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Apophyten in der Flora von Mitteleuropa’

Herbert Sukopp

Abstract

Apophytes are native plants colonizing man-made habitats. This phenomenon is widespread, and has
been known since 1903 but little studied. Therefore the role of apophytes in the studies of synan-
thropic flora has often been underappreciated. Since the 1950™ the apophytic occurences have
been increasing in number and distribution. The more the species ate associated with humans in
their native range the more successful they are as invasive species after having been introduced to
new areas. Therefore the knowledge of the degree of apophytism in the home range is a good
criterion to predict the degree of expansiveness of the species in new areas.

1. Einleitung

Untersuchungen tiber Verinderungen von Flora und Vegetation gehéren zu den we-
sentlichen Aufgaben der botanischen Forschung in Gegenwart und Zukunft. Dabei
werden sowohl Riickgang und Gefihrdung der Flora (,,Rote Listen gefihrdeter Ar-
ten®) beachtet als auch die Ausbreitung nicht einheimischer Arten, besonders der seit
der Entdeckung Amerikas (,,Columbian exchange®, CROSBY 1972) erfolgte Austausch
von Arten (CHAMISSO 1827, THELLUNG 1915). In der Wissenschaft heilen die The-
men im 19. Jahrhundert Migrationen, seit ELTON (1958) im angloamerikanischen
Sprachgebrauch biological invasions (Terminus zuerst bei Lehmann 1895; zur nicht
cinheitlichen Begriffsverwendung PYSEK 1995, KOWARIK 2003). Die Untersuchung
von Pflanzenwanderungen unter dem Einfluss des Menschen begann mit der Erfor-
schung der Domestikation von Kulturpflanzen und deren ,,Verwilderung® (Dedo-
mestikation, SUKOPP & SUKOPP 1993, GRESSEL 2005).

Bereits LINKOLA (1916) kritisierte die ,,vOllig einseitige Einstellung vieler Autoren®
auf Adventivpflanzenforschungen, wogegen die anthropogene Ausbreitung von ein-
heimischen Arten wegen ,,besonderer Schwierigkeit der Materie® erheblich vernach-
liassigt werde. In diesem Zusammenhang wurde der Terminus ,,Apophyt* von RIKLI
(1903) eingefuhrt. Er bezeichnet eine in einem Gebiet einheimische Art, die vom
Menschen geschaffene Standorte besiedelt. Nach THELLUNG (1918/19) bezeichnet
der Terminus Apophyt ,,einheimische Arten, die ... in einem Teile ihrer Individuen
ithre natirlichen Standorte verlassen haben und spontan (d. h. unter Bentitzung ihrer
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natiirlichen Verbreitungsmittel) auf die vom Menschen geschaffenen Kunstbestinde
(Od- oder Kulturland) tibergegangen sind*.

Bei seinen Untersuchungen in Karelien fand LINKOLA (1916) unter 477 urspringli-
chen Arten 242 (= 37,7 %) Apophyten. Die meisten Apophyten stammen aus der
Vegetation der Felsen, Ufer, der Hainwilder und nihrstoffreicher offener Moore,
nimlich je nach Gebiet 73-50 % der Arten dieser Gruppe. THELLUNG (1918/1919)
unterschied ruderale Apophyten (= einheimische Arten, die auf Odland iibergehen)
und Kulturlandsapophyten (= einheimische Arten, die auf vom Menschen geschafte-
nem ,,Kulturboden® vorkommen). Kulturlandsapophyten (THELLUNG 1918/19) gibt
es seit Beginn landwirtschaftlicher Titigkeit in Mitteleuropa wihrend der Mittleren
Steinzeit (ELLENBERG 1996). Landwirtschaftliche Tiatigkeiten haben seit 7000 Jahren
die Béden beeinflusst durch Anderungen der Gehalte an Wasser, Luft und Nihrstof-
fen in der Rhizosphire (BLUME & SUKOPP 1976). Fiir den heutigen Artenbestand der
Segetalvegetation gibt Lohmeyer (in: SCHNEIDER et al. 1994) eine Ubersicht iiber
urspringliche Vorkommen segetaler Apophyten.

In qualitativer Betrachtung teilt KOWARIK (1988) die indigenen Arten in drei Grup-
pen ein:

1. Proapophyten: Arten, deren Vorkommen auf solche Standorte beschrinkt
ist, die sich von der urspriinglichen oder natiirlichen Vegetation wenig un-
terscheiden (kein Formationswechsel in der Vegetation). Es sind nicht-
apophytische einheimische Arten.

