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Das Eindringen von Geholzen in Brachflichen —
Grundlagen und eine Fallstudie in Trespenrasen des

Kaiserstuhls

Johannes Kollmann

1. Einleitung

In der Diskussion um die Naturgeschichte Mittel-
europas unter dem Thema "Wald oder Weide-
land?" werden verschiedene Griinde und Bei-
spiele fiir das Auftreten waldfreier Standorte vor-
gestellt. Der vorliegende Beitrag versucht, sich
dicsem Thema von einer anderen Seite zu nihern,
und zwar unter dem Blickwinkel der Diasporolo-
gie, so wie sie in verschiedenen Standardwerken
umrissen wird (MULLER-SCHNEIDER 1977,
PIJL 1982). Ergebnisse zur Ausbreitungsbiologie
der Geholze konnen einen wertvollen Beitrag in
der Diskussion um das Auftreten waldfreier
Standorte liefern.

Einfithrend sollen drei Leitfragen gestellt werden,
die fiir den vorliegenden Beitrag eine wesentliche
Rolle spielen. Dic Beantwortung dieser Fragen ist
im Einzelfall schwierig und vielfach nicht abge-
schlossen.

1. Bis zu welcher Entfernung ist die Ausbreitung
einer Geholzart wirksam? Dabei geht es nicht
um an sich beliebige Transportrekorde, son-
dern um diejenige Entfernung, bis zu der ein
durchschnittlicher Diasporeneintrag zur dau-
erhaften Neuansiedlung einer Art fiihrt.

2. Zeigen die einzelnen Geholzarten deutlich un-
terschiedene raumliche und eventuell zeitliche
Ausbreitungsmuster? Und stehen diese "Mu-
ster" in einem Zusammenhang mit den Stand-
ortsanspriichen der untersuchten Art?

3. Dies leitet zu einem dritten Fragenkomplex
itber: Kann man bei Sukzession auf zunichst
waldfreien Flichen eine regelmiBige Abfolge
der Geholzansiedlung feststellen? Und - wenn
ja - ist diese zeitliche Reihenfolge durch die
unterschiedliche Art der Ausbreitung be-
stimmit?

2. Generative Ausbreitungsstrategien der Gehol-
ze

2.1 Anemochore Geholzarten

Die Arten dieser Gruppe haben in vielen Fallen
der Vegetationsentwicklung auf Brachland "Pio-
niercharakter”. Bei den Gattungen Salix, Populus
und Betula wird eine hohe Zahl flugfihiger Dia-
sporen freigesetzt, die durch den Wind mehr oder
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weniger weit verdriftet werden. Dabei 14t sich
allgemein die Ausbreitungsgeschwindigkeit einer
Art iiber mehrere Generationen abschitzen, wenn
Transportweiten und das Alter der ersten Samen-
reife bekannt sind. Voraussetzung ist allerdings,
daB die Ausbreitungseinheit auf einen gecigneten
Keim- und Wuchsort trifft, einen "safe site" im
Sinne der Populationsbiologie von HARPER
(1977). Der Begriff "safe site" bedarf einer kurzen
Erliuterung: Er bezeichnet ein Mikro- oder gar
Nanohabitat, das fiir Keimung und frithe Jugend-
entwicklung einer bestimmten Art giinstig ist. Die
Qualitit eines Keimbetts kann sehr verschieden
sein. In vielen Fallen wird das Keimlingsmuster auf
einer zunichst homogen erscheinenden Fliche
entscheidend durch die Feinverteilung der "safe
sites" gepragt. Bei den Anemochoren stehen einer
hohen Zahlfreigesetzter Diasporen oft nur wenige
giinstige Keimorte zur Verfiigung. Die Diasporen
enthalten nur wenige Reservestoffe, die Keimung
ist daher auf vegetationsfreie Flichen beschrankt,
zum Teil an Rohboden gebunden.

Das Ausbreitungsverhalten der Anemochoren
kann am Beispiel einer Abbildung aus JOHNSON"
(1988) erliutert werden (Abb. 1). In diesem Dia-
gramm ist die Keimlingsdichte im Umfeld eines
Zuckerahorns (Acer saccharum) dargestellt, des-
sen Stammbasis als schwarzes Scheibchen einge-
zeichnet ist. Es wird deutlich, daB die Zahl der
Keimlinge, das heift vermutlich auch die Dichte
der eingetragenen Diasporen, gleichmiBig mit der

Entfernung von dem Samenbaum abnimmt; ein-

seitig gerichteter WindeinfluB spielt in diesem Fall
keine Rolle, der Diasporeneintrag erfolgt unge-
zielt. Die lokale Keimungsrate wird andererseits
aber durch die Vegetation der seit 7 Jahren brach-
liegenden Weide beeinfluBt. Eben daraus erklaren
sich kleinere UnregelmiBigkeiten, wie beispiels-
weise ein Absinken der Keimlingsdichte nordost-
lich des Zuckerahorns; hier wurde besonders
dichtes Auftreten von Poa pratensis notiert.

