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EINLEITUNG

1 * Einleitung

Wasser ist die Grundlage allen Lebens auf unserer Erde. Wie ein gro3es Rédderwerk vollzieht sich der
Kreislauf des Wassers und erschafft dabei auf der Erdoberflache, gleichsam im VorbeiflieBen, die
unterschiedlichsten Okosysteme. Die Geschichte der menschlichen Zivilisation ist eng mit diesen Ge-
bieten verkniipft. Von jeher versucht der Mensch, sie zu nutzen und zu seinen Zwecken umzugestal-
ten, oftmals mit gravierenden Folgen. Obwohl die vielfiltigen hydrodkologischen Funktionen von
Feuchtgebieten in den letzten Jahrzehnten intensiv erforscht und 6ffentlich gemacht wurden (van der
Velde et al. 2006), hilt die weltweite Zerstdrung und Schidigung dieser Okosysteme an (Wheeler
1995, Pfadenhauer & Groothjans 1999, Tockner & Stanford. 2002).

Zu den wenigen im Binnenland Mitteleuropas verbliebenen und daher besonders schiitzenswerten
Feuchtgebieten gehort die in Nordostdeutschland gelegene Niederung der unteren Havel. Nach zdhem
Ringen erlangte sie 1978 den Status eines ,,Feuchtgebietes von internationaler Bedeutung®™ nach der
Ramsar-Konvention.

Das Wasser ist der beherrschende 6kologische Faktor im Gebiet. Wie fiir nahezu alle Tieflandauen der
geméBigten Klimazone, die stark vom Grundwasser beeinflusst sind (Schimmelmann 1993, Mohrlock
2003), ist der periodische Wechsel zwischen den Uberschwemmungen im Winter/Friihjahr und den
langeren Trockenperioden im Sommer prigend (Gerken 1988, Baskin & Baskin 1998, Kaden & Itze-
rott 2003, Holzel & Otte 2004b,c). Diese auentypische Dynamik schafft zusammen mit der besonders
abwechslungsreichen naturrdumlichen Ausstattung der Niederung sowie den verschiedenen, extensi-
ven Nutzungsformen zahlreiche 6kologische Nischen, die einen auBlergewohnlich hohen Artenreich-
tum begiinstigen. Viele bedrohte und geschiitzte Arten finden hier einen Lebensraum, darunter eine
stattliche Zahl sogenannter Stromtalpflanzen (Kummer & Burkart 1997). Das sind ausdauernde, krau-
tige Feuchtgebietspflanzen mit kontinentaler oder subkontinentaler Verbreitung, die in Mitteleuropa in
ihrem Vorkommen eng an die Flussauen gebunden sind (Vent & Benkert 1984, Burkart 2001).

Schon lange bekunden Botaniker ihr groBes Interesse fiir Stromtalpflanzen, vor allem im deutschspra-
chigen Raum (Ascherson 1859, Loew 1879, Schulz 1907, Libbert 1931). Bieten sie doch ein Beispiel
fiir eine klare Abhéngigkeit einzelner Arten von einem augenfilligen Landschaftselement. Bislang
fehlt es jedoch an iiberzeugenden Erklarungen dafiir (Burkart 2001). In neuerer Zeit ist eine verstéirkte
Untersuchung dieser Arten unter zwei Gesichtspunkten angezeigt. Zum einen sind vornehmlich die
bedrohten Arten unserer Biosphére als Teil der biologischen Vielfalt fiir sich wertvoll und erhaltens-
wert. Zum anderen konnen Stromtalpflanzen aus naturschutzfachlicher Sicht Bedeutung fiir das Kon-
zept der Zielarten erlangen. In diesem Konzept reprasentieren geeignet erscheinende Arten wie z.B.
die Stromtalpflanzen bestimmte Lebensrdume und Biotoptypen. Sie stellen gewissermallen einen le-
benden Indikator dar, mit dessen Hilfe unter anderem die Wirksamkeit von NaturschutzmafBnahmen
kontrolliert und bewertet werden kann (Meyer-Cords & Boye 1999, de Nooij et al. 2006).

Sowohl Anstrengungen, bestechende Populationen einer sensiblen Art zu schiitzen oder neue Populati-
onen zu etablieren, als auch die mogliche Nutzung jener Art als Bioindikator scheitern jedoch hiufig
an mangelnden Kenntnissen der biologischen Eigenschaften, der geografischen Verbreitung sowie der
Anfilligkeit der betreffenden Pflanzenart gegeniiber Umweltverdnderungen (Schiitz 1997, Bischoff
2002, Holzel & Otte 2004b). Insbesondere die spezifische Konstellation der physiologischen Eigen-
schaften wird oft tibersehen. Dabei gibt sie doch die Richtung des dkologischen Verhaltens vor.

Drei seltene Stromtalarten mit Vorkommen in der Unteren Havelniederung stehen im Mittelpunkt der

1



EINLEITUNG

vorliegenden Arbeit: die Sumpf-Brenndolde Cridium dubium (Schkuhr) Thell., die Schwarzbliitige
Binse Juncus atratus Krocker und das Gottes-Gnadenkraut Gratiola officinalis L.. Sie alle sind Rote-
Liste-Arten Deutschlands und werden als ,,stark gefahrdet™ eingestuft (Korneck et al. 1996). Abgese-
hen von ihrer geographischen Verbreitung und allgemeinen Standortanspriichen (Rijpert 1977,
Vent & Benkert 1984, Ellenberg 1991, Peintinger 1994, Burkart et al. 1995, Burkart & Prasse 1996,
Burkart 1995, 1998) sind viele grundlegende Aspekte ihrer Okologie, vor allem ihrer Stoffwechselak-

tivitdt in Abhingigkeit von den Standortfaktoren, noch immer unzureichend verstanden.

Zunichst erscheint es angebracht, sich damit zu befassen, warum eine Art tiberhaupt selten ist. Diese

fundamentale Frage ist von auflerordentlich komplexer Natur.

1. FEinige Arten gehoren dazu, weil ihr Gesamtvorkommen trotz lokal groBBer Populationen gering
ist (Rabinovitz 1981). Sie sind hdufig Habitatspezialisten und damit genauso selten wie ihre typi-
schen Habitate (Wolf ef al. 1999). Die Zerstérung von Lebensrdumen ist daher einer der bedeu-
tendsten Griinde modernen Artensterbens (Ehrlich 1988, Kehr & Deguise 2004).