2. Hemiapophyten: Arten, die (auch) auf Standorten wachsen, deren Bedin-
gungen deutlich von denen natiirlicher abweichen, aber noch Ausgangsbe-
dingungen erkennen lassen (mit Formationswechsel verbunden).

3. Holoapophyten: Arten, die (auch) stark gestorte anthropogene Standorte
besiedeln kénnen.

Hemi- und Holoapophyten werden zusammen Apophyten genannt. Als Proapophy-
ten werden diejenigen Arten eingeschitzt, deren Vorkommen auf Hemerobiestufe 2-3
beschrinkt ist, als Hemiapophyten, deren Standorte auch auf Hemerobiestufe 4-6
liegen, und als Holoapophyten, deren Vorkommen bis auf Hemerobiestufe 7-9 rei-
chen. LINKOLA (1916, 1921) teilte die Apophyten nach quantitativen Kriterien ein.
Eine einheimische Art wird als Apophyt eingeschitzt, wenn die Anzahl ihrer Vor-
kommen auf anthropogenen Standorten gréer ist als auf unbeeinflussten. Im Gegen-
satz zu LINKOLAS Arbeitsgebiet in Karelien ist ein solches florenstatistisches Verfah-
ren aber in Mitteleuropa mit seiner langen Geschichte starker menschlicher Beeinflus-
sung nicht anwendbar (Krause 1929).
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2. Apophytismus ist der Ubergang einheimischer Arten auf
anthropogene Standorte

Die Herkunft bestimmter Unkriuter, Segetalia und Ruderalia, aus natirlicher, vom
Menschen unbeeinflusster Vegetation gilt allgemein als wenig umstritten (z. B.
HELLWIG (1886): an Salzstellen Mitteleuropas; MEUSEL (1943): in Steppen). Die
Pflanzengeographie hat das raumzeitliche Verteilungsmuster von Arten und Sippen
auf der Erdoberfliche zum Forschungsgegenstand (Arealkunde, Historische Pflan-
zengeographie) und beriicksichtigt das Wirken des Menschen auf Flora und Vegeta-
tion unter dem Gesichtspunkt von Anderungen der Flora infolge von ,,Pflanzenwan-
derungen unter dem Einfluss des Menschen® (THELLUNG 1915), Florenvermischun-
gen, Austausch von Floren etc. Erst in jingerer Zeit finden sich zusitzlich Ansitze
fir eine mehr evolutionir-sippendynamische Betrachtungsweise des anthropogenen
Floren- und Vegetationswandels (s. z. B. WILLAMSON 1996).

Tabelle 1 (nach LOHMEYER in SCHNEIDER et al. 1994) enthilt Beispiele von Unkrau-
tern, die heute nattirliche Vorkommen in der Vegetation Mitteleuropas haben und
Apophyten sein kénnten (vgl. LOHMEYER 1954, LUDWIG 1955, KRAUSE 1956). Vor-
her wurden die meisten dieser Arten als Archdophyten angesehen. Die Unterschei-
dung zwischen Apophyten und Archiophyten ist in vielen Fillen schwierig (vgl. SU-
KOPP & SCHOLZ 1968). Sie stiitzt sich neben rezent-6kologischen Beobachtungen auf
Untersuchungen von Pollen und Grof3resten, vor allem in spatglazialen Ablagerun-
gen, die das Indigenat von Arten nachweisen, die heute zu den Segetal- und Rude-
ralpflanzen zahlen. Sie kamen bereits zu Zeiten sehr geringen, vorackerbauzeitlichen
menschlichen Einflusses vor, als offene Boden und damit Schutz vor Konkurrenten
thnen eine weite Verbreitung ermdglichten (GODWIN 1949, 1975, LUDWIG 1955,
JENSEN 1985, 1987, WILLERDING 1986, FRENZEL 1992). Ob sich allerdings nicht die
eine oder andere Art umgekehrt von einer Sekundirvegetation in eine Primirvegeta-
tion ausgebreitet haben kénnte (z. B. Agrostis stolonifera, Poa annua, Rumex obtusi-
folius, Erodium cicutarium, Sonchus arvensis, Galeopsis segetum und Galium apari-
ne), ist eine offene Frage. Uber Kriuter der Flussauen vergleiche MULLER (1995).
Nicht immer frei von Kiritik sind auch die Ergebnisse von Grof3rest-Untersuchungen
und insbesondere von Pollenanalysen hinsichtlich Artbestimmungen (z. B. Centaurea
»Cyanus) und Datierungen. Listen von Apophyten in der Segetal- und Ruderalvege-
tation Mitteleuropas geben WILLERDING (1986) und LANG (1994).

