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Ericaceen-Zwergstriaucher als Schliisselarten

— Otti Wilmanns, Freiburg i.Br. -

Abstract

As an introduction we discuss shortly the terms heath, key species and chamaephyte and
ask at just what sites are dwarf shrubs so well adapted that they become dominant, and on what
factors is this based. The answer is: The partitioning of assimilates makes this possible at every
limit of tree growth whether a natural or anthropogenic one, provided that the soil is poor and
/or dry.

Species of Ericaceae function as key species by way of their growth form, by their mykor-
rhiza and by the physical and chemical constitution of their leaves and litter. As to the first
point, especially the creeping habit as a promoter of succession, and contour structures as po-
tential signal givers are mentioned. Regarding the third point, the structure of the ericoid rolled
leaf as an adaptation to the bending force of wind is demonstrated; the abundance of cutin and
polyphenols promotes podsolization via formation of rawhumus, also making possible a utili-
zation of plaggen and the formation of thufur (Fig. 3).

A tabular comparison of the morphological and ecological parameters of three species
(Table 2) brings out how they occupy their own niches.

1. Einfithrung

Der Begriff Heide — heath, heathland, lande — wird heute zwar mit leicht verschiedener
Umgrenzung definiert, aber der Bedeutungskern ist doch klar: Es sind von Zwergstriuchern
der Ordnung Ericales mit der Hauptfamilie Ericaceae beherrschte und damit auch von diesen
geprigte Bestinde, abstrahiert zu einer Formation oder zu verschiedenen Pflanzengesellschaf-
ten, den Phytocoena.

Dafy der heutige Gebrauch des Wortes nicht identisch mit dem fritherer Zeiten ist, hat Sprachforscher
und Naturwissenschaftler seit langem beschiftigt (hierzu s. z.B. RUBEL 1930, KRAUSCH 1969, HUPPE
1993 in diesem Bande).Die Germanen verstanden unter ,haithio das unbebaute Land, welches ja keinen
persénlichen Besitzer hatte. So wurde ,,Heide“ zum Rechtsbegriff im Sinne von Allmende, unabhingig
von der Vegetationsbeschaffenheit im betreffenden, in Allgemeinbesitz befindlichen Gebiet. Diese Ver-
schiedenheit spiegelt sich heute noch in Zusammensetzungen wic ,, Wacholderheide“ oder »Steppenheide®
gegentiber dem Jagdrevier der ,,Schorfheide®, die vermutlich diesen Namen trigt, weil den Kiefern bis vor
wenigen Jahren ,,schiirfend Harz entnommen wurde (PASSARGE mdl.).

Man kann Heiden im heutigen wissenschaftlichen Sinne weiter beschreiben als eu- und
subozeanisch verbreitet und als auf nihrstoffarmen Béden lebend; man kann auch fordern, — so
SPECHT (1979) —, die Haupt-Heidebildner miifiten sklerophyll, hartlaubig, sein. Dies alles
triffc gewifl auf den Typus der Heiden zu; nimmt man diese Attribute aber in die strengere De-
finition hinein, so miifite man gewisse Ausbildungen, z.B. Heidelbeerbestinde und zentralalpi-
sche Windheiden, begrlff ich ausgliedern und geriete wohl auch manchmal in Zweifel. Wir las-
sen es also bei der weiten Definition, verlangen nur Ericales-Dominanz und richten im folgen-
den das Augenmerk auf jene in der Tat von Sklerophyllen bestimmten, eu- und subozeani-
schen, auf armen Boden lebenden Kernausbildungen.

2. Der Begriff Schliisselart

Es gibt nur wenige Familien, welche derart klar wie die Ericaceen ihren eigenen Lebens-
raum und den ihrer Biozonose-Partner pragen, die damit tiber die Zusammensetzung ihrer Le-
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bensgemeinschaft bestimmen; wir denken noch an die Pinaceen des borealen Nadelwald-
giirtels, an die Fagaceen des temperaten Laubwaldgiirtels, an die Poaceen der Steppen, allenfalls
noch an die Zosteraceen und ihre nichsten Verwandten in den wirmeren Meeren. Bei den
Myrtaceen mit der dominierend auftretenden Gattung Eucalyptus und den Cactaceen mit ih-
ren locker-liickigen Bestinden ist die Fihigkeit schon nicht mehr so deutlich. Man kénnte die
erstgenannten als Biom-Schliisselfamilien bezeichnen. Thnen gehoren dann einige ganz be-
stimmte Schliisselarten an. Dieser Fachausdruck wurde meines Wissens von David EHREN-
FELD ecingefiihrt, bezeichnenderweise in seinem Buch ,,Biological Conservation® (1970); er be-
schreibt den begrifflichen Inhalt folgendermafien (p. 74): ,,Some animals and plants hold cen-
tral positions in the meshwork of interrelationships that forms a community; if these species
are selectively removed, the community structure begins to collapse. These kinds of organisms
are referred to here, for convenience, as ,,key species®.”

Die begriffliche Verwandtschaft zur ,,Art von hohem Bauwert bei Josias BRAUN-BLAN-
QUET ist unverkennbar. Dieser schreibt dazu in der 1. Auflage der ,,Pflanzensoziologie®
(1928, S. 272): ,,Arten von hohem standortsinderndem Vermdgen oder, anders ausgedriickt,
von hohem Bauwert sind meist auch fiir das Bestchen zahlreicher Satelliten ausschlaggebend.
Ihr Aufkommen oder Verschwinden zicht notwendigerweise den Wechsel mancher Begleitar-
ten nach sich.“ In der 2. Auflage (1951) erginzt er nach einem Hinweis auf Baume und Strau-
cher ,,... mancher Begleitarten der ganzen Gesellschaft nach sich, (ebenso 1964). Hierbei hat
man also mehr die Forderung der Sukzession als die Erhaltung des dynamischen Gleichge-
wichts im Auge, wie dies ja auch den wissenschaftlichen Blickrichtungen der verschiedenen
Epochen entspricht.

3. Die Stellung der Ericaceen als der bezeichnenden mitteleuropdischen
Zwergstrauchfamilie

Die Ericaceen sind im temperaten Europa die Zwérgstrauchfamilic schlechthin: Es ist
hier ecinerseits die einzige groflere Familie, welche ausschliefflich Zwergstraucher besitzt, und
umgekehrt enthilt keine Familie mehr Zwergstriucher als sie; konkurrieren kénnen in dieser
Hinsicht allenfalls die Salicaceen in den Alpen dank ihrer Spalierstraucher.

