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Populationsokologie als geobotanische Kausalanalyse

- Clemens Abs, Freising -

Summary

In this article a concept is put forward, how population ecology can be used to analyse causal
relationship in geobotany. An example of this is the life history of Aposeris foetida and the plant
communities inhabited by this species.

The ecological relations of the population are emphasized in three phases: germination,
establishment and the adult phase. Germination is dependent on light. The achenes are subject
to an enforced dormancy, of which the environmental conditions and their ecological meaning
are discussed. Safe sites are necessary for establishment, and their microenvironmental character
is described. In the adult phase light is again a decisive factor for a permanent survival of the
population.

Aposeris foetida optimizes its survival by adopting different tactics regarding its dependence
on the environment. These tactics are manifested in a distinct population structure and dynamics
and a different amount of energy allocation to functional parts of the plant.

The population ecology data are compiled to a quantitative model of ecological niche. The
limiting site factors are revealed by using environmentally defined population-zero-growth-
lines. In the comparison of the various habitats represented in different vegetation units the
potential integration and its causes can be derived. The outlined approach renders the occurrence
of the species and its affinity to certain communities plausible and is suited to detect the causes
for this behaviour.

Population ecology analysis is aiming at the mechanisms, determining the origin and
maintenance of vegetation units. Thus it is a valuable supplement to the existing knowledge of
phytosociology.

1. Einfiihrung

Geobotanische Forschung im deutschsprachigen Raum basiert in erster Linie auf dem
floristisch-soziologischen Ansatz. Damit gelingt die Erfassung und Ordnung der Vegetations-
einheiten. Die Kombination der vegetationskundlichen Erhebung mit der Standortkunde ermog-
licht es, die 6kologischen Gegebenheiten und Beziehungen der Vegetationseinheiten zu kenn-
zeichnen, so daf ein weiteres Kriterium fiir die Vegetationsgliederung zur Verfiigung steht. So
gelang es nicht nur, die Vegetationsdecke an sich detailliert zu erfassen, sondern auch ihre
Beziehungen zur Umwelt aufzuzeigen und nutzbar zu machen. Aus der Koinzidenz zwischen
charakteristischer Artenkombination und Standortfaktoren 1468t sich allerdings nur selten unmit-
telbar eine kausale Beziehung ableiten, da die Verbreitung der beteiligten Arten unter anderem
auch durch historische und ausbreitungsbiologische Faktoren bestimmt ist.

Populationsokologische Untersuchungen zielen auf die Mechanismen ab, welche zur Heraus-
bildung von Vegetationseinheiten beitragen und ihre Fortexistenz bestimmen. Werden diese
Untersuchungen in den Rahmen der Pflanzensoziologie eingehingt, so wird es moglich, den
Ursachenkomplex der speziellen floristischen Zusammensetzung der Vegetationseinheiten und
ihrer gerichteten oder zyklischen Verdnderung zu beleuchten. Dieser Aspekt der Vegetations-

149



kunde soll hier unter dem Begriff ,,kausalanalytische Geobotanik® zusammengefalit werden.
Populationsokologische Analysen stellen somit eine Ergénzung der Erkenntnisse der floristisch-
soziologischen Arbeitsweise dar und fiihren zu einem tiefergreifenden Verstindnis der Pflanzen-
gesellschaften (FiscHEr1989). Diese Kenntnisse sind neben der Grundlagenforschung sowohl
fiir die Naturschutzbemiihungen als auch fiir den wirtschaftenden Menschen von besonderer
Bedeutung, da Eingriffe in den Naturhaushalt zwangslaufig in das Wirkgefiige der Mechanismen
eingreifen. Die Kenntnis der Wirkmechanismen eroffnet erst die Moglichkeit bestandes-
bezogener Prognosen.

Foto 1: Aposeris foetida.

In dem vorliegenden Beitrag soll ein Aspekt der geobotanischen Kausalanalyse, die Integra-
tion einer Art in verschiedene Pflanzengesellschaften beleuchtet werden. Als Beispiel dient
Aposeris foetida und die von ihr besiedelten Waldassoziationen.

2. Methodische Grundlagen

Die vorliegende Abhandlung basiert auf den Ergebnissen der Disserationsschrift zur
Populationsokologie von Aposeris foetida (ABs 1994). Hier sei nur insoweit auf die me-
thodischen Grundlagen eingegangen, als sie dem Verstindnis dienen.

Der Auswahl der Untersuchungsbestinde lagen folgende Kriterien zugrunde:

e Geographische Lage im bayerischen Teil des Verbreitungsgebietes von Aposeris foetida.
e Naturnihe der Waldbesténde.

e Standortliche Reprisentanz der Bestéinde.