Der standortokologischen Dimension des Geschehens versucht die Pflanzen-
geographie mit der Hypothese eines Standortwechsels von Arten und Sippen — ihr
Ausgreifen von natirlicher Primirvegetation auf anthropogene Sekundirvegetation
(Formationswechsel, Apophytie) — gerecht zu werden. Viele Arten der Halbkultur-
formation der Wiesen Mitteleuropas stammen aus der urspringlichen Flora der Wal-
der, Waldrinder und Flussufer (PAWLOWSKA 1972), sind also Apophyten. KOPECKY
(1985) unterscheidet am Beispiel von Chaerophyllum aromaticum mehrere Phasen
des Apophytisierungsprozesses; zunichst kommt es zum Aufbau von Dominanzbe-
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stinden auf stérungsarmen Standorten, gefolgt von einem Ubergang auf anthropoge-
ne Standorte, deren 6kologische Eigenschaften den natiirlichen dhnlich sind, und
letztlich findet die Besiedlung von Standorten statt, deren Artenzusammensetzung
und Verbreitung von den urspriinglichen deutlich abweichen (z. B. Ruderalstandorte).
Weitere Stufen des Apophytisierungsprozesses erreichen nach Untersuchungen von
KOPECKY & HUSAKOVA (1985) im stdéstlichen Bohmerwald nur einige eurytope
Apophyten wie Urtica dioica, Chaerophyllum aureum, Anthriscus sylvestris und
Dactylis glomerata. In einer syntaxonomischen Auswertung des Apophytisie-
rungsprozesses wurde festgestellt, dass dieselben Arten sowohl in natiirlichen als auch
in anthropogenen Geselllschaften mit hoher Stetigkeit und hohem Deckungswert
vertreten sein konnen (KOPECKY 1985). Diese Tatsache wird in sogenannten syn-
taxonomischen Derivatrethen zum Ausdruck gebracht.

3. Verstirkte Ausbreitung von Apophyten in Mitteleuropa seit 1950

Eine Zusammenstellung tiber neuerliche Ausbreitung einheimischer Arten wird da-
durch erschwert, dass von einigen Arten die frithere Verbreitung nicht genau genug
bekannt ist, so dass hiufiges Vorkommen bei neuen Untersuchungen als Ergebnis
rezenter Ausbreitung gewertet werden kann. Wihrend die Flora der Acker und des
Grinlandes aus fritheren Zeiten gut dokumentiert ist, trifft dies fur Girten und
Friedhofe nicht zu. Auf Bahngelinde wurden nur seltene Arten notiert; die hdufigen
Arten dagegen wurden frither nicht beachtet. In Mitteleuropa breiten sich auf3er Neo-
phyten auch manche Apophyten massenhaft aus (Tab. 1 nach SUKOPP 2000, verin-
dert).

Wihrend der letzten Jahrhunderte ist das bei der Quecke (Elytrigia repens), der Gro-
Ben Brennnessel (Urtica dioica) und dem Giersch (Aegopodium podagraria) und bei
vielen anderen Arten beobachtet und meist mit der zunehmenden Eutrophierung der
Landschaft in Zusammenhang gebracht worden (BRANDES 1999). Ranunculus repens
ist wahrscheinlich der Fall mit der grof3ten Ausbreitung. Auf Brachen wird die Art
erst in den ilteren Stadien von anderen Arten wie Eupatorium cannabinum und Epi-
lobium hirsutum abgelost. Bei anderen Apophyten mit massenhafter Ausbreitung in
Mitteleuropa wihrend der letzten Jahrzehnte gibt es ebenfalls deutliche Unterschiede
in ihrem fritheren und heutigen Verhalten.

