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Keimungsokologie von 5 horstbildendenden Carex-Arten nasser

Standorte

Wolfgang Schiitz

Synopsis

Germination responses of 5 tussock-forming Carex-
species were compared in laboratory and garden
experiments. Fresh-matured seeds were sown in
summer at exposed sites or under leaf canopy and
afzerripened seeds were sown in autumn, either
puried or light-exposed.

Differences in germination phenology are mainly
related to the lower temperature limit for germinati-
on and several forms of dormancy. Unchilled seeds of
the investigated species showed a strict light require-
ment and a far red-dormancy. Chilling resulted in a
widening of temperature limits for germination.
Initial dormancy was found only in Carex elongata, a
response to fluctuating temperatures (gap detection-
mechanism) in the other 4 species. Immediate germi-
nation was found in exposed sites in Carex canes-
cens and C. paniculata. It is concluded that a
successful establishment depends mainly on the post-
ponement of germination to a more suitable (earlier)
time in the following year, at least in sites with dense
leaf canopies. All investigated species are able to
form a persistent seed bank due to species-specific
degree of dark dormancy after chilling. The seed
bank-type is habitat-dependent.

germination ecology, Carex, gap detection-mecha-
nism, seed bank-type

Keimungsédkologie, Carex, ,gap detection*
Mechanismus, Samenbank-Typ

Einleitung

Die Steuerung des Keimungsprozesses ist fiir das
Uberleben einer Pflanzenpopulation von entscheiden-
der Bedeutung, es sei denn, daB sie zu intensiver
vegetativer Ausbreitung und Erneuerung befdhigt ist
(HARPER 1977, MEYER et al. 1990). Fir das Stu-
dium dieser Prozesse bieten Seggen eine Reihe guter
Beispiele, da die vegetative Vermehrung absolut vor-
herrschen kann, aber auch eine alleinige Rege-
neration durch Samen nicht selten ist. Die bisherigen
Untersuchungen beziehen sich jedoch weitestgehend
auf die Mechanismen vegetativer Regeneration von
rasenbildenden Seggen (z.B. BERNARD 1975, BED-

FORD & al.1988, NOBLE et al. 1979, SOUKUPOVA
1988). Einige randliche Beobachtungen im Rahmen
dieser Untersuchungen zeigen, dal eine erfolgreiche
Etablierung aus Samen offenbar ein seltenes Ereignis
ist (SOUKUPOVA 1988). Fiir klonal wachsende Arten
wie z.B. Carex acutiformis mag dies von minderer
Bedeutung sein, aber eine betrdchtliche Anzahl horst-
bildender Seggen ist auf eine generative Vermehrung
angewiesen. Mit Ausnahme von Carex flava
(SCHMID 1984) gibt es iiber die Gattung Carex
keine detaillierten keimungsokologischen Studien.
Kenntnisse {iber die Keimungseigenschaften sind
jedoch von groRer Bedeutung, wenn Entscheidungen
tiber Pflege- oder RestaurierungsmaBnahmen getrof-
fen werden miissen (MILBERG 1994). Die artenrei-
che Gattung Carex hat in diesem Zusammenhang
eine besondere Bedeutung, da sie bei der Restau-
rierung von Feuchtgebieten und Halbtrockenrasen
aus der Diasporenbank eine wichtige Rolle spielt
(BERNHARDT 1994, POSCHLOD & JORDAN 1992,
PFADENHAUER & MAAS 1987). Diese Arbeit wurde
unternommen um (1) die Keimungseigenschaften und
Kontrollmechanismen einer Reihe von horstbilden-
den Seggen zu charakterisieren, (2) ihre Keimungs-
phénologie im kontrollierten Freilandversuch zu stu-
dieren und (3) den Samenbank-Typ (sensu GRIME &
HILLIER 1981) zu bestimmen. Es sei hinzugefiigt,
dall die Resultate uneigeschrénkt nur fiir die unter-
suchten Populationen gelten.