Ziel der Auswahl war es, die standortliche Spanne und den gesamten Hohenverbrei-
tungsbereich abzudecken, in dem Aposeris foetida innerhalb Bayerns prisent ist. Die so
ausgewihlten Untersuchungsbestidnde wurden nach der Methode von BRAUN-BLANQUET (1964)
aufgenommen. Fundament und Bezugsrahmen der populationsbiologischen Analyse von Aposeris
foetida stellt somit die Pflanzensoziologie dar, da sie ein 6kologisch akzeptables Bezugssystem
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zur Verfiigung stellt, welches Generalisierungen der populationsbiologisch untersuchten Be-

stinde auf hohere 6kologische Einheiten zuldt. Sdmtliche Assoziationen der Fagetalia im

bayerischen Teilareal von Aposeris foetida wurden beriicksichtigt, in denen diese Art regelmiBig

vorkommt, sowie auch Ersatzgesellschaften, die infolge Degradation entstanden sind. In diesem

Beitrag werden stellvertretend die Populationen von Aposeris foetida aus dem Aceri-Fraxinetum,

dem Aposerido-Fagetum und dem Carici-Fagetum herausgegriffen.

Die Verfolgung der Individualentwicklung, die es ermoglicht, die Populationsstruktur und die
Populationsdynamik zu quantifizieren, beruht auf jeweils 5 Dauerbeobachtungsfliachen von je
0,25 gm, auf welchen alle Aposeris-Individuen mittels eines Koordinatenrahmens (FiscHEr 1987,
S. 137) eingemessen werden. Die so dauerhaft markierten Individuen wurden in den Jahren 1988
bis 1992 jahrlich zu drei Terminen, welche die gesamte Vegetationsperiode abdeckten, bzgl. der
Zugehorigkeit zu den Entwicklungsstufen, aber auch bzgl. der Anzahl von Bléttern und Bliiten-
bzw. Fruchtstinden angesprochen.

Des weiteren wurden populationsokologische Experimente im Freiland, Gewéchshaus und
Labor durchgefiihrt, um die spezifischen Verhiltnisse und Prozesse zu beleuchten, die den
Lebenszyklus von Aposeris beeinflussen:

* Wie lange sich Aposeris-Achianen im Boden unter Beibehaltung der Keimfahigkeit erhalten,
wurde mittels der Ausbringung von Achinendepots in Gazesdckchen an der Bodenoberfldche
und in 5 cm Bodentiefe untersucht. Die Exponate, im Herbst 1988 ausgebracht, wurden iiber
drei Jahre hinweg im 1/2-jahrlichen Rhythmus auf Keimfahigkeit im Labor gepriift. Der
Umfang der Diasporenbank von Aposeris foetida im Boden und ihre Bedeutung fiir das
Populationsgeschehen konnte durch eine Diasporenbankanalyse mittels der Keimungsmethode
(PutenseN 1882, KeLLMANN 1978, FiscHER 1987) geklart werden.

* Der Einfluf} von verschiedenen Umweltbedingungen (Licht, Wasser, Bodensubstrat, Laub-
streu) auf die Keimung konnte in Laborversuchen unter standardisierten Bedingungen
(Temperaturschrank mit separater Lichtsteuerung) untersucht werden.

 Fiir Aposeris konnten Safe Sites ermittelt werden, indem die Etablierung markierter Keim-
linge an unterschiedlichen Mikrostandorten im Freiland verfolgt wurde. Der Einflufl von
Licht- und Wurzel-Konkurrenz wurde mittels Grassoden-Experimenten im Gewéchshaus
tiberpriift.

+ Eine Trockensubstanzanalyse iiber die gesamte Vegetationsperiode ermdglichte neben der
Ansprache der phinotypischen Modifikationen in Abhéngigkeit von den jeweiligen Umwelt-
bedingungen die Erfassung der Energy Allocation, also der Energiezuteilung zu funktionellen
Einheiten der Pflanze. Als wichtige populationsbiologische Grof3e ist hier insbesondere der
reproduktive Aufwand zu nennen.

3. Morphologie, Chorologie, standortliche Bindung und Vergesell-
schaftung von Aposeris foetida

Der Stinkende Hainsalat ist eine ausdauernde Rosettenstaude mit einem kleinfingerdicken
Waurzelstock, die mit ihren hygromesomorphen, schrotsdgeférmig-fiederteiligen Blittern an den
Lowenzahn erinnert. Ahnlich wie beim Lowenzahn ist der bliitentragende SproB unverzweigt,
die Achinen sind jedoch pappuslos und werden nach der Fruchtreife und dem Offnen der
Hiillblatter ausgestreut. Bemerkenswert ist ein deutliches Langenwachstum des Bliitenschaftes
wihrend der Fruchtreifung, was einer Erhohung der Ausbreitungsdistanz dient. Allerdings wird
im ersten Schritt der Ausbreitung eine Distanz von 25 cm nur in Ausnahmen iiberschritten.