2. Andere Arten sind selten, weil sie die fiir sie giinstigen Habitate nur unzureichend besiedeln (Ra-
binovitz 1981). Thre Verbreitung ist ungeséttigt (McKenna & Houle 2000). Folgende Eigenschaf-
ten einer Pflanzenart sind unter diesem Blickwinkel wesentlich (Keddy 1976, Fischer & Matthies
1998):

o die Uberdauerung der Samen im Boden

e die Fiahigkeit sich zu etablieren

o die Fruchtbarkeit, d.h. die Fihigkeit sich im neuen Habitat zu vervielfiiltigen

e die Samenausbreitung in Raum und Zeit.

Fraglos muss auch die wirkende Umwelt mit der fehlenden Sittigung in Zusammenhang gebracht
werden. Mogliche Faktoren, die Einfluss nehmen kénnen, sind:

e das lokale Fehlen von Mutualisten

e dielokale Abundanz von Feinden: Konkurrenten, Frafifeinde, Pathogene, Parasiten.

Die Wirkungen dieser Kontrollfaktoren sind von den Eigenschaften der jeweiligen Art abhéngig
und nur auf diese bezogen definierbar. Sie miissen also in Bezichung gesetzt werden zu:

e der Fihigkeit mit bereits etablierten Arten zu konkurrieren

o der Fihigkeit 7. B. Frafifeinde abzuwehren.

Diese Ubersicht weist die Vielfalt der moglichen Schwachpunkte einer seltenen Art aus. Dabei kénnen

mehrere dieser Eigenschaften kombiniert sein. Es wird ferner klar, dass verschiedene Lebensphasen

einer Pflanze betroffen sein konnen. Im Zentrum der vorliegenden Arbeit steht nun die Analyse der
spezifischen Konstellation der unter 2. aufgefiihrten Eigenschaften der drei seltenen Stromtalarten.

Da am Beginn des pflanzlichen Lebens haufig die Frage nach der Herkunft des Individuums steht,
sollen zunichst Aspekte der generativen Fortpflanzung, speziell der Samenbank, behandelt werden.

Die drei betrachteten Stromtalarten zdhlen zu den ausdauernden Arten. Wahrend die vegetative Fort-
pflanzung solcher Arten vor allem der rdumlichen VergroBerung der Individuen und der Erkundung
benachbarter Areale dient, ist die generative Fortpflanzung fiir die Neubesiedlung weit entfernt gele-
gener Standorte mit neuen Individuen von grundsitzlicher Bedeutung (Eriksson 1992, Rea & Ganf
1994, Meyer & Schmid 1999). Fortpflanzung durch Samen dient ferner der Aufrechterhaltung der
genetischen Vielfalt fiir das lingerfristige Uberleben einer Art in einer riumlich und zeitlich heteroge-
nen Umwelt (Richards et al. 2004). Zugleich verfiigen die Pflanzen mittels Bildung einer Samenbank

iiber eine hervorragende Moglichkeit im lokalen Artenpool zu verbleiben, falls eine Stdrung die beste-
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henden vegetativen Pflanzenteile vernichtet oder in ihrer Existenz bedroht (Van der Valk & Davis
1978, Middleton 2000).

Zu den natiirlichen Storungen in der geméBigten Klimazone zdhlen die rauen Umweltbedingungen des
Winters. In diesem auBlerhalb der Vegetationsperiode liegenden Zeitraum ist in den staunissebeein-
flussten Boden von Feuchtgebieten ein geringer Sauerstoffpartialdruck verbunden mit einer hohen
Wassersittigung vorherrschend. Wiahrend somit eine {iberdurchschnittliche Austrocknungstoleranz der
darin {iberdauernden Samen nicht zu erwarten ist, bedeuten Eigenschaften, die eine hohe Uberlebens-
rate und unverdnderte Keimfahigkeit der Samen in anoxischen Bdden sicherstellen, einen Selektions-
vorteil. Eine grofle Toleranz der Samen gegeniiber Anoxie erweitert zudem die Ausbreitungsmdglich-
keiten der Pflanzen. Ein ldngerer Transfer im flieBenden Wasser (= Hydrochorie) wird ohne Vitalitéts-
verlust méglich (Murray 1986, Lopez 2001). In Flussnetzwerken ist die Neubesiedlung von Standorten
mittels Hydrochorie ein weit verbreitetes und recht gut untersuchtes Phinomen (Coops & van der Vel-
de 1995, Middleton 2000, Lopez 2001, Merritt & Wohl. 2002, Vogt et al. 2006).

Obwohl alle katabolischen Prozesse im pflanzlichen Gewebe einer effizienten und kontinuierlichen
Sauerstoffversorgung bediirfen (Hendry 1994), scheinen die Samen zahlreicher Feuchtgebietsarten
tatsdchlich an eine mit einem Wasseriiberschuss einhergehende niedrige Sauerstoffkonzentration an-
gepasst zu sein (Morinaga 1926ab, Simpson 1966, Leck 1996, Bekker er al. 1998, Baskin et al. 2000,
Keddy 2000, Lorenzen et al. 2000). Demgegeniiber verlieren die Samen vieler dieser Arten unter tro-
ckenen Bedingungen ihre Vitalitét (Bai ef al. 1995, Budelsky & Galatowitsch 1999).

Die Keimung und Etablierung von Neuankdmmlingen erfolgt in Feuchtgebieten vorzugsweise bei
Niedrigwasser (Welling ef al. 1988). In temperaten Flussauen beginnt diese giinstige Periode meist im
Frithjahr. Das Hochwasser geht zuriick, die Béden erwirmen sich und mit der Luft tritt Sauerstoff ins
Bodengefiige ein. Zu dieser Jahreszeit wire eine Besiedlung aus der Samenbank oder aus dem Pool
der wasserverbreiteten Samen heraus besonders erfolgversprechend. Vor allem aber ist es moglich,
dass die neuen Individuen in kiirzester Zeit ihren Lebenszyklus bis zur Samenbildung durchlaufen.
Wie erfolgreich eine solche Besiedlung ist, hdngt nun im besonderen Male davon ab, wie viele keim-
fdhige Samen {iber die winterliche Ruheperiode hinweg im System verblieben sind. Ein erstes Ziel der
vorliegenden Arbeit besteht daher darin, mit Hilfe eines experimentellen Ansatzes, der einen stufen-
weisen Hochwasserriickgang im Frithjahr simuliert, die auenspezifische Samenbankdynamik der drei
gefdhrdeten Stromtalpflanzen C. dubium, G. officinalis und J. atratus zu charakterisieren.