Die systematische Stellung der Ericaceen als Hauptfamilie der Ericales und ihre Verwandt-
schaft ist aus Abb. 1 ersichtlich. Die nur wenige Arten umfassenden Empetraceen stehen thnen
nahe; wenn im folgenden von Ericaceen die Rede ist, so sind die Empetraceen der Einfachheit
halber eingeschlossen.

Ericales
?
Clethraceae ‘ Pyrolaceae ] rEricaceae ‘ ‘ Empetraceae [ Epacridaceae] l Grubbiaceae
(Holzgewéchse) (Krauter) (Holzgew., Uberw. (Holzgewachse, (Holzgewachse, (Holzgewéachse,
Zwergstraucher) Zwergstraucher) Zwergstréucher) Zwergstraucher)

Abb: 1: Die Familien der Ericales. - Nach SCHULTZE-MOTEL (1964). (Die Angehorigkeit der Grubbia-
ceac ist fraglich; sie werden dort bei den Santalales geftihrt.)

Die nahezu weltweit verbreiteten Ericaceen werden in Australien durch die verwandten
Epacridaceen ersetzt; die Familienareale iiberlappen sich lediglich auf den pazifischen Inseln,
wie der Karte in MEUSEL & JAGER (1978) zu entnehmen ist.

Nur die Ericaceen mit Einschlufl des holarktischen Empetrum nigrum agg. sind 6kologisch
recht gut untersucht. Die ilteste Literatur ist von BRAUN-BLANQUET (1926) im HEGI (Bd.
V/3) verarbeitet worden.

Wenige Worte zum Begriff Zwergstrauch, dem dritten in unserem Thema. Zwergstriu-
cher gehoren bekanntlich gemifl dem RAUNKIAERschen Lebensform-System und dessen
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Verfeinerung durch ELLENBERG & MUELLER-DOMBOIS (1967) zu den Chamaephyten;
diese sind definiert als Gewichse, deren Uberdauerungsknospen zwischen einem und rund 50
cm hoch tiber dem Boden und dabei nicht unter Wasser liegen. Es sind deren holzige und ba-
siton verzweigte Vertreter. Aber auch Nicht-Zwergstriucher, nimlich die Mehrzahl der Flech-
ten und Moose, als Thallophyten ohne eigentliche Knospen, gehoren dazu. Viele Arten der
Gattungen Cladonia, Cetraria und Sphagnum sind hiufige Begleiter der Ericaceen und dhneln
diesen in etlichen Eigenschaften. Gedanken tiber ihre Einnischung sollen eingeflochten wer-
den, wenn die allgemeine Frage besprochen wird:

4. Unter welchen Lebensbedingungen sind Zwergstriucher die Schliisselarten
stellende Lebensform? *

4.1 Lebensriume

Der Rahmen muf§ weit gespannt werden; dabei zeigt sich zugleich, daf die Ericaceen sich
hervorragend ins Bild fiigen.

—  Zwergstriucher gelangen zur Dominanz oberhalb der natiirlichen Waldgrenze im Gebirge,
wo die Kiirze der Vegetationsperiode fiir die Lebensform Baum (von >2m Héhe) und
Krummbholz von geringerer Hohe, also Phanerophyten, eine pauschal als Kiltegrenze zu
erklirende Schranke bedeutet. Im Grenzbereich zu dichtem, symmorphologisch den Man-
teln der Tieflagen gleichendem Krummholz kénnen Zwergstriucher sogar ein eigenes
Strukturelement aufbauen, das wir Zwergmantel genannt haben; Beispiele sind Empetrum
japonicum (aus dem nigrum-Aggregat) und Rhododendron aureuwm vor Pinus pumila-
Krummbholz in den Japanischen Alpen (WILMANNS et al. 1985)(Photos a, b). Zwergman-
tel-dhnliche Kleinstrukturen deuten sich auch im schwach durchweideten (und vermutlich
auch im natiirlichen) Pinus mugo-Krummbholz bei uns an. Die europiischen Alpen bicten
meist Beispiele fir die Entfaltung von Zwergstriuchern unterhalb der natiirlichen Wald-
grenze nach Auflichtung oder gar Schlag des Gebirgswaldes und damit anthropogener
Reduktion der konkurrenzstarken Lebensform Baum; so kann Rhododendron ferruginenm
ja geradezu Stufendominante werden, an Stelle von Lirche und Arve (Photo c).

- AnTrockengrenzen des Waldes ist entsprechendes zu beobachten; Beispiele sind Phrygana
und Tomillares im Mediterrangebiet (Photo d), aber auch Zwergstrauch-Halbwiisten, wo
nur an Spezialstandorten mit besser erschliefbaren Wasservorriten noch Baumwuchs
moglich ist. Seit dem Altertum sind viele dieser Gebiete einer Beweidung und damit
Verbifidruck ausgesetzt; hier kann die lebensformtypische Regenerationsfihigkeit der
Zwergstraucher von der Basis her existenzentscheidend sein (Photos e, f). Erst recht findet
man (eine relative) Zwergstrauchdominanz in den vorderasiatischen Gebirgen, wo die
Kombination von Kalte und Trockenheit eine Dornpolsterstufe bewirkt (s.z.B. KURSCH-
NER 1986). In den ariden Gebieten spielen aber Ericaceen nirgends eine Rolle.

Geht man bei der Analyse von den weitriumig-territorialen Grenzen zu den reg1onalen bis
lokalen tiber, so zeigt sich eine grundsitzlich gleiche Situation.

- Windbedingte und zugleich Schneemangel-Grenzen in den Alpen markieren bekanntlich
Loiselenria-Flechten-Heiden; feinste standértliche Unterschiede machen sich in Facies-Un-
terschieden bemerkbar (Photo g). Im ozeanischen Nordwesteuropa werden Sturmlagen
vielfach von Vertretern der Gattung Erica bewiltigt (Photo h).

—  Flichen, von denen Nihrstoff- und Sauerstoffmangel geschlossenen Wald fernhalten, sind
ebenfalls eine Domine von Ericaceen; Prototyp sind ja Bulte in nihrstoffarmen Nieder- und
in Hochmooren sowie Moorrandwilder mit Vaccinium uliginosum — beide mit chamaephy-
tischen Sphagnen (Photo 1).

*Der Vortrag, insbes. dieses Kapitel wurde durch eine groflere Anzahl von Farb-Diapositiven veranschau-
licht, von denen einige hier in Schwarzweify wiedergegeben werden.
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a) Rhododendron-Zwergmantel vor Pinus pumila; Japan. Alpen; Aug. 1984.