Methoden

Reife Friichte (hiernach als Samen angesprochen) von
Carex canescens L., C. elongata L., C. pseudocyper-
us L., C. paniculata L. und C. remota L. wurden von
jeweils einer Population in Bruchwildern und an
Seeufern in der Umgebung Kiels (Schleswig-Holstein)
gesammelt und bis zur Verwendung trocken gelagert.
Ein Teil der Samen wurde bei 4°C wihrend einer
Dauer von 4 Monaten Kkalt stratifiziert. Tests im
Labor wurden bei konstanten Temperaturen in
Keimschranken und bei fluktuierenden Temperaturen
in einem Thermogradienten-Incubator (EKSTAM &
BENGTSSON 1993) durchgefiihrt. In beiden Inkuba-
tortypen liefern »warm white«- Leuchstoffréhren eine
PhotonenfluBdichte (PFD) von 25 umol*s1*m2. Die
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Samen wurden auf zwei Lagen Filterpapier ausge-
bracht und bei einer Photoperiode von 12 Stunden
inkubiert. Mit Ausnahme des Amplitudenexperi-
ments (keine Wdhl.) wurden jeweils 3 Wiederholun-
gen a 50 oder 100 Samen angesetzt. Alle Labortests
wurden nach 6 Wochen beendet.

Fiir das erste Freilandexperiment wurden jeweils
100 Samen (3 Wdh.} von C. elongata und C. pseu-
docyperus im Dezember 1992 in 8er Topfe mit steri-
ler P-Erde gesit, jeweils auf die Oberflache oder in 1-
2 cm Bodentiefe. Die Tépfe wurden in wassergefiillte
Schalen gestellt und im Versuchsgarten unter einem
Plexiglasdach mit offenen Seiten an einem wenig
beschatteten Ort plaziert. Ein Topf mit vergrabenen
Samen von jeder Art wurde im Madrz 1994 bei 25°C
konstanter Temperatur inkubiert, nachdem die
Deckerde entfernt worden war, um die Keimfahigkeit
der verbliebenen Samen zu testen. In einem zweiten
Experiment wurden frische Samen aller 5 Arten im
Juli oder August ausgesdt. Ein Teil der auf die
Bodenoberflache ausgesdten Samen wurde unter
einem dichten Blatterdach, ein anderer Teil an einem
direkt benachbarten, kaum beschatteten Standort pla-
ziert. Der Versuchsaufbau war derselbe wie im vori-
gen Experiment. Keimlinge wurden 2x wdchentlich
gezéhlt und entfernt.

Resultate

Die im Dezember 1992 auf die Bodenoberflache
gesdten Samen von Carex elongata und C. pseudocy-

perus keimten fast gidnzlich im ersten Friihjahr bei
Temperaturen nahe 15°C. Von den vergrabenen
Samen keimten bei C. elongata 48 %, von C. pseu-
docyperus jedoch nur 1.5 %. Die Hauptphase der
Keimung setzte bei den vergrabenen Samen von C.
elongata erst Mitte Juni 1993 ein, nachdem die
Durchschnittstemperaturen erstmals 20°C erreicht
hatten. Im 2. Frithjahr war die Keimrate sehr gering.
Vergrabene Samen von C. pseudocyperus liefen in
geringem Ausmal (6 %) im 2. Friihjahr auf, nachdem
die Bodentemperaturen Werte von {ber 25°C
erreicht hatten. Samen beider Arten waren nach
Uberfithrung in einen Inkubator bei 25°C im Licht
vollstdndig keimféhig.

Unter den am 7.7.1993 gesédten Arten (Abb.2)
sind Carex canescens und C. paniculata am lichtex-
ponierten Standort Sofortkeimer, wahrend C. elonga-
ta im Jahr der Aussaat nur eine Keimrate von 4 %
zeigte. Erst im folgenden Friihjahr keimen die spater
ausreifenden Arten C. pseudocyperus und C. remota
(Aussaat 1.8.1993). Am beschatteten Standort waren
die Keimraten fast durchgehend geringer. In allen
Fillen ist hier die Keimung auf das folgende Friihjahr
verschoben, falls sie nicht, wie bei C. canescens und
C. pseudocyperus, sogar fast ganz ausbleibt.

