Zur Phinologie der Pioniervegetation an FluBufern

ANNETTE OTTE

1. Einleitung

Der natiirlichen Pioniervegetation der amphibischen Uferzonen unserer FlieBgewasser
entstammen viele annuelle Arten, deren sekundére Standorte heute vorwiegend in Siedlungen

und Agrarbiozdnosen sind.

Ihre aktuellen Verbreitungsschwerpunkte haben diese einjahrigen Arten in den Pflanzenge-
sellschaften der Klassen Bidentetea Tx., Lohm. et Pl’Sg. in Tx. 1950, Stellarietea mediae
(Br.-Bl. 1931) Tx., Lohm. et Prsg. in Tx. 50 und Isoeto-Nanojuncetea Br.-BI. et Tx. 43.

Belege fiir das friihzeitige Vorhandensein von heutigen Bidentetea-Arten in unseren Fluf-
niederungen liefern Funde von Makroresten (= Samen und Friichte, Teile davon) aus
fluBnahen archiologischen Grabungen. So belegen Untersuchungen von KUSTER (1991) an
neolithischen, fluBnahen Siedlungen von Vils (Lkr. Deggendorf) und Amper (Lkr. Freising)
u. a. Chenopodium ficifolium und Polygonum lapathifolium, in einer bronzezeitlichen
Siedlung im Isartal bei Landshut lieBen sich Echinochloa crus-galli, Polygonum lapathifoli-
um und Polygonum mite nachweisen.

In Pflanzenresten aus dem romischen Hafen von Straubing-Azlburg an der Donau hat er
neben vielen anderen Arten Bidens cernua, Bidens tripartita, Polygonum hydropiper und
Polygonum minus nachgewiesen. Umfangreiche Artenlisten von fluBnahen Fundstellen und
dem dortigen Nachweis von Bidentetea-Arten liefert KNORZER (1987) fiir KoIn am Rhein.
Die Funde belegen zwar nicht, daf die Arten an der Ausgrabungsstelle gewachsen sind, aber
ihre Haufung in FluBauen, wo sich auch menschliche Siedlungstitigkeiten und Aktivitdten
konzentrier(t)en, ist sicherlich kein Zufall und steht in Zusammenhang mit den dort vorhan-

denen Standortbedingungen.
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Klima, Relief, Ausgangsgesteine, Wasserhaushalt und Boden bestimmen das potentielle Areal
von Arten (und ihren Pflanzengemeinschaften), das aktuelle Areal ist aber kleiner. "Denn die
Pflanzenarten kommen durchaus nicht iiberall dort vor, wo die Standortsbedingungen selbst
unter Beriicksichtigung des Wettbewerbsfaktors fiir sie giinstig sind. Viele fiir sie giinstige
Standorte vermdgen sie gar nicht zu erreichen, weil die Ausbreitungseinheiten, auch Choren
genannt, also Friichte, Samen oder auch vegetative Teile, nicht hingelangen" (WALTER 1954,
S. 26). Besonders "klar wird dies bei Arten, die der Mensch in ihnen zusagende Klimagebie-
te unbewuft eingeschleppt oder bewuBt eingefiihrt hat und die sich dann eingebiirgert haben"
(WILMANNS 1993, S. 50 ). Beispiele dafiir sind Anthropochoren der Acker und der Siedlun-
gen wie Chenopodium ficifolium, Chenopodium glaucum oder Chenopodium rubrum, die
geographische Florenelemente des submediterranen und eurasiatisch-kontinentalen Raumes
sind (vgl. OBERDORFER 1990) und die ihr Areal mit der Ausdehnung von Landwirtschaft und
béuerlichen Siedlungen nach Mitteleuropa ausgeweitet haben.

Der Verlauf der Verbreitungsgrenzen von Arten zeigt eine deutliche Abhdngigkeit von den
Klimaparametern und da vor allem vom Wdarmefaktor, wie es bereits WALTER 1954 (S.
29, 41) formuliert hat.

Bei annuellen Arten, denen ausschlieflich eine generative Vermehrungsstrategie zur Ver-
fiigung steht, bedingt das Keimungs- und Auflaufverhalten spezitische Einnischungen in
jahrlich wieder entstehende offene und/oder liickige Standorte.

Dabei wird das Areal, das sie potentiell besiedeln kdnnen, durch ihre Temperaturanspiiche
bei der Keimung sowie die Dauer der Vegetationzeit, die sie fiir ihre vegetativen und
generativen Entwicklungsphasen benétigen, bestimmt. Beobachten 148t sich der EinfluB der
Temperatur auf den Entwicklungsgang von Pflanzenarten iiber ihr phinologisches Erschei-
nungsbild (SCHNELLE 1955, S. 189 ff).

Beispielhatt fiir 16 Arten, die innerhalb der Klasse Bidentetea Kenn- und Trennarten sind
(OBERDORFER 1983), sollen artspezifische Unterschiede in der Entwicklung mit Hilfe
phénologischer Methoden aufgezeigt werden. Daraus resultierende Ergebnisse, die mit einem
engen oder weiten Verbreitungsbild der Arten in Bayern (SCHONFELDER & BRESINSKY 1990)
korrespondieren, werden aufgezeigt.
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2. Material und Methoden
2.1. Ausgewiihlte Arten

Folgende Arten, die sowohl an naturnahen Fliefgewidsserufern wie anthropogenen Acker-
und Ruderalstandorten vorkommen, sind fiir die Versuche ausgewéhlt worden (vgl. Tab. 1):

Amaranthus retroflexus, Atriplex patula, Chenopodium album agg., Chenopodium ficifolium,
Chenopodium glaucum, Chenopodium polyspermum, Chenopodium rubrum, Echinochloa
crus-galli, Juncus bufonius, Plantago intermedia, Poa annua agg., Polygonum lapathifolium
s. 1., Sinapis arvensis, Sonchus asper, Stellaria media und Tripleurospermum inodorum.