Bis auf seltene Ereignisse, die FIRBAS (1935)
zusammengetragen hat, konnen nach Durchsicht
der vorliegenden Literatur 100-500 m als durch-
schnittliche maximale Transportweiten fiir baum-
formige Anemochore angenommen werden.

Auf die Bedeutung von "safe sites" fiir die Ansied-
lung anemochorer Pioniergeholze weist die Unter-
suchung von HARD (1972) an Kiefernbestinden
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Keimlings- LESALR
dichte:
1 2 3 5 6 7 8
Minimum 0,0- ©0,04- 0,11- 0,25- 0,54~ 1,11- 0,25- 4,53~
Maximum 0,039 0,109 0,249 0,539 1,109 2,249 4,529 9,10
Abbildung 1

Verteilungsmuster der einjahrigen Samlinge im Umfeld einer isolierten Diasporcnguelle (groBer schwar-
zer Punkt), einem Zuckerahorn (Acer saccharum). Keimlingsdichte: Indiv./m” (nach JOHNSON 1988,

verdndert).

im Saarland hin. Hier wurden verschiedene Ak-
kerbrachen in Waldrandnahe untersucht. Folgen-
des Ergebnis trat auf (Abb. 2): Es lag ein auffal-
lender Hohengradient der Jungkiefern mit zuneh-
mender Entfernung vom Waldrand vor. Die Al-
tersklassen der Jungkiefern jeder Parzelle lagen

jedoch sehr eng beieinander. Dies bedeutet, daf3
ein "Kiefernanflug" nur in einer beschréinkten Zeit
nach Beginn der Brache moglich gewesen ist; mit
zunechmendem Vegetationsschlul wurde ein Kei-
men der - ja weiterhin eingetragenen - Kiefernsa-
men unterbunden. In Waldrandnihe ist die Zahl
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Abbildung 2

Schematische Darstellung der Kiefernentwick-
lung auf einer Ackerbrache im Langsprofil:

a) zu Beginn der Brache
b) nach 15 a Brache (nach Angaben von HARD 1972).

der eingetragenen Diasporen pro Flicheneinheit
mit Sicherheit groBer gewesen, das dichte Neben-
einander der Samlinge hat ihr Hohenwachstum
enorm gefordert. Der beobachtete Hohengradient
ist also durch das dichteabhingige Langenwachs-
tum der Kiefern bedingt; er darf nicht - wie zu-
nichst naheliegend - als Indiz fiir ein "schrittweises
Vorriicken" der Kiefer in die Brache gewertet wer-
den.

22 Endozoochore Geholzarten

In verschiedenen Pflanzenfamilien haben sich
konvergent Anpassungen an Endozoochorie ent-
wickelt, mit auffilliger Haufung bei den Rosaceen
(Crataegus, Rubus), den Cornaceen (Cornus) und
den Caprifoliaceen (Sambucus, Vibumum). Die
Friichte endozoochorer Geholzarten sind saftig,
wohlschmeckend und attraktiv gefarbt. Die "Ker-
ne" dieser Friichte werden von Vogeln verschleppt
und in Form von Speiballen oder mit dem Kot
wieder ausgeschieden. Diese Geholzarten zeigen

ein vollig anderes Ausbreitungsmuster als die an-
emochoren Arten. Sie spiclen als Pioniere auf gro-
Beren waldfreien Flichen keine so bedeutende
Rolle, sind aber im Mantelbereich vorhandener
Geholze mit hoher Stetigkeit anzutreffen. Zur
Ausbreitungsbiologie der Endozoochoren liegen
bisher nur wenige instruktive Untersuchungen vor.
Eine von diesen ist die von SMITH (1975), der
Prunus serotina in einem nordamerikanischen Kie-
fernbestand untersuchte. Innerhalb des geschlos-
senen Bestands konnte er mit Hilfe von Diaspo-
renfallen eine gleichmiBige Abnahme des Diaspo-
reneintrags mit zunechmender Entfernung von ei-
ner einzelnen Traubenkirsche nachweisen. Un-
beriicksichtigt blicb dabei allerdings die Feinver-
teilung der Diasporen in Abhingigkeit von der
wechselnden Dichte der Baumschicht iiber den
Fallen. Auch fiir das "Freiland" liegen hier keine
Ergebnisse vor. SMITH zeigte aber deutlich, daB
die Transportweiten unerwartet niedrig liegen; sie
erreichen meist nur 25-35 m. Dies wird bedingt
durch die auBerordentlich rasche Darmpassage
der Singvogel, die oft innerhalb von 15 min erfolgt
(BARNEA et al. 1990), sowie durch das haufig
cher zogerliche Wechseln der Vogel von einem
fruchtenden Geholz in benachbarte Gebiische.