Alle Photographien von O. Wilmanns mit Ausnahme von ¢: K. Rasbach und k: A. Bogenrieder.

b) Empetrum japonicum-Zwergmantel am Grat des Komagatake/Japan. Alpen. Aug. 1984.
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c) Einzelne Wetter-Arven als letzte Zeugen des Larici-Cembretum; als Ersatz Heide von Rhododendron
ferrugineum. Otztaler Alpen. Juli 1974.

d) Phrygana mit einzelnen Baumen von Pinus halepensis und dornigen Euphorbia acanthothamnos-
Kugelpolsterstrauchern. Attika. April 1958.
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¢) Einzelbiume von Acacia raddiana an der Grenze zur Zwergstrauch-Halbwiiste in ecinem Wadi des Sinai.
Febr. 1993.

f) Trockenheit und Verbif§ bewirken Grenzen des Lebens. Sinai. Febr. 1993.
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g) Der standortsokologische Gradient vom windexponierten Grat mit typischem Cetrario-Loiseleurietum
zum Nordhang spiegelt sich in der Zunahme von Vaccinium uliginosum und V. myrtillus. Lechtaler Alpen.
Juli 1992.

h) Erica cinerea auf der neblig-stiirmischen Orkney-Insel Hoy. Aug. 1963.
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1) Am Rande eines Moorwaldes: Sphagnum fuscum-Bulte mit Facies von Andromeda polifolia. Siidfinnland.
Sept. 1987.

j) Erica-Restionaceen-Heiden auf dem Tafelberg bei Kapstadt. Nov. 1968.
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1) Reinhold Tiixen pripariert ein unter Feuchtheide entstandenes Podsol-Profil in der Lineburger Heide
bei Dohle. Juli 1978.
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m) Erste Stadien bei der Entstehung von Thufur, hier noch im Bereich des potentiellen Aceri-Fagetum in
den Hochvogesen. Sept. 1992.

n) Boden-Soden unter Ericaceen-Facies (links) bzw. unter Nardus-Facies (rechts) des Pulsatillo albae-Vac-
cinietum uliginosi. Hochvogesen. Sept. 1992.
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o) Plaggen werden auf der Azoren-Inseln Sao Miguel als Substrat fiir die Ananaskultur in Gewachshadusern
genutzt. April 1972.

— Die Standortsfaktoren-Kombination von Nihrstoffarmut, Bodentrockenheit, Sturm, Feu-
er, aber auch Nebelreichtum zeichnen den hinsichtlich seiner Naturlichkeit allerdings nicht
ganz klaren Erica-reichen Fynbos-Typ der Capensis aus; dort gesellen sich oft Restionaceen
dazu, Chamaephyten, die ebenfalls zur Dominanz neigen (Photo j).

Unsere vertrauten, durch den wirtschaftenden Menschen bedingte nordwesteuropaischen
Heiden fiigen sich hier zwanglos ein; sie leben ja an den ,,armen, alten, atlantischen® Standor-
ten, wie sie TUXEN zu charakterisieren pflegte (z.B. 1968).

4.2. Die relevanten Eigenschaften

Eine Erklirung fiir dieses Verhalten der Zwergstriucher kann man in deren Produktions-
biologie finden und zwar in der Relation von autotrophem zu heterotrophem Gewebe oder
anders ausgedriickt: von Photosynthese zu Atmung. Man kann dieses Verhiltnis theoretisch
ausdriicken als das von

Apparenter Photosynthese + Atmung
Atmung

Berechnet man aus Mefiwerten fiir Tag und Nacht und tiber einen langeren Zeitraum einen
Durchschnittswert, so erhilt man den sog. Okonomischen Koeffizienten der Primirproduk-
tion, OKpp. Fiir Zwergstrauchgesellschaften liegen nur wenige solche aufwendige Messungen
vor (s. LARCHER 1977). Man kann sich aber behelfen mit dem zwar sehr ungenauen, aber doch
den Kern der Sache treffenden Gewichtsverhiltnis von assimilierenden zu nicht-assimilieren-
den Organen; die Grenzen des Verfahrens liegen auf der Hand, da in diesen weder alle Zellen
Photosynthese betreiben, noch alle Zellen den Stoffwechsel durch Atmung belasten. Aus einer
Tabelle von LARCHER (3. Aufl. 1980) lassen sich grobe, aber aufschlufireiche Naherungswerte
entnehmen; als Verhiltnis des Trockengewichts von photosynthetisch aktiven Organen zu
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dem von oberirdischen verholzten Achsen und Wurzeln und unterirdischen Sprofiteilen erge-
ben sich folgende Verteilerschliissel: fiir sommergriine Laubbdume der gemifigten Zonen 1—-
2%, fiir immergriine Nadelbiume der Bergwilder und der Taiga 5%, fiir Ericaceen in Heiden
und Tundra 10-20%; dazu erreichen hemikryptophytische Wiesenpflanzen 50%, hemikryp-
tophytische Steppenpflanzen in feuchten Jahren 30%, in trocknen aber nur 10%. Der auf Zel-
len bezogene Verteilerschliissel fiir Strauchflechten liegt mit Sicherheit sehr niedrig, derjenige
der Moose muf§ sehr viel giinstiger sein; unabhingig davon wird bei diesen Thallophyten eben
die Konkurrenzkraft durch ihre rasche Ausstrocknung als Folge ihrer ,,Quellkérper-Organi-
sation herabgesetzt, so daff sie auf liickige Feldschichten beschrinkt sind.

Tab. 1: Experimentelle Daten zum Wasserhaushalt von Heide- und Moorpflanzen; Auszug aus einer Tabelle
von O. STOCKER (1923, S. 18). Messungen an eingetopften Pflanzen unter Standortsbedingungen
(,Heideklima“); alle Transpirationswerte normiert auf Erica tetralix = 1,0.

Transpiration Dicke der
oberseitigen
Epidermis-
aufRenwand
pro pro pro
Blatt- Blatt- Wurzel- [H]

flache  Trock.gew. Frischgew.