2.2. Laborversuche: Temperaturanspriiche von Arten bei der Keimung

In Laborversuchen wurde die Temperaturspanne von annuellen Arten bei der Keimung
zwischen 3 und 35 °C unter standardisierten Bedingungen bestimmt (LAUER 1953, MAAs
1987, OTTE 1994, 1995).

Die Versuche wurden in Klimakammern (Fa. Heraeus-Votsch) durchgefiihrt, die auf kon-
stante Températuren (3, 7, 10, 15, 20, 25, 30 und 35 °C) mit einem Tag- und Nachtwechsel
(16/8 Stunden) programmiert waren. Eine Klimakammer war auf Wechseltemperatur (WT)
eingestellt: 16 Stunden lang bei Beleuchtung 15 °C und 8 Stunden bei Dunkelheit 5 °C. Je
Temperaturstufe wurden fiinf Parallelen 2 50 Samen getestet. Die Samen wurden in Pe-
trischalen (& 9 cm) auf Filterpapier eingezidhlt und sofort nach dem Anfeuchten (mit
destilliertem Wasser) 6 Wochen (= 42 Tage) in den Klimakammern zum Keimen aufgestellt.
Das Auszihlen der gekeimten Samen erfolgte wochentlich einmal, die Kontrolle der Feuch-
tigkeit in den Petrischalen zweimal.

2.3. Freilandversuche: Phiinologische Dokumentation unter kontrollierten Bedingungen

Um die vegetative und generative Entwicklung der Testpflanzen im Jahresgang beobachten
und vergleichen zu kdnnen, wurden 1993 auf dem Versuchsfeld des Lehrstuhls fiir Vegeta-
tionsokologie in Freising-Weihenstephan (467 m ii. NN, submontane Hohenstufe) die Arten
verschiedener Herkiinfte in Pflanzgefifen ausgesit und im wochentlichen Rhythmus vom
Aufgang bis zum voélligen Absterben nach dem von DIERSCHKE (1972) vorgeschlagenen
phdnologischen Aufnahmeschliissel dokumentiert (Tab. 2). Von Vorteil dabei ist, da§ die
Populationen der verschiedenen Arten und Herkiinfte unter gleichen mesoklimatischen
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Voraussetzungen in ihrem Entwicklungsgang beobachtet werden konnen. Um ein Austrock-
nen der GefiBe zu vermeiden, wurde bei Bedarf gegossen. Auf der Versuchsfliche war
auflerdem eine Wetterhiitte mit Thermohygrograph und ein Regenmesser installiert worden,
um den Witterungsverlauf 1993 zu dokumentieren. War die generative Entwicklung der
Arten soweit fortgeschritten, dal es moglich war, die fiir die Reproduktion notwendigen
Merkmale zu erfassen, wurden Auszdhlungen von Bliiten/Pflanze und Samen/Bliite ausge-
fiihrt.

Tab.2: Phanologischer Aufnahmeschliissel fiir Krauter und
Graser (DIERSCHKE 1972).
vegetativ generativ
a Krauter
0 ohne oberirdische Triebe 0 ohne Blutenknospen
1 Triebe ohne entfaltete Blatter 1 Blatenknospen erkennbar
2 erstes Blattpaar entfaltet 2 Blutenknospen stark geschwollen
3 2 -3 Blattpaare entfaltet 3 kurz vor der Blite
4 mehrere Blatter entfaltet 4 beginnende Blite
5 fast alle Blatter entfaltet 5 bis 25 % erbluht
6 Pflanze voll entwickelt 6 bis 50 % erbluht
7 Stengel und /oder 7 Vollblite
erste Blatter vergilbend
8 Vergilbung bis 50 % 8 abblihend
9 Vergilbung Gber 50 % 9 vollig verbliht
10 abgestorben 10 fruchtend
11 Ausstreuen der Diasporen
b Gréser
0 ohne oberirdische Triebe 0 ohne erkennbaren Bliitenstand
1 Triebe ohne entfaltete Blatter 1 Eilgéir;sétﬁzgs%rhennbar,
2 erstes Blatt entfaltet 2 Bldtenstand teilweise sichtbar
3 2 -3 Blétter entfaltet 3 Ei'ﬁ;‘zgitﬁggs‘g' sichtbar, nicht
4 beginnende Halmentwicklung 4 Blutenstand entfaltet
5 Halme teilweise ausgebildet 5 erste Bluten stdubend
6 'I:ﬂ?nze vc:jll/egtwickelt Bl 6 bis 50 % stéubend
alme und /oder erste Bléatter -
7 vergilbend 7 Vollblite
8 Vergilbung bis 50 % 8 abblihend
9 Vergilbung Gber 50 % 9 vdllig verbluht
10 abgestorben 10 fruchtend
11 Ausstreuen der Diasporen

