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Die Realisierung zeitlicher Nischen bei der Blattentwicklung in

Hochstaudenbestanden.

Reinhard Bornkamm und Marlies Hanna

Synopsis

High forb stands dominated by Solidago species were
investigated for the production of leaf area and leaf
numbers throughout one vegetation period. It was
shown that temporal niches of leaf development
were realized. Using the data availabe it could,
however, not be decided whether stronger competi-
tors outcompete weaker ones in the time best suited
for growth (‘crowding for time’). Here additional
investigations are necessary.

Zeitliche Nischen, Blattflichen, Solidago,
Arrhenatherum

Temporal niches, time sharing, leaf area, Solidago,
Arrhenatherum

1. Einleitung

Vegetation besitzt ein raum-zeitliches Gefiige. Auch
die Ressourcen, die Pflanzen nutzen, wechseln in
Raum und Zeit. Wenn die einzelne Ressource, um
die mehrere Pflanzenarten miteinander konkurrieren,
nicht benannt werden kann, wird in der Pflanzen-
okologie oft von Raum-Konkurrenz gesprochen, wo-
mit zugleich die in dem Raum befindlichen Ressour-
cen gemeint sind (‘crowding for space’, DE WIT
1960). Seltener wird in der Pflanzenokologie die
Frage nach der zeitlichen Differenzierung gestellt
(die in der Tierdkologie ganz selbstverstdndlich ist).
Bei der Bildung zeitlicher (saisonaler) Nischen geht
es um unterschiedliche Lebensabldufe unter sonst
gleichen oder &hnlichen AuBenbedingungen. Aus-
gehend von den Gedanken von HUTCHINSON
(1961) sprechen SHMIDA & ELLNER (1984) und
ELLNER (1987) vom ‘time sharing’ und stellen theo-
retische Beziehung zur Stabilitdt von Umweltfaktoren
her. Bei hoheren Pflanzen mit ihren im Grunde recht
dhnlichen Lebensabldufen stellt die vegetative Phase
einen konkurrenzintensiven Zeitraum dar, und die
SproB- und Laubentwicklung ist eine entscheidende
GroRe. Sie hangt von dem Allokationsmuster ab (wie
es TILMANN, 1988 beschrieben hat) und kann
durch zwei Parameter erfalt werden: 1.) Lage des
Maximums, 2.) Lebensdauer der Blattorgane. Fiir
letzteres hat HARPER (1977) die Blattflichendauer
(leaf area duration) als GroRe eingefiihrt, die auch in
der vorliegenden Arbeit benutzt werden soll.

Hinweise auf dieses Phdnomen liegen vor. Bekannt
ist z.B. das Verhalten der Geophyten im Laubwald
oder das der Therophyten in bestimmten Okosyste-
men, wo saisonale Nischen genutzt werden (s.
ELLENBERG 1978, S. 624 ff., TUXEN 1986). Sind
solche Erscheinungen Besonderheiten oder sind sie
vielleicht in der Vegetation allgemein verbreitet ?
Falls dies so ist, stellt sich die Frage, ob sich bei der
zeitlichen Nutzung von Ressourcen eine Verdrangung
aus den fiir die Stoffproduktion giinstigen Bereichen
beobachten 14Bt, wie das bei den {blichen
Umweltfaktoren (s. ELLENBERG 1952) bekannt ist,
d.h. ob die Konkurrenz anderer Arten den Wachs-
tumsrhythmus verdndert. Als Beispiel mdchten wir
das Verhalten von Solidago-Arten unter unterschiedli-
chen Bedingungen benutzen. Dabei kann es noch
nicht um eventuelle quantitative Zusammenhange
gehen, sondern zundchst sollte gepriift werden, ob
ein Phdnomen im Sinne der beiden oben gestellten
Fragen iiberhaupt nachweisbar ist.