Erica tetralix 1,0 1,0 1,0 9
Calluna vulgaris 0,7 1,1 1,4 5
Andromeda polifolia 1,4 1,0 0,6 6
Empetrum nigrum 0,8 0,7 1,0 8
Genista anglica 3,2 6,9 04 6
Arnica montana 2,8 7,2 0,3 1,3
Hieracium umbellatum 3,6 11,2 0,3 3
Epilobium angustifolium 3,7 9,6 14 1
Sempervivum tectorum 0,6 0,5 0,3 7,5
Cereus spec. 0,4 0,06 0,08 55
Anemone nemorosa 45 145 0,8 2
Aegopodium podagraria 1,7 6,0 0:5 2
Viola odorata 1,5 42 0,7 25

Trotz aller Variabilititen und Ungenauigkeiten ist die Tendenz sehr deutlich: Zwergstriu-
cher konnen ceteris paribus unter produktionsbiologisch ungtinstigeren Bedingungen leben als
die ihnen sonst im Wettbewerb tiberlegenen Biume; sofern allerdings rasch- und zugleich
hochwiichsige Stauden standértlich geeignet sind, d.h. bei gutem Nahrstoff- u. Wasserhaus-
halt, gewinnen diese, wie Hochstaudenfluren und Grofiseggenrieder zeigen. Dann ist aber
auch klar, weshalb gerade in erster Linie Ericaceen, in zweiter tibrigens Leguminosen zur Vor-
herrschaft gelangen: Sie besitzen mit ihren Pilz- bzw. Bakterien-Symbionten, mit Mykorrhiza
bzw. Wurzelknollchen, eine Strategie zusitzlichen Ionenerwerbs. Daff schliefflich Ericaceen
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gerade fir die ozeanisch getonten Landstriche bezeichnend sind (dazu s. STOCKER 1963), fin-
det im noch zu analysierenden Blattbau, dem sog. ericoiden Rollblatt, eine Erklirung.

Diese 3 Parameter: Wuchsform, Mykorrhiza und Blatt- bzw. Streubeschaffenheit mit
ihren Konsequenzen sollen im folgenden besprochen werden. Dabei sollen einzelne Befunde,
die zumeist als solche bereits in der Fachliteratur publiziert worden sind, unter 8kosystemaren
Aspekten zusammengestellt werden. Der eine ist ein 6kologisch-evolutionsbiologischer, er
1af8t sich in die Frage kleiden: Wie sind die Ericaceen insgesamt oder einzelne Arten an ihren
Lebensraum angepaflt? Dieses Eingepafitsein wird auch als Epharmonie bezeichnet (z.B.
GAMS 1918, TUXEN 1980) der andere Aspekt ist ein kologisch-biozénologischer; in Frage-
form: Wie beeinflussen alle oder einzelne Ericaceen ihren Lebensraum und andre Glieder der
Biozonose? Es geht also um ihre determinierende Wirkung, die man eben auch als Bauwert be-
zeichnen kann (BRAUN-BLANQUET 1928).

5. Epharmonie und Schliisselarten-Charakter
5.1 Zu Wuchsform, Strukturbildung und ihren Konsequenzen.

5.1.1 Spalierwuchs

Hierbei entstechen dem Substrat angeprefite Pflanzen, welche in der Regel Adventivwur-
zeln bilden; die Wuchsweise ist manchmal genetisch fixiert, kann aber auch phinotypisch, z.B.
durch Windschur zustandekommen. In beiden Fillen wirkt sie standortsprigend: Die Pflanzen
sammeln organisches Material, eigenes wie fremdes, das dann durch den Adventivwurzelfilz
gefestigt wird; eine Humusanreicherung, die rascher vonstatten geht als die Zersetzung von
Muttergestein, ist makroskopisch beobachtbar. Allmihlich siedeln sich Krautige in den Dek-
ken an und tiberwachsen diese langfristig. Der Bauwert des Spalierstrauches auf mineralischem
Substrat ist deutlich.

Wenn es zu Verletzungen mit Zerstorung der Hauptwurzel kommt, ist die Reaktion der
einzelnen Zwergstraucher verschieden: Die Polykormone von Arctostaphylos uva-ursi sterben
dann als ganze ab, so daf§ groflere, offene und leicht vom Humus entbléfite Flecken entstehen
und die Sukzession auf ein Frithstadium zuriickgeworfen wird; bei den Windheidebildnern
Loiselenria procumbens und Arctostaphylos alpina mufl dies dagegen nicht der Fall sein; sie
sind offenbar nicht auf die Hauptwurzel angewiesen (BRAUN-BLANQUET 1926).

Die Windberuhigung in Loiselenria-Decken und ihre Bedeutung fiir die Pflanze selbst ist
eines der beeindruckenden Forschungsergebnisse der Innsbrucker Schule, u.a. von G. GRAB-
HERR; er berichtet selbst dariiber in diesem Bande.

5.1.2. Die Hohenentwicklung der Zwergstraucher ist in dreifacher Weise fiir Tiere wichtig:
a) Das Mikroklima wird beeinflufit;

b) ein Nahrungsangebot ist bei nur diinner Schneedecke sowie im zeitigen Frithjahr vor dem

Austrieb anderer Pflanzen zuginglich;

c) es konnten auf solche Weise Signale gegeben werden; vorsichtshalber sei dabei noch der

Konjunktiv verwendet.

Zu a (Mikroklima): Hier sei an die fesselnde vergleichende Darstellung von BARKMAN
(1979) erinnert: Calluna mit ungleichférmiger Oberfliche bzw. Empetrum mit gleichférmiger
bewirken eine geringe bzw. starke Dampfung der strahlungsbedingten Faktoren (vgl. auch
Kap. 6, Tab. 2). Es sei weiter erinnert an den Wechsel der Hohe im Calluna-Entwicklungszy-
klus, wie er von GIMINGHAM (1972) und anderen dargestellt wurde, an die damit verbunde-
nen verschiedenen pflanzlichen Satelliten der Besenheide (GIMINGHAM 1978) wie an die Ab-
hingigkeit des Tierlebens, z.B. die bekannte Lochmaea-Massenvermehrung bei dicker Streu
und hoher Luftfeuchte (z.B. De SMIDT 1977).

Faunistisch wichtig ist es auch, ob die Bestinde in sich geschlossen oder durch Schneisen
unterbrochen sind: sandig-offene Stellen sind unverzichtbar fiir erdbriitende Wildbienen (so
die Seidenbiene Colletes succinctus und die Sandbiene Andrena fuscipes; WESTRICH 1989). Es
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Tab. 2: Vergleichende Ubersicht 6kologisch erheblicher Eigenschaften von 3 Zwergstraucharten. Daten aus
BARKMAN (1990), BELL & TALLIS (1973), GIMINGHAM (1960), OBERDORFER (1990), RITCHIE
(1956) u. eigene Beobachtungen.