Die Keimung beginnt im April, zuerst am expo-
nierten Standort bei Tagesmitteltemperaturen zwi-
schen 10° und 15°C und mit 3 bis 12 Tagen Ver-
zdgerung am beschatteten Standort, jedoch noch vor
der Ausbildung eines dichtes Bldtterdaches.

Auf unterschiedlich starke Temperatur-Ampli-
tuden bei einer Duchschnittstemperatur von 22°C
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Abb.2

Keimung von 5 Carex-Arten unter Freilandbedingungen an einem exponierten Standort und unter einem Blatterdach.

Fig.2

Germination of 5 Carex-species under outd

conditions in a light-exposed site and under a leaf canopy.
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Keimung von 5 Carex-Arten
bei fluktuierenden Tag/
Nacht-Temperaturen im Licht
(Durchschnittstemperatur
22°C)

Fig.3

Germination response of 5
Carex-species to diurnal tem-
perature fluctuations in the

light (mean temperature 22°C)
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Abb.4: Keimung von vernalisierten und nicht vernalisierten Samen von Carex elongata und C. pseudocyperus bei konstanten
(oben) und fluktuierenden (Ampl. 10°C) Temperaturen (unten).

Fig.4: Germination of chilled and unchilled seeds of Carex

(Ampl. 10°C) temperatures (below).

reagieren 4 von 5 Arten (Abb.3) positiv. Zur Aus-
16sung der Keimung sind Amplituden zwischen 4°
und 6°C erforderlich. Lediglich C. elongata zeigt
keinerlei Reaktion auf die Amplitude.

Vernalisation bewirkt bei allen Arten (Abb.4,
Tab.1) eine Erweitung des unteren Temperaturlimits
und eine Erhohung der Keimraten. Dariiber hinaus
wird die bei allen Arten vorkommende absolute
Dunkel-Dormanz wenigstens teilweise aufgehoben.
Bei C. pseudocyperus sind hierfiir jedoch fluktuieren-
de und relativ hohe Temperaturen erforderlich.

Die Keimraten nach Vernalisation sind im Licht zwi-
schen 15° und 30°C bei C. canescens, C. paniculata
und C. remota durchgehend hoch. Im Dunkelver-
such liegen sie bei Temperaturen zwischen 20° und
30°C bei C. canescens bei tiber 90 %, bei C. panicu-
lata und C. remota zwischen 40 und 70 %, bei
Temperaturen <15°C ist die Keimung jedoch um das
2 bis 4-fache niedriger als im Licht . Ausschlaggebend
fiir die Keimung vernalisierter Samen ist die Tages-,
nicht die Durchschnittstemperatur (SCHUTZ, Mskr.)

In Tab.1 sind die Reaktionen der 5 untersuchten
Arten auf Temperatur- und Lichtfaktoren dargestellt.
Der Samenbank-Typ ist aus dem von GRIME & HIL-
LIER (1981) gegebenen Schema abgeleitet, wobei |
und 11 transiente, III und IV persistente Samen-
banken bezeichnen.