2.3 Synzoochore Gehélzarten

Arten der Gattungen Fagus, Quercus und Corylus
haben ausgesprochen reservestoffreiche Diaspo-
ren, die von einigen spezialisierten Vogelarten so-
wie verschiedenen Kleinsaugern verschleppt, ver-
steckt und nur zum Teil auch verzehrt werden.
Daraus resultieren besondeére GesetzmiBigkeiten
der Ausbreitung. BOSSEMA (1979) hat uber die
Ausbreitung von Eicheln durch den Eichelhaher
eine ausfithrliche Studie vorgelegt. Folgende
Kernpunkte aus der Fille seiner Ergebnisse seien
hier vorgestellt:

Der Eichelhdher orientiert sich bei seinem Ver-
steckverhalten an bestimmten vertikalen und hori-
zontalen Gelindemarken. Er versteckt einzelne
Eicheln bevorzugt im niheren Umkreis, seltener
direkt unter vorhandenen Geholzen. Daneben fin-
den sich die Verstecke hiufig an strukturellen
Grenzen der Vegetation, wie beispielsweise klei-
nen Boschungen oder der Grenze zwischen ge-
schlossener Calluna-Heide und grasigen Flecken
von Deschampsia flexuosa. Die Dichte der Vege-
tation und die Substrathirte beeinflussen ebenfalls
die Auswahl geeigneter Versteckorte. Ganz dhnli-
che Beobachtungen liegen fiir den nordamerikani-
schen Blauhiher (Cyanocitta cristata) vor (DAR-
LEY-HILL & JOHNSON 1981). Gleiches gilt fiar
die Untersuchungen von MATTES (1982) iiber
die Wechselbeziehungen von Tannenhiher und
Arve. In jedem der drei genannten Beispiele wur-
den regelmiBige Transportweiten von mehreren
Kilometern festgestellt. Da die Eicheln oberfla-
chennah in den Boden gesteckt werden, ist ihre
Keimung gesichert, falls die Depots nicht wieder
entnommen werden. Aber sogar bereits gekeimte



Jungeichen, von denen der Eichelhdher unter Um-
stinden noch die Speicherkotyledonen entfernt,
konnen diesen massiven Eingriff iiberstehen.

Der Beitrag von Miusen zur Ausbreitung von Ei-
cheln fiihrt zu geringeren Ausbreitungsschritten,
die meist unter 25 m liegen. Auch hier kann die
Verteilung der Verstecke einen deutlichen Bezug
zum Vegetationsmosaik aufweisen, wie eine Arbeit
von JENSEN & NIELSEN (1986) zeigt (Abb. 3).

Einen ersten Hinweis gibt eine Arbeit von BARK-
MAN (1979) iiber Vegetationsstrukturen, in der
auf wechselnde Kleinstklimata innerhalb von Hei-
deflichen hingewiesen wird. Die Krihenbeere bil-
det sehr dichte Zwergstrauchdecken aus und puf-
fert daher Temperaturschwankungen stirker ab
als Calluna vulganis, bei der infolgedessen die
Sommermaxima hoher, dic Winterminima niedri-
ger liegen. Bevorzugen die Mause diese Bereiche
ausgeglichenerer Bodentemperatur?
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Abbildung 3

Verteilung radioaktiv markierter Eicheln nach der Ausbreitung durch Miuse in einer danischen Heide.
Empetrum-dominjerte Vegetation einfach schraffiert, Deschampsia-Flecken gekreuzt schraffiert und
Calluna-Flichen unschraffiert (nach JENSEN & NIELSEN 1986).

Die Autoren arbeiteten in einer Calluna-Heide am
Rande cines Eichen-Wildchens mit radioaktiv
markierten Eicheln. Die Depots der Miuse fan-
densich in diesem Fall bevorzugt unter Empetrum,
seltener unter Deschampsia flemosa und nur in
Ausnahmefillen unter Calluna vulgaris. Zunichst
ist unklar, welche Konsequenzen dieses Verhalten
fiir die heranwachsenden Eichensamlinge hat.