Wuchsweise und
Altersstruktur

Foripflanzungstyp
und Polykormon-
bildung

Hochstalter einzel-
ner Staimmchen

Bewurzelung

SproRachsen

Blattmorphologie
und -alter

Bliihrhythmus

Bestdaubung

Friichte
Ausbreitungs-
agentien

Samenkeimung

Pioniercharakter

Uberschiittungs-
festigkeit

Trittfestigkeit
Feuerfestigkeit
Schattenfestigkeit
Frostfestigkeit

als Kombination von
Resistenz gegen Frost-
trocknis und Kélte
EinfluR auf das

Mikroklima des
Bestandes
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Calluna vulgaris

Empetrum nigrum agg.

Vaccinium myrtillus

horizontal und vertikal
etwa gleich; Bestandes-
oberflache im Alter
"unruhig"

tiberwiegend generativ;
Polykormonbildung un-
unbedeutend

bis etwa 40 Jahre
dauerhaftes Herzwurzel-
system; bei feuchtem
Substrat leicht astbiirtige
Adventivwurzeln bildend,
die in Kultur zur Ernéh-
rung ausreichen

nicht assimilierend

Rollblatt in Schuppen-
form, ganzjéhrig griin,
mehrjahrig (2-3 Jahre)

1 x jahrlich

Insekten

Kapsel
mit 20-32 Samen

Wind
Anemochorie

Dormanz wenig

ausgepragt

ausgepragt, dabei flir
Felsspalten geeignet

manig
hoch
hoch

gering

maRig

Temperaturextreme
wenig dampfend

liberw. horizontal dank
oberirdischer Kriechtriebe,
zum Spreizklimmen befé-
higt; gleichmaRige, dichte
Oberflache

iberwiegend vegetativ;
Polykormonbildung aus-
gepréagt

bis 140 Jahresringe ge-
zahlt

zum dauerhaften Herz-
wurzelsystem regelmaBige
sekundare Bewurzelung

an niederliegenden, ober-
irdischen Trieben

nicht assimilierend

typisches "ericoides" Roll-
blatt, ganzjahrig griin,
mehrjdhrig (mind. 3 Jahre)
1 x jahrlich
wahrscheinlich Wind tber-
wiegend, aber Nektarbil-
dung und Insektenbesuch
zu beobachten

Steinfrucht
mit 6-9 Samen

Tiere, besonders Vogel
Endozoochorie

ausgepragte Dormanz,
experimentell schwer
zu brechen

ausgepragt

gut (bei Sand)

gering
maRig
gering

E. nigrum s.str. magig
E. hermaphroditum hoch

Temperaturextreme
deutlich dampfend

tiberwiegend horizontal dank
unterirdischer Kriechtriebe

bis >40 cm/Jahr; gleichmaRige,
lockere Oberfldche, in Boden-
nahe locker-durchgéngig

so gut wie ausschlieBlich
vegetativ; Polykormonbildung
ausgepragt

bis 30 Jahresringe gezahit
regelmagige sekundére Bewur-
zelung an unterirdischen Sprof3-

achsen; primares Wurzelsystem
wird bedeutungslos

assimilierend; Stoffgewinn als
gewisser Ausgleich fur Kurz-
lebigkeit der Blatter
Flachblatt, nur sommergriin,

weniger als einjahrig

2 x jahrlich,
u.U. auch 2 x fruchtend

Insekten

Beere
mit & 18 Samen

Tiere, besonders Vogel
Endozoochorie

sehr selten Keimlinge im

Gelande zu finden

maRig, dabei geeignet fiir
skelettreiche Boden

vermutlich maRig

vermutlich magig
vermutlich méaRig
hoch

gering
(schneeschutzbediirftig)

offensichtlich im Jahreslauf
stark schwankend




Fortsetzung Tab. 2:

z.B. Schneedecke oft llickenhaft gleichmaRig gleichméRig

wuchsbedingte mangelhaft gut gut
Isolation der
Binnenraume

wichtiges Jungtriebe fir Moor- nichts Spezielles bekannt Knospen fiir Auerhuhn
Nahrungsangebot schneehuhn

Verzehr durch ja, nein nein

monophage mehrere bekannt

Spezialisten (Lochmaea, Thripse)

Arealtyp no-eurassubozean E. nigrum no-pralp (arkt-)no

(nach Oberdorfer- E. hermaphroditum arkt-alp (-eurassubozean)
Flora)

ist fraglich, ob hier nur das Mikroklima determiniert. Dies kann vorerst nur angedeutet wer-
den, che nicht die eben aufblithende Osnabriicker Biozénologie Genaueres erforscht hat.

Zu b (Nahrungsangebot): Es ist bemerkenswert und exakter Untersuchung wert, wie gern
offenbar Ericaceen, auch z.B. alte Calluna-Pflanzen verzehrt werden! Einige Beispiele: Das be-
kannteste ist wohl das des Auerhuhns (Tetrao urogallus); das Tier hat eine ausgesprochene
Vorliebe fir Vaccinium myrtillus-Knospen, und seine Kiiken sind darauf angewiesen. Uber das
Birkhuhn (Tetrao tetrix) in den Alpen-Hochlagen schreibt Glutz v. BLOTZHEIM (1973 S. 162):
»Im Frithjahr werden an aperen Stellen neben den energiereichen Alpenrosenblittern vor allem
die eiweifireichen Heidelbeertriebe verbissen.“ Das Moorschneehuhn (Lagopus lagopus) in
Schottland ist im Frithling (laut GIMINGHAM 1960) zu fast 100% auf Calluna angewiesen; das
Schottische Alpenschneehuhn (Lagopus mutus scoticus) verzehrt iiberwiegend Triebe von Cal-
luna sowic alle oberirdischen Teile von Vaccinium myrtillus und Empetrum nigrum (Glutz v.
BLOTZHEIM, seinerseits zitierend). Schliefflich sollen die schottischen Schafe im Winter nur
alte Calluna-Triebe fressen, junge aber nur im Sommer; auch fiir das schottische hill cattle sei
Calluna wichtige Ressource (GIMINGHAM 1960).

Insgesamt ist also die nahrungsdkologische Bedeutung der Ericaceen-Pflanzen, nicht nur
die threr Friichte, eindeutig belegt. Worin aber ist sie begriindet?

Heidelbeertriebe werden oft als besondes eiweifireich genannt; ob diese Pflanzen wirklich
merklich proteinreicher sind oder ob sie schlicht deshalb oft verzehrt werden, weil sie (wie es
Ericaceen auch in andern Fillen tun) in grofler Menge in sehr lichten Wildern vorkommen —
das sollte gepriift werden. Einen weiteren Hinweis bietet ein Befund, der im Rahmen des IBP-
Projektes ,,Zwergstrauchheide Patscherkofel® erhoben wurde; LARCHER (1977) berichtet,
daf§ die dortigen Ericaceen in allen Organen reichlich Fett speichern, besnders in Sprossen. Da
mehrfach eine Beglinstigung der Fett-Produktion durch tiefe Temperaturen belegt ist, konnte
hier tiber den hohen Energiegehalt ein nahrungsokologischer Zusammenhang bestehen.

