Verh. Zool-Bot. Ges. Osterreich 124 (1986): 47-64

Der Zusammenhang zwischen morphologischen Eigen-
schaften von Rubus-Arten und Standortsfaktoren

Alexander GILLI

Bei Untersuchungen im Gebiet des Wienerwaldes wurde folgendes festge-
stellt: Driisenlose Rubus-Arten mit filziger Blattunterseite bevorzugen
sonnige Standorte, Arten mit Drisen und griiner Blattunterseite bevor-
zugen schattige Standorte. Bei der Besiedlung eines Holzschlages herr-
schen zundchst die niedrigen Arten vor, die allmdhlich bei der Entwik-
klung zum Jungwald von hdherwlichsigen Arten abgeldst werden.

GILLI A., 1986: The connection between morphological character of spe-
cies of Rubus and places of their growth,

During research in the area of the vienna woods the following facts
were forund: Glandless species of Rubus with tomentous underside of
leaves prefer sunny places, species with glands and green underside of
leaves prefer shady places. On forest clearings lower species prevail
initially, lateron higher species develop.
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Der Zusammenhang zwischen Hiufigkeit der Arten und
Standortsfaktoren

Die polymorphen Gattungen haben in den letzten Jahrzehnten eine eigen-
artige Behandlung gefunden. Dadurch, daB Systematiker und Lokalflori-
sten jede Form registrierten, kam es zu einer solchen Menge von "Ar-
ten", daBl nur der Spezialist sich einigermaBen zurechtfinden konnte.
Doch auch diesem war es schwer, alle in der Literatur verstreuten Be-
schreibungen neuer Formen, von denen manchmal nicht einmal Exsikkaten
vorlagen, richtig zu deuten und sie anderen, typischen Arten unterzu-
ordnen, sei es als Subspecies, Standortsform oder Hybride. Die Folge
war, daB sich nicht einmal viele Systematiker, geschweige denn Entwik-
klungstheoretiker, Geobotaniker, Soziologen oder Physiologen mit den
polymorphen Gattungen beschédftigen.

Gleichwohl kdnnten solche Gattungen, die heute noch in voller Entwick-
lung begriffen sind, wertvolle Beitrdge zur Deszendenztheorie liefern,
sie kdnnten die Entwicklungsrichtung aufzeigen, in der die Natur wei-
terfihrt, sie konnten in deutlicher Form den "Kampf ums Dasein" zwi-
schen nahe verwandten Arten klarlegen. Dieser "Kampf ums Dasein kann
wieder zeigen, daB unter verschiedenen Standortsverhdltnissen Arten
mit verschiedenen morphologischen Eigenschaften herrschen, so daB da-
durch eine kausale Begriindung der morphologischen Eigenschaften,soweit
sie nicht mit Vererbung zusammenhiangen, gegeben wird.
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Zundchst wire die Frage aufzuwerfen, ob es Uberhaupt bei Rubws-Arten
Zusammenhé@nge zwischen Standortsfaktoren und morphologischen Eigen-
schaften gibt. Diese Frage wurde sogar von Spezialisten nicht selten
kurzweg verneint. Man findet auch tatsdchlich in den Florenwerken bei
fast allen Rubus-Arten die Fundortsangabe "in Wildern, auf Schlégen".
Vorsichtig driickt sich FOCKE in seiner Monographie der deutschen Brom-
beeren 1877 aus: "Im Ganzen sind die Beobachtungen iliber diese Ver-
héltnisse sehr sparlich, da die Kunde der Brombeerformen so wenig ver-
breitet ist." Obwohl seitdem die Formenkenntnis allgemeiner geworden
ist, beschrdnkt man sich nach wie vor auf die Neubeschreibung und die
Feststellung der Verbreitung der Arten, von wenigen Arbeiten anderer
Natur abgesehen. Auch bei pflanzensoziologischen Untersuchungen, die
uns eine statistisch belegte Antwort auf obige Frage geben konnten,
sind die Brombeerarten meist im Sinne des alten Sammelbegriffes Rubus
fruticosus zusammengefaBt, da der Verfasser glaubte, wegen der ver-
meintlichen einheitlichen Standortsverh#dltnisse die einzelnen Arten
nicht beriicksichtigen zu missen, oder weil ihm Uberhaupt die Arten-
kenntnis fehlte.

Dem aufmerksamen Beubachter entgeht es nicht, daB die Hdufigkeit der
Rubus-Arten an verschiedenen Orten nicht die gleiche ist. Um festzu-
stellen, ob hierin eine Regelm#dBigkeit gelegen ist, wurde zunichst ein
beschranktes Gebiet, der Wienerwald, wo der Artenreichtum und die In-
dividuenzahl besonders groB ist, ausgewdhlt. An Orten, an denen Rubus-
Arten vorkamen, wurden Bestandesanalysen gemacht, die sich auf Rubus
und die wichtigsten Begleitpflanzen beschrénkten, wobei fir die Hiu-
figkeit die Bezeichnungen 1 vereinzelt, 2 sparlich, 3 gesellschaft-
lich, 4 in Menge, 5 in Unzahl gewdhlt wurden.

Von den 90 Bestandesanalysen, die gemacht wurden, sollen im folgenden
einige der Instruktivsten wiedergegeben werden.

Vor der Besprechung der Ergebnisse dieser Untersuchungen muB auf die
fir die folgende Betrachtung wesentlichsten morphologischen CEigen-
schaften der 14 im Wienerwald hdufigeren Rubus-Arten eingegangen wer-
den. Es sind dies:

1. Hohe des SchoBlings:

a) niederliegend: hintus, bayerd,guentheri, caesius;

b) niedrigbogig: gremlidi, bifrons, vestitus, canescens |= Zomento-
sus), dumetorum (= corylifolius) 1);

c) hochbogig: vestii, thyrsoddeus, procerws (= macrostemon);

d) aufrecht: sulcatus 2).