3. Ergebnisse
3.1. Kennzeichen der vegetativen Entwicklung
3.1.1. Zuordnung zu Keimtemperatur-Typen

Dabei zeigt es sich, daB die unter Laborbedingungen festgestellten Keimtemperaturanspriiche
von annuellen Arten reproduzierbar sind und als Art- und Herkunfts-spezifische Merkmale
angesehen werden konnen (vgl. LAUER 1953, OTTE 1995: 226 ff). Auf der Grundlage der
vorliegenden Ergebnisse lassen sich die untersuchten Arten Typen von Keimtemperaturkur-
ven zuordnen (Abb. 1 und Abb. 2, OTTE 1995):
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a) Consolida regalis-Typus mit Keimung zwischen 3 und 15 °C,

b) Papaver rhoeas-Typus mit Keimung zwischen 3 und 20 °C,

¢) Valerianella dentata-Typus mit Keimung zwischen 3 und 25 °C,

d) Poa annua-Typus mit Keimung zwischen 3 und 30 °C,

e) Veronica persica-Typus mit Keimung zwischen 3 und 35 °C,

f)  Stellaria media-Typus mit Keimung zwischen 7 und 30 °C,

g) Galinsoga ciliata-Typus mit Keimung zwischen 7 und 35 °C,

h) Echinochloa crus-galli-Typus mit Keimung zwischen 10 und 35 °C,
i)  Matricaria discoidea-Typus mit Keimung zwischen 15 und 35 °C,
j)  Amaranthus reflexus-Typus mit Keimung zwischen 20 und 35 °C,
k) Datura stramonium-Typus mit Keimung zwischen 25 und 35 °C und
)  Polygonum aviculare-Typus mit Keimung erst nach Stratifizierung.

Den Keimtemperaturtypen a (Consolida regalis-Typus), b ( Papaver rhoeas-Typus) und ¢
(Valerianella dentata-Typus), wo sich die sog. "Kiltekeimer" (LAUER 1953; Keimung
zwischen 3 und 25 °C) gruppieren, gehdren keine der hier getesteten Arten an. Dazu zéhlen
vor allem Getreide-Ackerwildkrduter (= Winter-Annuelle: Therophyta hivernalia) wie
Papaver argemone, Papaver rhoeas, Phleum paniculatum, Ranunculus arvensis, Veronica
hederifolia, Veronica triphyllos und Viola arvensis (LAUER 1953, OTTE 1994, 1995), die in
Bidentetea-Gesellschaften selten sind. Die Arten, die in Bidentetea-Gesellschaften vorkom-
men, zdhlen entweder zu Arten mit einer weiten Amplitude bei der Keimung (3 bzw. 7 bis
35 °C: d) Poa annua-Typus mit Poa annua, e) Veronica persica-Typus mit Chenopodium
ficifolium, Chenopodium album, Polygonum lapathifolium und Sinapis arvensis, f) Stellaria
media-Typus mit Juncus bufonius und Stellaria media, g) Galinsoga ciliata-Typus mit
Sonchus asper und Tripleurospermum inodorum) oder zu den sog. "Wirmekeimern" (LAUER
1953), die erst ab 10 °C unter Laborbedingungen zu keimen beginnen. Es sind die Keimtem-
peraturtypen h) Echinochloa crus-galli-Typus mit Echinochloa crus-galli, j) Amaranthus
retroflexus-Typus mit Amaranthus retroflexus und Chenopodium glaucum, k) Datura stramo-
nium-Typus mit Chenopodium polyspermum, Chenopodium rubrum und Plantago intermedia.
Nicht zur Keimung gebracht werden konnte Atriplex patula, obwohl die Samen keimfahig
waren und im Freiland aufliefen.
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Abb. 2 a: Keimtemperaturspannen von annuellen Arten (ermittelt unter Laborbedingungen bei konstanten
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3.1.2. Auflaufzeiten im Freiland

Im AnschluB an die labor-experimentelle Klassifizierung der Test-Arten zu Keimtempera-
turtypen, sollte iiberpriift werden, in welchem AusmaB sich diese Einstufung unter Freiland-
bedingungen widerspiegelt bzw. in welchem Zeitraum wiahrend der Vegetationsperiode diese
Arten im Freiland aufgehen.

Die Jahreszeit, in die das Auflaufen der Samen fillt, sowie die Geschwindigkeit der Samen-
bildung und -abreifung bestimmen schlieBlich, ob sich eine annuelle Art in einer Landschaft
erfolgreich etablieren und ausbreiten kann.

Abb. 3 zeigt die Auflaufzeiten der getesteten Arten im Freiland. Sie koénnen nach ihren
Auflaufzeiten in vier Gruppen eingeteilt werden:

a) Zu den Arten mit Aufgangszeiten wihrend des zeitigen Friihjahrs (9. Mirz bis 11. Mai
1993) gehoren Stellaria media, Polygonum lapathifolium, Juncus bufonius und Poa
annua,

b) zu den Arten mit Aufgangszeiten vom zeitigen Friihjahr bis Frithsommer (5. April bis 29.
Juni 1993) gehoren Amaranthus retroflexus, Atriplex patula, Chenopodium album,
Chenopodium ficifolium, Chenopodium glaucum, Chenopodium rubrum, Echinochloa
crus-galli und Sinapis arvensis,

c) zu den Arten mit Aufgangszeiten vom Vollfrihling bis Friihherbst (4. Mai bis 21.
September 1993) gehdren Chenopodium polyspermum und Plantago intermedia und

d) zu den Arten, die sowohl im Friihling, im Friihsommer und im Herbst auflaufen, gehdren
Tripleurospermum inodorum und Sonchus asper.