2. Material und Methoden

Untersucht wurden 8 Flichen von je 1m2 GroBe, an
deren Vegetation in 6 Fillen Solidago canadensis L.
(Solidago anthropogena im Sinne von SCHOLZ
1993), in 2 Féllen Solidago gigantea AIT. mafigebend
beteiligt war. Diese beiden Arten sind sich im
Wachstumsrhythmus recht &hnlich (WERNER &
PLATT 1976). In ihnen wurden wéhrend der Vege-
tationsperiode 1992 die Blattzahlen und (mit einer
auf Blattlangenmessung und Umrechnungsfaktor
basierenden zerstérungsfreien Methode) die Blatt-
flichen fiir die vorhandenen Arten alle 1-2 Wochen
erhoben (ndhere Angaben bei HANNA 1993). Aus
diesen Angaben wurden die mittleren GroBen der
Einzelbldtter und die Blattflichendauer (nach HAR-
PER 1977) errechnet.

3. Ergebnisse

3.1 Charakterisierung der Bestande

Tab. 1 zeigt die charakteristischen Werte fiir die ein-
zelnen Versuchflichen. Bl und B2 stellen stark

beschattete Waldrandstandorte in der Nihe von
Brieselang (Kr. Havelland) dar, K1 — K4 maBig be-
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Vegetationsstruktur der
Versuchsflachen. F=
Blattflaichenindex, % F=
Blattfliche einer Artin % der
Gesamtblattflache, % FD =
Blattflichendauer einer Art in
% der Gesamtblattflichen-

structure of the

Sonstige Arten in Bl + B2: Epipactis helleborine, Agropyron repens, Equisetum arvense; in Bl:

Cornus

Acer p eudc r'

Potentilla reptans'; in B2: Carex spicata;

Euonymus europaea, Taraxacum officinale, Ranunculus acris,

in K1, K2, K3 und K4: Poa compressa; in K1 + K4:
Convolvulus arvensis, in K2 + K3: Trifolium repens; in K2: Vicia angustifolia; in K3: Quercus rubra;
in F1 + F2: Humulus lupulus; in F1: Carex hirta; in F2: Urtica dioica.

plots. F= leaf area index,

% F= leaf area of one species
in % of total leaf area,

% FD= leaf area duration of
one species in % of total leaf
area duration.

Brieselang Kehler Weg Flughafensee
Bl B2 K1 K2 K3 K4 F1 F2 Tab. 1
Blattﬂicheninde)ﬁ (F},
Maximum (in m4/m#) 2,2 3,9 0,7 0, s 1,0 6,5 52
Datum 159 226 (232 232 167 232 152 152
Flachendauer (FD, in 88,5 173,1 | 10,9 98 655 18,9 | 92,9 79,5
F x Wochen)
Beschattung stark mittel sehr gering
Solidago canadensis % F 82,7 98,9 [ 40,0 43,6 6,9 77,0
%FD | 82,9 99,6 | 42,3 41,7 6,6 76,1
Solidago gigantea % F 30,0 21,1
% FD 30,7 255
Arrhenatherum elatius % F 55,4 543 3,8 16,2
% FD 53,6 56,3 35 17,6
Thalictrum minus % F 88,0 dauer
% FD 83.8
Rubus fruticosus % F 60,8 68,4
% FD 59,7 64,4 Table 1
Poa angustifolia % F 5,1 0,3 u
%FD [ 5.1 0.1 veg
Calamagrostis epigeios % F 8,5 7,6
Sonstige Arten % F 12,2 0.8 4,6 2,1 1,3 6,8 0,7 2,9
%FD | 12,0 0,3 4,1 2,0 1,1 6,3 0.6 2,5

Abb. 1: Blattflaichensumme einzelner Arten in % der Gesamtblattflache der Versuchsflache. 1 A = Fliche B2, 1 B = Flache K1, 1C
= Fliche K3, 1 D= Flache F1 (vgl.Tab. 1).
Abkiirzungen: AR EL = Arrhenatherum elatius, R = iibrige Arten, RU FRU = Rubus fruticosus, SOL CAN = Solidago cana-

d,

Fig. 1.

is, SOL GIG = Solidago gigantea, THA MI = Thalictrum minus.
Leaf area of a given species in % of total leaf area of the plot. 1A = plot B2, 1B = plot K1, 1C = plot K4, 1D = plot F1 (see

table 1). Abbreviations: AR EL = Arrhenatherum elatius, R = other species, RU FRU = Rubus fruticosus, SOL CAN =

w

SOL CAN

100 100
%o

80 80
60 60
L 40

F20 20

[}

4

——T—r—

200. 250.