Aposeris besitzt ein disjunktes Areal (Abb. 1) mit Vorkommen in den Karpaten, den
Osterreichischen und bayerischen Kalkalpen, dem Pritigau und den Friburger Alpen bis zur
Dauphiné; siidlich der Alpen sind die Teilareale im Nordapennin und in Nordillyrien zu nennen.
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Abb. 1: Areal von Aposeris foetida aus MEUSEL & JAGER 1992.

Aposeris besitztihren Schwerpunktin frischen Laubmischwildern der montanen Hohenstufe

der alpiden Gebirge Mitteleuropas und gilt als Charakterart der Ordnung Fagetalia, innerhalb
derer sie ihren Schwerpunkt in artenreichen Bergmischwildern besitzt. Mediterraner Som-
mertrockenheit und lufttrockenen Lagen weicht sie aus und bevorzugt niederschlagsreiche
Bergzonen. Aposeris besiedelt vorzugsweise basenreiche Lehm- und Tonbdden, kommt aber
auch auf Rohbdden und reinen Humus-Carbonatbdden vor. Innerhalb dieses standortlichen
Rahmens kommt Aposeris bei unterschiedlicher Humusform und Nahrstoffangebot vor.

Die Vergesellschaftung im bayerischen Teilareal stellt sich wie folgt dar:

Aposeris erreichtihre ndrdliche Verbreitungsgrenze im Miinchner Raum am nordlichen Rand
der Miinchner Schotterebene. In den dortigen Waldbestinden, die vermutlich infolge der
Spatfrostgefahr buchenarm sind und aufgrund ihrer floristischen Ausstattung dem Galio-
Carpinetum angeschlossen werden, ist Aposeris allerdings nur mit geringer Stetigkeit
vertreten.

Auf den siidlich anschlieBenden RiBmorinenplateaus ist Aposeris foetida sehr selten, was auf
die tiefverwitterten, oft 16Biiberdeckten und meist entkalkten Boden der Altmoridnen zuriick-
gefiihrt werden kann.

In der Wiirmmorénenlandschaft des schwibisch-oberbayerischen Alpenvorlandes beteiligt
sich Aposeris foetida an der Subassoziation mit Carex sylvatica des Carici-Fagetum, dem
Hordelymo-Fagetum, dem Galio odorati-Fagetum (Asperulo-Fagetum) und dem Aceri-
Fraxinetum. Die Subassoziation mit Carex sylvatica des Carici-Fagetum stockt auf méBig
frischen, + lehmigen und oberflichig verdichteten Boden und beschrinkt sich in ihrem
Vorkommen auf die Kuppen der Wallmorénen. Die relativ flachgriindigen Pararendzinen, die
Kuppenlage bzw. Stidexposition bedingen ein relativ hohes Trockenstrefrisiko. Eng verzahnt
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ist dieser Seggen/Orchideen-Buchenwald mit dem Hordelymo-Fagetum, dem frischen und
basenreichen Buchenwald, der im Gebiet an Kalk- und Basenzeigern kenntlich gemacht
werden kann. Mit geringer Stetigkeit kommt Aposeris foetida dagegen im Galio odorati-
Fagetum vor, das den standortlichen Mittelbereich abdeckt und der Buche Optimalstandorte
bietet. Auch an der Krautschicht von Schlucht- und HangfuBwildern (Aceri-Fraxinetum)
beteiligt sich Aposeris foetida. Unter diesen nahrstoffreicheren Bedingungen kommtes héufig
zur Faziesbildung.