Ein Vergleich zwischen den Autlaufzeiten der Arten im Freiland und ihrer Einstufung zu den
Keimtemperaturtypen zeigt (vgl. Abb. 3), daB Polygonum lapathifolium, Chenopodium
album, Chenopodium ficifolium, Chenopodium glaucum, Sinapis arvensis (= Veronica
persica-Typus), Echinochloa crus-galli (= Echinochloa crus-galli-Typus), Amaranthus
retroflexus und Chenopodium glaucum (= Amaranthus retroflexus-Typus) von Anfang April
bis zur ersten Juni-Woche auflaufen. Spiter im Jahr laufen von den im Mirz ausgesiten
Samen keine mehr auf. Sonchus asper und Tripleurospermum inodorum (= Galinsoga
ciliata-Typus) haben ihre Hauptauflaufphase ebenfalls von Mitte April bis Mitte Juni,
erscheinen dann aber nochmal von Mitte September bis Mitte November beim Absinken der
sommerlichen Temperaturen und gleichzeitiger Zunahme der Luftfeuchtigkeit.
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Abb. 3: Freilandbeobachtungen zum Auftreten von Keimpflanzen annueller Arten,
die in den Zweizahn-Ufergesellschaften (Klasse Bidentetea) der FlieBgewasser
typisch und haufig sind.
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Stellaria media - dem Stellaria media-Typus zugehdrig - erscheint nur von Mitte April bis
zur ersten Mai-Woche. Plantago intermedia und Chenopodium polyspermum, die dem Datura
stramonium-Typus mit den hochsten Temperaturanspriichen bei der Keimung zugeordnet
werden, laufen nur von Anfang Mai bis Mitte Juni auf.

Da unter den hier getesteten Arten nur wenige sind, die sich in ihrem Labor-Keimverhalten
extrem verhalten wie Chenopodium polyspermum, Chenopodium rubrum, Plantago inter-
media (Keimung zwischen 25 - 35 °C), die iibrigen dagegen wiahrend einer breiten Tempera-
turspanne zu keimen vermdgen, bildet sich die unter Laborbedingungen festgestellte Staffe-
lung im Freiland nicht ab. Denn ein Vergleich mit dem Temperaturverlauf der wochentlichen
Tagesminimum- und -maximum-Werte zeigt, daB die Auflaufphase der Arten beginnt, wenn
die Minimumtemperaturen iiber 0 °C steigen (ab 13.4.1993), um dann bei einem mittleren
Temperaturmaximum von ca. 25 °C bei mittlerem Temperaturminimum von 12 °C zum
Stillstand zu kommen.

Es ist deutlich erkennbar, daB die Aufgangszeiten der Keimlinge im Freiland in der Zeit
zwischen 15. Juni bis 15. September 1993 stark reduziert sind (Abb. 3). Diese Liicke in der
Keimung konnte durch zeitweilige starke Erwdrmung in den unbeschatteten Experimentier-
topfen verursacht sein, die iiber den Temperaturgrenzen fiir die Keimung der Arten liegen.
Die Liicke im Auflaufen der Arten ist nicht durch Trockenheit verursacht, da die Wasserver-
sorgung immer ausreichend war. Erst bei Absinken der Temperaturen auf 20,5 °C bzw.
8,5 °C bei einem kontinuierlichem Anstieg der Luftfeuchte (ab 21.9.1993) erscheinen bei
Tripleurospermum inodorum und Sonchus asper spitsommerliche Keimlinge.

Dies bedeutet, dafl ab 13.4.1993 mit der Erwdrmung und Abkiihlung im Tagesgang, regel-
mafig die gesamtem Temperaturspannen, unter denen die Test-Arten zu keimen vermdgen,
auf die ausgesdten Samen einwirken. Demzufolge keimen sie auch kontinuierlich bis die
hochsommerliche Wirmegrenze fiir die Keimung erreicht ist.

Vergleicht man diese Art-spezifische Eigenschaft, innerhalb einer bestimmten Jahreszeit
immer wieder neu auflaufen zu konnen, mit den regional unterschiedlichen Uberflutungs-
regimes unserer Fliisse (HELLER 1969, OTTE 1986), dann konnten sdmtliche Test-Arten
gemein verbreitet sein. Dies ist aber nicht der Fall, wie Verbreitungskarten der Bidentetea-
Arten von HAEUPLER & SCHONFELDER (1988) und SCHONFELDER & BRESINSKY (1990)
zeigen.
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3.1.2. Dauer des Lebenszyklus

Fiir Annuelle mit einer relativ lange dauernden Entwicklung (> 112 Tage; z. B. Atriplex
patula (189 Tage), Amaranthus retroflexus (189 Tage), Chenopodium ficifolium (bis 126
Tage), Chenopodium polyspermum (168 Tage), Chenopodium rubrum (112 Tage), Echinoch-
loa crus-galli (133 Tage), Juncus bufonius (196 Tage; vgl. Tab. 1) ist es giinstig, mdglichst
zeitig im Jahr zu keimen, um die generative Entwicklung einschlieBlich des Fruchtens
abschliefien zu kdnnen.

Treffen hohe Temperaturanspriiche bei der Keimung und eine lange Entwicklungsdauer
zusammen (Amaranthus retroflexus, Chenopodium polyspermum), bieten warme bis maBig
warme Regionen die giinstigsten Voraussetzungen fiir den Abschlufl der Entwicklung. Daher
ist die Verbreitung von Amaranthus retroflexus in Bayern auch auf die colline bis untere
submontane Hohenstute beschrinkt (bis ca. 630 m {i. NN), wo die Landschaften durch ein
zeitiges Friihjahr und/oder einen spiten Herbst ausgezeichnet sind.