300. Tag 1992

SOL CAN

THA M

100 100
L % |
80
60 601
w407
L

P20 209

RU FRU

SOL GIG

20

100.

150.

— T T T

250.

T 0 0

300. Tag 1992

T
100.

s

T
150.

T T T T

200.

T 0
250. 300. Tag 1992

schattete Standorte (Aufschiittungsboden aus toni-
gem Lehm) im Versuchsgeldnde Kehler Weg (Berlin-
Dahlem) des Instituts fiir Okologie (vgl. BORN-
KAMM & HENNIG 1982), F1 und F2 wenig beschat-

tete Standorte oberhalb der Uferbdschung des
Flugenhafensees in Berlin-Reinickendorf.

Das Maximum der Gesamtblattflichenentwicklung
lag entweder im Frithsommer (Tag 150-170) oder im
Spdtsommer (um den 230. Tag). Wie am Blattflachen-
index und der Blattflichendauer zu erkennen ist, war
die Dichte der Bestdnde sehr unterschiedlich. Um

diese Unterschiede zu eliminieren, werden im folgen-
den relative Werte benutzt und zwar bezogen auf die
Gesamtblattfliche (Mittelwerte fiir den Zeitraum
zwischen Tag 135 und 260).

Die Konkurrenzsituation war recht unterschied-
lich: In B1 und B2 war Solidago véllig dominant, in
K1, K2 und K4 war sie mit dem Gras Arrhenatherum

elatius, in K3 mit der wuchskraftigen Staude Tha-
lictrum minus (Gartenfliichtling) vergesellschaftet, in
F1 und F2 mit dem Halbstrauch Rubus fruticosus.
Bei den beteiligten Arten waren die relativen Werte
fir die Blattflichen (F) und fiir die Blattflichendauer
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(FD) kaum verschieden, so daf im folgenden der
Kiirze halber nur die F-Werte weiter verwendet wer-
den.

3.2 Verhalten der Solidago-Arten

Das Verhalten der Solidago-Arten unter den verschie-
denen Bedingungen ist in Abb. 1 A-D dargestellt. In
B2 (Abb. 1 A, dhnlich B1) dominiert Solidago cana-
densis vollstandig wéahrend der glinstigen Wachs-
tumsmonate, andere Arten nehmen nur in den saiso-
nalen Randlagen (Friihling, Herbst) groRere Anteile
ein.

In K1 (Abb. 1 B, &hnlich K2, K4) dominiert zundchst
das teilweise wintergriine Gras Arrhenatherum elati-
us, ebenso im Herbst, wéhrend Solidago canadensis
wihrend des Sommers die hochsten Blattflachen-
anteile einnimmt. In K3 (Abb. 1 C) nimmt Solidago
canadensis nach einem friihen (relativen) Maximum
nur geringe Anteile ein, da Thalictum minus stark
dominiert. Die {brigen Arten (darunter auch hier
geringe Mengen von Arrhenatherum elatius, vgl.
Tab. 1), besetzen die Frithjahrs- und Herbstmonate.
Ein dhnliches Bild ergibt sich in F1 (Abb. 1 D, &hn-
lich F2), wo Solidago gigantea nach einem friihen
(relativen) Maximum stark abnimmt und Rubus fruti-
cosus stark dominiert und wdhrend der gesamten
Vegetationszeit vertreten ist, da einige Bldtter den
(relativ milden) Winter 1991/2 {iberlebt haben. Die
ibrigen Arten nehmen wieder Randpositionen ein.
Im Ganzen kann man sagen, dal die Intensitdt der
Konkurrenz fiir Solidago von 1A nach 1 D zunimmt.