3. Vegetative Ausbreitung von Gehdlzen

Die vegetative Ausbreitung der Geholzarten kann
hier nur in knapper Form skizziert werden. Starke
vegetative Ausbreitung und intensives Regenera-
tionsvermogen zeigen einige anemochore "Pio-
nierarten", also beispielsweise Weiden und Pap-
peln. Hier konnen niederliegende Zweige bei
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Kontakt mit der Bodenoberfliche bewurzeln, man
spricht in diesem Fall von "Absenkern" (vgl. LOH-
MEYER & BOHN 1973). Ein weiteres Phinomen
der Polykormonbildung ist die "Wurzelbrut": Po-
pulus tremula, aber auch Ulmus minor und Ro-
binia pseudacacia zeigen intensive Wurzelbrut.
Dabei entstehen zusitzliche TochtersproBachsen
aus Knospen an flachstreichenden Wurzeln. Fiir
die Robinie treten nach eigenen Beobachtungen
aus dem Kaiserstuhl Entfernungen bis zu 35 m vom
"Mutterbaum" auf. Bei vielen endozoochoren Ge-
holzen kommen ebenfalls beide Wege der vegeta-
tiven Ausbreitung vor. Das Erscheinungsbild der
entstchenden Polykormone ist artspezifisch ver-
schieden, es kann einen deutlichen EinfluB auf die
Verdrangung der krautigen Vegetation unter den
sich entwickelnden Gebiischen haben (vgl. auch
HOBBS & MOONEY 1986). Synzoochore Arten,
die iiberwiegend in spiteren Sukzessionsstadien
dominieren, zeigen keine vegetative Ausbreitung,
Bei der Buche ist ja bekanntlich selbst das Vermé-
gen, Stockausschlige zu bilden, eingeschrankt.

4. Ausbreitungsbiologische Befunde in der vege-
tationsgeschichtlichen Argumentation

4.1 Mitteleuropiische Grundfolge

Die weitgespannteste und mit Sicherheit spekula-
tivste Anwendung ausbreitungsbiologischer Be-
funde betrifft die Mitteleuropiische Grundfolge,
wie sie zusammenfassend von FIRBAS (1949) dar-
gestellt worden ist. Fiir die nacheiszeitliche Wie-
dereinwanderung der Geholze werden nach pol-
lenanalytischen Ergebnissen zum Teil sehr hohe
Wanderungsgeschwindigkeiten gefordert, die
nicht immer gesichert erscheinen. In Einzelfillen
ist das Problem gelost: JOHNSON & WEBB
(1989) beschreiben Untersuchungen am Blauha-
her (Cyanocitta cristata), der, wie bereits erwihnt,
.in Nordamerika analog dem europiischen Eichel-
hiher zur Ausbreitung von Buchen und Eichen
beitrigt. Die Autoren errechneten dabei Wande-
rungsgeschwindigkeiten, die den von der Pollen-
analyse geforderten entsprechen. Dies 146t sich
jedoch nicht ohne weiteres auf andere Gebiete
iibertragen,

42 "Gefallemantel”
(SCHWABE & WILMANNS 1982)

Ein weiterer Punkt: In der Urlandschaft hat es
fleckenweise, zum Beispiel an der Trockengrenze
des Waldes, waldfreie Standorte gegeben. Hier
kommt es zur Ausbildung von "Gefilleminteln"
(SCHWABE & WILMANNS 1982). Diese Be-
zeichnung soll auf das hier wirksame "Standortsge-
falle" hinweisen, das bei zunehmender Flach-
griindigkeit, zunehmender Nisse oder steigender
Salinitit des Bodens zu einer natiirlichen Wald-
grenze fiihrt. Die Besiedelung derartiger Dauer-
standorte ist besonders fiir diejenigen Mantelar-
ten moglich, deren Diasporen hier gezielt einge-
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tragen werden. Und dies gilt in besonderem MaB
fir die Endozoochoren, da Vogel - wie verschie-
denste Beobachtungen zeigen - bevorzugt an
Waldrindern nach Beerennahrung suchen.

43 Lichtungen

Neben dauerhaft waldfreien Standorten kann man
solche unterscheiden, die nach Windwurf, Feuer
oder Schidlingskalamititen voriibergehend vom
Wald entbloBt sind. Kleinere und groBere Lichtun-
gen treten zudem regelmiBig in der Zerfallsphase
von Urwildern auf. Pflanzenarten, die sich in eben
diesen Freiriumen entwickeln, waren entweder
schon vorher im Unterstand der noch geschlosse-
nen Baumschicht vorhanden, wenn auch nur als
kiimmernde Exemplare, oder diese Arten haben,
wie etwa Atropa belladonna und Digitalis purpu-
rea, in der Samenbank iiberdauert, oder ihre Dia-
sporen wurden gerade bevorzugt in die frisch ent-
standenen Lichtungen eingetragen. Der letztge-
nannte Punkt beriihrt folglich wieder eine ausbrei-
turigsbiologische Fragestellung.