Allgemein gilt, daB Arten mit den hochsten Keimtemperaturanspriichen (Datura stramonium-,
Amaranthus retrotlexus- und Matricaria discoidea-Typus: Spanne 15 bis 35 °C) vorwiegend
in tieferen, klimatisch giinstigeren Lagen verbreitet sind und diejenigen Arten mit den
weitesten Spannen (Stellaria media-, Veronica persica- und Poa annua-Typus: Spanne 3 bis
35 °C) bis in die alpine Stufe hinauf vorkommen (vgl. dazu ausfiihrliche Darstellung bei
OTTE 1995, S. 197 ft). Bei Annuellen des Veronica persica-Typus mit einer weiten Keim-
temperaturspanne und einem Lebenszyklus (> 112 Tage) - wie Chenopodium ficifolium - ist
die Verbreitung trotz giinstiger Keimungsvoraussetzungen, die die Ausweitung des Areals
fordern wiirden, auf warme Regionen begrenzt. Demgegeniiber stehen Arten des Stellaria
media- und Veronica persica-Typus mit einem kurzen Lebenszyklus (< 112 Tage) - wie
Polygonum lapathifolium und Stellaria media - die {iberall verbreitet sind (vgl.
SCHONFELDER & BRESINSKY 1990). Geldndebeobachtungen, die dies belegen, hat HUGIN
(1991) zwischen Feldberg und Kaiserstuhl dokumentiert.

3.2. Kennzeichen der generativen Entwicklung
3.2.1. Zeitspanne bis zur Samenbildung, Geschwindigkeit der Samenbildung
Entscheidend fiir das Uberdauern einer annuellen Art in einer Landschaft ist ihr Reproduk-

tionserfolg. Deshalb wurde tiber die phinologischen Aufzeichnungen bestimmt, wie lange es
dauert, bis die untersuchten Arten die ersten reifen Samen (ab der Keimung) produziert
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haben (vgl. Tab. 1). Dabei ergeben sich aber deutliche Unterschiede zwischen den ver-
schiedenen, sich zeitlich versetzt entwickelnden Generationen. Im allgemeinen werden die
Samen der zweiten Generation etwa eine Woche schneller gebildet als die der ersten (vgl.
MAHN 1984, MAHN & MARSCHAT 1985).

In der ersten Generation dauert die Zeit vom Aufgang bis zur Ausbildung der ersten reifen
Samen bei Atriplex patula am lingsten: Nach 98 Tagen waren die ersten Samen reif.
84 bzw. 70 Tage benétigen Populationen von Amaranthus retroflexus, 77 bis 84 Tage
Tripleurospermum inodorum, 63 bis 77 Tage Echinochloa crus-galli, 63 bis 70 Tage Cheno-
podium ficifolium und am schnellsten 1duft die Samenbildung bei Polygonum lapathifolium
ab; bereits nach 35 bzw. 42 Tagen sind die ersten Samen reif!

In der zweiten Generation verkiirzt sich die Zeit der Samenbildung bei Atriplex patula und
Amaranthus retroflexus auf 77 Tage, bei Tripleurospermum inodorum und Echinochloa
crus-galli bleibt sie fast unverdndert, bei Chenopodium ficifolium verkiirzt sich die Zeit auf
63 bzw. 56 Tage und bei Polygonum lapathifolium dauert sie mit 49 bzw. 56 Tagen eine
Woche ldnger. In der dritten Generation erreichen iiberhaupt nur Tripleurospermum inodo-
rum, Poa annua und Stellaria media die generative Phase.

Ein weiteres Kennzeichen fiir den Reproduktionserfolg einer Art ist die Geschwindigkeit der
Samenbildung, also der Zeitraum zwischen dem Erscheinen der ersten Knospen und den
ersten reifen Samen. Bei Amaranthus retroflexus dauert diese Phase in der ersten Generation
mit 49 bzw. 35 Tagen am lidngsten, bei Chenopodium album, Tripleurospermum inodorum
und Chenopodium ficifolium dauert sie 35 Tage, bei Poa annua, Atriplex patula, Plantago
intermedia und Stellaria media 28 Tage, bei Sonchus asper 28 bzw. 21 Tage, bei Juncus
bufonius, Chenopodium rubrum und Chenopodium polyspermum 21 Tage, und am schnellsten
mit 14 Tagen sind Polygonum lapathifolium und Sinapis arvensis.

Fir die zweite Generation kann keine Tendenz angegeben werden. Die Samenbildung
schwankt im allgemeinen um 7 Tage linger oder kiirzer als bei der ersten Generation. Bei
den wenigen Arten, die die Samenbildungsphase bei der dritten Generation erreichen, sind
im Vergleich zur ersten Generation ebenfalls verldngerte und verkiirzte Samenbildungsphasen
bei den gleichen Arten verschiedener Herkiinfte festzustellen.
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3.3.  Zur Verbreitung von Arten der Klasse Bidentetea in Bayern

3.3.1. Klimagradienten in der Verbreitung ausgewihlter Arten im Vergleich zu ihrer
phiinologischen Entwicklung

3.3.1.1. Arten mit planarer bis colliner Vefbreitung

Rumex maritimus und Chenopodium ficifolium sind collin verbreitet (200 bis 439 m ii. NN)
und kennzeichnend fiir Uferfluren in den wiarmsten Untersuchungsgebieten (7,9 bis 8,6 °C).
Von ELLENBERG et al. (1991, S. 14) werden die Arten als Wirmezeiger eingestuft, die in
Mitteleuropa nur in warmen Tieflagen vorkommen.

Chenopodium ficifolium kommt schwerpunktmdfig im Talraum der Donau und ihren siidli-
chen Nebenfliissen vor. Die Art hat sich - vom Donautal ausgehend - mit der Einfiihrung
des Maisanbaus in den siebziger Jahren in Siidbayern ausgebreitet (OTTE 1991, vgl. Karte
1). Die Entwicklung von Chenopodium ficifolium ist ein Beispiel fiir die Auflaufzeiten und
den phinologischen Entwicklungsgang einer hochwiichsigen Sommerannuellen (Therophyta
aestivalia) mit einer Frilhsommer- und Hochsommergeneration.

