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Okologische Grundlagen fiir Nutzung, Pflege und Entwicklung
von Heidevegetation

— Jorg Pfadenhauer, Freising-Weihenstephan —

Abstract

Maintenance, management and restoration measures define the vegetation of grass and dwarf
shrub heathlands with respect to many different factors. So the low availability especially of
phosphorous in the soil under grass heathland and that of nitrogen under dwarf shrub heather
combined with excess of Ca and Al in the soil solution selects species with high degrees of
specialization for efficient uptake and use of the nutritive elements. Addition of nutrients
favours phenotypically plastic matrix species (especially grasses) but not the specialists, which
are therefore suppressed and vanish from the plant cover. But this reaction is also a consequence
of their dispersal properties: Clonally growing guerilla species with only weak clonal integra-
tion, like e.g. Brachypodium pinnatum, form dense tiller systems under favourable growth
conditions, while phalanx species with marked integration are stress-tolerant and depend on
open, clear places in the vegetation. Moreover, these species usually form a persistent or even
permanent seedbank (except those species the diaspores of which are anemochorally dispersed),
so that even after reforestation they are possibly able to survive in the soil for decades.
Nevertheless, the plant cover has only successfully been restored after these species have
established. Here some insufficiently investigated mechanisms of coexistence are important,
indicating that on extreme sites the protective effect of so-called nurse plants plays a major role.

1. Einleitung

In deutschsprachigen Lindern wird unter Heide im allgemeinen die chemals im Gemeinde-
besitz befindliche Dorfflur verstanden (Allmende), die keiner geregelten Nutzung unterlag,
sondern der Gewinnung von Stalleinstreu, Brennholz, Laubheu, Futtergras sowie der diinger-
losen Triftweide u.a. diente. Heiden waren also Aushagerungsgebiete, deren degradierte Boden
nurmehr eine Pflanzendecke aus geniigsamen Grisern und Krautern sowie — durch Schneiteln
tiberalterte — knorrige Baumgestalten zu tragen vermochten. Soweit sic in Resten trotz Auffor-
stung und Melioration in die heutige Zeit hiniiber gerettet wurden, unterliegen sie wegen ihrer
spezialisierten Flora und Fauna sowie wegen ihres dsthetisch ansprechenden Ausschens einer
hohen Schutzwiirdigkeit.

In der vegetationskundlichen Literatur wird der Begriff Heide dagegen — wic auch im we-
sentlichen in diesem Buch — auf die von Zwergstriuchern dominierten Pflanzengemeinschaften
eingeengt (SPECHT 1979), obwohl regional auch von Grisern beherrschte Magerwiesen als
Heide bezeichnet wurden (vgl. den Begriff ,,Steppenheide” beit GRADMANN 1936). Im stid-
deutschen Raum ist die Bezeichnung Wacholderheide fiir Kalkmagerrasen tblich, die von Ju-
niperus communis bestanden sind; die ,,Garchinger Haide® als Rest der weiten Weideflichen
auf der nordlichen Minchner Schotterebene (SENDTNER 1854, HEPP & POELT 1979) repri-
sentiert den Typus des subkontinentalen Steppenrasens. In diesem Artikel wird der Begriff
»Heide“ sowohl fiir Gras- als auch Zwergstrauch-beherrschte Vegetation auf meist degradier-
ten Béden verwendet, und zwar sowohl wegen der Gegensitzlichkeit als auch wegen der Ge-
meinsamkeit beider Formationen: Der Gegensatz bezicht sich auf die geographische Verbrei-
tung (mit dem Schwerpunkt der Zwergstrauchheiden im subatlantisch/atlantisch geprigten
Westen und Nordwesten Europas, der Grasheiden dagegen im cher kontinental geprigten
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Osten und Stidosten) und resultiert aus dem unterschiedlichen Verhaltensmuster der beteilig-
ten Wuchsformen (Tab. 1). Gemeinsam ist den Heiden jedoch ihre Abhingigkeit von Stref§
und Storung (GRIME 1986). Diese beiden Faktoren selektionieren die Artenzusammensetzung
und bestimmen das charakteristische dufiere Erscheinungsbild. Stref§ bezieht sich dabei im we-
sentlichen auf den besonderen Chemismus der armen Heideboden und ist — wie vieles auch
sonst in der Okologie — e¢in komplexer Faktor, der nicht nur mit ,,Nihrstoffmangel beschrie-
ben werden kann; Storung ist die durch Tritt, Mahd, Abfressen, Brand oder sonstwie verur-
sachte Entfernung von Phytomasse.

Der folgende Beitrag soll aufzeigen, wie Pflanzen auf diese Art von Stref§ und Storung rea-
gieren, also welche Verhaltensmuster (,,Strategien: LOVETT DOUST & LOVETT DOUST
1982) durch die traditionelle Bewirtschaftung von Heiden gefordert wurden und werden. Dies
geschieht vor dem Hintergrund von Uberlegungen, wie zukiinftig die verbliebenen Heidereste
erhalten (konservierender Naturschutz) oder in der Qualitit threr Artenzusammensetzung
verbessert oder gar neu geschaffen werden konnen (entwickelnder Naturschutz). Die Nomen-
klatur der Phanerogamen folgt EHRENDORFER (1973).

Tab. 1:

Zusammenstellung einiger Eigenschaften von grasartigen Pflanzen der Trocken- und Halb-
trockenrasen sowie von Zwergstrauchern aus atlantischen Heidegebieten (aus PFADEN-
HAUER 1993).

