM 1988). An den
Wuchsorten der Mittelmeerpopulationen wurde nach der trockenen Sommerperiode das
Grundwasser stets auf =50 cm Bodentiefe angetroffen.

Schluf¥folgerung. Die europiischen Populationen von Schoenus nigricans weisen im Be-
reich der Kiistendiinen offensichtlich klimatisch bedingte Differenzierungen auf, die sich auf
mindestens drei Merkmale erstrecken: Frucht- und Samengewicht, Sprofilinge, reproduktives
Alter. Obwohl keine spezifische Differenzierung hinsichtlich Frost- und Hitzeresistenz gefun-
denwurde, zeigt die starke Relation zwischen geographischem Breitengrad und Pflanzenwachs-
tum, dafl feuchte Diinentiler keine azonalen Biome sind. Sehr wahrscheinlich sorgt der hohe
Grundwasserstand fiir eine so eingreifende Modifikation des Diinenklimas, daf} die Kondition
fiir Azonalitat nicht erfillt wird.
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Abb. 8: Beziehung zwischen der Anzahl der Friichte im Ahrenkopf und der Masse des Ahrenkopfes einer
Nordsee-(Castricum) und einer Mittelmeer-(Venedig) Population von Schoenus nigricans.
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Abb. 9: Relation zwischen der Hohe des Bliitensprosses von Schoenus nigricans und dem geographischen
Breitengrad. Die gefiillten Symbole kennzeichnen Populationen aus feuchten Kistendiinentilern. Die
Daten der britischen Inland-Populationen sind von SPARLING (1968) iibernommen.
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Abb. 10: Nahrstoffkonzentration (mmol kg™ Trockensubstanz) und relative Verteilung der Nihrstoffe
tiber den vegetativen Sproff von Schoenus nigricans nach einer Frostperiode im Februar 1991. Lediglich die
Sprofibasis (12.6 £ 5.0 cm) hat den Frost iiberlebt.

Schlufibetrachtung

Die Vegetationszonierung europaischer Kiistendiinen, die wesentlich vom Grundwasser
bestimmt wird, erlaubt ein Nebeneinander von zonalen und azonalen Biomen. Daneben hat
sich auch eine Differenzierung innerhalb einjihriger Pflanzen entwickelt. Pflanzenarten mikro-
klimatisch kiihler Kleinstandorte, wie etwa Spiilsiume (ERNST 1969) und junge Diinentéler
(SCHAT 1982) sind sommereinjihrig, wihrend klimatisch sehr warme Kleinstandorte auf
trockenen Dinenkdammen vor allem durch wintereinjahrige Pflanzen gekennzeichnet sind (u.a.
ROZIJN, ERNST, VAN ANDEL & NELISSEN 1990). Kleinstandorte, in denen nebeneinander
winter- und sommereinjihrige Generationen einer Pflanzenart vorkommen, sind offensichtlich
sehr selten (ERNST 1989). Damit diirften Pflanzengesellschaften mit einem Typ einjahriger
Pflanzenarten weniger klimatisch bedingte Okotypendifferenzierung entstehen lassen als Pflan-
zengesellschaften mit vor allem mehrjihrigen Pflanzenarten. Falls diese Spekulation richtig ist,
dann ist die Hypothese der Azonalitit eines Bioms nicht allein von abiotischen Faktoren,
sondern auch vom Lebensformenspektrum abhingig. Die Ammophila-Gesellschaften europii-
scher Kiistendiinen diirften fiir diesen Test gutes Ausgangsmaterial bieten.
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