Die Auflaufzeit von Chenopodium ficifolium erstreckt sich vom 20.4. bis 8.6. (breite
Keimtemperaturspanne zwischen 3 und 35 °C), so daB} sich eine Frithsommer- und eine
Hochsommergeneration entwickeln kénnen.

Naturnahe Standorte fiir die hochsommerliche Entwicklung von Chenopodium ficifolium
bieten im Sommer abtrocknende, vegetationstreie Uferzonen. Denn neben einem sommer-
warmen Klima mit einer in den Herbst hinein verldngerten Vegetationszeit hat Chenopodium
ficifolium im Gegensatz beispielsweise zu Chenopodium album hohe Anspriiche an die
Bodenfeuchtigkeit (UDWAL 1989). Zu Chenopodium ficifolium ist weiterhin festzustellen, daf§
sich die Keimtemperaturanspriiche der Art seit den Untersuchungen von LAUER (1953) von
einem ausgesprochenen Warmekeimer zu einer beziiglich der Keimtemperaturen indifferenten
Art verschoben haben (vermutlich Selektion Triazin-resistenter Formen durch Maisanbau;
OTTE 1991). Mdglicherweise hat es vor der Einfiihrung des Maisanbaus nur die Hoch-
sommergeneration von Chenopodium ficifolium gegeben. Trotz intensiver Bemiihungen ist es
bislang nicht gelungen, eine Form von Chenopodium ficifolium zu finden, deren Keimtempe-
raturverlauf den Messungen von LAUER (1953) entspricht.
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Karte 1:

Verbreitung von Chenopodium ficifoli-
um in Bayern - Beispiel fiir eine Art
mit Hauptverbreitung in den sommer-
warmen Flu8systemen siidlich der Do-
nau.

(nach SCHONFELDER & BRESINSKY 1990 zu-
sammengefaflt, MaBistab 1 : 25 000).

Karte 2:

Verbreitung von Chenopodium rubrum in
Bayern - Beispiel fiir eine Art nahrstoff-
reicher Uferzonen mit Hauptverbrei-
tung in sommerwarmen, collinen bis
submontanen Héhenstufen in Bayern.
(nach SCHONFELDER & BRESINSKY 1990 zu-
sammengefafit, Maistab 1 : 25 000).

Karte 3:

Verbreitung von Chenopodium glaucum
in Bayern — Beispiel fiir eine Art nihr-
stoffreicher Uferzonen in warmen bis
milden, collinen bis submontanen Ho-
henstufen in Bayern.

(nach SCHONFELDER & BRESINSKY 1990 zu-
sammengefaft, Mafistab 1 : 25 000).

Karte 4

Verbreitung von Polygonum lapathifoli-
um in Bayern — Beispiel fiir eine Art
nahrstoffreicher Uferzonen in collinen
bis montanen Héhenstufen in Bayern.

(nach SCHONFELDER & BRESINSKY 1990 zu-
sammengefafit, Mafistab 1 : 25 000).
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Phinologischer Entwicklungsgang (Abb. 4):

Ab 18. 5. setzt bei den zuerst aufgelaufenen Keimpflanzen von Chenopodium ficifolium ein
rasches vegetatives Hohenwachstum ein, dessen Hochststand (85 cm) am 22.6. mit Beginn
des kalendarischen Sommers erreicht ist. Die ersten Samen sind nach 11 Wochen reif, und
am 3.8. sind die Pflanzen bereits abgestorben. Nach sechs Wochen entwickelt sich (wie bei
Amaranthus retroflexus) eine zweite Generation. Die Pflanzen erreichen den Hochststand (45
cm) Anfang September (hier: am 7.9.). Die ersten Samen der zweiten Generation sind
wiederum schon nach 11 Wochen reif. Die Entwicklung der zweiten Generation, die in die
abnehmende Tagesldnge fdllt, dauert ldnger als bei der ersten. Abgestorben sind Pflanzen
in der letzten September-Woche (am 28.9.) - also in der Ubergangszeit zwischen Friih- und
Voll-Herbst, wenn die ersten herbstlichen Niederschlige den allmihlichen Anstieg des
Wasserspiegels im Mittellauf der dealpinen FluBliufe fordern.

3.3.1.2. Arten mit colliner bis submontaner Verbreitung

Kennzeichnend fiir Nafstandorte in collinen bis submontanen Hohenlagen (bis 529 m
ii. NN), ein warmes bis mildes Klima und Niederschldge bis 809 mm sind Atriplex hastata,
Chenopodium glaucum, Chenopodium rubrum und Polygonum mite (sogar bis 1169 mm).
Die regionalen Verbreitungsschwerpunkte der Arten sind deutlich verschieden: Chenopodium
rubrum (Karte 2, Abb. 5) und Atriplex hastata sind nordlich der Donau haufiger als siidlich
davon, Polygonum mite hat siidlich der Donau im Tertidren Hiigelland einen Verbreitungs-
schwerpunkt (vgl. dazu SCHONFELDER & BRESINSKY 1990, S. 121) und Chenopodium
glaucum (Karte 3, Abb. 6) ist in den Siedlungen warmer Tieflagen sowohl nordlich und als
auch siidlich der Donau verbreitet.