* In den niederschlagsreichen bayerischen Kalkalpen ist Aposeris foetida mit sehr hoher
Stetigkeit (80 %; Tab. 1) im Aposerido-Fagetum anzutreffen (Syn.: Cardamino trifoliae-
Fagetum p.p. und Seslerio-Fagetum p.p., jeweils OBERDORFER 1992). Diese aus wechselnden
Anteilen von Fichte, Tanne und Buche aufgebaute prialpine Fagion-Gesellschaft karbonat-
reicher Standorte unterscheidet sich durch das Auftreten zahlreicher gebirgsspezifischer,
zumeist (luft-)feuchtebediirftiger Arten wie Veronica urticifolia, Lonicera alpigena, Salvia
glutinosa, Dentaria enneaphyllos vom Hordelymo-Fagetum des auleralpinen Mitteleuropa.
Die Gesellschaft konnte auch als montan-oreale Form des Hordelymo-Fagetum aufgefal3t
werden. Das Spektrum der standortlichen Ausbildungen reicht von einer trockenen, basi-
philen, seggenreichen Subassoziation von Carex alba bis hin zu hochstaudenreichen Typen
der kiihl-feuchten Hochlagen (EwALD & FiscHER1993, MIcHIELS 1993, STorcH 1983). Beson-
ders bezeichnend fiir das Aposerido-Fagetum ist eine grofe Vielfalt an Kleinstandorten, die
einen ungewohnlichen Artenreichtum zur Folge hat (@ 70 Arten pro 100 gm). In den durch
Degradation entstandenen Ersatzgesellschaften — montane Blaugras-Horstseggenrasen und
Latschengebiische — findet man in den Alpen Aposeris foetida auch auflerhalb des Waldes.
Die unterschiedlichen Einnischungschancen finden ihren Niederschlag in der jeweiligen

Stetigkeitder Artin den Pflanzengesellschaften, wie folgende Zusammenstellung der Stetigkeiten

von Aposeris foetida in verschiedenen Waldgesellschaften darlegt (Tab. 1):

Tab. 1: Stetigkeitsangaben zu Aposeris foetida aus PETERMANN 1970, PFADENHAUER 1969 und StorcH 1983.

Pflanzengesellschaft Stetigkeit (%)
Luzulo-Fagetum 0

Galio odorati-Fagetum luzuletosum 8

Galio odorati-Fagetum typicum 9

Galio odorati-Fagetum stachyetosum 9
Aceri-Fraxinetum 31

Galio odorati-Fagetum hepaticetosum (Syn. Hordelymo-Fagetum ) 22
Carici-Fagetum 50
Aposerido-Fagetum 80

Die Griinde fiir diese zunichst nicht leicht zu interpretierende Vergesellschaftung soll im
folgenden unter Verwendung populationsokologischer Erkenntnisse dargestellt werden.

4. Populationsokologie von Aposeris foetida

4.1 Diaspore und Keimung

Aposeris -Achidnen sind langjahrig im Boden liberdauerungsfihig und bilden eine mehrjahrig
ausdauernde Samenbank. Die Keimung ist obligat an Licht gebunden (Abb. 3), ein Keimstimulus
erreicht nur die oberflichennah gelagerten Friichte. Aposeris- Achidnen unterliegen einer Enforced
Dormancy, d.h. sie sind gleich nach der Freisetzung keimfahig, werden aber durch die herrschen-
den Umweltbedingungen zunichst an der Keimung gehindert.
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Experimentell konnte nachgewiesen werden, daBl hierfiir zum einen ein geschlossenes
Laubdach, also der Griinschatten (Abb. 2), zum anderen Laubstreuauflagen von = 6 cm Dicke als
Lichtbarriere (Abb. 3) verantwortlich sind. Begleitende Experimente belegen, da Temperatur-
bzw. chemische Effekte der Laubstreudecke auf die Keimung keinen EinfluB haben (ABs 1994).

Keimrate (%) unter verschiedenen
Lichtqualit&ten

Keimrate (%)
o38883338388

Rot Gelb Blau Gran Kontrolle
(weiB)

Spekiralbereiche
Abb. 2: EinfluB} der Lichtqualitit auf die Keimrate.
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Laubstreudecken
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Abb. 3: Einfluf} der Laubstreudicke (Lichtquantitit) auf die Keimrate.

Durch die Enforced Dormancy wird der Keimzeitpunkt von der Samenreife im Juli/August in das
zeitige Friihjahr (Lichteinfall, Verwitterung bzw. Verlagerung der Laubstreu) des nachfolgenden
Jahres verschoben. Fiir die Keimlingsentwicklung ergeben sich daraus folgende Vorteile:
* Hoher LichtgenuB infolge noch unvollstindigen Kronenschlusses.
* Ausreichende Feuchtigkeit infolge von Schneeschmelze und Niederschlidgen.
« Fiir die Keimlingsentwicklung steht die gesamte Vegetationsperiode zur Verfiigung.
* Inden ersten Wochen der Keimlingsentwicklung herrscht eine + geringe Wurzelkonkur-
renz.
Aber auch das Keimbett hat einen Einfluf} auf Keimung und Keimlingsentwicklung. Auf
basenarmen Substraten zeigt Aposeris foetida um 40 % niedrigere Keimraten und anschlieBend
hohere Mortalitétsraten.
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4.2 Etablierung