Zu ¢ (Signalcharakter): Kann eine strukturelle Gliederung von Zwergstrauchbestinden als
Zeiger fiir eine biologisch sinnvolle Habitatwahl dienen? Damit ist gemeint: als indirekter Zei-
ger fiir erst in der Zukunft wirksam werdende Faktoren. Ergebnisse von Untersuchungen, die
Stefan HAFNER (Freiburg) an einigen typischen Moor-Faltern durchfiihrt, lassen sich so deu-
ten. Das Beispiel betrifft den bekanntesten unter ihnen, den Moor-Gelbling (Colias palaeno).
Er legt seine Eier an freistehendes Vaccinium uliginosum, wo bald die Raupen schliipfen, sehr
ortsfest fressen und tiberwintern. Es zeigte sich, dafl die Eier nicht beliebig abgelegt werden,
sondern fast nur an herausragenden Trieben oder am Bestandesrande. HAFNER spricht von at-
trahierender ,,Oberflichenunruhe®. Zwei noch hypothetische Deutungsméglichkeiten bieten
sich an; die erste: Solche Stellen sind halt besser erreichbar — dies wire nicht besonders interes-
sant; von Signal keine Rede. Wahrscheinlicher ist die zweite Deutung: Diese Triebe diirften im
Frithling und Sommer thermisch bevorzugt sein, die Entwicklung der tiberwinterten Raupe
wiirde also geférdert. In der Tat ist Colias palaeno thermophil; er ist im Hochschwarzwald als
Falter tiberwiegend im Juli aktiv. Auch nimmt seine Populationsdichte gegen den atlantischen
Raum hin ab; dieses Phinomen kann, muf} allerdings nicht von der Temperatur bestimmt sein;
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denn Colias palaeno braucht ein Mosaik von Gesellschaften, wozu neben offenem Vaccinium
uliginosum-Gestriuch fiir die Raupe auch Flachmoore oder Magerwiesen, z.B. mit Arnica, fiir
den Falter gehoren; derartige Komplexe sind jedoch in grofien Teilen des weiteren Kiistenrau-
mes selten. Hier liegt der Bezug zur Sigmasoziologie auf der Hand.

5.2. Zu Mykorrhiza-Bildung und ihren Konsequenzen
(s. dazu auch STEUBING in diesem Bande)

Konnte man schon aus 6kologischen Uberlegungen heraus seit jeher nicht an deren Bedeu-
tung zweifeln, so ist jetzt doch endlich Zuverlissiges iiber Pilz, Zellbiologie und Stoffaufnahme
bekannt, zusammengesetellt von READ (1983), dem wir hier folgen. In unserem Zusammen-
hang ist folgendes von Belang: Die Ericaceen bilden keine Wurzelhaare; sie sind also schon aus
diesem Grunde — jedenfalls im Gelinde — auf einen oberflichenvergrofiernden Symbionten
angewiesen. Impfversuche haben gezeigt, dafl dieser fiir die wichtigen Gattungen Erica, Callu-
na, Vaccinium und Rhododendron derselbe, also gattungsunspezifisch ist; er heiflt Pezizella
ericae. Er diirfte auch freilebend sehr hiufig sein.

Experimentell wurde die Aufnahme von Stickstoff und Phosphor demonstriert. Bei schr
geringem und bei sehr hohem N-Angebot in der Nihrldsung trat kein Unterschied im Gedei-
hen von pilzhaltigen und pilzfreien Wirtspflanzen ein, wohl aber bei mittleren: im ersten Falle
diirfte der Verlust an C-Verbindungen an den Pilz den N-Gewinn wettgemacht haben, im
zweiten Falle war das Angebot ohnehin tiberreich. Wie aber ist die Situation auf schwermetall-
reichem Substrat? — Férdert der Pilz nicht gerade eine Vergiftung durch tiberhéhte Tonen-Auf-
nahme ins Symbiose-System? In der Tat kommt es dort zu erhohten Gehalten; indessen be-
steht zwischen Pilz und Wirt offenbar fiir Schwermetallionen eine Schranke — der Pilz toleriert
sie, die Héhere Pflanze bleibt arm daran; legt man einen solchen Mechanismus zugrunde, so
wird z.B. das Vorkommen von Calluna auf Abraumhalden verstandlich.

5.3. Zur Beschaffenheit von Blittern und Streu und ihren Konsequenzen

Obwohl die physikalischen und chemischen Eigenschaften des typischen Ericaceenblattes,
eines Rollblattes von lederartiger Konsistenz, fiir den Schliisselartencharakter und damit 6ko-
logisch grundsitzlich entscheidend sind, gibt es nur wenige gute Abbildungen ihres Baues, sol-
che, die mehr abzulesen erlauben als eben den Besitz einer abaxialen Hohlung. (Diese kommt
auf entwicklungsgeschichtlich verschiedenartige Weise zustande, was fiir unsere Fragen aber
unerheblich ist.) Es ist nicht gleich, ja nicht einmal in Analogie zu setzen mit dem Gramineen-
Rollblatt, wie es z.B. Stipa besitzt, denn dieses ist dank eines Turgormechanismus beweglich,
eben einrollbar, wobei die Oberseite mit den Stomata vor Transpirationsverlusten geschiitzt
wird. Das Ericaceen-Rollblatt (s.l, Photo k) ist nicht nastisch beweglich; die Stomata liegen
nur in der Hohlung, welche in der in Abb. 2 dargestellten Weise meist von einem Haarfilz aus-
gekleidet oder randlich abgeschlossen ist. Dafl auch Haarfilz und Héhlenbildung verdun-
stungshemmend wirken, ist einsichtig und wurde kiirzlich von SCHROETER et al. (1987) auch
experimentell fiir Empetrum nigrum bewiesen. Es bestehen weitere Unterschiede: Die beim
Stipa-Typ so markante Aussteifung mit Sklerenchymplatten fehlt den Ericaceen; was STOK-
KER (1923) als ,,Festigungsgewebe“ bezeichnete, ist eine Epidermis mit ungewdhnlich dicker
Auflenwand (s. Tab. 1). Wir konnten leider keine Angaben finden, inwieweit es sich um reine
Cutin-Wachs-Wechsellagen, also eine typische Cuticula, und inwieweit es sich um Mischkor-
per von Cutin und Zellulose, um sog. Cuticularschichten handelt; dies wire durchaus von Be-
lang, weil letztere kaum zum Verdunstungsschutz, wohl aber zur Festigung beitragen (dazu s.
KLEINIG & SITTE 1992, P. SITTE mdL).