Phiénologischer Entwicklungsgang (Abb. 5):

Die Entwicklung von Chenopodium rubrum ist ein Beispiel fiir die Auflaufzeiten und den
phénologischen Entwicklungsgang einer niedrigwiichsigen Sommerannuellen (Therophyta
aestivalia) mit kurzem Entwicklungsgang und einer Friihsommer- sowie einer Hochsommer-
generation. Die Auflaufzeit von Chenopodium rubrum beginnt am 27.4. und dauert bis 22.6.
(Keimung unter Laborbedingungen zwischen 25 und 35 °C).

Zwischen dem 18.5. und 6.7. nimmt das Hohenwachstum rasch zu (bis 55 cm). Obwohl
schon am 8.6. Bliiten (nach sechs Wochen) zu erkennen sind, sind die ersten Samen erst
nach 17 Wochen reit (vgl. Chenopodium glaucum)! Dafiir ist die Phase des Fruchtens kurz:
Sie dauert nur zwei Wochen. Die herabfallenden Samen keimen wie bei Chenopodium
glaucum sofort wieder (3. Generation), erzeugen aber keine reifen Samen mehr.

338



von Ch

iode 1993 (Versuchsgelande Freising-Weihenstephan):

Herkunft: Hohenbachem

. Lkr. FS

%0 - Héhe Chenopodium ficifolium
80 - (cm) Herkunft Hohenbachem. Lkr. Freising)
70 - 1. und 3. Generation
60 -
50 4
40 4
E
20 -
b ‘ d
. TN
5o~‘ Hohe 2.und 4. Generation
401 (cm)
0 i
207‘
10 4
54
T T T A S BN Y T B B T B I B R T R T B T T S - - = -
FE R CEERY e 6T 8 §RFIFGETEET RS 558 A0S S 5
Beobachtungsjahr 1993
Abb.4: Die Entwicklung von Chenopodium ficifolium ist ein Beispiel fuir die Auflauf-
zeiten und den phénologischen Entwicklungsgang einer hochwiichsigen Som-
merannuellen (Therophyta aestivalia) mit einer Frithsommer- und Hochsom-
mergeneration.
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Phiinol h (vgl. Tab. 2)
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Abb. 5:

Frithsommer- sowie Hochsommergeneration.

Die Entwicklung von Chenopodium rubrum ist ein Beispiel fir die Auflaufzei-
ten und den phénologischen Entwicklungsgang einer niedrigwiichsigen Som-
merannuellen (Therophyta aestivalia) mit kurzem Entwicklungsgang und einer
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Abb. 6:  Die Entwicklung von Chenopodium glaucum ist ein Beispiel fiir die Auflaufzei-
ten und den phanologischen Entwicklungsgang einer niedrigwiichsigen Som-
merannuellen (Therophyta aestivalia) mit kurzem Entwicklungsgang und einer
Frithsommer- sowie Hochsommergeneration.
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Abb.7:  Die Entwicklung von Polygonum lapathifolium ssp. lapathifolium ist ein Beispiel
fir die Auflaufzeiten und den phénologischen Entwicklungsgang einer nie-
drigwiichsigen Sommerannuellen (Therophyta aestivalia) mit kurzem Entwick-
lungsgang und einer Frithsommer- sowie Hochsommergeneration. (Die Beobach-
tungen (Abb. 4 bis 7) wurden in einer Versuchsanlage auf dem Gelande der Technischen Universitit Miin-
chen in Freising-Weihenstephan nach den Vorschlédgen von DIERSCHKE (1972; vgl. Tab. 2) aufgezeichnet.)
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Die zweite Generation entwickelt sich aus den Simlingen des zweiten Keimschubs (8.6.) und
wichst innerhalb von 11 Wochen bis zur maximalen Hohe von 60 cm (17. 8.). Erste reife
Samen werden schon nach 14 Wochen beobachtet, an die sich eine kurze, drei Wochen
dauernde Phase des Fruchtens anschliefit. In der letzten September-Woche sind die Pflanzen
abgestorben. Ihre herabfallenden Samen keimen sofort massenhaft aus (4. Generation) und
fallen - wie die der dritten Generation - dem ersten Frost zum Opfer (1. November-Woche).

Im Vergleich zu Chenopodium glaucum beginnt die Entwicklung von Chenopodium rubrum
spater und dauert linger. Chenopodium rubrum hat eine engere Bindung an warme colline
Hohenlagen als Chenopodium glaucum (Karten 2 und 3).

Phinologischer Entwicklungsgang (Abb. 6):

Die Entwicklung von Chenopodium glaucum ist ebenfalls ein Beispiel fiir die Auflaufzeiten
und den phénologischen Entwicklungsgang einer niedrigwiichsigen Sommerannuellen
(Therophyta aestivalia) mit kurzem Entwicklungsgang und einer Friihsommer- sowie
Hochsommergeneration. Die Autflaufzeit von Chenopodium glaucum beginnt schon am 13.4.
und somit zwei Wochen friiher als bei Chenopodium rubrum. Die Hauptauflaufzeit fallt mit
dem Temperaturanstieg in der dritten Mai-Woche zusammen (Keimung unter Laborbedingun-
gen zwischen 20 und 35 °C). In dieser Zeit nimmt auch das Hohenwachstum der bis dahin
stagnierenden Pflanzen rasch zu. Am 15.6. ist mit 40 cm der Hochststand erreicht. Nach
12 Wochen sind bei der ersten Generation die ersten Samen reif, und nach 15 Wochen sind
die Versuchsptlanzen abgestorben. Ihre herabfallenden Samen keimen sofort wieder (3. Ge-
neration) und entwickeln im Zeitraum von Ende August bis Mitte Oktober nochmals reife
Samen.