Die Etablierung von Keimlingen und juvenilen Individuen ist in erster Linie an ,,Safe Sites*
gebunden. Nach HarpER (1977) versteht man unter ,,Safe Sites* kleinrdumige Lokalitdten, die ein
fiir die Keimung und die Keimlingsentwicklung giinstiges Bedingungsgefiige darstellen. Fiir
Aposeris stellenlaubstreufreie Flichen mit einem Mindestabstand von 3 cm zur nichsten Pflanze
giinstige Etablierungsorte dar, obgleich auch hier noch Mortalititsraten von bis zu 20 %
herrschen (Abb. 4). Weitere 6kologische Etablierungsexperimente in Grassoden konnten bele-
gen, daf} die Etablierung von Aposeris foetida sehr stark durch Wurzelkonkurrenz beeinflufit
wird. Unter Wurzelkonkurrenz durch Griser steigt die Mortalitédtsrate auf 80 % (Abb. 5).

Einen dhnlich negativen Effekt auf die Etablierung haben Laubstreudecken geringer Mich-
tigkeit. Sie erlauben zwar eine Keimstimulation (Abb. 3), doch fiihren sie zur Vergeilung des
Hypokotyls der Keimlinge, und die Mortalitit in der Etablierungsphase steigt auf iiber 80 % an.

Etablierung im Freiland

Direkt neben "Muttempflanze”
(>1 cm Abstand)

Freifidche mit 1- 3 cm Abstand zur
ndchsten Pflanze

Freifiache mit > 3 cm Abstand zur
nachsten Pflanze

Keimlokalit&t

geringmachtige Laubstreu (< 6
cm)

0 10 20 30 40 50 60 70 80 %0 100
Mortalitéit (%)

Abb. 4: Mortalitdt in der Etablierungsphase an verschiedenen Mikrostandorten.

4.3 Adultphase
4.3.1 Lichtgenufl

Das Licht stellt nicht nur bei der Keimung einen relevanten Standortfaktor fiir Aposeris -
Populationen dar. Voraussetzung fiir dauerhaft iiberlebensfidhige Populationen ist ein Licht-
genuf} von mindestens 40 % der Freilandstrahlung, was mittels einer direkten Gradientenanalyse
nachgewiesen werden konnte (ABs 1994). Sinkt der Lichtgenufl unter 40 % der Freiland-
strahlung, so kommt nur ein geringer Anteil der Aposeris -Population zur generativen Reproduk-
tion, wodurch eine Aufrechterhaltung der Population langfristig nicht gewihrleistet ist. Bei
Beleuchtungsverhiltnissen, bei denen weniger als 30 % der Freilandstrahlung die Krautschicht
erreicht, konnten keine Aposeris-Populationen gefunden werden.
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Keimlingsetablierung unter Konkurrenzbedingungen
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Abb. 5: EinfluB von Licht- und Wurzelkonkurrenz auf die Etablierung.

4.3.2 Sekundirstrategien in Abhéngigkeit von den Standortbedingungen

Im folgenden soll auf die Fitness von Aposeris foetida in Abhingigkeit von verschiedenen
Umweltbedingungen eingegangen werden. Aposeris foetida ist als C-Stratege im Sinne GRIME's
(1979) einzuschitzen, wofiir folgende Kennzeichen zu nennen sind:

* Ausdauernde Pflanze mit einer mittleren Lebensdauer von 23 Jahren (ABs 1994).
« Relativ spiter Beginn der reproduktiven Phase (frithestens im 4-ten Jahr).

« Relativ geringer reproduktiver Aufwand (~11 %).

» Relativ konstante Populationsstruktur.

* Beteiligung an sukzessionsreiferen, klimaxnahen Pflanzengesellschaften.

Aposeris ist in der Lage, iiber phénotypische Plastizitit im Rahmen der C-Strategie
verschiedene Taktiken zu realisieren und somit die Uberlebenschancen beziiglich der herr-
schenden Umweltbedingungen zu optimieren.

Im Aceri-Fraxinetum unter reichlichem Nahrstoff- und Wasserangebot und bei ausreichen-
dem Lichteinfall kommt es zu einer Konkurrenztaktik. Dies schldgt sich in einer Populations-
struktur nieder, in welcher reife Entwicklungsstufen dominieren (Abb. 7 und 8).