2. Filz auf der Unterseite des Blattes:

a) weiB- oder graufilzig: canescens |= Tomentosus), bifrons, proce-
rus (= macrostemon), thynsoideus, vestituts, dumetorum (= coay-
Lifolius), Ldaeus;

b) griine Blattunterseite: vesfii, sufcatus, gremlii, hintus, guen-
thendi, bayerd, caesius.

3. Stieldrisen:
a) driisenreich: hinfus, guentheri, bayerd ("Glandulosae");

1) Bei dem Rubus dumetorum oder corylifolius der Gsterreichischen Au-
toren handelt es sich um eine Form, die auf caesius und procerus
als Eltern zuriickzufihren ist, so daB ihm eigentlich dieser Name
nicht zukommen wiirde.

2) Der aufrechte SchoBling von R. idaeus wdre seiner Hohe nach zwi-
schen b) und c) einzureihen.
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b) driisenarm: gremfii, vestitus, canescens (= Lomenfosus), caesius,
dumetorum = conylifolius);

c) drisenlos: bigrons, procerusi=macrostemon), thyrsoideus, vestid,
suleatus, LAdaeus.

Bei den Untersuchungen stelte sich bald heraus, daB nicht nur die Bo-

denfaktoren, sondern in weitgehendem Mal auch die klimatischen Ver-

hdltnisse fiir die Hiufigkeit der Arten bestimmend sind. Es miissen dem-
nach finf Teilgebiete des Wienerwaldes unterschieden werden:

1. Das baltische Sandsteingebiet, in seiner typischen Ausprédgung von
Purkersdorf bis Neulengbach, von hier bis St.Pdlten nur sidwirts
der Bahn.

2. Die hichsten Berge in diesem Gebiet.

3. Das Gebiet der tertidren Schotter, von Neulengbach bis 5t.Pdlten
nordwdrts der Bahn.

4. Das pannonische Sandsteingebiet, von Wien bis Hutteldorf.

5. Das Kalkgebiet.

Uber die Grenzen dieser Gebiete vergleiche die Karten in SCHLESINGER
und VIERHAPPER (nach I, S. 30 und II, S. 39).

1. Das baltische Sandsteingebiet

Infolge der grdBeren Luftfeuchtigkeit und der reichlicheren Nieder-
schlidge treten xerophile Arten zuriick. Es herrschen demnach die Arten

Tab. 1: Haufigkeit der Rubus-Arten im baltischen Sandsteingebiet

hin- guen- bay- vesti- idae- grem- thyrso-
tus therd end tus us Lid  ddeus

Wald bei Neulengbach
Unterwuchs nur Nadel-
bédumchen 5 - - - - - -

Fichtenwald am Joch-
grabenbach bei Eich-
graben 1 1 5 - 1 - -

Lichterer Wald am
Jochgrabenbach bei
Eichgraben 3 4 4 3 3 - 1

Lichterer Wald am

Schipfl mit Caxex

A{lvatica und

Oxalis acetosella 2 - - - 2 - -

Trockener, dunkler
Wald bei HochstraB - - 1 - - - -

Trockener Wald bei .
Eichgraben 1 - - - - 1 -

Trockener Wald bei
PreBbaum - - - - - 1 -
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mit nichtfilziger Blattunterseite vor. Rubus vestifus, eine westliche
Art, die eine baltische Verldngerung ihres Wohngebietes besitzt und im
Wienerwald ihre QOstgrenze erreicht, ist im baltischen Sandsteingebiet
noch hiufig, wogegen die mediterrane Art R. canescens fehlt, das Uber-
gangsgebiet zur Kalk- und zur pannonischen Sandsteinregion ausgenom-
men. Rubus hinfus bestardiert oft und bildet dann einen reichdriisigen
Typus mit filziger Blattunterseite, der durch keine Art vertreten ist.
Dunklere Walder besitzen bei einem Feuchtigkeitsgehalt, der das Gedei-
hen von 0xafis acetoseffa ermdglicht , einen dichten Unterwuchs der
reichdriisigen Arten R. hirtus, bayeri und guentheri, die oft zugleich,
oft allein vorkommen. In feuchten Nadelwdldern bedecken sie fast aus-
schlieBlich den Boden. Seltener sind hier R. {daews und vesZitus. Auf
trockeneren Bdoden kommen die genannten Arten vereinzelt vor, auBerdem
noch die Waldform von R. gremfid.

Eine Ubersicht gibt Tabelle 1.

In lichten Waldern, wie sie beim Plenterbetrieb entstehen, beginnen
bald die anderen Arten zu herrschen. Es ist verstdndlich, daB auch der
Nachwuchs der Bdume einen EinfluB auf die Brombeerflora ausiibt. Nach
dessen Htthe sollen die folgenden Aufnahmen (Tab. 2) geordnet sein.

Tab. 2: Abhdngigkeit der Brombeerflora vom Lichtreichtum des Bestandes

Y
N . <
€§ 2, 3 § -§ w5 3 § § 3
TS Y S8 388 8 ¢
NS =S 5 S80 N 8
T ¥ ¥ S I IS 3
. . . S 3§ 8§ & & 8 ¢ ©v3s8 3 3
1. Lichter, ziemlich
feuchter Wald ohne
Unterwuchs. Hochstra - 5 - 5 - - - - - - 2
2. Lichter Wald mit
geringem Unterwuchs.
Bihaberg. 3.2 2 4 - - -1 - -1
3. Lichter Wald fast
chne Unterwuchs.
Troppberg. 3 - - 3 - 3 1 1 - -1
4. Nadelwald mit zer-
streutem und hohem
Unterwuchs. Bei Eich-
graben. 2 1 1 31 3 3 3 - - 1
5. Wald mit dichtem
Unterwuchs am Beer-
wartberg. 2 - - 3 3 2 2 3 2 -1
6. Wald mit dichtem
Unterwuchs bei
PreBbaum. 2 - - 3 3 4 - 3 3 - 1
7. Ziemlich dichter
Wald mit hohem Unter-
wuchs., Rekawinkel. - - - - - - - - - 1 -
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Ubersichtlicher wird die Tabelle, wenn man die Arten nach ihrer Bogig-
keit zusammenfaBt und die Aufnahmen mit zersteutem Nachwuchs nicht be-
riicksichtigt (Tab. 3)