Grasartige Zwergstrducher

Lebensformen iiberwiegend Chamaephyten

nach RAUNKIAER (1910) Hemikryptophyten,
einige Geophyten

Wuchsformen eher hochwiichsig, eher niedrigwiichsig,
sommergriin, schmalblittrig, immergriin; ericoide, d.h.
mit ober- oder unterirdischen nadel- oder schuppen-
Auslaufern formige Blatter

Wurzelmerkmale eher intensives, eher extensives, ausgreifendes
dichtes Wurzelsystem Wurzelsystem

Lebenszyklus stindige Emeuerung des wie bei allen Holzgewichsen
SproBsystems aus Rhizomen begrenztes Alter (Calluna 20
oder Ausldufern bis 30 Jahre), wenn nicht

durch Stérung verjiingt
Vegetative Ausbreitung
wichtiger als generative Generative Ausbreitung
wichtiger als vegetative

Verbreitung eher subkontinental/ eher subkontinental/
kontinental bis atlantisch bis boreal, z.T.
submediteran arktisch-alpin

Strategien nach eher S-C-Strategie eher C-S-R-Strategie

GRIME (1986)
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2. Bewirtschaftung, Pflege und Entwicklung

Die Begriffe fiir Tatigkeiten des Menschen, die den Entzug von Phytomasse auf Heiden
zur Folge haben, werden nicht immer einheitlich gebraucht. Deshalb sollen sie fiir den vorlie-
genden Artikel wie nachstehend gegliedert und definiert werden:

a) Herkommliche (traditionelle) Bewirtschaftungsweisen

Aus Analysen der Landnutzungs- und Landschaftsgeschichte ermittelte, z.T. bis in die
Frithzeit mitteleuropdischer Agrarkultur datierende, aushagernde, z.T. sogar raubbauartige
Verfahren, die zur Auflichtung (Hudewilder) oder Beseitigung von Wildern fithrten und
damit zur Entstehung und Ausbreitung sekundirer Heidevegetation von den primiren
Vorkommen aus beitrugen. Hierzu vor allem Beweidung (Schafe, Ziegen), verbunden mit
Mafinahmen der Weidepflege (Schwenden, z.T. Brennen; letzteres besonders in Calluna-
Heiden Grofibritaniens; GIMINGHAM 1972), ferner Sommermahd (Grasheiden); in Zwerg-
strauchheiden Nordwestdeutschlands Abplaggen zur Streugewinnung und zur Ackerdiin-
gung (Plaggenesch; s. u.a. ELLENBERG 1986).

b) Pflegeverfahren

Die traditionellen Nutzungsweisen ersetzende Maffnahmen zur Erhaltung von Erschei-
nungsbild und Artenzusammensetzung der Heidevegetation (und -fauna). Hierzu Brennen
von Gras- und Zwergstrauchheiden auch in Mitteleuropa, Mulchen von Grasheiden (Mahd,
Hickseln und Liegenlassen des Schnittguts, meist im Sommer), Beseitigung von Gehdlz-
aufwuchs ( REICHHOFF & BOHNERT 1978, MUHLE & ROHRIG 1979, SCHIEFER 1981,
HAKES 1987, REYNDERS 1987, NEITZKE 1991, BOTTCHER & al. 1992, zusammenfassend
s. WEGENER 1991, BRIEMLE & al. 1991).

c) Alternative (nicht-traditionelle) Bewirtschaftungsweisen

Aus unterschiedlichen Griinden und unter Ausnutzung des Strukturwandels in der Land-
wirtschaft (Zunahme der Produktionsfliche pro Betrieb) etablieren sich derzeit extensive
Formen der Weidenutzung mit gentigsamen und kleinen Rinderrassen (franzdsische, schot-
tische Hochlandrinder) in Form einer Mutterkuhhaltung. Fiir Erhaltung und Neuschaffung
von Grasheiden moglicherweise geeignete Bewirtschaftungsform. Langfristiger Effekt al-
lerdings noch unbekannt.

d) Entwicklungs- (Renaturierungs-) Verfahren

Kombinierte Mafinahmenpakete zur Verbesserung der Ressourcenqualitit (hier ausschlieff-
lich der Artenzusammensetzung und des Erscheinungsbilds) brachgefallener, zwischenzeit-
lich meliorierter, aufgeforsteter, verbuschter oder sonstwie verinderter ehemaliger Heiden;
hiufig im Sinn einer Regeneration (= Wiederherstellung eines bestimmten historischen
Zustands) gemeint (vgl. PFADENHAUER 1990). Bei Zwergstrauchheiden oft Imitation des
Abplaggens oder Brennens zur Regeneration der Heide (zielt v.a. auf Verjiingung von
Calluna vulgaris), kombiniert mit Beweidung durch gentigsame Schafrassen usw. Hierzu
zahlreiche Publikationen (z.B. GIMINGHAM 1972, MUHLE & ROHRIG 1979, REINING-
HAUS & SCHMIDT 1982, BAKKER 1989, MARRS & LOWDAY 1992). In brachgefallenen
Grasheiden v.a. Triftweide mit Schafen als Entwickungsmafinahme; seltener Mahd, diese
dann oft zum Zweck der Aushagerung eingesetzt (s. z.B. REICHHOFF & BOHNERT 1978,
SCHIEFER 1983, 1984).

3. Strefdtoleranz

Die meist ausgehagerten, degradierten Boden der Gras- und Zwergstrauchheiden sind
durch eine Reihe von physikalischen und chemischen Eigenschaften gekennzeichnet, die den
Pflanzenwuchs deutlich einschranken, also als Strefffaktoren wirksam werden. Hierzu gehort
einmal die allgemein geringe Verfligbarkeit der Hauptnahrstoffe Stickstoff und Phosphor. Im
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Oh-und Ah-Horizont der Fisen-Humuspodsole, die fiir nordwestdeutsche Sandginsterheiden
typisch sind, ist mit einer jihrlichen Mineralstickstoff-Nachlieferung aus der organischen Sub-
stanz von 5 bis max. 30 kg N/ha. Jahr zu rechnen (LACHE 1974, ELLENBERG 1977); in den
Rendzinen und flachgriindigen Braunerden unter Trespen-Halbtrockenrasen variieren die
Werte zwischen 10 und 30 kg (GIGON 1968, SCHIEFER 1981). Im letzten Fall tiberwiegt als
Stickstofform Nitrat, im ersten Fall fiihrt die Mineralisation bei den extremen pH-Werten um
4 (HORST 1964) fast ausschlieSlich nur bis zur Stufe des Ammonium. Ahnlich defizitir (im
Vergleich zu landwirtschaftlich genutzten Flichen) ist die Konzentration an pflanzenverfiigba-
rem Phosphat (in Bdden unter Sandginsterheiden 5 bis 15, unter Kalk-Halbtrockenrasen 0 bis
3 mg austausbares P/100 g Trockenboden; SCHIEFER 1981, REYNDERS 1987); da Phosphat
bei pH > 6 und Anwesenheit von Ca** als schwerlosliches Hydroxylapatit vorliegt (SCHEF-
FER & SCHACHTSCHABEL 1989), sind Kalkbdden deutlich P-irmer als die sauren Boden der
Zwergstrauchheiden. Neben diesem Defizit-Stref wird auch ein Uberschuf8-Strefl im Chemis-
mus der Heidebdden pflanzenwirksam, nimlich Ca** in der Bodenldsung der Kalkboden und
Al in derjenigen der Heidepodsole. Beide Ionen sind fiir viele Pflanzenarten toxisch (KIN-
ZEL 1982).