Im westlichen Mitteleuropa breiten sich auch Arten, die urspriinglich nur feuchte
Standorte besiedelten, auf Ruderalflichen aus (Humulus lupulus, s. u.). Die Beobach-
tung des Verhaltens von Apophyten in verschiedenen Klimagebieten in Abhingigkeit
von zunehmenden Umweltverinderungen stellt ein interessantes Forschungsobjekt
dar.
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4. Apophyten in der grof3stidtisch-industriellen Flora und Vegetation

Von 839 einheimischen Farn- und Blitenpflanen Berlins sind nach KOWARIK (1988)
die Vorkommen von 309 Arten (37 %) auf urspriingliche Standorte, meistens Feucht-
gebiete, beschrinkt (Proapophyten). Von 530 Apophyten sind 269 Arten (32 %)
Hemiapophyten mit Vorkommen in Forsten, Wiesen und Trockenrasen und 261 Ar-
ten (31 %) Holoapophyten im Sinn der Definition in Kap. 1. Insgesamt kommen mit
530 Arten fast zwei Drittel der in Berlin einheimischen Arten auf Standorten unter
mittlerem bzw. starkem menschlichen Einfluss vor. In der synanthropen Flora Kra-
kaus der Jahre 1809-1977 sind 51 % (382) der einheimischen Arten Apophyten
(TRZCINSKA-TACIK & WASYLIKOWA 1982). In Warschau werden etwa die Hilfte der
941 einheimischen Arten (466 Arten) als Apophyten eingestuft (SUDNIK-
WOJCIKOWSKA 1987a, b). Nachfolgend werden Veronica sublobata und Humulus
[upulus als mitteleuropiische Beispiele herausgegriffen.

Veronica sublobata wichst urspriinglich an frischen und halbschattigen Standorten in
nihrstoffreichen Auen- und Laubwildern und geht nur vereinzelt auf Segetalstand-
orte iber (SUKOPP 1993). In naturnahen Auenwildern wichst sie bevorzugt auf offe-
nen Maulwurfshiigeln, einzeln oder in kleinen Trupps aber auch zwischen den die
Krautschicht dominierenden Stauden. PASSARGE (1985, Tab. 27) bezeichnet sie als
Differentialart der nord-temperaten Auenwilder in Westfalen, an Weser, Maas, Elbe,
Weichsel und Oder gegen die submeridional-temperaten Auenwilder. Einige Arten
der Auen haben gute Ausbreitungsmoglichkeiten auf gestérten Standorten im Sied-
lungsbereich des Menschen gefunden: Ulmus-Sippen, Prunus padus und auch Vero-
nica sublobata. Bei PASSARGE (1990, Tab. 6) sind Ranunculus ficaria und Veronica
sublobata Trennarten des Geophyten-Parkwaldes wuchskriftiger Standorte: Anthris-
co-Aceretum platanoidis ficarietosum auf Braungleyen, Parabraunerden und alten
Hortisolen. Veronica sublobata ist ein hochsteter und hiufiger Begleiter von Robi-
nienbestinden (KOHLER & SUKOPP 1964, PASSARGE 1981).

Veronica sublobata nimmt in ihren apophytischen Vorkommen oftmals Standorte
ein, die wihrend der Vegetationsperiode stark beschattet sind und an denen ihr kaum
eine andere annuelle Art Konkurrenz macht: Traufbereiche von Gehdlzen und Ge-
btsch- oder Heckenrinder. Sie vermeidet die Zeit der Beschattung, indem sie die
Phase zwischen Laubfall und Belaubung der Gehélze nutzt. Optimal entwickelt ist sie
besonders dort, wo die Aste der beschattenden Gehélze fast bis zum Boden herabrei-
chen, oder im Inneren von Gehélzbestinden. Mit der Zunahme solcher Standorte im
Siedlungsbereich und geférdert durch die Zunahme des Geholzanteils der alteren
Siedlungen auf Kosten von Rasen und Wiesen hat ihre Verbreitung als Apophyt zu-
genommen.

Humulus lupulus soll als Beispiel fiir einen Apophyten stehen, der sich in verschiede-
nen Klimazonen Mitteleuropas unterschiedlich verhilt. Diese sommergriine Kletter-
staude ist seit ca. 10.000 Jahren als einheimische Art Mitteleuropas nachgewiesen.
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Tab. 1: Verstirkte Ausbreitung einheimischer und eingebiirgerter Arten nach 1950.

friher heute Ursachen
1. Einjahrige
Cardamine nur auf Felsgraten und in in Garten, Friedhofen, Parken Diingung
hirsuta Winterannuellen-Gesell-
schaften in Trockenrasen
2. Zweijéhrige
Digitalis purpurea Kahlschlage des subatlanti- Ausbreitung im entwasserten Entwasserung
schen Berglandes Alnetum, Betuletum pubescen- grundwasser-