Wihrend der Anpassungscharakter des Stzpa-Rollblattes klar und als Xeromorphie mit
Schutz vor hohen Wasserverlusten und damit einhergehenden Schrumpf-Verletzungen zu
verstehen ist, liegen die Dinge bei den Heidekrautgewichsen nicht so einfach. Die armen Bo-
den lassen schon standortsokologisch einen hohen Wasserdurchsatz fordern, und auch das
Heideklima der ozeanischen Gebiete 1ifit keine Konstruktion auf Wasserersparnis hin er-
warten. Otto STOCKER ist in einer auch heute noch lesenswerten Arbeit von 1923 diesem
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Problem nachgegangen. Die Tab. 1 ist ein kleiner Auszug daraus und zeigt, daf} die Transpira-
tion der sklerophyllen Ericaceen zwar bezogen auf Blattfliche und -gewicht ziemlich (nicht
schr) gering ist, daf} aber die 6kologisch relevante Wasserabgabe bezogen auf das Wurzel-
gewicht hoch ist; dies liegt daran, daf§ zum einen die Zahl der Blittchen pro Pflanze sehr grof§
ist, zum andern ist das Wurzelwerk recht schwach entwickelt, was wiederum durch die My-
korrhiza-Bildung verstindlich wird. Fiir entscheidend hilt STOCKER vielmehr — und sicher zu
recht — den folgenden Zusammenhang: Das mechanisch wirksame Gewebe ist als Epidermis
entwickelt; seine Anordnung als umschlieffende ,,Haut® ist dann physikalisch optimal, wenn
Biegefestigkeit angestrebt wird; diese 1afit sich auch nur bei kleinen Blittern mit vertretbarem
Aufwand erzielen. Und eben eine solche ist an windigen Standorten unerlifilich. Schon ab Ge-
schwindigkeiten von 3 m/sec., was einer ,leichten Brise“ entspricht, kann der Wind bei wei-
chen Blittern Wasser aus den Zellen in die Interzellularen auspressen. Das Ericaceen-Rollblatt
ist also als Anpassung an Wind zu verstehen. Zu dieser Interpretation pafit sehr gut der Befund
von TAYLOR (1978), der bei seiner Schilderung des capensischen fynbos einen ,ericoid type®
beschreibt, der fiir die sehr windreichen héheren Lagen bezeichnend sei.

Als letztes sei der Chemismus der Blitter und der Streu beleuchtet, dessen pedogenetische
Wirksamkeit ja zur Geniige bekannt, wenn auch unvollstindig erklart ist. Drei Eigenschaften
sind daftir verantwortlich:

—  Ericaceenstreu ist stark sauer; fiir Calluna gibt GIMINGHAM (1960) py-Werte von 3,4-3,9
an.

— Der Cutingehalt ist hoch, wie schon aus histologischen Schnitten erlesbar ist. Cutin, ein
hochvernetztes, N-freies Polymer, giltals diejenige biologische Substanz, die am schwersten
abbaubar ist.

—  Ericaceen werden als ,,typische Polyphenolpflanzen bezeichnet, so HEGNAUER (1966);
5-15% d.Trgew. kann diese Substanzgruppe ausmachen (WILLIAMS & GRAY 1974). Poly-
phenole wirken nachweislich ihrerseits abbauhemmend, denn sie treten, gerbstoffartig
wirkend, mit andern Substanzen zusammen unter Bildung stabiler, z.B. Protein-Komplexe.

Ein Uberschufl an Polyphenolen wird ausgewaschen und bewirkt zusammen mit den oh-
nehin anfallenden Protonen die rasche, schon nach wenigen Jahren mefibare Versauerung und
die anhaltende Podsolierung (s.z.B. GRUBB et al. 1969).

Die verschiedenen Typen von Podsolen, nach Entwicklungsstadien definiert, entsprechen
bestimmten Pflanzengesellschaften; dies hat HORST (1964) fiir die Liineburger Heide darge-
stellt (s. auch Photo 1).

Die besondere, vom Gras- und Kraut-Humus abweichende Qualitit des Ericaceen-Humus
ist auch eine Voraussetzung fiir die Entstehung von Thufur (Erdhiigelbdden), in den Vogesen
und wahrscheinlich auch in anderen Landstrichen mit ihnlichem Klima, wie dies CARBIENER
aufklirte (u.a. 1966). Hierzu sei lediglich auf die Abb. 3 und Photos m und n verwiesen.

Die Anreicherung von Streu und Humus in Heiden ist bekanntlich von hochster Bedeu-
tung fiir Mensch und Tier:

—  Sie erméglicht Plaggennutzung als unabdingbares Glied in dem tber Jahrhunderte hin
funktionierenden Wirtschaftssystem der friesisch-niedersichsischen Heidebauern, wie es
schon oft geschildert worden ist (z.B. TUXEN 1968, ELLENBERG 1982/86, BUCHWALD
1984, POTT & HUPPE 1991). (Dazu s. auch Photo o.)

—  Es entsteht, teils jeweils neu, teils sich addierend, ein Speziallebensraum fiir Bodentiere.
Regenwiirmer (Lumbriciden) z.B. meiden diesen, an ihre Stelle treten Enchytraciden als
Humusbildner.

- Rohhumusanreicherung fordert Pflanzen, welche diesen abbauen; TUXEN & KAWAMURA
machten schon 1975 aufgrund ilterer Aufnahmen eine Deschampsia flexuosa-Abbau-Phase
des Genisto-Callunetum namhaft. Deschampsia-reiche Bestande stehen heutzutage auch im
Zentrum der Immissionsproblematik (s. Beitrag STEUBING in diesem Bande).
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Beobachtete Situation:

Erdhiigel, Buckel (buttes gazonnées, Thufur) mit einem Netz von Furchen (sillons).
Bewuchs verschieden: Pulsatillo (albae) - Vaccinietum uliginosi cladonietosum auf den
Thufur, nardetosum in dem Furchennetz; sehr deutliche Dominanz-Unterschiede: Zwerg-
straucher vs. Graser. Untergrund Solifluktionsschutt aus Granit oder Grauwacke.
Ozeanisch getontes Klima.