4.4 Anthropogene Rodungsflichen

Anthropogene Rodungsflichen, die erneut brach-
gefallen sind, konnen unter gewissen Einschrén-
kungen als Modelie fiir die Wiederbesiedelung
von Lichtungen aufgefaBt werden. Bekannte
Schwerpunkte der Wiederverwaldung finden sich

im Spitmittelalter (14.Jh.) sowie um den DreiBig-

jahrigen Krieg (HASEL 1985). In jiingerer Zeit
spielt dagegen das Phanomen der "Sozialbrache"
(WENDLING 1965) eine groBe Rolle.

5. Eine Fallstudie in Trespenrasen des Kaiser-
stuhls

Die GesetzmiBigkeiten der Vegetationsentwick-
lung auf Bracheflichen sind fiir die Trespenrasen
(Brometalia erecti) des Kaiserstuhls intensiv stu-
diert worden (BURGER 1983, WILMANNS
1989b). Die "Verbuschung" ciniger dieser Rasen-
gesellschaften wurde jetzt in einer eigenen Arbeit
untersucht (KOLLMANN 1991); einige Ergebnis-
se dieser Arbeit konnen an dieser Stelle einge-
bracht werden.

5.1 Untersuchungsgebiet und Methoden

Das Untersuchungsgebiet (NSG "Haselschacher
Buck") liegt im Zentralkaiserstuhl in unmittelba-
rer Nachbarschaft zu dem bekannten NSG "Bad-
berg". Es umfaBt auf 71 ha Trespenrasen von un-
terschiedlicher Qualitit, die seit 20-30 Jahren
brachliegen.

Folgende Methoden wurden eingesetzt:
a) Luftbilder aus den Jahren 1955 und 1968 wur-

den mit den Ergebnissen einer eigenen Beflie-
gung 1989 verglichen.



b) Im Gelinde wurden alle vorhandenen Gebii-
sche nach GroBenklasse, Artenzusammenset-
zung und Gebiischstruktur aufgenommen.

c) Mit Hilfe von eigens konstruierten Diasporen-
fallen wurde der Eintrag endozoochorer Dia-
sporen unter Geholzen und in der offenen
Brache untersucht. Diese Fallen bestehen aus
cinem Holzrahmen (0,7 x 0,7 m), in dem eine
feinmaschige, schwarze Nylongaze aufge-
spannt wird, die durch ein Gewicht trichterfor-
mig eingetieft ist. Seitliche Gazeverspannungen
engen die Offnung nach oben auf 0,6x 0,6 m ein
und verhindern wirkungsvoll ein Ausblasen von
Diasporen. Die Fallen wurden alle 2 Wochen
geleert, der Falleninhalt nach einer eigenen
Vergleichssammlung bestimmt.

52 Ergebnisse

52.1 Luftbildauswertung
Die Luftbildauswertung zeigt, daB sich das Muster
der "Verbuschung" nach 20 Jahren Brache nur
unwesentlich verdndert hat. Die bereits zu Beginn
der Brache vorhandenen Geholze haben sich al-
lerdings vegetativ oder generativin die Wiese hin-

,Reifephase”

ein ausgedehnt. Diese "Verbuschungskerne" stok-
ken meistens auf steilen Boschungen, an Weg-
rindern oder auf Lesesteinhaufen, hier verlaufen
auch die alten Parzellengrenzen. Anemochore Ar-
ten, wie Tilia cordata und Acer campestre, zeigen
effektive generative Ausbreitung. Starke vegetati-
ve Ausbreitung findet sich bei Prunus spinosa,
Robinia pseudacacia und Ulmus minor. Die Ent-
fernung zum "Mutterbaum" ist hier geringer als bei
der generativen Ausbreitung der Anemochoren;
dennoch spielt die vegetative Ausbreitung im Un-
tersuchungsgebiet flichenmiBig eine groBere
Rolle.

522 Sukzessionsphasen der Gebiische:
Entwicklung der Struktur

Die Gebiische weisen deutlich charakterisierbare
Sukzessionsphasen auf (Abb. 4). Jeder Einzelfall
im Gelinde LiBt sich leicht einem der drei folgen-
den Strukturtypen zuordnen. Die Standortsbedin-
gungen innerhalb der Gebiische dndern sich im
Laufe dieser Entwicklung; und dies hat cinen
deutlichen EinfluB auf die floristische Zusammen-
setzung der Gebiische, wie weiter unten gezeigt
werden kann,

,Pionierphase”

.Anreicherungsphase”

Abbildung 4

Abfolge der strukturellen Gebiisch-
phasen.
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o In der "Pionierphase” ist der Rasen unter dem
Geholznoch dicht geschlossen und weitgehend
unveréindert.

o Wihrend der "Anreicherungsphase” bilden die
Geholze einen Schattenraum aus, der eine
mehr oder weniger groBle vegetationslose Fli-
che entstehen 13Bt. An dieser Stelle treten erste
Geholzkeimlinge (auch solche neuer Arten)
auf.

o Dic "Reifephase” zeichnet sich dadurch aus,
daB dic Dominanz der Straucher durch auf-
kommende Biaume abgelost wird. Im Zentrum
der Geholzgruppe finden sich einzelne abge-
storbene Striucher, die strauchigen Arten wer-
den an den Rand der Gehdlzgruppe abge-
dringt.