Die Jugendmortalitit ist aulerordentlich hoch und wihrt bis in die Entwicklungsstufe der
immaturen Individuen hinein (24 %; Abb. 7). Individuen, die diese Jugendphase iiberleben,
werden allerdings biomassereich und vermdgen mithoher Wahrscheinlichkeitin die reproduktive
Phase einzutreten und auch darin relativ lange (3,5 - 6 Vegetationsperioden) zu verbleiben.

Im Gegensatz hierzu ergeben sich eine vollig andere Struktur (Abb. 8) und Dynamik (Abb.
9) der Populationen im Aposerido-Fagetum. Diese Populationen unterliegen einer relativ kurzen
und kiihlen Vegetationsperiode unter eher ndhrstoffarmeren Verhiltnissen. In der Entwicklungs-
stufenstruktur dominieren nun jugendliche und nicht-reproduktive Individuen. Die Eingangs-
und Verweilwahrscheinlichkeiten in die reproduktive Phase sind reduziert.

Die Individuen dieser Populationen sind biomassedrmer, und ihr Trockensubstanzverhiltnis
ist zugunsten der unterirdischen Einheiten hin verschoben. Letztere Populationsmerkmale
kennzeichnen eine StrefStaktik innerhalb der C-Strategie.
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Abb. 6: Modell der Primirstrategien (nach GrivE 1977) der Pflanzen und der Taktiken von Aposeris foetida. Ic =
relativer Einflufl von Konkurrenz, Is =rel. Einflufl von Stref3, Id =rel. EinfluBvon Stérung, schwarze Pfeile
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Abb. 7: Quantifizierter Lebenszyklus der Aposeris-Population im Aceri-Fraxinetum. In den Rahmen sind die
ontogenetischen Entwicklungstufen und ihre jeweilige Individuenzahl pro qm angegeben. Die
Entwicklungsschritte sind mit der mittleren Ubergangswahrscheinlichkeit in % beziffert, die sich aus der
Beobachtung der Individualentwicklung markierter Individuen Uber die Jahre 1988 bis 1992 ergab (ABs
1994). Die Wellenlinien symbolisieren generative Vermehrungswege im Populationsgeschehen. Die
Differenz der Summe aller Ubergangswahrscheinlichkeiten an einer Entwicklungsstufe zu 100 ergibt die
Mortalitdt in Prozent, der die jeweilige Entwicklungsstufe unterliegt.
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Abb. 8: Struktur der Populationen verschiedener Pflanzengesellschaften.
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Die Populationen von Aposeris foetida im Carici-Fagetum zeigen eine ganz #hnliche
Populationsstruktur (Abb. 9), ihre Populationsdynamik ist allerdings durch eine geringere
Jugendmortalitidt und niedrigerere Wahrscheinlichkeit, in der reproduktiven Phase zu verblei-
ben, gekennzeichnet (Abb. 10). Im Gegensatz zu den vorgenannten Populationen ist der
reproduktive Aufwand von 11 % auf 15 % erhoht, und die Trockensubstanzverhiltnisse sind
nicht zugunsten der unterirdischen, also vegetativer Strukturen verschoben. Die Modellierung
der Populationsentwicklung deckt auf, daff die jugendlichen Entwicklungsstufen einen ver-
gleichsweise groferen Einfluf3 auf das Populationswachstum haben (ABs 1994). Die Population
setzt also auf Erneuerung durch generative Reproduktion.

Im Alpenvorland ist das Carici-Fagetum auf flachgriindige Wiirmmoridnenkuppen be-
schrinkt. Diese Standorte weisen ein unkalkulierbares hohes Trockenstrefrisiko auf. Solche
Trockenstrefereignisse fallen in die Wachstumsperiode von Aposeris foetida und konkurrieren-
der Waldbodenpflanzen und fiihren zu Stérungen im Sinne GrivME‘s (1979), d.h. zur vollsténdi-
gen oder teilweisen Zerstorung der Individuen. Die Merkmale des Lebenszyklus sind Ausdruck
einer ruderalen Taktik innerhalb der C-Strategie.
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Abb. 10: Quantifizierter Lebenszyklus der Aposeris-Population des Carici-Fagetum (Erlduterung wie Abb. 7).

5. Synthese

5.1 Okologische Nische

Aufbauend auf diesen populationsdkologischen Kenngrofen a3t sich die 6kologische Nische
vonAposeris foetida detailliert beschreiben. Folgende Umweltbedingungen stellen Limitierun-
gen der 6kologischen Nische dar:

e Lichtgenul3: Aposeris ist ein obligater Lichtkeimer. Populationen mit einem Lichtgenufl von
weniger als 40% der Freilandstrahlung sind nicht dauerhaft iiberlebensfihig.
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e Laubstreudecke: Eine Laubstreudecke von > 6 cm Hohe unterdriickt als Lichtbarriere jeg-
liche Keimung. Schon geringmichtige Laubstreudecken reduzieren die Etablierungsrate in
erheblichem Umfang.

e Basenreichtum: Auf Substraten mit pH <4 sind reduzierte Keimraten und geringere Etablier-
ungserfolge zu verzeichnen.