gataand C. p

(above) and fluctuating

yperus at

Diskussion

Die Unterschiede in der Keimungsphdnologie, wie sie
sich in den Freilandversuchen zeigen (Abb.1 und 2),
lassen sich durch dds art- bzw. populationsspezifische
Zusammenwirkery mehrerer exogener und endogener
Faktoren erkldren, die in zeitlicher Abfolge oder zur
gleichen Zeit wirksam werden (THOMPSON 1973).
Der Temperatur kommt dabei, wie bei vielen ande-
ren Arten temperater Zonen, die fiihrende Rolle bei
der Terminierung der Keimung zu (BASKIN & BAS-
KIN 1988). Neben einer ausreichend hohen Durch-
schnittstemperatur ist bei 4 Arten eine Tag/Nacht-
Amplitude zwischen 4 und 6°C zur Auslésung der
Keimung notwendig (Abb.3). Dieser als »gap-detec-
tion« bezeichnete Mechanismus kann entweder den
an der Bodenoberfliche liegenden Samen dazu die-
nen, Liicken in der Vegetation und damit glinstige
Etablierungsbedingungen zu erkennen, oder als
ydepth sensing« in vergrabenen Samen die Nihe der
Bodenoberfldche oder einen sinkenden Wasserspiegel
anzeigen (THOMPSON & GRIME 1983). Zur Vermei-
dung der Keimung unter ungiinstigen zeitlichen und
ortlichen Umstdnden dienen bei allen 5 untersuchten
Arten in erster Linie verschiedene Ausprdgungen von
Dormanz (sensu BASKIN & BASKIN 1989). Gemein-
sam ist allen 5 Arten eine strikte Dunkel-Dormanz
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Tab.1: Auspragung einiger wichtiger Keimungseig

haften von 5 Carex-Arten (Erweiterung des Temperaturlimits nach

Vernalisation, initiale Dormanz, Dunkel-Dormanz vor Vernalisation, Dunkel-Dormanz nach Vernalisation, Existenz eines
ngap detection« oder ndepth sensing«- Mechanismus, Dunkelrot - Dormanz, Samenbank-Typ)

Tab.1: Important germination features of 5 Carex-species (widening of temperature limits after vernalisation, initial dormancy,
dark dormancy prior to vernalisation, existence of a ngap-detection« — or »depth-sensing«-mechanism, far red - dor-
mancy, seed bank-type).

—

Erweiterung initiale Dunkel-Dorm. Dunkel-Dorm. »gap-det.« FR-  Samenbank-

Temp.limit Dormanz v.Vernal. n.Vernal. Mechanism. Dormanz Typ
Carex elongata ja ja ja maBig nein ja /v
Carex canescens ja keine ja gering malkig ja I/nqim
Carex pseudocyperus ja keine ja ja ja ja \Y
Carex paniculata ja keine ja gering ja ja /v
Carex remota ja keine ja makig ja ja /v

vor einer Vernalisation und eine sekundére, durch
ein niedriges ,red : far red“-Verhiltnis induzierte Dor-
manz (SCHUTZ Mskr.). Als conditionale Dormanz
konnen auch die bei den frischen Samen aller Arten
auftretenden engen Temperaturlimits gelten (BASKIN
& BASKIN 1988). Eine deutlich ausgeprégte initiale
(primédre) Dormanz finden wir dagegen nur bei C.
elongata (vgl. Abb.1), die nach ca. 4 Wochen Nach-
reife in eine conditionale Dormanz iibergeht.

Ahnlich wie bei Lycopus europaeus (THOMP-
SON 1969) dient bei C. pseudocyperus eine Kombi-
nation der Faktoren »Temperaturamplitude« und
yLichtbediirfnis«, sowohl vor als auch nach einer
Kélteperiode, zur Regulation der Keimung. Ver-
grabene Samen keimen nur bei hohen Temperaturen
(ab 20°C), die mit erheblichen Tag/ Nacht-Schwan-
kungen kombiniert sein miissen (vgl. Abb.1). Da
auch hohe konstante Temperaturen keine Keimung
ausldsen, kann die Amplitude offenbar bis zu einem
gewissen Grad den Faktor Licht ersetzen. Lichtex-
ponierte Samen bediirfen dagegen nur Temperatur-
schwankungen von 4° bis 6°C (Abb.3) und
Durchschnittstemperaturen von ca. 15°C, um zu kei-
men. Die unteren Temperaturlimits sind auch nach
einer Vernalisation noch sehr hoch, was eine friihe
Keimung an stark beschatteten Pldtzen vor der
Belaubung im spdten Friihjahr unterbindet.- Nach der
Belaubung kommt zusdtzlich eine Keimhemmung
durch ein niedriges R:FR-Verhiltnis hinzu. Offene
Stellen, z.B. Vegetationsliicken, bieten aufgrund
groBerer Tag/Nacht-Amplituden und hoherer Durch-
schnittstemperaturen gute Voraussetzungen fiir die
Keimung dieser Art. Ahnlich, insbesondere durch die
Existenz eines »gap-detection«-Mechanismus, verhal-
ten sich Carex paniculata, C. remota, C. canescens
(Abb.3) und die von SCHMIDT (1984) untersuchte

C. flava. Ein wesentlicher Unterschied besteht jedoch
in der geringeren Dunkel-Dormanz dieser Arten nach
einer Kalteperiode.