Das Wissen um die nach dem Riickgang des Winter/Frithjahrhochwassers vorhandene Menge der Sa-
men einschlieBlich ihrer Eigenschaften leitet zu der Frage iiber, wann und wo die Samenkeimung er-
folgt. Bei den meisten Pflanzen ist der Ubergang vom Samen zum Keimling/Jungpflanze die empfind-
lichste Phase im Lebenszyklus (Harper 1977). Fiir das Schicksal der Keimlingspopulation ist es daher
von entscheidender Bedeutung, dass bereits die Samen giinstige abiotische und biotische Bedingungen
fiir eine nachfolgende Etablierung ,,erkennen® (Grime 2001).

Der Zeitpunkt der Keimung wird sowohl von der Keimruhe (Dormanz) als auch von den Keimungsan-
spriichen reguliert. Nach Baskin & Baskin (1988) wird die Friihjahrskeimung durch eine angeborene
(primére) Keimruhe ermdglicht, die nur durch eine lingere Kélteeinwirkung aufgehoben werden kann.
Das sind natiirlicherweise die Wintermonate. Nachfolgend gibt es ein Bediirfnis der Samen nach stei-
genden Temperaturen und Licht. Einige Autoren gehen ferner davon aus, dass auch eine Sensitivitét
gegeniiber Tag/Nacht-Temperaturdifferenzen im Friihjahr keimauslosend wirkt, da ein zuriickgehen-
der Wasserstand im Friihjahr die Tag/Nacht-Temperaturamplitude merklich erhoht (Van Assche &
Vanlerberghe 1989, Ekstam et al. 1999). Die Fahigkeit der Samen auf solche Temperaturdifferenzen
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zu reagieren, gewéhrleistet dariiber hinaus, dass eine Etablierung nur an geeigneten, bevorzugt vegeta-
tionsfreien Standorten stattfindet. Zusammen mit einem absoluten Lichtbediirfnis zur Ausldsung der
Keimung wird diese Sensitivitidt daher hiufig auch als gap- oder depth detection-Mechanismus be-
zeichnet (Thompson & Grime 1983). Beide Eigenschaften sind unter Feuchtgebietsarten weit verbrei-
tet (Thompson et al. 1977, Thompson & Grime1983). Auch Pionierarten sowie generell konkurrenz-
schwache Arten konnten von solchen Fahigkeiten ihrer Samen profitieren. Einen zweiten Schwerpunkt
der vorliegenden Arbeit bildet deshalb die Charakterisierung des spezifischen Keimverhaltens und der

Keimruhe der Samen der drei gefdhrdeten Stromtalarten.

Artenvielfalt entsteht aber unter anderem auch im Ergebnis von Konkurrenz. In erfolgversprechenden
Schutzkonzepten zur Arterhaltung sollte daher stets die Wirkungsweise der intra- und interspezifi-
schen Konkurrenz beriicksichtigt werden. Obwohl es an experimentellen Belegen dafiir fehlt, gelten
seltene Arten haufig als konkurrenzschwach (Keddy 2000, McKenna & Houle 2000, Burkart 2001).
Eine schliissige, auch fiir diese Arbeit giiltige Definition von ,,Konkurrenz* gibt Keddy (2000): Kon-
kurrenz ist die negative Wirkung einer Pflanze auf eine andere Pflanze, die durch den
Verbrauch einer begrenzten Ressource oder durch die Kontrolle zu ihrem Zugang erzeugt wird.
Der Begriff ,,Ressource* wird hier im weiteren Sinne gebraucht, er umfasst neben Licht, Wasser, CO,
und Mineralstoffen auch Raum und Zeit. Alle lebenden Organismen bendtigen dieselben Elemente
zum Aufbau ihrer Korper. Es ist daher kaum {iberraschend, dass einige Organismen auf Kosten von
anderen die Ressourcen akkumulieren und damit Wachstum, Uberlebenswahrscheinlichkeit und Re-
produktion ihrer Nachbarn einschrénken. Sie iiben auf diese Nachbarn einen Konkurrenzeffekt aus
(Goldberg et al. 1987, 1991), der bereits in leichter Form physiologische Verdnderungen verursachen
kann (Schmid & Baldwin 2006).

Grundsitzlich konnen von starker Konkurrenz betroffene Pflanzenarten auf drei verschiedenen We-

gen, deren Kombination Ausdruck ihrer allgemeinen Konkurrenzantwort ist, tiberleben:

1. Eine Flucht in konkurrenzfreie Habitate (Skellam 1951). Die Pflanzen investieren hierzu ver-
mehrt in generative Verbreitungseinheiten (Gardner & Mangel 1999, van Kleunen et al. 2001).
Sie sind dabei sowohl auf konkurrenzfreie Habitate als auch auf erfolgversprechende Ausbrei-
tungsmechanismen angewiesen (Harper 1977).

2. Eine unmittelbare Erhohung der eigenen Konkurrenzkraft. Dies kann geschehen durch:

o Investitionen in die vegetative Fortpflanzung (Schmid & Harper 1985, Winkler et al. 1999):
Diese Anpassung wird vor allem fiir die kompakt wachsenden, so genannten Phalanx-
Strategen (sensu Lovett-Doust 1981) als Verbesserung ihrer Konkurrenzfahigkeit angesehen.

o  Verstiirkte Allokation von Biomasse in die Wurzeln (Cheplick 1997): Diese Strategie geht
auf den Nihrstoffstress als eine Ursache der Konkurrenz zuriick. Er entsteht, wenn die kon-
kurrierende Nachbarpflanze die Néhrstoffe aus dem Boden schneller und besser aufnimmt.

o  Verstirkte Investitionen in unterirdische Organe (Suzuki & Stuefer 1999, Cheplick & Gu-
tierrez 2000): Dies ist auch eine Moglichkeit Reservestoffe einzulagern, die spiter genutzt
werden konnen, um ein zusétzliches klonales Wachstum bzw. eine generative Fortpflanzung
sicherzustellen.