« Feuchte: Uber phinotypische Plastizitit wird eine gewisse Anpassung an Trockenstre ermog-
licht. Aposeris meidet allerdings lufttrockene Lagen und mediterrane Sommertrockenheit.

Zum Teil konnen diese limitiererenden Faktoren quantitativ angegeben werden. Damit wird
es moglich, iiber standortlich definierte Populations-Nullwachstums-Linien einen Raum aufzu-
spannen, der die besiedelbaren Habitate fiir Aposeris foetida kennzeichnet. In Abb. 11 ist dies

zum einen fiir die Faktoren ,,Laubstreudecke® mit der Populations-Nullwachstums-Linie bei 6

cm Laubstreudicke und ,,Lichtgenu* mit einer Populations-Nullwachstums-Linie bei 40 % der

Freilandstrahlung dargestellt. Das Prinzip ist der TiLMANN ‘schen Darstellung der 6kologischen

Nischen durch Null-Nettowachstums-Isoklinen nachempfunden (TiLMANN 1982).

Okologische Nische bzgl. Laubstreudecke und LichtgenuB der
Freilandstrahlung von Aposeris foetida

>

Population-Nullwachstums-Linien

AN

Laubstreudicke (cm)

H.
L

20 40 60 % -Freilandstrahlung

Abb. 11: Okologische Nische von Aposeris foetida, definiert iiber standortlich definierte Populations-Null-
wachstums-Linien.

5.2 Vergesellschaftung

Vergleicht man nun diese 6kologische Nische mit dem Habitatangebot der Pflanzen-
gesellschaften, so 146t sich in erster Ndherung eine Beteiligungswahrscheinlichkeit der Art an der
jeweiligen Pflanzengesellschaft ableiten.

Wie schon in der Formulierung ,.,in erster Ndherung* angeklungen, hingt die Beteiligungs-
wahrscheinlichkeit nicht nur vom Habitatangebot ab. Zusitzlich ist die Immigrationsrate, d.h. die
Moglichkeit, zusagende Habitate zu besetzen, von entscheidender Bedeutung. Die Immigrations-
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rate ist neben der Ausbreitungsbiologie von der Nihe vitaler Populationen abhzngig. Bei
ausgesprochener Nahausbreitung, wie sie bei Aposeris foetida gegebenist, wird die Immigrations-
rate fiir die Beteiligungswahrscheinlichkeit entscheidend, wenn das Habitatangebot gering und/
oder vonungeeigneter Qualitdtist. Hierbei wird die Vergesellschaftung mit Pflanzengesellschaften
mit hohem Habitatpotential fiir die betreffende Art entscheidend.

In Abb. 12 wird die 6kologische Nische von Aposeris foetida bzgl. der Umweltbedingungen
,Licht“und ,,Laubstreudecke* dem Habitatangebot (dargestellt durch gestrichelte Kisten) von
vier Waldpflanzengesellschaften gegeniibergestellt.

Typischerweise herrschen im Aposerido-Fagetum Bedingungen, die alle vier genannten
limitierenden Faktoren fiir die 6kologische Nische von Aposeris foetida nicht iiber- bzw.
unterschreiten. Okologische Nische und Habitatangebot des Aposerido-Fagetum decken sich
weitgehend. Eine Beteiligung an dieser Pflanzengesellschaft erfolgt also mit hoher Wahrschein-
lichkeit. Das Vorkommen von Aposeris foetida in dieser Pflanzengesellschaft wird somit
plausibel.

Im Alpenvorland sind die Verhéltnisse anders: Im Carici-Fagetum, dasinfolge Streuausblasung
und lichter Bestandesstruktur giinstige Einnischungschancen bietet, stellt die sommerliche,
wenigstens zeitweise wirkende Anspannung des Wasserhaushaltes einen ,,limitierenden‘ Faktor
dar, der in der zweidimensionalen Abb. 12 nicht beriicksichtig wird. Beziiglich der dargestellten
Parameter kommt es zu einem hohen Uberlappungsgrad, so daB fiir Aposeris foetida eine hohe
Stetigkeit im Carici-Fagetum angenommen werden muf3. Wiirde man in der dritten Dimension

Okologische Nische bzgl. Laubstreudecke und LichtgenuB der
Freilandstrahlung von Aposeris foetida
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Abb. 12: Okologische Nische und Habitatangebot.
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die Feuchte bzw. das Trockenstrefrisiko darstellen, so kimen die giinstigeren Einnischungschancen
im Aposerido-Fagetum im Gegensatz zum Carici-Fagetum deutlicher zutage.