Tab. 3: Ordnung der Tabelle 2 nach der Bogigkelt der Rubus-Arten

Glandu- gremlii vestitus + bifrons thynsoideus sulca- idaeus

losen + vestid + tus
procerws
1. 5 S - - - 2
2. 4 4 - 1 - 1
3. 3 3 3 1 - 1
5+6. 2 3 - 1
7. - - - - 1

Zu den Glandulosen (R. hittus und Verwandte), die in dunkleren Wildern
herrschen, tritt nach einem Plenterschlag die driisendrmere, niedrigbo-
gige R. gremfi{, welche jene etwas zuriickdrdngt. Der immer stirkeren
Austrocknung des Bodens, die zum Teil durch die Wurzeln eines arten-
reichen Unterwuchses bedingt wird, entsprechend, beginnen die filzi-
gen, niedrigbogigen Arten R. b{fxrons und vestifus zu herrschen, wobei

meist die driisenlose b{frons in Waldern von der driisigen vestifus zum
groBten Teil ersetzt wird. Das immer hoher werdende Buschwerk unter-
drickt allmdhlich die niedrigbogigen Arten, gewdhrt jedoch die Mog-
lichkeit fiir das Auftreten der hochbogigen Arten, von denen R. vestid,
eine Art mit griner Blattunterseite verhdltnismdBig hdufig ist, die
dinnfilzige thyrsoideus gleichfalls nicht selten ist, die dichtfilzige
procenus dagegen meist zurlicktritt. Endlich werden die Bdume so hoch,
da sie auch die hochbogigen Arten verdrdngen. Aber auch dann tritt
noch ein Rubus mit aufrechten, bis iiber zwei Meter hohen SchoBlingen
auf, es ist dies R. sufcatus. Bleiben die Biumchen des Nachwuchses der
lichten Walder sehr verstreut, so tritt diese Sukzession nicht so klar
zutage, man findet dann die meisten Arten in &hnlicher Hiufigkeit, da
sich auch die niedrigbogigen Rubus-Arten leicht an den unbewachsenen
Stellen halten kdnnen (s. Aufnahme 4, Tab. 2).

Auf Kahlschlidgen sind Unterschiede der Feuchtigkeit ‘besonders auffal-
lend. Vaccinieta und Calluneta werden nur sparlich besiedelt. Am ehe-
sten treten hier die filzigen Arten R. bifrons und {daeus auf. Auch in
einem trockenen Calamagrostidetum sind Rubus-Arten spdrlich. Im Schutz
des Buschwerkes gedeihen hier oft die filzigen Arten R. bdifrons, pro-
cerus und thyrsoddeus. Uber Schlige, auf denen genug Bodenfeuchtigkeit
fiir das Gedeihen einer groBeren Anzahl von Arten vorhanden ist, geben
die Aufnahmen in Tabelle 4 und 5 Auskunft.
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Tab. 4: Die Rubus-Arten der Kahlschlége

1. Ziemlich trockener
junger Schlag bei
Hochstra

2. Ziemlich trockener
" junger Schlag bei
‘Hochstra

3. Dicht bewachsener
feuchter Schlag bei
Hochstral

4. Ziemlich dichtbewach-
sener, feuchter Schlag
bei Rekawinkel

5. Ziemlich dicht bewach-
sener, feuchter Schlag
bei Kaltenleutgeben

6. Ziemlich dicht bewach-
sener, feuchter Schlag
bei Eichgraben

7. Ziemlich dicht bewach-
sener Schlag bei Pfalzau

8. Sehr dicht bewachsener
Schlag bei Rappolten-
kirchen

grembii

bifrons

vestitus

Auch hier dirfte eine Zusammenfassung der Arten

Ubersichtlicher sein.

Tab. 5:0rdnung der Tabelle 4 nach der Hohe

Glandulosen  gremfdid
1. 2 -
2. 2 3
3 3 4
4. 3 3
5 2 2
6. 2 2
7. 1 -
8. - -
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Zuerst siedeln sich die niederen, nichtfilzigen Arten in grdBerer Zahl
an, nimlich die Glandulosen (meist nur R. hirtus) in der derberen
Schlagform, und R. gremfi{ an. Auch R. {daeus zdhlt anfangs zu den
hiiufigsten Arten. Mit dem Auftreten von Buschwerk dndert sich die Flo-
ra. Dic niedrigbogige, filzige Art R. b{f§rons wird bald herrschend und
verdringt allmihlich grem€i{ und hintus, tritt aber spidter gegeniber
den hochbogigen Arten zuriick. Sind die Bidumchen des Nachwuchses bloB.
vereinzelt, so herrschen oft lange die niedrigbogigen Arten R. gtemfid
und bi{frons. Waren vor ecinem Kahlschlag bereits die Glandulosen vor-
handen, so bleiben diese zunichst noch herrschend, indem sie sich an
die geénderten Verhaltnisse durch Umwandlung der zarteren Waldform in
die derbere Schlagform anpassen. Auch Kahlschldge nach lichten Wdldern
zeigen oft noch eine zeitlang den Charakter der Rubus-Flora dieser
Wilder, wie dies in der Aufnahme 4 und 7 (Tab. 4) an der Hiufigkeit
von R. vestitus erkennbar ist. Zwischen den hochbogigen Arten besteht
auch ein Okologischer Unterschied. Dieser beruht einerseits in der
Hohe, der die aufsteigende Reihenfolge R. vestil, Thyrsoideus, proce-
nws entspricht, andererseits auf dem Feuchtigkeitsbedarf, der bei ves-
ti{ am griBten, bei procerus am geringsten ist.Dieser Reihenfolge ent-
spricht auch die Quantitit des Filzes der Blattunterseite, die von R.
vesti{ iber thyrsoideus bis procerus immer mehr zunimmt. So war auf
einem sehr trockenen, buschigen Hiigel bei Eichgraben die Haufigkeit
der Arten mit filziger Blattunterseite: R. procerus 4, bifrons 4, thyr-
soddeus 3, dumetorum 2; die der Arten mit nichtfilziger Blattuntersei-
te: R. vestid 2, gremlii 1, hirtus 1. Andererseits sagt allzu groBe
Feuchtigkeit, wie sie etwa bei Schldgen an Bachridndern vorkommt, den
wenigsten Arten zu. Hier findet sich am ehesten R. {daeus, vereinzelt
noch greml{{ und die Glandulosen, also mit Ausnahme von {daews drii-
sige, nichtfilzige Arten. Besonders lehrreich sind Sukzessionsstadien
verschiedenen Alters nebeneinander, wie dies die Aufnahmen in Tabelle
6 eines bewachsenen Schlages bei HochstraB zeigen.