3. Stauden
Aegopodium
podagraria

Agropyron repens

Anthriscus
sylvestris

Arrhenatherum
elatius

Calystegia
sepium

Chaerophyllum
aureum

Chaerophyllum
hirsutum

Epilobium
angustifolium

448

Schwerpunkt an Heckenrén-
dern und in Staudengérten

Flutrasen (héhere Partien), alte
Spulsdume (vgl. NORDHAGEN
1940), Hackfruchtacker

in Verlichtungsgesellschaften
der Hartholzaue (Chaerophyl-
letum bulbosi), in stark ge-
diingten, frischen Fettwiesen

in Fettwiesen natdrlich, in
sonnseitigen Hangschuttwal-
dern (Hochrhein, ZOLLER
1954), b. Schramberg
(Schwarzwald) und auf Kies-
banken (Ahrmiindung)

nur in nitrophilen flussbeglei-
tenden Gesellschaften
(Senecionion)

bachbegleitende Gesellschaf-
ten (Rhon) in verlichteten
Abschnitten (Aegopodion)

Erlensumpfwalder

auf Wald-Verlichtungen

tis, Ledo-Pinetum. Auch in
grundwasserfernen Kiefern-
forsten

Ausbreitung an Boschungen
anstelle von Arrhenathereten

ruderale Halbtrockenrasen,
ausdauernde Ruderalgesell-
schaften (Aegopodion u.
Arction)

im hausnahen Griinland; an
Bdschungen von eutrophierten
Béchen (LOHMEYER & KRAUSE
1975); in Dorfern im Urtico-
Aegopodietum

in ausdauernden Ruderal-
gesellschaften und ruderalen
Halbtrockenrasen (Arction,
Aegopodion und Agropyrion)

nach 1950 nahe Stromtélern
auf lehmigen Boden haufiges
Unkraut der Beerenstraucher
und Buschobstkulturen, in
Hackfruchtbrachen

an Bdschungen zwischen
Ackern und in Dérfern (Rhoén);
Agropyretea, Aegopodion,
Senecionion

flussbegleitende Hochstauden-
gesellschaften (Senecionion,
Aegopodion)

in aufgelassenem Griinland im
Bergland (Luzulo-Fagetum-
und Dentario-Fagetum-Gebiet)
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Diingung

Uberdiingung



(Fortsetzung Tab. 1)

friher heute Ursachen
Epilobium an Bachen und Graben auf Brachland und in Garten Diingung
hirsutum
Epilobium
parviflorum
Eupatorium nur auf Kahlschlagen, im Ausbreitung an stark Dungung
cannabinum Erlenbruchwald und auf Atropa eutrophierten Flissen im

Glyceria maxima

Lamium
maculatum

Ranunculus
repens

Urtica dioica

4. Gehdlze
Clematis vitalba

Sambucus nigra

Sambucus
racemosa

belladonna-Kahlschlagen im
Carici-Fagetum (z. B. Teuto-
burger Wald)

Oenantho-Rorippetum (Elbtal),
Glycerietum maximae

Alno-Padion-Gesellschaften
des Berglandes, im Flachland
nur in reichen Ausbildungen

nahrstoffreiche Nasswalder
(reiche Alnus-Walder), Quell-
gesellschaften und Flutrasen

in flussbegleitendem Chae-
rophylletum bulbosi, im relativ
trockenen Senecionion, im
Petasitetum hybridi, in Kahl-
schlagen des Atropion bella-
donnae, in Erlenbruchwéldern

Verlichtung in Auenwaldern,
Rutschhange auf reichen
Bdden

an Hofen

Verlichtungen und Kahlschlage
im Bergland

Senecionion (z. B. Ruhru.
Wupper) und seit 10 - 15
Jahren in Westdeutschland

Ruderalpflanze auf Odland und

in Garten sowie massenhaft
auf Kahlschlagen feuchter
Eichen-Hainbuchenwalder

Glycerietum maximae

auf basenreichen Bdden;
Schwerpunkt im Urtico-
Aegopodietum, auch im
Arction

auf nahrstoffreichen frischen
bis feuchten Boden mit hohem
Feinerdeanteil, in jungeren
Brachestadien (Agrostio-
Ranunculetum repentis) und
eutrophierten Flutrasen

groRte Zunahme unter allen
Arten, an Flussen anstelle von
Chaerophyllum bulbosum, an
Ackerrainen, nach Entwasse-
rung in Erlenbruchwéldern