Im Hordelymo-Fagetum vermindern eine durchgehende Laubstreudecke und relativ geringer
Lichtgenuf3 die Integrationswahrscheinlichkeit, und im Galio odorati-Fagetum ist schlieBlich
eine Uberlappung von dkologischer Nische und Standortspektrum nur unter besonderen Bedin-
gungen gegeben; z.B. bei forstlicher Nutzung: sei es durch Einbringung von Nadelgehdlzen oder
Edellaubholzern (Reduktion der Laubstreudecke), sei es durch Auflichtung der Bestinde. In
analoger Weise wiren die Entwicklungsphasen der Waldgesellschaften differenziert zu betrach-
ten, im Galio odorati-Fagetum mit ungiinstigen Einnischungschancen in der Dickungsphase und
Optimalphase (Ausdunkelung, Laubstreudecken). Unter derartig eingeschrénkten Einnischungs-
verhiltnissen ist in besonderem Mafle der Kontakt zu vitalen Populationen entscheidend dafiir,
ob die wenigen ansprechenden Habitate besiedelt werden konnen.

Unter Verwendung der populationsokologischen Daten wird das differenzierte Vorkommen
von Aposeris foetida in den jeweiligen Vegetationseinheiten plausibel.

Die Ubereinstimmung der Uberlappungsgrade von 6kologischer Nische und dem
Habitatangebot mit den iiber die floristisch-soziologische Arbeitsweise ermittelten Stetigkeiten
von Aposeris foetida in den verschiedenen Waldassoziationen (Tab. 1) unterstreicht die
herausragende Bedeutung der dargestellten Standortfaktoren fiir die Integration der Art.

Die geobotanische Kausalanalyse ermdglicht es, wesentliche Ursachen anzugeben, die die
Beteiligung von Aposeris foetida an den jeweiligen Pflanzengesellschaften bestimmen.

6. Zusammenfassung

In der vorliegenden Abhandlung wird ein Konzept vorgestellt, wie populationsékologische
Kenntnisse im Sinne einer geobotanischen Kausalanalyse genutzt werden kénnen. Die Umset-
zung dieses Konzeptes wird exemplarisch an Aposeris foetida und den von ihr besiedelten
Waldgesellschaften demonstriert.

Die populationsokologische Bedeutung von Keimung, Etablierung und adulter Lebensphase
im Lebenszyklus von Aposeris foetida wird analysiert. Aposeris-Achidnen sind obligate Licht-
keimer und unterliegen einer erzwungenen Keimruhe, deren standortliche Ursachen und 6kolo-
gische Bedeutung ausgefiihrt werden. Die Etablierung erfolgt an ,,Safe Sites*, deren kleinstand-
ortliche Eigenschaften beschrieben werden. In der adulten Lebensphase kommt wiederum dem
Lichtfaktor fiir die Gewéhrleistung dauerhaft iiberlebensféhiger Populationen eine entscheidende
Bedeutung zu. Aposeris foetida ist in der Lage, iiber phinotypische Plastizitit durch verschie-
dene Taktiken seine Uberlebenschancen in Beziehung zu den herrschenden Umweltbedingungen
zu optimieren. Die verschiedenen Taktiken manifestieren sich in der Populationsstruktur und -
dynamik sowie in der Energy Allocation zu funktionellen Einheiten der Pflanze.

In einer Synthese werden die populationsokologischen Daten zu einer quantitativen Kenn-
zeichnung der 6kologischen Nische zusammengefiihrt. Die limitierenden Umweltbedingungen
werden mit Hilfe standortlich definierter Populations-Null-Wachstums-Linien als 6kologische
Nische veranschaulicht. Aus dem Vergleich mit dem Habitatangebot in den verschiedenen
Vegetationseinheiten werden die jeweiligen Einnischungschancen und ihre Ursachen deutlich.
Somitkann die Vergesellschaftung von Aposeris foetida plausibel im Sinne einer Kausalanalyse
erklart werden.

Populationsokologische Untersuchungen zielen auf die Mechanismen ab, die die Herausbil-
dung und die Fortexistenz von Vegetationseinheiten bestimmen. Damit stellen sie eine sinnvolle
Ergdnzung der floristisch-soziologischen Arbeitsweise dar.
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