Die zweite Generation entwickelt sich aus den Siamlingen der Hauptkeimphase (18.5.) und
erreicht die maximale Hohe von 55 cm nach 11 Wochen (1. August-Woche), und erste reife
Samen konnen nach 13 Wochen beobachtet werden; abgestorben sind die Pflanzen bereits in
der ersten September-Woche. Die herabfallenden Samen keimen sofort massenhaft aus (4.
Generation) und fallen den ersten Frosten (1. November-Woche) zum Opfer. Dieser im
Gegensatz zu Chenopodium ficifolium und Chenopodium rubrum schneller ablaufende
Lebenszyklus ermdglicht es Chenopodium glaucum, in Regionen mit kiirzerer Vegetations-
periode vorzudringen (z. B. Innerer Bayerischer Wald, Lkr. Freyung - Grafenau, vgl.
Karte 3).
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3.3.1.3. Arten mit submontaner bis montaner Verbreitung

Bis in montane Hohenlagen kommen in Bayern Polygonum lapathifolium, Polygonum
hydropiper und Bidens tripartita vor (PAUL 1947).

Im Oberpfilzer Wald in Hohenlagen ab 529 m ii. NN im miBig kiihlen (7,3 bis 7,4 °C) bis
kiihlen (6,9 bis 7,0 °C) Klima erreichen Polygonum lapathifolium und Polygonum hydro-
piper sogar hohere Stetigkeiten als in tieferen Lagen, da andere Bidentetea-Arten ausfallen.

Phinologischer Entwicklungsgang (Abb. 7):

Die Entwicklung von Polygonum lapathifolium ssp. lapathifolium ist ein Beispiel fiir die
Auflaufzeiten und den phinologischen Entwicklungsgang einer niedrigwiichsigen Sommeran-
nuellen (Therophyta aestivalia) mit kurzem Entwicklungsgang und einer Friihsommer- sowie
Hochsommergeneration.

Polygonum lapathifolium ssp. lapathifolium zihlt zu den "gemein" verbreiteten Arten, dessen
hochste Vorkommen in den Alpen nach PAUL (1947) bei 960 m ii. NN liegen. Wie Cheno-
podium ficifolium keimt er unter Laborbedingungen zwischen 3 und 35 °C. Vereinzelt lduft
er deshalb - wie Chenopodium - schon im April (ab 20.4.) auf. Die Hauptauflaufzeit setzt
allerdings erst eine Woche spiter nach Erwdrmung auf 25 °C ein. Insgesamt zieht sich die
friihjahrliche Keimung hin bis zur ersten Juni-Woche.

Das Hohenwachstum von Polygonum lapathifolium erfolgt innerhalb von nur vier Wochen
(vom 18.5. bis 22.5.) auf 50 cm. Nach 10 Wochen sind bei der ersten Generation dann auch
bereits die ersten Samen reif (22.6.) und nach 16 Wochen sind die Versuchspflanzen
abgestorben. Ihre herabfallenden Samen keimen ab 17.8. schon wieder aus (3. Generation);
sie erreichen aber die Fruchtreife nicht mehr.

Die zweite Generation entwickelt sich aus den Sdmlingen der zweiten Hauptkeimphase ab
1.6. und erreicht den relativ niedrigen Hochststand von 30 cm bereits nach fiinf Wochen
(6.7.). Schon vier Wochen nach dem Auflaufen erscheinen die ersten Bliiten und erste reife
Samen davon konnen nach sieben Wochen beobachtet werden. Die Zeitspanne vom Er-
scheinen der ersten Knospen bis zur Reife der ersten Samen betrigt dabei nur 14 Tage!

Die Phase des Abreitens zieht sich dann allerdings 11 Wochen lang bis Ende September hin.
Interessant ist in diesem Fall, da die zweite Generation von Polygonum eine geringfiigig
schnellere Entwicklung bis zur Fruchtreife der ersten Samen hat als die erste. So ist gewihr-
leistet, daf} die Art auch unter ungiinstigeren klimatischen Voraussetzungen fruchtet.

342



Der bei Polygonum lapathifolium im Gegensatz zu Chenopodium ficifolium, Chenopodium
glaucum und Chenopodium rubrum schneller ablaufende Samenbildungsprozef begiinstigt die
Verbreitung der Art in Regionen mit kiirzerer Vegetationsperiode (vgl. Tab. 1).

4. Zusammenfassung

Die Temperaturanspriiche von einjdhrigen Arten bei der Keimung bestimmen den Zeitraum
im Jahr, wahrenddessen Arten potentiell auflaufen konnen. Je eher sie sich wihrend der
Vegetationszeit etablieren konnen, um so grofer ist die Wahrscheinlichkeit, daf sie ihren
Lebenszyklus mit der Samenabreifungsphase erfolgreich beenden kdnnen.

Ein kurzer Lebenszyklus, der damit gekoppelt ist, daB die betr. Art in Sommertracht
iberwintern kann (Therophyta epiteia), fordert die Hohenverbreitung bis in montane und
hochmontane Lagen (> 1200 m {i. NN, z. B. Stellaria media, Galinsoga ciliata, Lamium
purpureum, Poa annua, Veronica persica, Capsella bursa-pastoris).

Dagegen sind Arten mit einem charakteristischen langen Lebenszyklus, hohen Tempera-
turanspriichen bei der Keimung und einer Empfindlickeit gegeniiber Frost (z. B. Amaranthus
species, Digitaria sanguinalis, Datura stramonium) an tiefere Hohenlagen (< 630 m ii. NN)
gebunden.
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