Tab. 6: Rubus-Arten eines Kahlschlages mit verschiedenen Sukzessions-
stadien

3 .3
33 8 3 $5% 3

5 N N 3] &
s 8% 7 8¢ &
- [S)] e} > WY Q '~

Am Rand besonders mit Cafa-
maghodtis u. Prunus spinosa
bewachsen

A%
Fad
S
W
N
N
W

Uber 2 m hoher Salix caprea-
Bestand 2 - - 4 3

Abhang bei einem Wasserlauf 3 3 - 2 2 - 4

Junger, am Rand bewachsener
Schlag 3 - 3 4 - - 4
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Im hohen Buschwerk des Salicetums halten sich nur die hochbogigen Ar-
ten, wihrend sich am Boden an lichten Stellen noch hintus findet. Die
anderen Rubus-Arten, die einst den Schlag besiedelt haben dirften,
wachsen noch am Rand, wo das niedere Gestripp hauptsadchlich den niede-
ren Arten eine Stiitze gewdhrt. Auf dem feuchten Boden beim Bach ist
neben R. {daeus nur hintus und grem€id hiufiger. Der junge Schlag bil-
det ein ungewdhnliches Bild durch das Hervortreten von R. bifxrons und
vestii. Da sich diese Arten besonders am Rand an Buschwerk finden,
folgt, daB sie vom ehemaligen Waldrand aus den Schlag besiedelt haben.
In den mittleren Teilen des Schlages herrschen nur R. J{daeus und hir-
tus vor.

An Hecken finden sich meist niedrigbogige Arten, b{grons und gremfid,
in Gebieten mit Ackerbau oder Gartenbau dumeforum. Doch zeigt sich bei
Waldesnihe eine Beeinflussung durch die daselbst wachsenden Arten.

An Bachufern auBlerhalb der Wdlder ist meist nur Rubus caesius vorhan-
den, aber oft in groBer Menge.

2. Die hichsten Berge im baltischen Sandsteingebiet

Es ist eine bekannte Tatsache, daB die Glandulosen in Gebirgsgegenden
an Hiufigkeit bedeutend zunehmen, wahrend die anderen Arten der Sek-
tion Eubatus immer seltener werden. Auch auf den hochsten Bergen des
Wienerwaldes herrschen neben R. {daeus noch hintus, guentheri und Ba-
yerd vor (Tab. 7). Am weitesten werden die Glandulosen noch von R.
gremlid und vestil begleitet. (Tab. 7). Es ist bezeichnend, daB dicse
Arten am frikesten blilhen und fruchten. Da sich z.B. am Gipfel des
Schépfl die Blitezeit um fast einen Monat verzogert, kémen andere Ar-
ten tberhaupt nicht regelmé@Big zur Fruchtreife.

Tab. 7: Hdufigkeit von Rubus-Arten am Schopfl

3

guenthend

hir

Bewachsener Schlag bei Forsthof-
Schopfl, 563 m

o Adaeus
bayerd

w  gremlid
vestid

—  bigrons

N
!
I
—

Bewachsener Schlag am Gipfel des
Schopfl, 893 m

~
W
N
N
—
[}
1

3. Das tertisdre Schottergebiet

Hier treten die Glandulosen, entsprechend dem niedrigen Terrain, ganz
zuriick. Haufig sind nur jene Arten, die verschiedene Assoziationen be-
wohnen, das sind R. gremlii, die hier auch hittus in dunkleren Wildern
vertreten muB, und bdi§rons. Rubus canescens fehlt ganz, vestifus tritt
nur vereinzelt auf. Die hochbogigen Arten sind ziemlich selten, am
hdufigsten noch die xerophilste R. procerus, seltener ist thyrsodideus.
An Hecken sind R. bigrons und dumetorum hiufig. Die Seltenheit der Ar-
ten mit nichtfilziger Blattunterseite ist wegen der Trockenheit dieses
Ubergangsgebietes zur pannonischen Stufe des Tullnerfeldes verstind-
lich. :
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4. Das pannonische Sandsteingebieb

Die Arten mit nichtfilziger Blaltunterseite treten hier zuriick. Rubus
gremlid{, der noch hiufig ist, wird zu einer ausgesprochenen Waldpflan-
ze. Die Glandulosen spielen hier nicht jene Rolle wie im baltischen
Sandsteingebiet, denn R. guentherd und bayerd sind nur von wenigen
Stellen bekannt und auch hirfus tritt meist nur vereinzelt auf. R. ve-
Astitus fehlt fast ganz. Auffallend ist die geringe Besiedlung- der
Schlige und Wilder durch Rubus-Arten, die bloB an feuchten Stellen in
grdBerer Menge zu finden sind. Sebr h&dufig sind hier die xerophilsten
Arten R. procerus, tomenfosus und bifrons. Rubus caesius und fomento-
Aus  bastardieren oft. Im Gebiet von Hiitteldorf bis Purkersdorf gehen
diese Verhidltnisse in die des baltischen Gebietes iiber. Bermerkenswert
ist, daB sich im pannonischen Bereich und im Ubergangsgebiet, wo die
Standortsfaktoren fiir das Gedeihen der Rubus-Arten keineswegs giinstig
sind, fast alle seltenen Arten, die aus dem Wienerwald bekannt wurden,
befinden. Es diirfte aber mindestens ein Teil dieser"Arten"nur Bastard-
charakter haben.