Eventuelle Unterschiede im Rhythmus der Blatt-
entwicklung sind in den Kurven der Abb. 1 nicht zu
erkennen, da sie sich auf die Gesamtblattfliche aller
Arten beziehen. In Abb. 2 sind hingegen die
Blattflichen auf den wihrend der Vegetation erreich-
ten Maximalwert bezogen. Hier zeigt sich ein
grundsétzlich gleichartiger Verlauf aller drei Kurven.
Eine Ausnahme machen zwei Absenkungen in F bei
der hier vorhandenen, beziiglich der Feuchtigkeit
etwas anspruchsvolleren Art Solidago gigantea (s.
ELLENBERG et al. 1991). Diese Minima konnen
zwanglos durch Blattverluste wahrend der beiden
hochsommerlichen Trockenperioden des trocken-
heiBen Sommers 1992 erkldrt werden, die gerade zu
dieser Zeit auftraten (Abb. 2). Die entsprechenden
Kurven fiir die Blattanzahlen zeigen ibrigens in allen
drei Féllen einen ganz &hnlichen Verlauf wie die
Kurven der Gesamtblattflichen in Abb. 2, so daB sie
hier nicht wiedergegeben werden. Das bedeutet, dalt
auch die mittleren GroBen der Einzelbldtter sich
nicht nach den Konkurrenzsituationen unterschei-
den, sondern nur nach den Untersuchungsgebieten.
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Abb. 2

Blattflichen von Solidago densis (B, K) und Solidag
gigantea (F) in % der wahrend der Vegetationsperiode
erreichten Maximalwerte. Mittelwerte aus den
Versuchsgebieten B = Brieselang, F = Flughafensee und K=
Kehler Weg. Die Doppelstriche markieren langere
Trockenperioden

Fig. 2

Leaf area of Solidago canadensis (B,K) and Solidago gigan-
tea (F) in % of the maximum value attained during the vege-
tation period. Mean values for the experimental areas
B=Brieselang, F= Flughafensee und K= Kehler Weg.

The duplicate lines indicate extended dry periods.

Dies lassen die Angaben in Tab. 2 erkennen
(Mittelwerte aus allen Einzelerhebungen).

3.3 Das Verhalten von Arrhenatherum elatius

AbschlieBend soll noch das Verhalten von
Arrhenatherum elatius besprochen werden, das in 4
Fléchen als Konkurrent von Solidago canadensis auf-
trat. Abb. 3 zeigt trotz der starken Streuung, daf
eine deutliche Zweigipfligkeit der Blattentwicklung
mit einem Maximum Frithjahr (ca. Tag 110) und
einem Maximum im Spitsommer (ca. Tag 230) vor-
liegt.