Ruderal- und Gartenpflanze

nach 1950 an Waldrandern
und in Parkgebuschen, beson-
ders im Kontakt mit Ackern

Kahlschlage in Norddeutsch-
land

Verschlammung
nach starker
Uberschwem-
mung

Brachfallen
r_eicher Boden,
Uberdiingung

Eutrophierung,
Entwésserung

Eutrophierung

Luftverun-
reinigung
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Urspriingliche Vorkommen lagen in Birken- und Erlenbruchwildern sowie in Wei-
denwildern (Alnion, Salicion) sowie auf Verlichtungen in Auenwildern des Alno-
Ulmion. Hopfenanbau ist in Deutschland seit dem 9. Jahrhundert belegt (BEHRE
1984). Die Zunahme der Hiéufigkeit des Hopfens und sein Eindringen in die Ruderal-
vegetation auf stark verinderten Standorten kénnen als sich verstirkende ,,Apophyti-
sierung® (HOLUB & JIRASEK 1967) gedeutet werden. Zur Einschitzung dieses Prozes-
ses und als Grundlage fiir spitere bzw. fir regionale Vergleiche ist es von Interesse,
wie sich das Gesamtvorkommen eines Apophyten auf der Spanne zwischen naturna-
hen und anthropogenen Standorten verteilt. Fir Berlin kann eine derartige Einschit-
zung aus dem Verhalten des Hopfens gegentiiber dem Standortfaktor ,,menschlicher
Einfluss® abgeleitet werden (SUKOPP & KOWARIK 1987):

- Der Apophytsierungsprozess des Hopfens ist so weit fortgeschritten, dass
die Art auf dem gesamten, von wenig beeinflussten bis stark gestorten
anthropogenen Standorten reichenden Spektrum vorkommt.

- Der nach den historischen Angaben anzunehmende urspringliche Haufig-
keitsschwerpunkt hat sich von wenig beeinflussten zu mifig beeinflussten
Standorten verlagert: 70 % aller Vorkommen in den verwendeten Vegeta-
tionsaufnahmen liegen im mesohemeroben (Stufe 3) bis B-euhemeroben
(Stufe 5) Bereich. Der Hopfen ist heute in den durch stirkere anthropoge-
ne Verinderungen charakterisierten Hemerobiestufen 6 und 7 relativ hiufi-
ger als im ungestorten Bereich, wobei der Besiedlung extrem stark beein-
flusster Standorte (Stufen 8 und 9) offensichtlich Grenzen gesetzt sind.

Damit zeugen die Berliner Vorkommen des Hopfens von einem weit fortgeschritte-
nen Stadium seiner ,,Apophytisierung®. Die Art konnte die Zahl ihrer Fundpunkte in
den letzten hundert Jahren deutlich erh6hen und ist heute auf wenig bis mittelmaissig
stark vom Menschen beeinflussten Standorten durchgingig vertreten. Auf anthropo-
genen Standorten wurde die soziologische Bindung an feuchtigkeitsliebende Vegeta-
tionseinheiten iiberwunden: Humulus ist in ruderale Bestinde der Artemisietea und
Agropyretea eingedrungen und auch in ruderalen Vorwaldstadien vertreten. Auf einer
Verbreitungskarte von Humulus lupulus um Bialowieza werden die Orte mit nach-
gewiesenem Anbau im 16. Jahrhundert, in Flussufergesellschaften und in synanthrope
Vegetation unterschieden (FALINSKI 1986).

5. Sippendynamik und Evolution

Apophytische Vorkommen sind wahrscheinlich haufig mit genetischen Verinderun-
gen verbunden. Bereits vor 60 Jahren lenkte ANDERSON (1948) die Aufmerksamkeit
auf die Bedeutung menschlicher Stérungen bei der ,,Hybridisierung des Standortes®,
die ebenso zum Vorkommen von Hybriden wie zur Ausbreitung von Apophyten
fihrt. Auf gestorten Standorten etablieren sich Apophyten erfolgreich (GRANT 1971,
GROOTJANS et al. 1987). Apophytische Vorkommen von mehreren Orchideen-Arten

450

http://www.digibib.tu-bs.de/?docid=00034895



in Plantagen von Populus x canadensis hat ADAMOWSKI (2006, Tab. p. 42-44) in
Zusammenhang mit ginstigen Wuchsbedingungen fiir Mykorrhiza-Pilze beschrie-
ben. Auf solchen Standorten sind Hybridisierungen und Massenvorkommen einzelner
Sippen hiufig. Apophytie ist ein hiufiges Phinomen besonders unter Epipactis-
Sippen, vgl. auch GODEFROID 1995, DICKSON 1990.