Die Reaktion der Pflanzen in Gras- und Zwergstrauchheiden auf NP-Mangel und Ca-
bzw. Al-Uberschuf ist duflerst differenziert und aus dem Zusammenspiel mehrerer einzelner
Mechanismen zu erkliren. In Kalk-Halbtrockenrasen lassen sich zunichst zwei Gruppen von
Arten unterscheiden (RORISON 1987, 1990): Die erste Gruppe bilden phianotypisch plastische
Taxa mit variablem Nihrstoffbediirfnis; sie entwickeln sich vegetativ und generativ bei guter
Versorgung zwar am besten, kommen aber auch bei reduziertem NPK-Angebot noch zur Bli-
te und Fruchtreife bei allerdings niedrigerem Wuchs. Hierzu gehdren einige mittel- bis hoch-
wiichsige Griser und Kriuter wie Brachypodium pinnatum und Scabiosa columbaria.

Zur zweiten Gruppe gehoren schwachwiichsige, niedrige Arten mit allgemein geringem
Nihrstoffbediirfnis, die den besonderen Reiz der Kalkmagerrasen ausmachen. Die meisten sind
calcicol (KINZEL 1982) und weisen eine Reihe von spezielleren Anpassungsstrategien auf
(StreR-Tolerante nach GRIME 1986): Erstens ist bei grasartigen Calcicolen typisch, daf§ sie die
Ca- zugunsten der K-Aufnahme zu bremsen vermégen, sodafl ihr K : Ca-Verhiltnis im Zellsaft
trotz der hohen Ca-Konzentration in der Bodenlésung bei durchschnittlich 3:1 liegt (KINZEL
1982). Zweitens ist die NPK-Aufnahmeeffizienz durch eine vesiculir-arbusculire (endotrophe)
Mykorrhiza erhéht; es wird sogar vermutet, daff die Mycelstringe sowohl Individuen derselben
Art als auch solche verschiedener Taxa miteinander verbinden, sodaff ein Austausch von Assi-
milaten moglich wire (NEWMAN 1988). Drittens diirfte bei den meisten sommergriinen Hemi-
krypto- und Geophyten der Grasheiden eine hohe NPK-Gebrauchseffizienz (ERNST 1983)
ausgeprigt sein; sie verlagern einen betrichtlichen Anteil (iiber 50%) ihres Nahrstoffpotentials
von den im Herbst absterbenden Blittern und Sprossen in Speicherorgane (Rhizome, Knollen,
Waurzeln, basale Sprofiteile). Dieser Vorgang lifit sich allerdings durch Diingung reduzieren
oder gar verhindern, wie WERNER (1983) fiir Brachypodium pinnatum nachwies.

Von den Arten der atlantischen und subatlantischen Zwergstrauchheiden ist Calluna vul-
garis besonders intensiv 6kologisch und okophysiologisch untersucht (GIMINGHAM 1972,
GIMINGHAM & al. 1979). Die Pflanze produziert eine an Phenolen reiche, deshalb schwer
zersetzliche Streu (Rohhumus-Bildner). Da deshalb fast ausschliellich Ammonium als minera-
lische Stickstofform zur Verfiigung steht, ist damit zu rechnen, daf§ die Heidepflanzen (aufier
den Leguminosen, wie Ulex-Arten oder Genista anglica mit symbiontischer N2-Fixation) ob-
ligatorische NHJ -Pflanzen sind. Tatsichlich zeigt sich bei Calluna vulgaris und Vaccinium
myrtillus im Experiment eine hohe Empfindlichkeit gegentiber Nitrat und eine ,,Vorliebe® fiir
saure Reaktion des Nihrmediums (BOGNER 1968), wihrend azidophytische Griser (als Ant-
agonisten der Chamaephyten; s.u.) wie Nardus stricta und Avenella flexnosa bei Zugabe von
NO; Nitratreduktase zu bilden vermdgen (STEWARD & al. 1974, zitiert nach KINZEL 1982;
vgl. auch STEUBING in diesem Band). Calluna vulgaris, Evica tetralix und andere Zwergstrau-
cher sind Mykorrhiza-infiziert (HASELWANDTNER 1979) und besitzen vermutlich ein kom-
plexes Al-Bindungssystem (GRIME & HODGSON 1969).
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Die Konsequenzen fiir ein Heidemanagement lassen sich wie folgt zusammenfassen:

In Kalkmagerrasen ist chemischer Streff wohl die Hauptursache fiir hohe Artenzahlen: Die
Niedrigwiichsigkeit phaenotypisch plastischer graminoider Matrix-Arten (z.B. Brachypo-
dium pinnatum, Bromus erectus, Arrbenatherum elatius) 1iflt Raum fiir kleinbleibende,
konkurrenzschwache Arten. Zu diesen gehdren Liickenbiifler (GIGON 1981) mit wenig
spezifischen Anspriichen an bestimmte Bodeneigenschaften (wie Euphorbia cyparissias,
Linum catharticum, Briza media), aber auch ausgeprochen calcicole Arten wie Tencrium
montanum, Globularia punctata, Carex humilis.

Umgekehrt werden durch Diingungseffekte Prozesse in Gang gesetzt, die zur Verminde-
rung von Abundanz und Deckung dieser Arten, wenn nicht gar zu ihrem weitgehenden
Verschwinden aus der Pflanzendecke fithren: Griser mit unterirdischer Stoffspeicherung
wie Brachypodium pinnatum werden namlich dadurch zur Ausbildung zahlreicher Sprosse
und intolerantem Verhalten gegentiber den 0.g. Arten veranlafit, wihrend sich bei Stoffent-
zug (z.B. sommerliches Mulchen oder Mihen) Sproffzahl und -héhe reduzieren (STOCKLIN
& GISI 1989). Dagegen werden offensichtlich Untergriser wie Festuca rubra und die
konkurrenzschwachen Arten durch Diingung nicht geférdert oder sogar geschwicht (BOB-
BINK & al. 1988).