3. Eine ausgeprigte abiotische Stresstoleranz. Dieser Weg ist dem ersten Weg als Ausdruck einer
Vermeidungsstrategie dhnlich. Konkurrenzschwache Arten werden von konkurrenzstirkeren Ar-
ten in periphere Habitate verdréngt, die nicht ihrem physiologischen Optimum entsprechen (Wis-
heu & Keddy 1992, Keddy 2000). Sie miissen dennoch eine groBere Toleranz gegeniiber den min-
deren Bedingungen dieser Habitate besitzen als die konkurrenzstarken Arten, die dort nicht {iber-
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leben konnen und den Standort letztlich aufgeben. Daraus ldsst sich folgende Aussage ableiten:
Fehlen Stérungen oder verschwinden gar die vorherrschenden Gradienten werden vor allem kon-
kurrenzschwache Arten negativ beeinflusst. Konkurrenzkraft und Stresstoleranz erweisen sich
somit als scheinbar komplementér. Diese Hypothese ist mit der CSR Theorie von Grime (2001)
kompatibel, in der viele Feuchtgebietsarten als Stresstoleranzstrategen klassifiziert werden, die
bei Fehlen des jeweiligen Stressors von anderen Arten verdrangt werden.
Vor dem Hintergrund der enormen Bedeutung der Konkurrenz im Uberlebenskampf konkurrenz-
schwacher Arten besteht im Rahmen der vorliegenden Arbeit eine weitere wichtige Aufgabe darin, die
Konkurrenzkraft (Konkurrenzeffekt + Konkurrenzantwort) der drei gefdhrdeten Stromtalarten experi-
mentell einzuschétzen. In diesem Zusammenhang soll auch das Vorliegen einer Néhrstoff-Limitation

der Pflanzen am natiirlichen Standort gepriift werden.

Es stellt sich nun die Frage, welche Eigenheiten es den mdglicherweise konkurrenzschwachen Pflan-
zen gestatten, in die stressreichen Habitate der Aue auszuweichen. Zu den prigenden abiotischen
Stressfaktoren in den mitteleuropdischen Flussauen zdhlen - wie bereits angesprochen - die Win-
ter/Frithjahrstiberflutung und die Sommertrockenheit. Die jeweilige Stressintensitdt hingt vor allem
von der Hohenlage des Standortes im Auenrelief ab. Wihrend der Uberflutungsgradient mit der Hohe
abnimmt, steigt der Gradient der Sommertrockenheit an. Damit sind Uberflutung und Trockenheit
voneinander unabhéngige Kontrollfaktoren im Sinne eines allgemeinen hdhenabhéngigen abiotischen
Stressgradienten, wie er fiir andere Feuchtgebiete oft diskutiert wird (Lenssen et al. 1999, 2000).

Bei guter Wasserversorgung haben produktionsstarke, aber reichlich wasserverbrauchende Pflanzen
einen Konkurrenzvorteil gegeniiber den Arten, deren Wasserumsatz- und Produktionsverhalten auf
den sparsamen Verbrauch knapper Wasserressourcen ausgerichtet ist (Midgley & Moll 1993). Bei
eingeschrinkter Wasserverfiigbarkeit reicht ihre Konkurrenzstérke nicht aus, den eigenen Wasserbe-
darf zu decken. Sie geben den Standort auf. Ahnliches ist auch infolge langanhaltender anoxischer
Bedingungen denkbar, die im Zuge einer Uberflutungsperiode auftreten. Ist die Stress-Situation vor-
iiber, haben die sauerstoffmangel-intoleranten Arten den toleranten Arten das gesamte Feld mit seinen
erschlieSbaren Ressourcen iiberlassen (Crawford et al. 1989, Grace 1990).

Vielfiltige anatomisch-morphologische und physiologische Anpassungen von Feuchtgebietsarten an
Staunésse sind bekannt. Dazu gehdren ein sekundéres oberflichennahes Wurzelsystem, die Fahigkeit
zu Aerenchymbildung, die aktive konvektive Druckventilation unterirdischer Organe und die Elonga-
tion des Sprosses (Armstrong ef al. 1994, Bendix et. al. 1994, Sorrell & Boon 1994, Blom & Voese-
nek 1996, Armstrong et al. 1996, Voesenek et al. 2006). Ein effektiver Kohlenhydratspeicherhaushalt
der unterirdischen Organe ist sowohl Grundlage eines anoxieangepassten Energichaushaltes (Halde-
mann & Brindle 1986, Woitke et al. 1997) als auch eine wichtige Vorraussetzung, um postanoxische
Schiadigungen zu vermeiden (Crawford 1992). Verschiebungen im Aminosiurestoffwechsel, die zu
Anreicherungen bestimmter Aminosduren wie Alanin (ALA), Serin (SER) und y-Aminobuttersdure
(GABA) fiihren, sind das Kennzeichen alternativer Garungswege (Kohl et al. 1987).

Als gegensitzliches, in temperaten Gebieten vor allem im Sommer auftretendes Extrem, fiihrt Was-
sermangel bei Pflanzen zu Verdnderungen, welche in erster Linie die Vermeidung von Trockenheits-
schiaden zum Ziel haben. Wesentliche Aspekte dieser Anpassungen sind eine verbesserte Wasserauf-
nahme, eine empfindliche Stomataregulation und auf metabolischer Ebene eine leistungsfihige Osmo-
regulation. Eine Vielzahl wasserloslicher anorganischer und organischer Substanzen findet dabei
Verwendung (Delauney & Verma 1994, Gzik 1996, 1998).

Es ist zu erwarten, dass kurzfristige Anpassungen der Pflanzen an Wasserverknappung modulativ und
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damit ebenso kurzfristig reversibel erfolgen. Dennoch kann es durch die drastische Verringerung des
CO,-Nachschubs infolge Stomataverengung zu Einschriankungen im Kohlenstoffhaushalt kommen
(Lawlor 1995), die nicht mehr hinreichend kompensiert werden konnen und damit Einfluss auch auf
spitere Lebensphasen haben. Uberdies kann es zu Beschiddigungen einzelner Pflanzenteile kommen,
die langfristig nachwirken. Viele Pflanzen reagieren auf Beschidigung mit einem ausgleichenden
Wachstum (Paige 1992, Lennartsson et al. 1998). Maligeblich sind der ontogenetische Zeitpunkt der
Beschéddigung, die Dauer und das AusmaB. In vielen Fillen werden sekundéire Meristeme aktiviert.
Begleitend findet ein Transfer von Ressourcen aus Speicherorganen zu den Meristemen statt. Eben-
falls nicht seltene Begleiterscheinung ist nach Painter & Detling (1981) jedoch auch eine Erh6hung
der Photosyntheserate. Damit wird in diesem speziellen Fall deutlich, dass sowohl die Anpassungen an
Trockenstress selbst als auch die Folgen moglicher Organverluste trade-offs reprasentieren konnen
aber nicht miissen, denn letztlich erhhen nur suboptimal gefiillte unterirdische Kohlenhydratspeicher

spater wiederum die Anfalligkeit der Arten gegeniiber Staunisse im Winter/Friihjahr.