Humulus lupulus ist eine unserer jiingsten Kulturpflanzen (BERTSCH & BERTSCH
1949). Nach einer Untersuchung in Nordrhein-Westfalen lassen sich bei Humulus
lupulus Wildherkiinfte und Kulturpflanzen genetisch in zwei relativ deutlich getrennte
Gruppen aufteilen, die beide einen teilweise eigenstindigen Genpool besitzen. Die
Wildherkinfte weisen eine etwas hohere genetische Variabilitit auf als die Kultursor-
ten (WINGERDEN & WUNDER 2000, WUNDER 2002). Die allohexaploide Veronica
hederifolia s. str. ist nach FISCHER (1967, 1975) hybridogen aus der tetraploiden V.
sublobata (vgl. Kap. 3) und der diploiden V. triloba entstanden. Sie zeigt Anpassun-
gen an verschiedene Umweltfaktoren, die bei der Sippendifferenzierung von Bedeu-
tung sind (GROGER & MAHN 1988, GROGER 1989).

Untersuchungen der Pflanzenbesiedlung historischer Schlackenhalden haben gezeigt,
dass die Boden Schwermetalle wie Blei, Kupfer und Zink enthalten, die die meisten
Arten der lokalen Flora ausschlieBen. Nach Jahrhunderten wurden die Halden von
toleranten Sippen weit verbreiteter Pflanzen wie Agrostis tenuis, Anthoxanthum odo-
ratum, Festuca ovina und Plantago lanceolata besiedelt. In der Umgebung weit ver-
breitet, haben sie auf Grund ihrer groen genetischen Plastizitit eine Reihe von Oko-
typen entwickelt, die gegen mehrere Schwermetalle resistent sind. Untersuchungen
haben eine scharfe genetische Differenzierung tber eine Entfernung von wenigen
Metern zwischen Individuen derselben Art auf normalen und toxischen Boden ge-
zeigt (JAIN & BRADSHAW 1966, ANTONOVICS 1968, MACNAIR 1981, ERNST 1990).
Populationen der salztoleranten Kiistenpflanze Puccinellia distans breiten sich seit
etwa 1970 unter dem FEinfluss von Streusalz entlang von Autobahnen und Strassen
aus. Uber morphologisch-genetische Unterschiede sowie Differenzen in der Lebens-
geschichte und dem Pilzbefall zwischen Herkiinften von natiirlichen und von anthro-
pogenen Standorten berichten LEMBICZ (1998) und MORAVCOVA et al. (2001).

6. Riumliche und zeitliche Dynamik

Im Urwald von Bialowieza zeigt fast jede Art die Fahigkeit, auf einen Sekundarstand-
ort iiberzugehen, was FALINSKI (1962) als potentiellen Apophytismus bezeichnet hat.
Er beobachtete auf den Wegen des Nationalparks Bialowieza in Massen Arten, die
hauptsichlich aus den Waldgesellschaften des Querco-Carpinetum und des Pino-
Quercetum stammen (FALINSKI 19606).

MIREK (1981) schlug vor, diejenigen Apophyten, die eher ephemer auf synanthropen

Standorten vorkommen, von denen zu untetscheiden, die konstante Bestandteile
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dieser Standorte sind. Der Grad der Konstanz und die phytosoziologische Bindung
(Treue) konnen fur diese Unterscheidung benutzt werden.

Cochlearia danica ist von ihrer urspriinglichen Verbreitung eine typische Kiisten-
sippe der temperaten Zone Europas. Seit Mitte der 1980er Jahre breitet sich der Ha-
lophyt, vermutlich infolge der winterlichen Verwendung von Streusalz, entlang der
Autobahnen rasch aus (DUNKEL 1987, HAEUPLER et al. 2003).

Die Ergebnisse der Untersuchung von JALAS (1950) iiber Os- und Sandpflanzen in
Skandinavien, nach denen sich die Kultur als ein Faktor ersten Ranges fur die Aus-
breitung solcher Arten herausgestellt hat, dirften allgemein fir Sandmagerrasen Gil-
tigkeit haben (vgl. auch JURASZEK 1928). Im Urwald von Bialowieza fehlen bestimm-
te Pflanzengesellschaften im Innern des Waldgebietes; z. B. erscheint das Spergulo
vernalis-Corynephoretum nur auf den Diinen an der Peripherie, fehlt aber auf unbe-
deckten Dinen im Inneren des Gebietes (FALINSKI 1960).