4. Diskussion

Die von uns ermittelten mittleren Grofen der
Einzelblatter erscheinen klein gegeniiber den Anga-
ben von CORNELIUS (1990) und EGLI & SCHMID
(1991). Das diirfte methodisch bedingt sein, da die
von uns mit beriicksichtigten kleineren Bldtter in den
oberen Sprofpartien den Mittelwert absenken. Ver-
ringerungen der Blattfliche, wie sie von uns beob-
achtet wurden, kdnnen entweder durch Neubildung
zahlreicher kleiner Bldtter oder durch Verlust weni-
ger groler Bldtter erkldrt werden. Da sich die
Blattzahlen nicht drastisch dndern, diirfte die zweite
Interpretation richtig sein. Das stimmt mit den
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Tab. 2
Bricsclang Kobler Weg Flughafensee Mittlere GroBe eines Blattes
Solidago canadensis 88+ 0,7 (16) 53 = 1,0 (40) (in cm2) wihrend der
Solidago gigantea 35+ 09(20 | Hauptvegetationsperiode
Arrhenatherum elatius 4,8 = 1,4 (40) (135.-260. Tag) fiir die wichti-
Thalictrum minus 374,5 = 173,9 (9) geren Arten (in Klammern
Rubus fruticosus 110,6 + 16,9 (18) Zahl der Werte).
Poa angustifolia 3,4 = 1,1(10)
Acer pscudoplatanus 64,0 = 9,2 (8) Table 2
Epipactis helleborine 13,7 = 2,1 (8) Mean size of a single leaf (in
Euonymus europaea 10,0 = 2,4 (8) cm?) during the main vegeta-
Agropyron repens 50+ 17010 tion period (days 135-260) for
Convolvulus arvensis 48 = 0,8(16) the most important species
Poa compressa 12z 0300 (in brackets number of
Calamagrostis epigcios 22,5 = 3,7 (20) 1 )
Abb. 3
Blattflichen von
Arrhenatherum elatius in %
der wihrend der
100 " 100 | Vegetationsperiode erreich-
% _| L 7 | ten Maximalwerte. Die aus-
80— s a - 80 | gezogene Linie verbindet die
- a - Mittelwerte fiir die 4 Ver-
60— - I 60 | suchsflichen am Kehler Weg
- . O\O/ a o - (K1 - Ka). Die Doppelstriche
Ko, s 0\ \ - 40 | markieren die stirksten
- & - Trockenperioden.
20 o 0 :\A - 20 | Fig.3
d° § 4 N Leaf area of Arrhenatherum
0 T — =T T T T T T T T T T 0 latius in % of the maximum
100. 150. 200 250. 300.Tag 1992 | values attained during the
o K1 a K2 A K3 o Kbk vegetation period. The solid
line shows the mean values
for the 4 plots in the Kehler
Weg area (K1-K4). The dupli-
cate lines indicate the most
severe dry periods.

Angaben von EGLI & SCHMID (1991) fiberein,
wonach im Sommer groBe Bldtter der unteren
Sprofpartien abfallen (Fig. 3 S. 186) wéahrend sich,
wie bei uns, die mittlere Flache der Einzelblatter nur
wenig vermindert (Fig. 2 S. 185). In beiden Arbeiten
wird eine Beziehung zu sommerlichen Trocken-
perioden hergestellt, die vor allem am Standort F fiir
Solidago gigantea manifest sind. Solidago canadensis
ist weniger betroffen, kleinere Blattverluste durch
Trockenheit wiirden aber erkldren, warum das
Maximum der Blattentwicklung entweder schon um
den 160. Tag oder erst um den 230. Tag und nicht in
der Sommermitte liegt.

Von den Begleitpflanzen haben gerade einige
Holzgewéchse relativ groBe Blétter. Das konnte dar-
auf hindeuten, daB fiir den Ubergang von der
Stauden- zur Geholzvegetation (BORNKAMM 1984,

S. 68/69) nicht nur die Uberwachsung, sondern
bereits die BlattgroBe in Bodennéhe eine Rolle spielt.
Die Kurven fiir Solidago in Abb. 2 geben keinen
Hinweis auf eine durch Konkurrenz erzwungene
Rhythmusénderung der Blattentwicklung. Bei den
weniger starken Konkurrenten Arrhenatherum elati-
us erkennen wir einen starken Einbruch in der
Sommermitte (Abb. 3). Ob dieser konkurrenzbedingt
ist, wiirde sich nur mit Hilfe gleichzeitig erhobener
Daten aus Arrhenatherum-Bestdnden erkennen las-
sen, die aber nicht vorliegen. Der sehr friihe Blattfall
in der durch die Konkurrenz von zwei Hochstauden
gekennzeichneten Fliche K3 kénnte eine Andeutung
in diese Richtung sein.

Unter Bezug auf die beiden in der Einleitung
gestellten Fragen 4Bt sich sagen, daBl in dem unter-
suchten Beispiel der Hochstaudenbestdnde zeitliche
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Nischen der Blattentwicklung realisiert werden. Ob
jedoch Konkurrenz zur Verdrédngung einer Art aus
der glinstigen (optimalen) Wachstumszeit fiihrt
(‘crowding for time’) konnte mit vorliegenden Daten
noch nicht gekldrt werden, so dal hier weitere
Untersuchungen notwendig sind.
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