Im Gegensatz zu den anderen 4 Arten besitzt C.
elongata offenbar keinen »gap-detection«-Mechanis-
mus, da conditional dormante Samen nicht auf
fluktuierende Temperaturen reagieren. Die Keimung
wird bei sonst giinstigen Licht- und Feuchtig-
keitsbedingungen allein von der Durchschnitts-
Temperatur gesteuert (Abb.3 und 4). Eine Keimung
frischer Samen der {iberwiegend in nassen Erlen-
bruchwildern vorkommenden Art (BODEUX 1955,
JANKOVSKA & RYBNICEK 1988, SCHRAUTZER et
al. 1991) wird durch eine innere Dormanz und nach
deren Nachlassen durch eine FR-Dormanz verhin-
dert. Nach dem Blattfall im Herbst sind die
Temperaturen fiir eine Keimung in der Regel zu nied-
rig, aulerdem verhindert die absolute Dunkel-
Dormanz eine Keimung unter dem abgefallenen Laub
der Béume.

Unter den in Bruchwéldern herrschenden Be-
dingungen (MOLLER 1970) ist eine Verschiebung auf
das folgende Friihjahr oder sogar eine vollstdndige
Unterbindung der Keimung bei allen 5 Arten zu
beobachten (Abb.2). Im Offenland oder in Vege-
tationsliicken reagieren dagegen die frither abreifen-
den Arten C. canescens und C. paniculata mit sofor-
tiger Keimung und sehr hohen Keimraten (Abb.2).
Bestdtigt wird dies durch POSCHLOD (1990), der C.
canescens-Keimlinge im Sommer oft auf abgetorften
Hochmoorfléchen fand. C. remota und C. pseudocy-
perus-Samen fallen meistens erst am Ende des
Sommers aus den Fruchtstinden, wenn die Tem-
peraturen flir eine Keimung zu niedrig sind. Generell
erhoht eine Verschiebung der Keimung auf das fol-
gende Friihjahr die Etablierungschancen aller Arten.
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Die Keimlinge miissen bis zum Ende der Vegetations-
periode eine gewisse GroRe erreicht haben, um die
winterlichen Uberflutungen der nassen Wilder zu
{iberleben (SCHUTZ, pers. Beobachtung). An iiber-
wiegend beschatteten Wuchsorten, vor allem in
Wildern, kann fiir alle 5 Arten die Bildung einer per-
sistenten Samenbank angenommen werden, da ein
Teil der Samen bei allen Arten auch nach einer
Vernalisation dunkel-dormant ist. Auch die relativ
hohen unteren Temperaturlimits fiir die Keimung
und die Existenz von »gap detection« bzw. »depth
sensing«-Mechanismen begiinstigen im Wald oder
unter einer Hochstaudenflur die Akkumulation der
Samen im Boden. An lichtexponierten, offenen
Standorten hingegen bildet zumindest die friih abfal-
lende C. canescens keine Samenbank, da die Samen
zu fast 100 % innerhalb des ersten Monats nach
Aussaat keimen. Unter derartigen Umstdnden ist nur
bei C. pseudocyperus die Bildung einer Samenbank
vom Typ IV zu erwarten. Dies heilt auch, dafl das
Laborschema zur Bestimmung des Samenbank-Typs
von GRIME & HILLIER (1981) nicht pauschal ange-
wendet werden kann, da die spezifischen Eigen-
schaften des Habitats die Ausbildung der Samenbank
stark modifizieren.
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