Nur selten werden aufgrund der Komplexitit der Fragestellung der gesamte Lebenszyklus einer Pflan-
ze betrachtet und Regulationszusammenhéinge, Kausalitidten und Riickkopplungen zwischen den ein-
zelnen, zeitlich voneinander getrennten Abschnitten analysiert. In der Mehrzahl der autokologischen
Untersuchungen stehen die unmittelbaren Folgen einzelner Stressoren unterschiedlicher Auspriagung
oder die direkten Reaktionen auf verschiedene, aber gleichzeitig wirkende Stressfaktoren im Mittel-
punkt der Betrachtungen. Der zentrale Ansatz der vorliegenden Arbeit basiert auf der experimentellen
Belastung von adulten klonal wachsenden Pflanzen der drei zu untersuchenden Stromtalarten durch
eine Uberflutung wihrend der winterlichen Ruhephase und der Periode des Neuaustriebs sowie durch
eine 6-wochige Trockenheit im Sommer. Die zwei applizierten abiotischen Faktoren fithren erst in
ihrer zeitlich festgelegten Kombination mit den dazwischenliegenden Phasen der Regeneration zu
bestimmten Anpassungsreaktionen der Pflanzen.

Zusammen mit der biotischen Stressgrof3e ,,Konkurrenz soll unter den definierten Bedingungen ein
umfassendes Bild des Reaktionsvermdgens der drei Arten gewonnen werden. Erkenntnisse zur jewei-
ligen generativen Fortpflanzungsstrategie vervollstindigen das Wissen. Diese Grundlagen sollen er-
moglichen, Charakteristika der Arten aufzudecken, die sie besonders empfindlich machen und somit in
ihrem Vorkommen einschrinken. Zudem sind die Ergebnisse unerldsslich, wenn es darum geht, in
Zukunft neue Populationen dieser Arten an geeigneten Standorten zu etablieren.

Vor allem die Anpassungen der Stoffwechselprozesse in Reaktion auf die Umweltfaktoren spielen
eine zentrale Rolle bei der Ausprigung einer bestimmten Toleranz der Pflanzen gegeniiber Stress.
Daher werden in dieser Arbeit vor allem Parameter, die das physiologische Leistungsvermogen der
Pflanze charakterisieren und indirekt mit dem Wachstum und der Entwicklung verbunden sind, be-
trachtet. Dazu erfolgte die Bestimmung von Stirke-, Zucker- und Aminosduregehalten. Schlielich
wurden morphometrische Daten zu Charakterisierung des Pflanzenwachstums aber auch verschiedene

Parameter zur Reproduktionsbiologie der Pflanzen erfasst.

Fiir das Verstindnis der Uberlebensstrategien der drei Stromtalpflanzen sind auBerdem Untersuchun-
gen an Populationen am natiirlichen Standort erforderlich. Obwohl die Komplexitit der wirkenden
Umweltfaktoren im Freiland ungleich hoher ist als im Experiment, ist es ein wichtiges Ziel der vorlie-
genden Arbeit, die aus dem Simulationsversuch gewonnenen Kriterien zu nutzen, um die am natiirli-
chen Standort wirkende abiotische Umwelt als mdglichen Uberflutungs- oder Trockenstressor fiir die

Pflanze zu erkennen und zu bewerten. Unter natiirlichen Bedingungen wirken die beiden voneinander
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unabhéngigen Kontrollfaktoren jedoch meist nicht isoliert, sondern in Kombination mit anderen Ein-

flussgroBen. Eine mogliche Nahrstoff-Limitation wurde bereits erwéhnt. Weiter gehoren dazu:

1. Die verschiedenen anthropogenen Nutzungsformen des Auengriinlandes wie Mahd und
Beweidung: Zahlreiche der verbliebenen temperaten Feuchtgebiete sind in ihrer heutigen Form
das Ergebnis einer lber viele Jahrhunderte stattfindenden extensiven Landnutzung (Miiller et al.
1992, Hardtle et al. 2006). Viele experimentelle Studien in verschiedenen Feuchtgebieten bele-
gen, dass insbesondere eine Storung durch extensives Méhen die Artenvielfalt signifikant erho-
hen kann (z.B. Miiller et al. 1992, Dumortier et al. 1996, Kienova & Leps 1996). Konkurrenz-
starke Arten werden aus der Gemeinschaft entfernt oder in ihrem Wachstum stark eingeschrankt.
Die so erzeugte rdumliche und zeitliche Konkurrenzarmut konnte gerade fiir potentiell konkur-
renzschwache Arten vorteilhaft sein, unter der Vorraussetzung, dass sie an diese Art von Stérun-
gen angepasst sind.

2. Biologische Wechselwirkungen mit weiteren, iiber die Beweidung hinausgehenden Herbi-
voren: Besonders in gefihrdeten Lebensrdumen ist das Verstdndnis biozdnotischer Wechselwir-
kungen essentiell, um sinnvolle Schutzmanahmen durchfithren zu kénnen.

3. ,Katastrophale“ Storungsereignisse wie die Sommerflut 2002: Natiirlich ist nicht nur das
Auftreten von Staundsse an sich bedeutsam fiir das Vorkommen der Arten, sondern auch Dauer
(Moreno-Casasola & Vasquez 1999, Warwick & Brock 2003) und Zeitpunkt (Weiher & Keddy
1995, Toner & Keddy 1997) der Uberflutung sind entscheidend. So ist davon auszugehen, dass
eine Uberflutung im Winter weniger starke Effekte hat als wihrend der Wachstumsperiode.

Es wird in der vorliegenden Arbeit versucht, die experimentell erarbeite Skizze der Uberlebensstrate-
gien der drei Arten mit den am natiirlichen Standort beobachteten Reaktionen der Pflanzen auf die
genannten Storungen in Beziehung zu setzen und in ihrer Aussagekraft einzuordnen.