Bodenanalyse: (&2 6-10 Messungen aus 0-6 cm Tiefe)
Buckel Furche
Organ. Material: Moder; betragt 60% d.Tr.g. 40,5% d.Tr.g.
Porenvolumen gesamt 84,5% 78,5%
davon Grobp. (> 10p) 50,5% 24,0%
Mittel- und Feinporen 34,0% 54,5%

Klimasituation im Winter: haufiger Frostwechsel bei hoher Luftfeuchte, Stirme,
(Nov. - April) Schneeverlagerung

Bodensituation im Winter:

Winterbeginn: Elis .

i U [ = =asesases | L | S

seitliche Kompression "Scharnier" inf. iberwieg. senkrechter Ausstrahlung

Hochwinter: B ASchneg B

mit haufigen Frostwechsel
und Schneeverwehung

Kryoturbation \Wasser kondensiert am Eis —» Ubersattigg. + Aufpressen

Fruhling: |
M

Autokatalyse Eiskerne in Buckeln u.U. bis Mai; Konservierung des Poren-
raumes durch das "Wurzelkorsett" der Zwergstraucher

Abb. 3: Die Entstehung der Vogesen-Thufur, dargestellt nach R. CARBIENER in: Occologia Plantarum
1, 1966.

6. Nischenbildung einzelner Ericaceen-Arten.

Wir haben bisher unser Augenmerk auf Gemeinsamkeiten der Heidekrautgewichse ge-
richtet; man kénnte auch umgekehrt gerade Fragen nach den ékologisch relevanten Unter-
schieden zwischen einzelnen Gattungen und Arten ins Zentrum stellen, anders formuliert:
nach ihrer Nischenbildung — ein weites, evolutionsbiologisch interessantes Feld. Da oft mif3-
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braucht, sei der Begriff mit den Worten G. OSCHE:s (hier: von 1986, Auszug) prizisiert: ,,Die
6kologische Nische beschreibt die Gesamheit der Beziehungen zwischen einer Art und ihrer
Umwelt, wobei sowohl biotische Umweltfaktoren (...) als auch abiotische Faktoren (...) be-
riicksichtigt werden. Die 6.N. ist also kein Raum, der besetzt, sondern ein Bezichungsgefige,
das im Verlauf der Evolution einer Art (...) gebildet (hergestellt) wurde.”

Ein bekanntes, einfaches Beispiel fiir die Bildung zweier verschiedener Nischen, also ein
Eingenischtsein, sind unsere vikariierenden Alpenrosen, von denen Rhododendron hirsutum
auf basischem, Rh. ferruginenm auf saurem Substrat siedelt; ihre Blutezeiten sind zeitlich ein
wenig gegeneinander versetzt, wodurch verstindlich wird, dafl auch bei syntopem Vorkom-
men die Zahl der Hybrid-Individuen gering bleibt. Wie aber steht es z.B. mit der Einnischung
der rund 500 Erica-Arten der Capensis? Wie mit jener der gemeinsam vorkommenden westeu-
ropiischen Erica-Arten? Feinere ckophysiologische Unterschiede, welche auch fiir die Beur-
teilung der Zeigerfunktion wichtig sein konnen, enthiillt nur das Experiment; dies zeigte BUK-
KING (1985) modellartig fiir Vaccinium myrtillus und V. vitis-idaea im Hinblick auf ihre Re-
aktion auf diingende Stickstoff-Verbindungen. Ohne daf§ hier weiter darauf eingegangen wird,
versuchen wir in Tab. 2 Nischenparameter dreier Arten, die durchaus in ein- und demselben
Bestande vorkommen kdnnen, aber doch verschiedene Schwerpunkte haben, vergleichend zu-
sammenzustellen.

7. Schluflbemerkung

Mit diesem Beitrag zum Heide-Symposion soll die Verkniipfung biozoénologischer und
evolutionsbiologischer Aspekte mit jenen der klassischen Pflanzensoziologie, die ihrerseits ja
schon in vielfiltiger Weise mit andern, oft angewandten Wissensbereichen verbunden ist, ge-
fordert werden (vgl. dazu WILMANNS 1987, 1993). Der Einsatz des Begriffes Schliisselart und
eine Analyse konkreter Beispiele, seien es Arten, seien es Gesellschaften, ist daftir geeignet. Da-
bei gilt es Erscheinungen, Vorginge und Befunde aus wohl allen Zweigen der Naturwissen-
schaften zu berticksichtigen.

Es ist dies auch ein Versuch, der tibersteigerten Spezialisierung, der Atomisierung des Wis-
sens und damit der Zersplitterung des biologischen Weltbildes entgegenzuwirken. Das Wort
des Mineralogen Paul NIGGLI von 1945, das Reinhold TUXEN (1956) in sciner grundlegenden
Arbeit iiber die potentielle natiirliche Vegetation als Motto gab, gilt heute mehr als damals:
»Auch fiir den Fortschritt der Naturwissenschaften ist das wichtigste, Briicken herzustellen,
Zusammenhinge zu schauen®.

8. Zusammenfassung

Nach der Darstellung einiger Begriffe wie Heide, Schliisselart, Chamaephyt, wird die Frage
gestellt, an welche Standorte Zwergstraucher allgemein und Ericaceen im besonderen so gut
angepafit sind, daf} sie dominant werden, und wie sich dies begriinden lafit. Antwort: Der Ver-
teilerschliissel der Assimilate ermdglicht dies jeweils an den Grenzen des Baumwuchses, seien
sie natiirlich oder anthropogen, sofern die Béden arm und/oder trocken sind.

Ericaceen wirken als Schliisselarten iiber ihre Wuchsform, iiber ihre Mykorrhiza und tiber
die physikalische und chemische Beschaffenheit von Blittern und Streu. Zum ersten Punkt
werden speziell Spalierwuchs als Sukzessionsforderer sowie Oberflichenstrukturen als mog-
liche Signalgeber besprochen. Zum dritten Punkt wird die Struktur des ericoiden Rollblattes
als Anpassung an die verbiegende Wirkung des Windes herausgestellt; der Reichtum an Cutin
und an Polyphenolen férdert iiber die Bildung von Rohhumus die Podsolierung, erméglicht
die Plaggennutzung und eine Entstehung von Thufur (Abb. 3).

Ein tabellarischer Vergleich der morphologischen und ékologischen Parameter dreier Ar-
ten (Tab. 2) verdeutlicht deren Einnischung.
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Dank

In technischen Dingen half mir — wie stets — unser Akad. Rat W.-H. MULLER; zur Litera-
turbeschaffung trugen die Kollegen R. POTT, Hannover, K. DIERSSEN, Kiel und R. LOSCH,
Disseldorf, bei. Allen sei auch an dieser Stelle herzlich gedankt.
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