523 Zunahme der Artenzahl im Laufe der
Gebiuschentwicklung

Die Artenzahl nimmt im Laufe der Gebiischent-
wicklung deutlich zu (Abb. 5). Auf dieser Abbil-
dung ist fiir 11 GroBenklassen die Haufigkeit der
verschiedenen Artenzahlen aufgetragen, zudem
ist die Zugehorigkeit zu den drei Strukturtypen
vermerkt. Gebiischjungwuchs bis zu einer GroBe
von 1 x 1 m besteht ohne Ausnahme nur aus einer
Art, es handelt sich um Gebiische der "Pionier-
phase". Der Typ der "Anreicherungsphase” ist un-
ter den Gebiischen der mittleren GroBenklassen
haufig vertreten (Hohe 1- 5 m); hier wurden bis zu
10 Arten pro Gebiisch gefunden. Die Geholzgrup-
pen der "Reifephase” weisen noch hohere Arten-
zahlen auf. Diese Darstellung beriicksichtigt nur
solche Arten, die nicht schon vor Beginn der Ge-
biischentwicklung in den Rasengesellschaften vor-
handen waren: Dazu zihlen neben den Geholzen
auch krautige Arten wie Polygonatum multiflorum
oder Solanum nigrum.

'5.2.4 Floristische Charakterisierung der Ge-
biischentwicklungsphasen

Zwischen den strukturell abgegrenzten Sukzes-
sionsphasen gibt es auch deutliche floristische Un-
terschiede. Dieses Ergebnis zeigt Abb. 6: Hier
wurde fiir eine Reihe von Arten ihre prozentuale
Haufigkeit in den 11 GroBenklassen bestimmt.
Dabei lassen sich folgende Artengruppen bilden:

a) Endozoochore Pionierarten, "pl": Diese Arten
sind in den jingsten GroBenklassen nur spirlich
vertreten; sie treten aber in den Altgehdlzen mit
auBerordentlich hoher Stetigkeit auf. Letzteres
beweist, daB der Diasporentransport dieser endo-
zoochoren Arten durch Vogel eine groBe Rolle
spielt. Es bleibt aber zunichst eine offene Frage,
ob das Fehlen von Jungpflanzen dieser Arten in
der Brache auf fehlenden Diasporeneintrag oder
auf ungiinstige Entwicklungsmoglichkeiten fiir
Keimlinge in der dicht geschlossenen Grasnarbe
zuriickzufithren ist. Diese Frage kann durch die

Ergebnisse der Diasporenfallen entschieden wer-
den.

b) Die Arten der folgenden Gruppe, die synzoo-
choren und anemochoren Pioniere, "p2s/a”, stel-
len aktuell einen groBen Teil des Pionierjungwuch-
ses in der Brache, sie erreichen in den Alterspha-
sen jedoch nicht die hohe Stetigkeit der Endozoo-
choren, weil sie im Gegensatz zu diesen nicht be-
vorzugt in bereits vorhandene Gebiische eingetra-
gen werden. Anemochore konneén sich in der ge-
schlossenen Brache ansiedeln, weil im Umkreis
von Samenbidumen ein sehr hoher Diasporenein-
trag stattfindet. Im Fall der Synzoochoren sorgt
nachweislich der Eichelhdher durch seine Ver-
stecktitigkeit fiir eine erfolgreiche Neuansied-

lung.

c) Als "Arten der Anreicherungsphase”, "b", wur-
den solche Arten bezeichnet, die erst in spateren
Entwicklungsstadien unter Gebiischen auftreten.
Dazu gehoren Schattenarten wie Polygonatum
multiflorum und Convallaria majalis sowie Lia-.
nen wie Bryonia dioica und Solanum dulcamara.
Weitere Untersuchungen sollen kliren, ob diese
Arten vielleicht nur in dltere Gebiischstadien ein-
geschleppt werden, oder ob die Standortsverhalt-
niss¢ unter Pioniergebiischen fiir diese Arten zu

ungeeignet sind.