Solche Diingungseffekte sind auf Einschwemmung v.a. von Phosphaten aus hangaufwirts
gelegenen landwirtschaftlichen Nutzflichen oder allein schon durch fehlende Bewirtschaf-
tung (Auteutrophierungseffekte; KLOTZLI 1979) zuriickzufthren, wohl weniger durch
trockene oder nasse Depositionen mit nur geringem P-Anteil. Die Folgen sind ruderalisierte
Graslinder (FISCHER 1985). Derartige Stoffeintrage lassen sich durch Stoffentzug, aber
auch durch sommerliches Mulchen vermeiden (SCHREIBER & SCHIEFER 1985, SCHREI-
BER 1987, NEITZKE 1991): Die im Vergleich zu Brache lingere Vegetationsperiode inten-
siviert den Stoffumsatz, sodaf§ das Mulchmaterial noch im selben Jahr verschwindet; zudem
schwicht jeder Schnitt die auf Diingung besonders gut ansprechenden Mittel- und Hoch-
graser (u.a. auch Brachypodium pinnatum) durch Verlust des in den oberirdischen Pflanz-
enteilen vorhandenen Nihrstoffpotentials.

Diein Zwergstrauchheiden haufig beobachtete Zunahme von Grisern wie Avenella flexnosa
oder Nardus stricta (vgl. POTT & HUPPE 1991) ist dagegen offensichtlich u.a. auch eine
Folge der Zunahme aerosoler NOx-Deposition (s. STEUBING im selben Band). Bei Uber-
alterung von Calluna vulgaris kann z.B. der Rohhumuszehrer Avenella Fufl fassen und sich
durch die Fahigkeit behaupten, auch Nitrat verwerten zu konnen. Erwartungsgemaf ist die
Vergrasungstendenz in Heiden auf lehmigen (besser gepufferten) Sandbéden deshalb stir-
ker ausgepragt als in solchen aus reinem Sand (vgl. DIERSSEN im selben Band). Nihrstoff-
okologisch 1afit sich auch der im allgemeinen eher aushagernde Effekt der Pflege durch
Brennen erkliren: Vor allem bei heiffem Feuer mit Temperaturen iiber 500 °C entweichen
mehr als 60% des in des organischen Masse vorhandenen Stickstoffs in die Atmosphire
(GIMINGHAM 1972, MUHLE & ROHRING 1979). Bei der augenblicklichen Héhe des
N-Eintrags ist zur Erhaltung der nordwestdeutschen Zwergstraucheiden deshalb ein regel-
mafliger radikaler Stoffentzug notig, wie er durch Plaggen oder Brand gewihrleistet ist.

4. Vegetative Ausbreitung

Die Reaktion von Pflanzen auf Stérung ist in hohem Maff aufgrund von Merkmalen zu er-

klaren, die im Lebenszyklus die vegetative und generative Ausbreitung betreffen. Unter vege-
tativer Ausbreitung versteht man den von der Mutterpflanze ausgehenden Beférderungsvor-
gang von spezialisierten vegetativen Propagulen oder klonal erzeugten Tochterindividuen
(URBANSKA 1992; im Gegensatz zu Verbreitung = raumliche Verteilung von Diasporen, Taxa,
Syntaxa usw.). Hier soll nur die Ausbreitung mittels Stolonen bzw. Rhizomen betrachtet wer-
den, die man als klonales Wachstum einer Population definieren kann, sofern eine Fragmenta-
tion (Loslosung) der Tochtersprosse von der Mutterpflanze durch Selbstklonierung oder er-
zwungene Klonierung moglich ist.
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Einen Hinweis auf Art und Intensitit vegetativer Ausbreitung (und natiirlich auch auf an-
dere Verhaltensmuster z.B. gegeniiber chemischem Streff) geben Lebens- und Wuchsformen.
Sie werden deshalb auch fter zur Interpretation der Ergebnisse von Sukzessionsuntersuchun-
gen verwendet (z.B. in SCHIEFER 1981). Wihrend die Lebensform ,,die Gestalt der Pflanze im
Hinblick auf mehr oder weniger deutlich ausgeprigte 6kologische Anpassungen® (z.B. an die
Uberdauerung ungiinstiger Jahreszeiten; vgl. RAUNKIAER 1910) beschreibt, wird die Wuchs-
form, der umfassendere Begriff, als ,,duflere (vorwiegend vegetative) Gestalt von Pflanzen, die
Lagebezichung der einzelnen Organe zueinander, zur Gesamtorganisation und zur Umwelt*
(BORNKAMM & al. 1991) definiert. Die bekannteste Einteilung der Pflanzen nach Lebens- und
Wuchsform ist diejenige von ELLENBERG & MULLER-DOMBOIS (1967).

Die in Tab. 2 fiir einige Heidearten zusammengestellten Lebens-/Wuchsformen zeigen,
daf einfache Merkmale des dufieren Erscheinungsbilds einer Pflanze recht brauchbare Hinwei-
se auf ihr Verhalten gegeniiber Stérung geben kénnen. Ein aklonaler (d.h. keine oder eine un-
bedeutende vegetative Ausbreitung aufweisender) Rosetten-Hemikryptophyt wie Leontodon
hispidus wird durch Phytomasseentzug der hheren Konkurrenten eher gefordert; auch Pflan-
zen mit unterirdischen Ausliufern wie die Horsthemikryptophyten Carlina acanlis und Po-
tentilla newmanniana und natiirlich auch Rhizom-Geophyten (Brachypodium pinnatum) sind
resistenter gegeniiber Beweidung und Feuer als Arten ohne diese Eigenschaften (vgl. ZIMMER-
MANN 1977), zumal wenn sie Nihrstoffe — ohne die notwendige unterirdische Speicherkapa-
zitit — in den basalen (griin iberwinternden) Sprofiteilen konservieren miissen (Bromus erec-
tus). Die Forderung von Vaccinium gegeniiber Calluna durch Feuer unter cher borealem Kli-
ma (HOBBS & GIMINGHAM 1984) wird aus der Fihigkeit der Heidelbeere zur unterirdischen
vegetativen Ausbreitung (im Gegensatz zu Calluna) verstandlich.