Einen Uberblick iber die Hiufigkeit der herrschenden Arten im pannoni-
schen Sandsteingebiet geben die folgenden Aufnahmen.

Tab. 8: Hiufigkeit der Rubus-Arten im pannonischen Sandsteingebiet

5 5 3

< < ! = S

S 5 03 333 3 0§ ¢%
§F 2% 438 %% ¢
: IS ? N { = S

Dunkler Wald an der = RS > gs 2 Y v ¥

Tullnerstra@Be 1 1 - - - - - - -

Lichter Wald am

Gallitzinberg - 4 - 1 3 - 3 - 4

Bewachsener Schlag am

Wolfersberg - - 3 1 - 3 - - -

Bewachsener Schlag am

Gallitzinberg - - 3 - 2 4 3 - 3

Bewachsener Schlag am

Gallitzinberg - - 3 - - 4 - 2 3

Bewachsener Schlag im

Haltertal - - 2 1 - 4 - 2 -

5. Das Kalkgebiet

Der Grund, warum den wenigsten Rubus-Arten der Kalkboden zusagt, ist
darin gelegen, da diese Arten einen gewissen Feuchtigkeitsgehalt ver-
langen, der wasserdurchldssigem Kalkboden in der Regel fehlt. Man fin-
det auch im baltischen Gebiet an trockenen Stellen wenige Brombeeren,
wogegen im Kalkgebiet an den spdrlichen feuchten Stellen die Besied-
lung durch Rubus dennoch eine reiche ist. Eine reine Kalkpflanze ist
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nur R. saxatifis, der mit anderen Vertretern des subalpinen Elementes
bei Baden vorkommt. Die Arten mit nichtfilziger Blattunterseite und R.
vestitus sind nur von wenigen Orten bekannt, bloB hirtus besitzt auf
den htheren Bergen eine allgemeinere Verbreitung. An Waldrdndern und
auf Schldgen ist der mediterrane R. fomentosus verhdltnismiBig héufig,
seltener sind bifrons und procerus. An Hecken ist neben R. caesius,
dumetorum haufig, hie und da auch procerus und bifrons.

Ubersicht

Die bisherigen Ausfiihrungen ergeben die Tatsache, daB nicht einmal
zwei Rubus-Arten, welche sich durch morphologische Eigenschaften in
vegetativen Teilen unterscheiden, die gleichen Standortsfaktoren be-
vorzugen. BloB bei R. hintus, guentherdi und bayeni, deren durchgrei-
fender Unterschied in der Blite liegt, scheint der optimalste Standort
ein dhnlicher zu sein. In Tabelle 9 wird eine Ubersicht Uber den Zu-
sammenhang zwischen den wichtigsten morphologischen Eigenschaften und
den Standortsfaktoren gegeben,

Eines der fiir die Hdufigkeit der Arten wesentlichsten Merkmale ist die
Hohe des SchoBlings, da bei den aufeinander folgenden Sukzesionssta-
dien, die nach einem Schlag auftreten und wieder zur Bildung eines
Waldes fiihren, zuerst die niedrigen und spiter die hheren Rubus-Arten
dominieren (Abb. 1).

Ebenso wichtig ist die Behaarung der Blattunterseite, da die Arten mit
filziger Blattunterseite trockene, besonnte Orte vorziehen, wihrend
die Arten mit griner Blattunterseite in Wildern h&dufiger als auf
Schlagen anzutreffen sind. Mit der filzigen Blattunterseite sind auch
andere morphologische Eigenschaften verbunden,mit denender xerophilere
Charakter dieser Arten zusammenhdngt, insbesondere ein kraftiger, kan-
tiger SchoBling und eine krdftige Bestachelung. Auffallend ist, daB
von den sieben Arten mit griiner Blattunterseite finf Arten Stieldriisen
besitzen, von den sechs Arten mit filziger Blattunterseite hingegen
nur zwei. Die drei Arten, die die meisten und ldngsten Driisenhaare he-
sitzen, sind die feuchtigkeitsliebendsten, die restlichen driisigen Ar-
ten mit Ausnahme von R. Zomentosus sind am hdufigsten im Waldschatten
anzutreffen. Als"Schutz gegen Austrocknung"kann man daher die Drisen-
haare bei Rubus nicht auffassen. Bevor sich liber die Funktion der
Drisenhaare im Pflanzenbereich ein Urteil bilden 138t, wdre das Sekret
genauer zu untersuchen. Es ist leicht mdglich, daB die Driisenhaare
mancher xerophiler Pflanzen eine klebrige Fliissigkeit ausscheiden, die
die Pflanzen zum Teil Uberzieht und sie dadurch tatsdchlich gegen Aus-
trocknung schiitzt, daB hingegen bei Rubus die Driisenhaare nur zur Ab-
scheidung der Uberschiissigen Feuchtigkeit dienen. Es liegt auch der
Gedanke nahe, daB die Driisenhaare, die sich nur an den Achsen finden,
einen "Leimglrtel" bilden, der das Hinaufkriechen von Insekten verhin-
dert. Zu dieser Vermutung trdgt noch die Tatsache bei, daB die filzi-
gen Arten, die ohnedies durch die Behaarung gegen InsektenfraB besser
geschiitzt sind, meist keine Drisenhaare besitzen.

Die Entwicklungstendenzen bei Rubus
Zwei Ursachen sind fur den Formenreichtum bei Rubus bestimmend; die

Anpassungsfdhigkeit der morphologischen Eigenschaften an verschiedene
Standortsfaktoren und die leichte Bastardierungsmdglichkeit.