52.5 Zu den Ergebnissen der Diasporenfang-
versuche

a) In Tab. 1 werden die Ergebnisse eines ersten
Diasporenfangversuches dargestellt: Hier wurden
jeweils 4 Fallen in zwei verschiedenen Gebiischen
der "Reifephase" und in der angrenzenden Brache
aufgestellt und alle zwei Wochen kontrolliert. Die
Auswertung iiber ein Jahr deckt das unterschied-
liche Verteilungsmuster fiir Endozoochore und
Anemochore (in diesem Fall Betula pendula) auf.
Endozoochore Gehdlzarten werden fast aus-
schlieBlich in Gebiische eingetragen; anemochore
Arten werden dagegen mehr oder weniger unter-
schiedslos sowohl in Gebiische- als auch in die
offene Brache cingetragen.

Tabelle 1

Eintrag in 16 Diasporenfallen (0,6 x 0,6 m) iiber
ein Jahr innerhalb von zwei groBeren Gebiischen
und zum Vergleich in der angrenzenden Wiesen-
brache.

("Kerne": endozoochor ausgebreitete Diasporen)

"Kerne" | Birkenniisschen
Gebiisch1 (4 Fallen) 115 26
Brache1 ( " ) 0 | 23
Gebiisch2 ( ) 62 35
Brache2 ( ) 5 21
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Artenzahl pro Gebisch —mmm——————eo= Gebischstruktur
LEGENDE:
Alle Angaben in Prozent der Gesamtprobenzahl, die in Klemmern
unter der GroPenklasse angegeben ist.
a) GroBenklassen: (A), Hohe des Gebiisches
(B), Durchmesser des Gebiisches
Angewandte Skala fur Hohe (A) und Durchoesser (B):
k., bis 0.25 m (vor allem Keimlinge) 2, groBer 1,0 bis 2,0 m
0, groPer 0.25 bis 0,5 m 3, grofer 2.0 bis 5,0 m
1, groPer 0,5 bis 1,0 m 4, grofer 5,0 o
Denit ergibt sich fir jedes Gebisch eine kombinierte GroBenangabe, z.B. A3/B2.
b) Gebiischstruktur: « "Pionierphase”
[ "Anreicherungsphase”
+ "Reifepnase”
Abbildung §

Zunchmende Artenzahl im Laufe der Gebiischentwicklung,
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Rosa spec., pl [ Quercus petraea, p2s Sambucus nigra,

—

Crataegus monogyna,

pl Corylus avellana, p2s Hedera helix, -]

Cornus sanguinea, pl [ Juglans regia, p2s Bryonia dioica, ]
Ligustrum vulgare, pl Polygonatum odoratum,

.

C
pl Carpinus betulus, p2a Convallaria majalis,

[ Euonymus europaeus,

L

I T

Viburnum lantansa, pl | Tilia cordata, p2a Polygonatum multiflorum,

[ Berberis vulgaris, pl . Fraxinus excelsior, p2a [ Rubus spec.,
Acer campestre, P2a | ' Clematis vitalba,
- . __I—L'—(—[—I ! [—
Acer pseudoplatanus, p2a [ Lonicera xylosteunm,
' 1 ] 1]
Ul::ls—niﬁor, P24 [ solanum nigrum, ‘

] .

LEGENDE:
-_— Solanum dulcamara,
F 100 (X) B
r 50
L Ribes cf rubrum,
A A A . I A | — A -
(= Tre-ofs0700fasor1 [a1 00 ani/2[az/82[asz/3]a3s2[an3sa Jassne ] R

(Skalierung der Achsen fur alle Diagraome gleich ) Atropa belladonna,

Abszisse

11 GroBenklassen in aufsteigender Reihenfolge

Ordinate:

Gebusche der jeweiligen GroBenklasse (in X),
die die betreffende Art aufveisen.

“pl endozoochore Pionierart

p2s.’ synzoochore/anemochore Pionierarten

- Arten der "Amreicherungsphase
Abbildung 6

Die Hiufigkeit der Gebiischarten in den verschiedenen GroBenklassen.



b) Eine Anniherung an den Strukturbezug des
Diasporeneintrags der Endozoochoren unter Ge-
biischen liefert Abb. 7.

Hier ist der Eintrag in 60 Diasporenfallen iiber 3
Monate im Herbst 1990 dargestellt. Dieser Dia-
sporencintrag nimmt deutlich mit der Hohe des

130

10

100

90

Diasporeneintrag

0

60

50

40

30

Abbildung 7 | 0

Endozoochorer Diasporeneintrag in
Abhingigkeit von der Hohe des "Ast-
raumes" iiber den Diasporenfallen

(60 Fallen, Aug. - Okt. 1990).

53 Zusammenfassendes Schema

Die bisherigen Ergebnisse zur Ausbreitungsbiolo-
gie der endozoochoren Arten lassen sich in nach-
folgender Darstellung zusammenfassen (Abb. 8).