Ziel ist letztlich ein tieferes, 0kologisches Verstdndnis der drei fiir die Untere Havelniederung typi-
schen Stromtalarten im Besonderen und seltener Arten im Allgemeinen. Auf dem Weg dorthin wurden
verschiedene Fragenstellungen untersucht, die an dieser Stelle noch einmal schwerpunktmifBig zu-

sammengefasst sind:

(1) Haben vergrabene Samen aller drei Stromtalarten das Potential, ihre Keim- und Lebensfahigkeit
auch nach periodischer Uberflutung iiber lange Zeit aufrecht zu erhalten und zeigen sie eine iiber-

durchschnittliche Empfindlichkeit gegeniiber Austrocknung?

(2) Finden sich Standortpréiferenzen der drei Arten bereits auf Keimungsebene? Welche Mechanismen

zur Steuerung des zeitlichen und rdumlichen Auftretens einer Pflanze benutzen sie dabei?

(3) Haben die drei Stromtalarten tatsidchlich einen geringen Konkurrenzeffekt und wie reagieren sie

ihrerseits - im Sinne einer Konkurrenzantwort - auf starken Konkurrenzstress?
(4) Wachsen die drei Stromtalarten am natiirlichen Standort nahrstofflimitiert?

(5) Welche Mechanismen besitzen die drei Arten, um den stressreichen Bedingungen einer tempera-
ten Aue - Sommertrockenheit und Winter/Friihjahrsiiberflutung - zu begegnen?

(6) Welchen Einfluss haben Sommertrockenheit, Winter/Friihjahrsiiberflutung, Mahd, Herbivorie und
die Sommerflut 2002 auf die drei Arten am natiirlichen Standort?
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2 * Material und Methoden

2.1. Das Untersuchungsgebiet Untere Havelniederung

Das Untersuchungsgebiet befindet sich als Teil der pleistozin-gepriagten Mittelelbeniederung im nord-
ostdeutschen Tiefland etwa 80km westnordwestlich von Berlin (Abb. 1) und erstreckt sich von Rathe-
now im Siiden bis Havelberg und Quitzdbel im Norden beidseitig der Havel, einen kleinen Bereich des
benachbarten Elbtals mit einschlieBend. Es umfasst sowohl Abschnitte in Brandenburg als auch in
Sachsen-Anhalt und bildet das Riickrad des im Jahr 1998 eingerichteten Naturparks Westhavelland.
Die Havel als typischer Binnentieflandfluss Mitteleuropas gibt dem Gebiet seinen Namen.
. Das heutige naturrdumliche Erscheinungsbild des Haveltals
beuTsGHLAND %2 : geht mafigeblich auf die glazigene Formgebung wiahrend der
letzten mitteleuropéischen Inlandvereisung im Weichselglazial
zuriick (Kaden & Itzerott 2003, Itzerott & Kaden 2003). Der
Abfluss enormer Schmelzwassermassen fiihrte zunichst zu
einer groBflachigen Ausrdumung der glazialen Bildungen und
hinterlie in der Niederung ausgedehnte Talsandflichen. Sand
bildet daher einen Basissubstrattyp im Gebiet.
In der Nacheiszeit schiittete die Elbe, deren Fliesskraft infolge
des anhaltenden Meeresspiegelanstieges der Nordsee immer
stairker gehemmt wurde, allmihlich ihr Flussbett auf. Der
Grundwasserspiegel stieg an und bei Hochwasser ergoss sich
das Elbwasser nun regelmifig in die tiefergelegene Untere

Havelniederung. Die charakteristische Lehmfracht der Elbe

Abb. 1 Lage des Untersuchungsge-
bietes in Deutschland.

lagerte sich dort grof3flachig ab. Auenlehm, der aktuell eine
Maichtigkeit zwischen 4 und 15 dm erreicht, und Torf bilden
somit zwei weitere Grund-Substrattyp im Gebiet. Heute wechseln sich in der Niederung deutlich em-
porragende, mehrere Terrassen bildende Talsandinseln, die selbst bei Hochwasser noch iiber den Was-
serspiegel hinausragen, mit tiefergelegenen Auenlehmbereichen unterschiedlicher Hohenniveaus ab.
In Ubergangsbereichen, wo die Auenlehmdecke am Rand von Talsandanhdhen auskeilt, kénnen Sand-
decken liber Auenlehm oder Durchmischungen beider Substrate auftreten.

Das Gebiet der Unteren Havelniederung ist eine iiber Jahrhunderte existierende Uberschwemmungs-
landschaft. Zuletzt bestimmte jedoch der Mensch in immer stirker werdendem MaBe ihr Gesicht.
Wasserbauliche Maflnahmen und eine gezielte Stauregulierung haben die Hochwasserdynamik konti-
nuierlich verdndert. GroBe Teile der Niederung wurden schlielich dem direkten Einfluss des regel-
miBigen Elbehochwassers entzogen. Die Ausbauaktivitidten nach 1900 flihrten dariiber hinaus zu ei-
nem Absenken der mittleren Jahreshochststdnde, das Ende der Hochwasserphase trat wesentlich frither
ein und Sommerhochwisser wurden seltener (Kndsche 2003). Dennoch ist auch die heutige Havelnie-
derung als Kulturlandschaft ein hochdynamischer Lebensraum. Die mit einer geringen Flielgeschwin-
digkeit von maximal 0,8 km/h zwar nur langsam flieBende Havel zeigt im Jahresverlauf und im Ver-
gleich mehrerer Jahre stark schwankende Wasserstinde (Abb. 2, Abb.Al und A2 im Anhang). Die
Grundwassersténde folgen in Abhéngigkeit vom Grund-Substrattyp mit einer mehr oder weniger deut-
lichen Verzogerung dem Wasserstand des jeweiligen Vorfluters (Kriiger 1983). Die Hohenlage eines
Standortes bestimmt dabei den Grundwasserflurabstand (Schimmelmann 1993, Burkart 1998).
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Abb. 2 Jahresverlauf der oberen Wasserstinde der Havel von Ende 1999 bis zum Herbst 2004 am Wehr in Garz
(freundlicherweise vom Wasser- und Schifffahrtsamt Brandenburg zur Verfligung gestellt) im Zusammenhang
mit der Gelandehohe der Standorte C I, C II, G 11, J I (siehe Kap. 2.5).