Tab. 2:

Daten zur vegetativen und generativen Ausbreitung einiger Heidepflanzen.

a: Nach SCHIEFER 1981 erginzt (Bezeichnungen nach ELLENBERG & MULLER-DOM-
BOIS 1967), b: akl = aklonal, Pha = Phalanx, Gu = Guerilla, Ub = Ubergang zwischen Phalanx
und Guerilla, pra = pragmatische, Dom = Dominanz-, kon = konservative, Ep = Expansions-
strategie (Bezeichnung nach STOCKLIN 1992); ¢ = aus POSCHLOD 1991, U = Utriculus, P
= Pappus; d: z. T. nach LUFTENSTEINER 1982, MULLER-SCHNEIDER 1986; ¢, f, g: aus
POSCHLOD 1991, h: nach POSCHLOD 1993, GRIME & al. 1986.

Lebens-/ vegetative generative Ausbreitung
‘Wuchsformen Ausbreitung
Ausbrei-
Diasporen- tungstyp Fernausbreitung Samen-
typ (-chor) Luft Wasser Tiere banktyp
a b C: d e £ g h
Calluna vulgaris Ch frut caesp akl 1 Same sema- - - + pm
2 Frucht anemo- + + -
Vaccinium myrtillus Ch frut caesp rhiz Ub-pra? Beere 700~ - - + vg?
Bromus erectus H caesp gram Pha-Dom Spelzfr. sema- - - - vg
Carex humilis H caesp gram pha-kon NuB m.U. sema- - - + ps/pm
Carlina acaulis H caesp rhiz b Ub-pra Ach.m.P. anemo- + - + vg
Potentilla neumanniana H ros rhiz b Ub-pra Nuf sema- - - - pm
Leontodon hispidus Hros akl Ach.m.P. anemo- + - - vg
Brachypodium pinnatum Grhizd Gu-Exp Spelzfr. sema- - - - vg
Linum catharticum T — Same sema- - - - pm
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Uber Wuchs- und Lebensformen hinaus gibt es aber einige weitere Merkmale, die noch de-
taillierter klonales Wachstum beschreiben. Hierzu gehoren die Dichte des Sprofisystems, so-
wie Linge der Ausliufer bzw. Rhizome, aber auch als physiologisches Kennzeichen der Grad
der Integration (Stoffhaushalt vorwiegend zugunsten der Tochterpflanzen = schwache Inte-
gration, oder zugunsten aller Sprosse eines Klons = starke Integration; STOCKLIN 1992). Die
bekannteste Einteilung nach LOVETT DOUST & LOVETT DOUST (1982; Phalanx: Hochinte-
grierte Klone mit dichtgepackten Sprossen, eher langsamem, lateralem, vorwiegend determini-
stischem Wachstum; Guerilla: Schwachintegrierte Klone mit lose aggregierten Sprossen, ra-
schem, lateralem, eher opportunistischem Wachstum) gibt zwei Extrempositionen wider, zwi-
schen denen sich die Pflanzenarten entlang eines Kontinuums einordnen lassen.

STOCKLIN (1992) hat versucht, dieses Kontinuum weiter zu differenzieren (vgl. Tab. 2);
im folgenden wird versucht, seine klonalen Wachstumsstragetegien auf Heidepflanzen anzu-
wenden, wobei eine geringfiigige Modifizierung unumginglich ist.

1. Klonal wachsende Pflanzen (mit ausgeprigter vegetativer Ausbreitung)

1.1 Guerilla-Arten mit variabler (oberiridischer) Stoffproduktion, hoher phinotypischer
Plastizitit, schwacher Integration (Expansions-Strategie). Pflanzen sind in der Lage,
beispielsweise auf unterschiedliches Nihrstoffangebot flexibel zu reagieren. Sie bauen
u.U. auch dichte Sprofisysteme bei thnen zusagenden Umweltbedingungen auf. Hierzu
Rhizom-Geophyten mit langen Ausliufern wie Pteridium aquilinum (Konkurrent von
Zwergstrauchern bei Brand auf besseren Béden), Brachypodium pinnatum (Zuordnung
nicht ganz eindeutig; s. auch STOCKLIN 1992; Wechsel von Guerilla- zu Phalanx-Stra-
tegie bei hohem Ressourcenangebot kdnnte aber auch als Ausdruck der phinotypischen
Plastizitdt der Art interpretiert werden). Méglicherweise gehoren hierzu auch manche
Wurzelausliufer-bildende Holzpflanzen (wie Prunus spinosa oder Vaccinium meyrtil-

lus).

1.2. Guerilla-Arten mit geringer (oberirdischer) Stoffproduktion, hoher phinotypischer
Plastizitat und schwacher Integration (Explorations-Strategie): Hierzu Hemikrypto-
phyten mit langen oberirdischen Ausliufern, die nach ihnen zusagenden Umweltbe-
dingungen ,,suchen® (,,foraging plants“: SUTHERLAND & STILLMANN 1988). Beispie-
le sind Trifolium repens, Ranunculus repens, Glechoma hederacea. In Heiden wohl kein
Vertreter dieser Gruppe.

1.3 Phalanx-Arten mit variabler, hiufig mittlerer bis grofler (oberirdischer) Stoffproduk-
tion, niedriger phanotypischer Plastizitit und starker Integration (Dominanz-Strate-
gie): Hierzu mittel- bis hochwiichsige Horst-Hemikryptophyten, auf Heiden cher
durch Mahd begiinstigt, durch Feuer oder Beweidung geschwicht. Beispicle sind
Molinia caerulea, Bromus erectus.

1.4 Phalanx-Arten mit geringer (oberirdischer) Stoffproduktion, geringer phinotypischer
Plastizitit (reagieren kaum oder eher negativ auf Erhshung des Ressourcenangebots, s.
Kap. 3), starker Integration, strefStolerant (GRIME 1986) und meist kleinwiichsig
(konservative Strategie): Horsthemikryptophyten wie Festuca ovina agg., Carex humi-
lis; getérdert durch Schwichung v.a. der Arten mit Expansionsstrategie sowie Neigung
zu kompakter Wuchsform bei Beweidung (GRIME 1990).