56



preM 133yaTp brpey
Beryas zabunp
beryos Jazsbunp
betyos 131331y
presbunp

{daeus

hintus ».8.

grembis

bifrons

candicans

vestid

procerus

suleatus

veatitus

.

conylifolius

Abb. 1: Hiufigkeit der Rubus-Arten in verschiedenen Gesellschaften

von unten beginnend in einem lichten wald, dann in einem Kahlschlag in
den ersten Jahren, dann in elnem schon stdrker bewachsenen Schlag mitt-
leren Alters (als jingerer Schlag bezeichnet), dann in einem &lteren
Schlag vor der Umwandlung zum Jungwald und schlieBlich im Jungwald
selbst, in dem die BHume so dicht werden, daB nur mehr Arten mit hohen
Schéglingen gedeihen kinnen.
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Am  wveriinderlichsten sind Behaarung, GroBe und Konsistenz  der
Blattchen. Weiters schwankt auch die Grofe .des Bliitenstandes, die Be-
haarung des SchiéBlings, die Form der Blittchen, die Linge und Zahl der
Driisenhaare. Die Verinderlichkeit ist nicht bei allen Arten die glei-
che. So zeigen im Wienerwaldgebiet die nichtdrisigen Arten die gering-
ste, die driisigen die groBte Variabilitat.

Die filzige Behaarung der Blattunterseite verschwindet bei manchen Ar-
ten an schattigen feuchten Stellen fast vollkommen. Dies gilt fir R.
vest{tus und die Hybride vestifus x hirtus, wobei allerdings die
langeren Haare, durch die sich das Blatt samtig anfiihlt, erhalten
bleiben. Der Filz wird im Schatten auch bei R. ZThyrsoideus schwdcher,
wahrend er bei fomentosus auch im tiefsten Schatten erhalten bleibt.
Inwieweit die morphologischen Eigenschaften vom Standort abhingig
sind, zeigen solche Arten deutlich, die normalerweise in dunkleren
Waldern und auf sonnenbeschienenen Schldgen vorkommen. es sind dies R.
gremfii und die Glandulosen (hirtus, guentherd, bayerd).

Exemplare von R. gremlidl aus dunklen, trockenen Wildern unterscheiden
sich von der gewdhnlichen Form, die auf Schldgen und lichten Waldern
auftritt, durch die schwdchere Entwicklung aller Teile, den fast trau-
bigen Blitenstand, sp#rliche und schwidchere Stacheln, das Fehlen von
Stachelborsten und Stieldrisen am SchoBling, durch dessen stidrkere Be-
haarung, durch schmidlere und dinnere Blattchen. Von dieser Waldform,
auf die in den Beschreibungen 'von Rubus gremfi{ meist keine Riicksicht
genommen wird, weicht sfyrdiacus nur wenig ab, so daB es leicht mdglich
ist, daB diese "Art", von der auch Uberginge zu grem€i{ bekannt sind,
bloB eine Waldform von gremfi{ ist. Gelangt die Waldform durch Fdllen
des Waldes plotzlich in volles Sonnenlicht, so kann sie sich den gean-
- derten Standortsverhdltnissen leicht anpassen. Der SchoBling wird
kraftiger, die Stacheln werden derber und zahlreicher, zwischen ihnen
treten statt der Haare der Waldform Stachel- und Driisenborsten reich-
licher auf, das Endbldttchen wird herzeiftérmig, der Blitenstand ris-
pig.

Gelangen Glandulosen durch Kahlschlag pldétzlich in starke Belichtung,
so werden die Pflanzen kraftiger, an Stelle der vorherrschenden vege-
tativen Vermehrung durch SchdBlinge tritt reichliche Fruchtbildung,
die schmale Rispe der Waldform vergrdBert sich, ist oft dreifach ver-
zweigt und pyramidenftrmig, die Friichte sind besser ausgebildet. Dabei
werden die bei der Waldform ldnglichen Bldttchen eiftrmig und derber.
Die Haare der Blattunterseite konnen zu einem lockeren Filz zusammen-
schlieBen, eine Erscheinung, die bei R. guenthex{ so auffallend war,
daB sie zur Aufstellung einer eigenen Art (pofyacanthus GREMLI) AnlaB
gab. Die kontinuierlichen {(berginge von kurzen Stieldriisen bis zu lan-
gen, dinnen Stacheln verschwinden, die Stieldriisen werden kiirzer und
fast gleichlang. Aus ihnen ragen meist krdftigere Stacheln heraus, die
ebenfalls die Tendenz zu gleicher L&nge besitzen. Durch diese Anderun-
gen der Bestachelung und Driisigkeit werden die Glandulosen der Sek-
tion, zu der R. gremli{ gehort, auBerordentlich #hnlich. Namentlich
bei hintus wird durch die Insolation die Behaarung des SchoBlings sehr
reichlich, wéhrend bei guentherd und bayeri oft Bereifung auftritt.
Das Extrem der Schlagform ist R. J{nsofatus P.J. MUELL., die als Art
beschrieben wurde, in der aber einige Autoren schon lingst eine Form
von hirtus vermuteten. Die mannigfaltigen Zwischenstadien zwischen
hirntus und {nsofatus, wic sie im Wienerwald zu finden sind, lassen den
SchluB berechtigt erscheinen, daB {nsofafus eine Form von hirtus ist,
die bei starker Besonnung entsteht.

59



Die Enstehung von Wald- und Schlagformen 148t sich mit der Entstehung
des Saisondimorphismus in Parallele setzen. Wie sich bei manchen Gat-
tungen durch einen unnatirlichen menschlichen Eingriff, das Mahen der
Wiesen, eine Frihjahrs- und Herbstform herausgebildet hat, trdgt auch
das F&llen, also das unnatiirliche Zugrundegehen von gro@Beren Wald-
strecken, zur Entstehung von neuen Formen bei. Allerdings kann die
Form einer Wiesenpflanze leichter erblich fixiert werden als die
Schlag- oder Waldform einer Rubus-Art, da sich die Samen einer Wiesen-
pflanze immer auf derselben Formation weiterentwickeln, der Samen ei-
ner Schlagform von Rubus hirtus oder gremfi{ hingegen infolge der en-
dozoischen Verbreitung leicht wieder in den Wald vertragen werden
kann.

caesius

{daeus sulcatus

hintus veAtid

cand{cans

NN

Abb. 2: Die Bastardierungen von Rubus-Arten in dem untersuchten Gebiet.
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Weit hidufiger als die Entstehung ncuer Formen durch Standortsfaktoren
ist die Artbildung durch Bastardierung. Aus der Abbildung 2, die in
der gleichen Weise wie die graphische Ubersicht iiber Cins{um-Bastarde
von H. BEGER ausgefiihrt wurde, ist ersichtlich, daB fast alle Rubus~
Arten miteinander bastardieren, doch ist die Hiufigkeit der Hybriden
bei den einzelnen Arten auBerordentlich verschieden.