Heutige Hochwasserereignisse sind héufig als Riickstaueffekte der Elbe aufzufassen. Dabei kann es zu
mehreren Hochwasserspitzen, vor allem in der ersten Jahreshélfte, kommen. Es werden je nach Ho-
henlage der Standorte Uberflutungsdauern von etwas iiber 180 Tagen erreicht (Burkart 1998). Anfang
Mai zieht sich das Wasser dann schlagartig zurtick. Durch kiinstliche Stauhaltung wird die Aueniiber-
schwemmung jedoch stets bis in die erste Juniwoche hinein verlédngert. In Bereichen mit oberflachlich
anstehendem lehmig-schluffigem Substrat (Auenlehm) kann das Wasser auch deutlich ldnger stehen.
Klimatisch herrscht im Gebiet ein sehr variantenreicher Ubergang zwischen ozeanischem Klima im
Westen und kontinentalem Klima im Osten. Die Jahresdurchschnittstemperatur betriagt 8,6 °C, wobei
die Monatsmitteltemperaturen im Winter und Frithjahr hdufig {iber den langjdhrigen Mitteltemperatu-
ren von Nordwest-Brandenburg liegen (Burkart 1998, Itzerott & Kaden 2003). Die mittlere Nieder-
schlagsmenge liegt bei 550 mm. Das Maximum der Niederschldge fillt im langjdhrigen Mittel in den
Monaten Juni, Juli und August mit jeweils etwa 55-65 mm, ein Nebenmaximum mit etwa 45 mm liegt
in den Monaten November und Dezember (Schimmelmann 1993). Dennoch sind die sommerlichen
Niederschldge im bundesweiten Vergleich weit unterdurchschnittlich, was haufig zu einem ange-
spannten Landschaftswasserhaushalt fiihrt. Ausgedehnte sommerliche Trockenperioden sind keine
Seltenheit. Selbst in liberflutungsbestimmten Standorten ziehen sich die sommerlichen Grundwasser-
flurabsténde auf fiir das Griinland durchaus kritische Werte zuriick (unter Talsand > 12 dm, unter Au-
enlehm > 20 dm).

Die Untersuchungsjahre 2000-2004 sind durch sehr unterschiedliche Witterungsverldufe gekennzeich-
net. (Abb. 3, Abb. 4). Im Vergleich zum langjéhrigen Mittel waren die Winter hiufig milder und die
Friihjahre stets wiarmer. Die Witterungsbedingungen im Sommer der Jahre 2000 und 2004 waren {iber-
durchschnittlich mild. Der Sommer 2002 erwies sich, vor allem in der zweiten Hilfte, als recht warm.
In den Jahren 2001 und 2003 kam es zu einer starken Sommerhitze.

Auch die Niederschlagsverteilung war in den fiinf Jahren sehr unterschiedlich und wich bis auf 2001
deutlich vom langjéhrigen Mittel ab. Die Jahresmengen lagen in den Jahren 2000 und 2004 leicht, im
Jahr 2003 sogar stark unter dem Durchschnitt. Dagegen waren sie 2001 leicht und 2002 stark iiber-
durchschnittlich, wobei sich 2002 von Juli bis November eine ausgesprochene Schlechtwetterperiode

zeigte. Die starken Regenfille - auch auBlerhalb Brandenburgs - miindeten schlieBlich ins so genannte
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»Jahrtausendhochwasser®, der Sommerflut 2002. Ausgeprigt regenarme Zeiten traten nur in den iibri-
gen Jahren auf: 2000 von April bis Juni, 2001 im Mai und Juli, 2003 von Februar bis Juni und im Au-
gust sowie 2004 im Mérz und im Mai/Juni.

25 4
20

15

10

— langjdhriges Mittel
-10 T T T T T T T T T T T

mittlere monatliche Temperatur (°C)

Jan Feb Mrz Apr Mai Jun Jul Aug Sep Okt Nov Dez

Abb. 3 Verlauf der Tagesmitteltemperatur der Klimastation Seehausen in den Jahren 2000-2004 im Vergleich
zum langjdhrigen Mittel (1961-1990) der Messstation. Dargestellt ist der fiinftdgige gleitende Durchschnitt
(Quelle: Deutscher Wetterdienst).

140

120 +

100 —+

80 +

60 —+

40

20

monatl. Niederschlagssumme (mm)

Jan Feb Mrz Apr Mai Jun

O langjahriges Mittel 02000 2001 2002 @2003 W 2004
Jahresniederschlag: 541mm 527mm 599mm 730mm 376mm 523mm

Abb. 4 Monatsmittel der Niederschlédge der Klimastation Seehausen im Untersuchungszeitraum zusammen mit
dem langjdhrigen Mittel (1961-1990) der Messstation (Quelle: Deutscher Wetterdienst).

Bis zum Ende des 18. Jahrhunderts wurde ein GroBteil des unteren Flusslaufes der Havel von {ippigem
Auwald begleitet, der spater jedoch zugunsten der landwirtschaftlichen Nutzung zuriickgedrangt wur-
de. Aktuell bilden die umfangreichen Griinlandbereiche unter Méhweidennutzung den flichenmaBig
bedeutendsten Anteil. Dariiber hinaus gibt es zahlreiche unbewirtschaftete Rohrichte, Reste von
Weichholzauenwildern, aber auch Weidenpflanzungen sowie Acker. Obwohl das Griinland fiir die
heutige Artenvielfalt sicherlich priagend ist, war nach Schelski (1997) die Untere Havelniederung auch
vor dem erkennbaren Beginn der menschlichen Nutzung nie ganz von geschlossenem Wald bedeckt.
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2.2. Die Arten

C. dubium (Schkuhr) Thell., die Sumpf-Brenndolde, ge-
hort zur Familie der Doldengewédchse (Apiaceae) (Abb.5).
Nach der Keimung entwickelt die junge Pflanze die fiir Dol-
dengewéchse typische Pfahlwurzel (Asby 1973). Die Pflanze
ist nicht zweijdhrig wie oftmals noch angegeben wird (Roth-
maler 2005), sondern durch Bildung von Wurzelknospen an
bis zu 20 cm langen Ausldufern ausdauernd (Kutschera &
Lichtenegger 1992). Die Grundachse ist stark gestaucht und
durch Wurzelzug 0-3 cm unter Flur liegend. Ihre aus zwei bis
fiinf Blattern bestehenden Rosetten sind Untereinheiten des-
selben Genotyps und kénnen somit auch als Ramets bezeich-