1.5 Uberginge zwischen Phalanx- und Guerilla-Strategie ohne eindeutige Merkmalskom-
bination (pragmatische Strategie): Hierzu Hemikryptophyten mit kurzen Rhizomen
bzw. Stolonen und Geophyten wie Potentilla newmanniana, Thymus-Arten, Carlina
acaulis.
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2. Aklonale Pflanzen (ohne oder mit stark reduzierter vegetativer Ausbreitung, statt dessen
hiufig Schwerpunkt auf generativer Vermehrung).

2.1 Eher niedrigwiichsige Rosetten-, Halbrosetten- und Schaft-Hemikryptophyten (z.B.
Leontodon hispidus), natiirlich auch alle Therophyten (Linum catharticum). Heteroge-
ne Gruppe.

2.2 Aklonale Holzpflanzen (Phanero-, holzige Chamaephyten) mit ausgeprigtem, den
gesamten Pflanzenbestand prigendem zyklischem Entwicklungsprozess: In Calluna-
Heiden (WATT 1955, GIMINGHAM 1972) wie in natiirlichen Waldern (REMMERT
1985) als Pionier- oder Verjiingungs-, Aufbau-, Reife- oder Optimal- und Zerfallsphase
beschrieben. Solche Arten sind auf Bestandesverjiingung durch Samen angewiesen,
oder sie werden durch stindigen Riickschnitt (Biume z.B. durch Schneiteln, Zwerg-
straucher durch Mahd oder vorsichtiges Brennen; MILLER 1979) zum Neuaustrieb
angeregt.

5. Generative Ausbreitung

Der Komplex ,,generative Ausbreitung® umfafit bei Bliitenpflanzen (im strategischen Sinn)
Bildung und Beférderungsvorgang von sexuell oder asexuell erzeugten Diasporen (Samen),
den Aufbau einer Diasporenbank sowie die Keimung und Etablierung des Keimlings bzw. der
Jungpflanze. Die Wirkung von Nutzung und Pflege auf die Pflanzendecke ist oft auch daraus
zu erkliren; denn bei vielen Heidearten ist die Vermehrung durch Samen mindestens ebenso
bedeutsam fiir die Erhaltung oder Neugriindung einer Population wie die vegetative; Thero-
phyten und aklonale Hemikrypto-, Chamae- und Geophyten sind ausschlieflich auf diese
Form der Ausbreitung angewiesen.

Besonders wichtig ist die generative Ausbreitung bei Renaturierungsmafinahmen. Deren
Erfolg hingt davon ab, ob es in iiberschaubarer Zeit gelingt, den grofiten Teil der Arten einer
Heidevegetation an dem fraglichen Standort anzusiedeln oder nicht. Hieraus ergeben sich Fra-
gen nach der Art und Effizienz der Fernausbreitung, nach der Qualitat und Quantitit der Sa-
menbank und nach der optimalen Etablierungsweise.

5.1 Fernausbreitung

Die natiirliche (d.h. nicht vom Menschen beeinflufite) Fernausbreitung (definitionsgemaf}
Verfrachtung von Samen in tiber 100 m Entfernung von der Mutterpflanze; LUFTENSTEINER
1982) von Heidepflanzen iiber die Medien Luft, Wasser oder Tiere ist lokal dufierst unter-
schiedlich und kann kaum quantifiziert werden. Bei einigen in Tab. 2 aufgefithrten Arten ist sie
theoretisch méglich; wieviele Samen aber in welcher Zeit bis zu welcher Entfernung tatsachlich
verschleppt oder verdriftet werden, und wieviele davon keimen und wieviele Keimlinge iiber-
leben, laft sich in der Regel nicht angeben (HARPER 1977). So wird die Fernausbreitung ane-
mochorer Diasporen in der Regel weit {iberschitzt; iber 90 % der Samen mit Flugeinrichtun-
gen fallen im Umkreis von 15 m um die Mutterpflanze zu Boden (LUFTENSTEINER 1982,
FISCHER 1987). Dies mag wohl auch fiir die in Tab. 2 aufgefiihrten Arten Carlina acanlis und
Leontodon hispidus gelten.

Fiir die Heiden diirfte die Fernausbreitung durch Tiere eine groflere Bedeutung haben. So
werden die Niisse von Carex humilis von Ameisen verschleppt (MULLER-SCHNEIDER 1986);
die Vorratshaltung durch Tiere (z.B. vegetativer, stirkehaltiger Teile von Plantago media, Ra-
nunculus bulbosus, Trifolium pratense u.a. durch die Feldmaus; LEUTERT 1983) trgt zu einer
weiten Verbreitung mancher Pflanzen bei. Vermutlich ist aber der wirtschaftende Mensch mit
seinen Weidetieren das bedeutendste Medium fiir die Ausbreitung von Heidepflanzen, insbe-
sondere wenn man bedenkt, dafl Wanderschifer mit ihren Herden in der vorindustriellen Zeit
einige 100 km pro Jahr zuriicklegten (ELLENBERG 1986). Ebenso ist nachweislich der Prozess
der Heuernte ein wichtiger Faktor (wie fiir Rhinanthus nachgewiesen: BORG 1985). Umge-

228



kehrt kann bei Renaturierungsmafinahmen (etwa der Neuetablierung von Grasheiden auf ehe-
maligen Ackern oder Rohbdden) selbst bei unmittelbarer Nachbarschaft der gewiinschten Ve-
getation nicht mit einer natiirlichen Einwanderung in absehbarer Zeit gerechnet werden (GRA-
HAM & HUTCHINGS 1988 a, b). Hieraus ergibt sich im iibrigen auch die Notwendigkeit,
durch Pflanzung oder Ansaat autochthonen Materials den Renaturierungserfolg zu verbessern.