Wie oben gezeigt, steigt der endozoochore Dia-
sporeneintrag mit zunchmender Hohe des "Ast-
raumes" innerhalb der Gebiische deutlich an.
Fiihrt dies nun auch zu hochsten Keimlingsdichten
im Zentrum der Gebiische?

Folgende Einfliisse sind beider Beantwortung die-
ser Frage zu beriicksichtigen: Die "Kerne" der en-
dozoochoren Geholze werden sehr stark durch
Maiuse angenommen, das heiBlt sie fallen wegen
"seed predation" aus. Bislang ist noch ungeklart,
wie groB der EinfluB dieser FraBprozesse an ver-
schiedenen Stellen innerhalb der Gebiische ist.
Hinweise aus der Literatur (WEBB & WILLSON
1985, WILLSON & WHELAN 1990) und eigene
Gelindebeobachtungen erlauben eine erste An-
nahme, daB die "seed predation” an Stellen hohen
Diasporeneintrags iiberproportional gesteigert
ist.

"Astraumes” iiber den Fallen zu. Die Hohe dieses
"Astraumes" konnte mit Hilfe einer MeBlatte aus-
gemessen werden. Dabei wurden die weitere
strukturelle Gebiischumgebung der Fallen und der
EinfluB des lokal vorhandenen Fruchtangebots
vorerst vernachlissigt.

e © Sots o

0,5 10 15 2,0 25 30 35 40 45
(m]
LAstraum”

Ebenfalls hemmend auf den Keimungserfolg unter
Gebiischen wirken sich ungiinstige Lichtverhailt-
nisse und in vielen Fillen eine dichte Bodenbedek-
kung durch Hedera helix aus. Bevorzugter Keimort
ist nach Gelandebeobachtungen der Saum-Man-
tel-Bereich der verschiedenen Gehdlzgruppen.

6. Zusammenfassung

In diesem Beitrag wurden anhand von Beispiclen
ausder Literatur die verschiedenen Ausbreitungs-
strategien der Geholze gezeigt. Fiir die Gruppe

der Anemochoren, der Endozoochoren und der

Synzoochoren wurde der Diasporentransport er-
liutert, es wurden Transportweiten genannt und
die spezifische riumliche Verteilung der Diaspo-
ren nach ihrer Ausbreitung dargestellt. Diese aus-
breitungsbiologischen Befunde konnen argu-
mentativ bei verschiedenen Fragestellungen ein-
gesetzt werden: Beispiele sind die mitteleuropdi-
sche Grundfolge, primir waldfreie Standorte in
der Urlandschaft sowie voriibergehend waldfreie
Standorte innerhalb sonst geschlossener Wialder.
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Abbildung 8

Astraum”
Diasporeneintrag
Seed-predation

Keimungs- und Etablierungschancen

‘Zusammenfassendes Schema der Ansiedelung endozoochorer Geholze in bestehenden Gebﬁschgrup-

pen.

Das Eindringen von Geholzen in Brachflichen
kann als Modell fiir die ibrigen Beispiele betrach-
tet werden. '

Unter dieser Zielsetzung wurden im zweiten Teil
dieses Beitrags die Ergebnisse einer cigenen Un-
tersuchung an Trespenrasen im Kaiserstuhl vorge-
stellt. Der Vergleich von Luftbildern ermoglichte
¢ine Darstellung der langfristigen Entwicklung
der "Verbuschung": Das Eindringen der Geholzar-
tenin die Brache liuft vergleichsweise langsam ab;
dabei treten Junggeholze vor allem in der naheren
Umgebung von idlteren Gebiischgruppen auf. Im
Laufe der Gebiischentwicklung treten bestimmte
strukturelle Phasen auf, die auch floristisch cha-
rakterisiert werden konnen. Hierbei LiBt sich das
unterschiedliche Verhalten der Geholzarten
schliissig anhand ihrer Ausbreitungsstrategie er-
lautern. Untersuchungen mit Hilfe von Diaspo-
renfallen belegen die unterschiedlichen Ausbrei-
tungsmuster am Beispiel der anemochoren und
der endozoochoren Arten. AbschlieBend wurden
die verschiedenen Prozesse bei der Neuansiedlung
von endozoochoren Arten innerhalb von bereits
vorhandenen Gebiischen zusammenfassend dar-
gestellt.

An dieser Stelle mochte ich Frau Prof. Dr. 0. WILMANNS
danken, die das Thema dieser Arbeit angeregt hat und helfend
die weitere Entwicklung begleitete.

Die Nomenklatur der Pflanzennamen richtet sich nach OBER-
DORFER (1990).
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