Sandmagerrasen gehoren zu denjenigen natiirlichen Pflanzengesellschaften, deren
Whuchsorte zunichst durch den Menschen an Ausdehnung gewonnen haben, indem
sie in der Kulturlandschaft hiufiger als in der Naturlandschaft sind und ,auch auf
ihren urspriinglichen Wuchsplitzen gewissermallen Nutzen aus der Kultur gezogen
haben® (LINKOLA 1916: 262 tber die Gruppe der ,,schwach begiinstigten Apophy-
ten®). TUXEN (1956, Tab. 1 und 3) bezeichnet das Spergulo-Corynephoretum der
Binnendiinen sowohl als natiirliche (primare) Pioniergesellschaft als auch als anthro-
pogene Ersatzgesellschaft.

Den mesohemeroben Charakter der Sandmagerrasen in der traditionellen Kulturland-
schaft Brandenburgs reprasentieren in ihrer Verbreitung im Berliner Stadtgebiet z. B.
Dianthus deltoides, Armeria elongata und Cerastium arvense. An stirker gestérten
Standorten bleiben Potentilla argentea, Festuca brevipila und zuletzt Sedum acre als
einzige Arten der Sandmagerrasen iibrig (SUKOPP 1999). Das Angebot von Sekundar-
standorten bedeutet fur viele Apophyten eine quantitative und qualitative Erweiterung
threr Wuchsorte.

Eine Bilanzierung des Vorkommens gefihrdeter Pflanzenarten ergab fiir Berlin, dass
die Hilfte der noch vorkommenden 328 gefihrdeten Arten ausschlief3lich an natur-
nahe urspriingliche Standorte gebunden ist (50,3%). Ein gutes Viertel der Arten
(26,2 %) konnte sich auf wenig gestérten Sekundirstandorten etablieren, 80 Arten
(24,4 %) haben dauerhafte Vorkommen auf gestorten, 10 (3,0 %) sogar auf stark ge-
storten Standorten (KOWARIK 1992). Apophytie ist eine wesentliche Voraussetzung
der biologischen Vielfalt auf Kulturlandschaftsstandorten (Acker-, Griinland- und
urban-industrielle Standorte).
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7. Apophytisches Verhalten als Kriterium fiir Prognosen iiber eine
Ausbreitung aullerhalb des urspriinglichen Areals

LINKOLA (1916) widmet ein eigenes Kapitel dem Verhalten der hemerophilen Pflan-
zenarten Kareliens in anderen Gegenden insbesondere Schwedens sowie als einge-
fihrte und naturalisierte Arten im Ostlichen Nordamerika und Neuseeland. Nicht nur
die in Karelien stark und miBig von der Kultur beginstigten Apophyten, sondern
auch wenig begtinstigte konnen ,,in einem anderen Gebiete die mit Hilfe der Kultur
stattfindende Verbreitung in hohem Grade beférdern® und verdienen deshalb Beach-
tung (S. 408).

Apophytie ist als komplexes und umfassendes Phinomen im Verhalten von Pflanzen-
arten zur Kultur besser als Vorhersage-Kritertum geeignet als einzelne biologische
Merkmale (z. B. BAKERs Eigenschaften eines idealen Unkrauts, BAKER 1965). STAR-
FINGER (1998) hat Apophytie als geeignetes Kriterium fir ,,success in plant in-
vasions® dargestellt und am Beispiel von 78 nordamerikanischen Arten, von denen 31
Arten in ihrem Heimatgebiet als Apophyten klassifiziert werden, in Deutschland
quantifiziert. DICKSON (1990) hat nach Analyse der apophytischen Vorkommen von
Epipactis belleborine in Glasgow auf den Ausbreitungserfolg in Nordamerika hinge-
wiesen, nachdem sie 1899 erstmals nahe New York aufgetreten war.

Zusammenfassung

Als apophytisch werden die Vorkommen von einheimischen Pflanzen bezeichnet, die vom Menschen
geschaffene Standorte besiedeln. Das Phinomen ist weit verbreitet, seit einem Jahrhundert bekannt,
aber wenig beachtet. Seit 1950 hat die Ausbreitung von Apophyten in Mitteleuropa zugenommen.
Apophytisches Verhalten im Ursprungsgebiet ist ein geeignetes Kriterium fiir Prognosen iber eine
Ausbreitung in anderen Gebieten.
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