Es wyrde beobachtet (HEGI VI,2, S. 906), daB an Orten, an denen mehre-
re C4444um—Arten in Menge durchelnander wachsen, die Zahl der Bastarde
gering ist oder daB sie hidufiger ganz fehlen. Dieselbe Beobachtung
lagt sich auch bei Rubus-Arten machen. Auf dicht bewachsenen Schl&gen
und in Wildern mit reichlichem Rubus-Unterwuchs kann man selten Ba-
starde antreffen, auf frischen Schldgen und an Wegrdndern ist ihre
Zahl bedeutend griBer. Bei C{ts{um hat man diese Erscheinung in Zusam-
menhang mit den die Polleniibertragung vermittelnden Insekten gebracht.
Beobachtet man diese bei der Arbeit des Bliitenbesuches in den aus ver-
schiedenen Cirsien gebildeten Disteldickichten, so kann man feststel-
len, daB etwa eine Biene, die Citsdum oferaceum besucht hat, sich nach
dem Abflug wieder auf einem anderen Blitenkopf von Citsium oferaceum
niederldBt, aber einen in ndchster Ndhe stehenden Stock von Cits{um pa-
Lustre meidet (HEGI, l.c.).Nun bestehen ja bei C{ifsium = Arten auffal-
lende Unterschiede in Form und Farbe der Blitenkdpfe. Werden die blu-
tenbesuchenden Insekten bei Rubus-Arten, deren Bliiten einander auBer-
ordentlich &dhnlich sind, auch immer eine grdBere Anzahl von Bliten
derselben Art bestduben und sich dann erst einer anderen Art zuwenden?
Die Beobachtung zeigte nun, daB in einem von mehreren Rubus-Arten ge-
bildeten Dickicht die Bienen und Schmetterlinge zuerst die Bliiten der
hohen Arten und dann die der niedrigen Arten besuchen oder umgekehrt.
Ich konnte z.B. sehen, wie verschiedene Insekten, die nacheinander zu
einem Dickicht dreier Arten kamen, zuerst durchschnittlich zehn Bliiten
der héchsten Art, R. sufcatus, dann ungefihr ebensoviele der niedrige-
ren Art R. thyrsodideus besuchten, um sich zuletzt der niedrigsten Art,
R. bifrons, zuzuwenden. Da aber die Biene doch alle Arten, wenn auch
nacheinander besucht, kann durch biologische Grinde allein die rela-
tive Seltenheit von Hybriden im Vergleich zu den Arten nicht erklart
werden. Es ist auBerdem noch eine Auslese durch Standortsfaktoren an-
zunehmen. Wie sich diese Auslese vollzieht, ist am besten aus einer
Zusammenstellung der morphologischen Eigenschaften der Hybriden und
der Standortsfaktoren zu ersehen.

Von den haufigen Rubus-Arten sind vier bloB in einem Teil des unter-
suchten Gebietes verbreitet, niamlich R. canescens, caesius, vestitus
und hirtus (einschlieBlich der beiden anderen Glandulosen guenthesrd
und payeri). R. canescens ist eine mediterrane Art, die im typischen
baltischen Sandsteingebiet fehlt, caesius ist eine Aupflanze, die im
baltischen Gebiet meist nur in den Ddrfern anzutreffen ist und an
Waldb&dchen durch die Glandulosen ersetzt wird. R. vestitus ist eine
westliche Art, die eine baltische Verlingerung ihres Wohngebietes
zeigt und im Wienerwald ihre Ostgrenze erreicht. Die Glandulosen sind
wiederum Pflanzen der Bergwdlder, die gegen das pannonische Gebiet zu
abklingen. Und gerade Bastarde dieser Arten, die nicht einmal mehr im
ganzen Gebiet die geeigneten Standortsfaktoren finden, sind die hiu-
figsten. Aus den Zichtungen von Cinsium-Bastarden und aus der Kultur
von Rubus -Bastarden ist bekannt, daB Bastarde an Orten gedeihen kin-
nen, an denen einer ihrer Eltern zugrunde geht. Das, was im Versuchs-
qgarten beobachtet wurde, =zeigt die Natur im GroBen. An den Orten, an
denen einer Art die Standortsfaktoren kaum mehr zusagen, ist der Ba -
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stard lebenskraftiger als der Elter, der Bastard kann, namentlich

dann, wenn er fiir den Konkurrenzkampf mit anderen Pflanzen gilinstige

Einrichtungen besitzt, {ber das Verbreitungsgebiet eines Elters hin-

ausgehen. Werden die Eigenschaften des Bestards erblich fixiert, so
ist eine neue Art entstanden, d.h. die '"Dauerhybride" oder "Blendart"

spaltet nicht mehr auf.

Am hiufigsten bestardiert R. canescens mit R. caesius. R. canescens

ist thermophil, die Hybride kann dank der Eigenschaft des zweiten El-

ters, keine besonderen Anspriiche an das Klima zu stellen, auch im kiih-

leren Hiigelland des &stlichen Wienerwaldes vorkommen. R. caesius ist

eine Aupflanze, da aber canescens xerophil ist, kommt die Hybride auch

auf trockenem, festem Boden vor. Die Hybride, die niederliegende.
SchdBlinge und graufilzige Blattunterseiten hat, bevorzugt demnach an-

dere Orte als ihre Eltern. Ufters sind auch Hybride zwischen R. canes-

cens und den ihm nahestehenden driisenlosen Arten mit filziger Blattun-

terseite zu finden. Es handelt sich wieder um die Bildung eines Typs,

der in dem Gebiet, das fir die letztgenannten Arten zu trocken,fir ca-

nescens zu kihl ist, geeignetere Standortsfaktoren vorfindet als seine

Eltern. Die Gefahr, daB der zarte R. canescens in diesem Gebiet von
anderen Pflanzen leicht iberwuchert werden kdnnte, f&11lt bei den Hyb-

riden wegen ihrer groBeren Bldttchen und derberen SchoBlinge weg.