5.2. Samenbank

Nach MAAS (1987), BAKKER & al. (1991), POSCHLOD (1991, 1993) werden folgende Sa-
menbanktypen unterschieden:

a) Voriibergehende Samenbank
bei Arten, deren Samen sofort nach dem Ausstreuen oder spitestens im nichsten Jahr
keimen; im letzten Fall mit angeborener Dormanz, die durch Temperaturfluktuation, z.B.
Kilte/Frost gebrochen werden kann. Dadurch wird dafiir gesorgt, dafl die Samen zu einer
fur die Entwicklung der Jungpflanzen giinstigen Jahreszeit keimen.

b) Mittelfristige (persistente) Samenbank
bei Arten, deren Samen ginzlich oder teilweise bis zu fiinf Jahren keimfihig bleiben. Die
Dormanz wird durch Dunkelheit oder durch fehlende Temperaturschwankungen aufge-
zwungen bzw. induziert (HARPER 1957), indem die Diasporen in den Boden durch
Bewirtschaftungsmafinahmen oder Tiere eingearbeitet werden. Bei manchen Arten geniigt
zur Keimungshemmung aber bereits Beschattung durch andere Pflanzen oder durch Streu.

¢) Langfristige (permanente) Samenbank
bei Arten, deren Samen ginzlich oder teilweise mehr als fiinf Jahre, oft Jahrzehnte oder gar
Jahrhunderte, keimfihig bleiben kénnen. Die Dormanz ist aufgezwungen oder induziert
wie oben durch Dunkelheit, fehlende Temperaturschwankungen oder Beschattung.

Die Dauer der Samenbank der einzelnen Heidearten ist natiirlich wichtig fiir die Uberle-
bensfihigkeit einer Population wihrend und nach einer Stérung: Arten mit nur voriibergehen-
* der Samenbank wie die meisten Gramineen (Bromus erectus, Brachypodium pinnatum, Koele-
7ia cristata, Festuca ovina agg.), aber auch anemochore Kompositen wie Leontodon hispidus,
Carlina acaulis verschwinden rasch, wenn ein Kalkmagerrasen mit Gehélzen zuwichst oder
aufgeforstet wird. Andere, v.a. auch viele kleinwiichsige Pflanzen wir Carex humilis, Potentilla
neumanniana, Euphorbia cyparissias, und die Einjihrigen wie Linum catharticum bilden dage-
gen eine persistente oder gar permanente Samenbank; sie lassen sich u.U. noch Jahrzehnte nach
solchen Verinderungen im Boden nachweisen und kénnen nach Beseitigung der Gehélze und
flacher Bodenbearbeitung zur Keimung gebracht werden (POSCHLOD & al. 1991, PO-
SCHLOD & JORDAN 1992). Eine kontinuierliche Samenbank ist somit als ein wichtiges Rena-
turierungs- oder gar Regenerationspotential anzusehen (PFADENHAUER & MAAS 1987). Die
Konservierung von Samen im Boden funktioniert natiirlich nur bei weitgehend ungestorter Si-
tuation. Unter Ackernutzung verschwinden auch langlebige Samen durch die Bodenbearbei-
tung rasch, so dafl eine Wiederbesiedlung von aufgelassenem Ackerland aus der Samenbank
der fritheren Pflanzendecke nicht mehr méglich ist (GRAHAM & HUTCHINGS 1988 a,b).

Dartiberhinaus sollte bedacht werden, daff eine Pflanzengemeinschaft ohne Berticksichti-
gung der dormanten Diasporen nicht vollstindig beschrieben ist. Bei der Erstellung von Roten
Listen gefahrdeter Pflanzenarten miifite also beriicksichtigt werden, daff Arten ohne perma-
nente Samenbank durch zeitliche Isolation (voriibergehend andere Bewirtschaftung, auch Bra-
che, mit drastischer Verinderung der oberirdischen Pflanzendecke) gefihrdeter sind als solche,
deren Samen lange keimfihig bleiben (POSCHLOD 1993).

Schliefllich sei auch auf die Bedeutung von Samenproduktion und Samenbank fiir die
anthropogene Regeneration von Zwergstrauchheiden hingewiesen. Die dominanten
Chamaephyten (besonders Calluna vulgaris und Erica tetralix) sind diesbeziiglich gut unter-
sucht. So haben die meisten Ericaceen (soweit sie nicht zoochore Beeren produzieren) kleine
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semachore Samen, die nicht nur in groflen Mengen erzeugt werden (bei Calluna mehr als
500 000 pro m? je nach Vitalitit und Entwicklungphase, in der sich die Heide befindet: MIL-
LER 1979, MILLER & CUMMINGS 1987); sie bauen auch eine permanente Samenbank auf
(GRIME & al. 1988), wobei bis zu 30 000 keimfihige Samen pro m? fast auschlieflich im O-und
Ah-Horizont der Boden gefunden wurden (PUTWAIN & GILLHAM 1990, LEGG & al. 1992).
Auf die Bedeutung der Samenbank fiir die Regeneration der Heiden durch Mafinahmen wie
Brennen und Plaggen weisen u.a. MUHLE & ROHRIG (1979) hin; dhnlich wie bei Grasheiden
werden Samen von Calluna und Erica nach Aufforstungen in ungestorten Waldboden jahr-
zehntelang in keimfihigem Zustand konserviert (GRANSTROM 1988). Avenella flexnosa ver-
hilt sich im tibrigen auch hinsichtlich ihrer Keimungbiologie (und nicht nur nihrstoffékolo-
gisch) als Antagonist zu Calluna: Thre Samen sind ohne angeborene Dormanz, keimen sofort
und auch im Dunkeln und bilden nur eine voriibergehende Samenbank (PONS 1989).

5.3 Etablierung

Fiir die Wiederherstellung von Heiden nach Brache, Aufforstung u.a. Eingriffen ist es nicht
nur nétig, dafl die gewiinschten Arten als keimfahige Samen eingetragen oder eingebracht wer-
den und/oder aus der Samenbank aktiviert werden konnen. Letztlich entscheidet tiber den Er-
folg oder Miflerfolg, ob diese Samen tiberhaupt keimen und die Keimlinge sich zu adulten In-
dividuen weiterentwickeln, also sich etablieren kénnen. So wird die Keimung von Calluna-Sa-
men auf nackten Rohhumus- und Torfbdden nicht nur durch physikalisch ungiinstige Eigen-
schaften des Substrats (z.B. Austrocknung der Oberfliche; MILLER & CUMMINGS 1987), son-
dern auch durch Uberziige aus Krustenflechten und Algen mit allelopathischer Wirkung ver-
hindert (LEGG & al. 1992). Die Beseitigung und Reduzierung der (von Calluna-Streu selbst ge-
bildeten) Rohhumusdecken ist fiir die Erhaltung der Sandginsterheiden deshalb von essentiel-
ler Bedeutung (MUHLE & ROHRIG 1979); so entwickelt sich Calluna auf feuchten Sandbéden,
wie sie durch Abplaggen entstehen, besonders reichlich aus Samen (WITTIG 1980).

Weitaus schwerer ist die Frage nach optimalen Etablierungsbedingungen fiir Grasheiden
zu beantworten. Thr Artenreichtum verbietet — im Gegensatz zu den nordwestdeutschen
Zwergstrauchheiden — ein Einzelartenmanagement. Deshalb wird auch in Pflegeanweisungen
der Naturschutzverwaltung ein zeitlich und riumlich versetztes Management empfohlen, um
potentielle Uberlebens- oder Wiederansiedlungsméglichkeiten fiir viele Arten zu schaffen.
Uber Etablierungsstrategien ist bisher wenig bekannt; in artenreichen Grasheiden diirften aber
positive Interaktionen zwischen Pflanzenarten sowie zwischen Tier- und Pflanzenarten eine
ganz entscheidende Rolle spielen (GIGON 1981, 1993).

Derzeit kann man folgende Typen der Koexistenz in Grasheiden unterscheiden (vgl.
GIGON & RYSER 1986, GRIME 1990, GIGON 1993):

1. Koexistenz durch Zwergwiichsigkeit

Durch Nihrstoffmangel- bzw. Trockenstrefl und durch Stérung (Beweidung, Mahd) her-
vorgerufene Zwergwiichsigkeit erméglicht ein Nebeneinander von mehr Arten pro Fli-
cheneinheitals bei guter Nihrstoffversorgung. Ein Beispiel - allerdings aus mageren Feucht-
wiesen —ist der Versuch, konkurrenzschwache aklonale Rosetten-Hemikryptophyten (z.B.
Primula farinosa) in Pfeifengraswiesen durch Einsaat zu etablieren (MAAS 1988). Diese
Mafinahme hatte nur Erfolg, wenn die zur Dominanz neigenden Expansions-Strategen wie
Molinia caerulea durch Sommermahd (!) zu niedrigem und liickigem Wuchs gezwungen
wurden.

2. Koexistenz durch riumliche und zeitliche Nischendifferenzierung
Riumliche Differenzierung meint die Heterogenitit des Substrats: Auf flachgriindigen
Kalkboden erméglicht die unregelmifiige Verteilung feinerde-, skelettreicher und felsiger
Mikrohabitate das Uberleben von Arten mit unterschiedlicher physiologischer Konstitu-
tion (s. GIGON 1981). Die zeitliche Differenzierung kann durch ,,Regenerationsmuster®
(GRUBB 1977) beschrieben werden: Jihrlich unterschiedliche Mengen an Samen werden zu
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unterschiedlichen Witterungsbedingungen in den umgebenden Pflanzenbestand ausge-
streut, dessen Arten wiederum von Jahr zu Jahr unterschiedliche Wiichsigkeit und Deckugn
aufweisen (s. BORNKAMM 1961 fiir Trespen-Halbtrockenrasen): Kaum vorhersehbar%
zeitliche Variabilitit der Vegetation kann also ebenso verantwortlich sein fiir hohe Arten-
zahlen wie riumliche Heterogenitit.

3. Koexistenz durch Ammenpflanzen

Die Keimung und Etablierung mancher konkurrenzschwacher Arten kann im Schutz
grofler, adulter ,Ammenpflanzen® (URBANSKA 1992) erfolgreicher sein als in Vegetations-
liicken. In Experimenten von RYSER (1990) auf Kalkmagerrasen iiberlebten z.B. signifikant
mehr Individuen von Arabis hirsuta und Primula veris am Rand oder im Zentrum von
Bromus erectus- und Onobrychis viciifolia-Horsten als dazwischen. Griinde sind eine
geringere sommerliche Erwirmung, eine bessere Wasserversorgung und fehlende Frosthe-
bung des Substrats im Halbschatten der hochwiichsigen Pflanzen. Solche Schutzmechanis-
men scheinen generell eine grofle Bedeutung zu haben (URBANSKA 1992); sie sind im
iibrigen auch bei der Wiederbesiedlung nackter Torfflichen nach industriellem Torfabbau
wirksam (PFADENHAUER n.p.).

4. Koexistenz durch Mikroorganismen

Hierzu zihlen Symbiosen von hoheren Pflanzen mit Pilzen und Bakterien (Mykorrhiza;
symbiontische N2-Fixation), Interaktionen, die im weiteren Sinn auch Koexistenz verschie-
dener Arten ermdglichen: Leguminosen verbessern die Ernahrungssituation anderer Hei-
dearten (GIGON & RYSER 1986); die in Grasheiden verbreitete, wenig wirtsspezifische
VA-Mykorrhiza trigt méglicherweise zum Assimilataustausch nicht nur zwischen Indivi-
duen derselben Art, sondern auch zwischen Individuen verschiedener Arten bei (NEWMAN
1988).

5. Koexistenz durch Aktivitit von Tieren

Wiihlende Tiere wie Maulwurf, Feldmaus, aber auch Ameisen schaffen in Grasheiden
offene, vegetationsfreie Stellen. Da das aus dem Unterboden stammende Material oft relativ
nihrstoffarm ist, kdnnen sich selbst in gediingten und brachgefallenen Wiesen mit geschlos-
sener Pflanzendecke und dicker Streuschicht kleinwiichsige Arten ansiedeln, die entweder
eingeschleppt werden oder aus der Samenbank stammen (z.B. Thymus- Aufwuchs auf Amei-
senhiufen; LEUTERT 1983). Besonders wirksam erwiesen sich kiinstlich erzeugte Liicken
in nordseitigen Brachen, die dann zur Wiederetablierung von Arten aus der Samenbank
fithrten (HILLIER 1990). Managementverfahren, die immer wieder Liicken erzeugen und
dominante Arten schwichen, erweisen sich deshalb fiir die Renaturierung von Grasheiden
als besonders effizient.

Meinen Mitarbeitern Jan SLIVA und Petra TOETZ danke ich fiir die Hilfe bei der Literatur-
recherche.
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