Die hdufigste Hybride von R. caesdus ist diejenige, die f&lschlich mit

dem Namen dumetorum oder coryfifofius bezeichnet wurde. Die Formen aus
dem Wienerwald, fir die dieser Name angewendet wurde, sind fast durch-

wegs Hybride von caesius mit procerus, sollten also den Namen callian-
thus fihren. Diese Hybriden sind fast ausschlieBlich an Hecken und We-
gen zu finden. R. caesd{us meidet gewthnlich diesen Standort, da sie
als zarte Aupflanze lockeren Boden bevorzugt, die Hybride mit ihren
kraftigeren, stumpfkantigen SchéBlingen und der graufilzigen Untersei-

te der derberen Blattchen ist xerophiler gebaut. R. procerus kommt

zwar ofters an Hecken vor, bevorzugt aber als hochbogige, ziemlich xe-

rophile Art hohes Buschwerk als Stiitze und starke Besonnung. Der nied-
rigbogigen Hybride, die auch Beschattung leichter als procerus
ertridgt, macht also keine Rubus-Art Konkurrenz. Die Tatsache, daB
diese Hybride auch in Gegenden, in denen die Eltern fehlen oder selten
sind, h&ufig anzutreffen ist, 1&Bt die Vermutung berechtigt erschei-
nen, daB es sich um eine nicht mehr aufspaltende Hybride handelt, die
bereits Artcharakter angenommen hat.

Rubus vestitus bildet mit R. hirtus eine Hybride, die in einem Teil
des baltischen Sandsteingebietes h&dufig ist. Es handelt sich dabei um
einen reichdriisigen Typus mit filziger Blattunterseite, der durch
keine Art vertreten ist. Wihrend hi{rfus Schatten und Feuchtigkeit, Vve-
st{tus mdBige Besonnung und mdBige Trockenheit liebt, bevorzugt die
Hybride feuchte Orte mit mdBiger Besonnung (z.B.freie Stellen an Wald-
bdchen, Schluchten u. dgl.), steht also mit ihren Standortsanspriichen
in der Mitte zwischen beiden Eltern, kommt aber wieder dort vor, wo
sie Rubus -Arten im Konkurrenzkampf iberlegen ist. Auch die Hybriden
hirntus x thynsoddews und hintus x bifrons sind im baltischen Sandstein-

gebiet nicht selten. Fiir sie gilt Ahnliches wie fiir vestitus x hintus ,
nur ist der eine Elter (bdifrons, bzw. Thyrsoideus ) trockenheits- und

lichtliebender als vestifus.

Die bisherigen Ausfiihrungen ergeben Folgendes: Die an einem Orten sel-

tenen Arten neigen weit eher zur Bastardierung als die hadufigen, da
die blitenbesuchenden Insekten meist Individuen derselben Art aufsu-

chen, die vereinzelt vorkommenden Arten jedoch gewdhnlich durch den
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Pollen einer anderen Art bestidubt werden miissen. Es findct aber wei-
ters unter den entstehenden Hybriden eine Auslese statt, die haupt-
sdchlich durch den Kampf ums Dasein mit den bereits vorhandenen Arten
der gleichen Gattung bedingt ist. Jene Hybriden werden aus diesem
Kampf siegreich hervorgehen, die eine Vereinigung von morphologischen
Eigenschaften besitzen, wie sie bei keiner Art vorkommt, da diese Hy-
briden meist andere Standortsanspriiche als die Arten stellen.

Als Beispiel) moge die Hidufigkeit der Hybriden zwischen den Glandulosen’
und allen filzigen Arten (mit Ausnahme von p&ocenuél))angefﬁhrt wer-
den. Der dabei entstehende reichdriisige Typus mit filziger Blattunter-
seite ist durch keine Art vertreten. Dies trifft auch fir die Hybriden
von R. léu[catub mit den filzigen driisenlosen Arten (mit Ausnahme von
procerus™’)zu, die einen Typus mit filziger Blattunterseite und Uber-
aus hohen SchoBlingen bilden, der dann noch gedeihen kann, wenn das
hohe Buschwerk alle Arten auBer sufcatus vernichtet hat. Andererseits
sind Hybride von R. gtemli{, der zu den hidufigsten Arten zihlt, auBer-
ordentlich selten. Die Bastardierungsmdglichkeit besteht sicher, weil
R. gremlidi keineswegs eine isolierte Art ist. Nun wiirde aber eine Hy-
bride des armdriisigen, nichtfilzigen R. gremf{{ keinen von vorhandenen
Arten grundverschiedenen Typ ergeben, da es bereits driisige, filzige
Arten gibt, ein noch stdrkeres Zuricktreten der Driisen zu &hnlichen
Standortsanspriichen wie bei R. vestid{, ein gréBerer Driisenreichtum zu
Standortsanspriichen wie bei R. hitfus hinfiihren wiirde, andere Merkmale
wie Gestalt der Blattchen und Stellung der Kelchblatter im Konkurrenz-
kampf unwesentlich sind. Solche Hybriden Ubertreffen die Arten nicht
im Konkurrenzkampf, da sie gleiche Standortsbedingungen wie gewisse
Arten bevorzugen.

Die Entwicklungstendenz bei Rubus ist also die Herausbildung von For-
men im Weg der Bastardierung, die eine noch nicht vorhandene Kombina-
tion von morphologischen Eigenschaften besitzen und dadurch von ande-
ren Rubws-Formengemiedene Standorte besiedeln kénnen. Die Variabilit#t
ist als Anpassungsfdhigkeit an verschiedene Standortsfaktoren bei der
cndozoischen Verbreitung der Samen eine glinstige Eigenschaft, so daB
es kaum zu erblichen Fixierungen von Standortsmodifikationen  kommen
diirfte.
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