net werden. Das Alter der Ramets, ihre hierarchische Anord-
nung, die Abstinde von der Mutterpflanze sowie die Identitdt Abb. 5 Cnidium dubium (Schkuhr)
eines gesamten Individuums konnen im Feld nicht ohne wei- ~ Thell., aus Rothmaler (1995).
teres bestimmt werden, denn die Rametverbindungen liegen
unter Flur und sind oft diinner als 1 mm. Die Bliitezeit von C. dubium beginnt im August. Dabei kommt
es zur Ausbildung eines charakteristischen, bis zu 100 cm hohen, héufig verzweigten Bliitensténgels.
Die Bildung der 2-4 mm grof8en Samen beginnt im Herbst und setzt sich bis zur Seneszenz der genera-
tiven Ramets im November fort. Einzelne Ramets beginnen auch in diesem Monat noch mit der Bliite.
C. dubium ist Verbands-Charakterart der Brenndoldenwiesen, die im Gebiet der Havelniederung zum
groBflachig verbreiteten Cnidio-Deschampsietum Hundt ex Pass. 60 gehoren (Burkart 1998).
Die Art selbst hat eine subkontinentale Gesamtverbreitung, die bis nach Eurasien reicht. Ihr Vorkom-
men in Mitteleuropa bildet die Westgrenze ihres Verbreitungsareals. Sie wéchst hier als Hemikryp-
tophyt auf wechselfeuchten Wiesen, besonders im Bereich feuchter Mulden, aber auch im Saum von
Auengebiischen und in héhergelegenen Auenbereichen (Oberdorfer 1994, Rothmaler 2005). Die san-
digen bis reinen Tonbdden sind miBig nihrstoff- und basenreich, neutral und humos. Okologische
Zeigerwerte der Art nach Ellenberg (1991) sind: L7, T7, F8w, R6 und N?. C. dubium ist sommerwér-
meliebend. In der unteren Havelniederung finden sich die Bestidnde des Cnidio-Deschampsietum
ab Hohen mit einer mittleren Uberflutungsdauer von 120 Tagen bis zur mittleren Hochwasserlinie,
aber auch oberhalb davon in Lagen, die nicht mehr regelmifig

alle Jahre tiberschwemmt werden (Burkart 1998).

G. officinalis L., das Gottes-Gnadenkraut, gehort zur Familie
der Braunwurzgewichse (Scrophulariaceae) (Abb.6). Die Pflan-
ze ist ausdauernd (Rijpert 1977). Ihre Ausbreitung erfolgt krie-
chend iiber Rhizome und liegende Sprosse (=Ramets), wodurch
sie dichte, flichige Bestinde mit einer Hohe zwischen 20 und
55 cm formt. Die Bliite beginnt im Juni und dauert bis August.
Viele kleine Samen (<0,4mm) werden vom Spitsommer an bis
in den Herbst hinein gebildet. Die Art ist giftig und seit dem
Mittelalter als Arzneipflanze bekannt (Hiller & Melzig 2006).

G. officinalis ist eine schwache Verbands-Charakterart des

Abb. 6 Gratiola officinalis L., o . . ) )
aus Rothmaler (1995). Cnidio-Deschampsietum, sie findet sich auch in Flutrasen

11



MATERIAL UND METHODEN

des Verbandes Lolio-Potentillion anserinae. lhre Gesamtverbreitung ist kontinental. In Europa
wichst sie vorwiegend in der temperaten und submeridionalen Zone, in GroB3britannien und Skandina-
vien fehlt sie. Als Hemikryptophyt wichst sie auf nass bis wechselnassen Moor- und Sumpfwiesen, an
Graben, Mulden und Weidengebiischen (Vent & Benkert 1984, Oberdorfer 1994, Rothmaler 2005).
Die humosen Tonbdden sind miBig nihrstoffreich, basenreich, oft kalkarm und neutral. Okologische
Zeigerwerte nach Ellenberg (1991) sind: L7, T7, F8w, R7 und N4. Die Art ist hdufig Rohbodenpionier
und sommerwirmeliebend (Rijpert 1977, Burkart 2001). Im Gebiet der Unteren Havel findet sie sich ab
Héhen mit einer Uberflutungsdauer von 180 Tagen bis zur mittleren Hochwasserlinie (Burkart 1998).

J. atratus Krocker, die Schwarzbliitige Binse, gehort zur Familie der Binsengewichse (Juncaceae)
(Abb. 7). Ihr Wuchs ist locker horstférmig, die Halme wachsen bis zu einer Lange von 30-120 cm und
sterben im Herbst ab. Die vegetative Ausbreitung erfolgt vorwiegend iiber Rhizome. Die Bliitezeit
beginnt bereits Ende Mai. Sie erfolgt innerhalb einer Population in mehreren synchronen Pulsen (Mi-
chalski & Durka 2007). Die kleinen Samen (< 0,2 mm) werden zur Sommermitte reif.

J. atratus ist nach Burkart (1996, 1998) keine typische Griinlandpflanze. Die meisten Vorkommen
lassen sich zum Verband der Flutrasen des Potentillion anserinae R.Tx. 1947 stellen, nur wenige
zum Verband Cnidion Bal.-Tul.1966 oder zur Pioniergesellschaft wie der J. atratus Gesell-
schaft. Die Art hat eine kontinentale Gesamtverbreitung, wobei das Untersuchungsgebiet Teil der
westlichen Arealgrenze ist. In Deutschland galt sie lange Zeit als verschollen, bis vor wenigen Jahren
in der Unteren Havelaue ihre Wiederentdeckung gelang. Mittler-
weile sind dort elf Fundorte bekannt (Burkart er al. 1995, Burkart
1995, Kummer & Burkart 1997). Im iibrigen Bundesgebiet kennt
man zurzeit nur zwei weitere Wuchsorte. Auch in Osteuropa sind
die Vorkommen deutlich zuriickgegangen. Die Schwarzbliitige
Binse ist ein Hemikryptophyt (Rhizomknospen) nasser bis wech-

selnasser und iiberstauter Standorte. Sie besiedelt ndhrstoff- und
basenreiche, mafig saure, humose Kies-, Lehm- und Tonbdden
(Oberdorfer 1994, Rothmaler 2005). Okologische Zeigerwerte der
Art nach Ellenberg (1991) sind: L8, T7, FOw, R7 und N4. Dariiber
hinaus gilt sie als besonders pionierfreudig und sommerwérmelie-
bend (Burkart 1995, 2001). Im Gebiet der Unteren Havel findet
sich J. atratus ab Hohen mit einer Uberflutungsdauer von 180 Ta-  Abb, 7 Juncus atratus Krocker,
gen bis zur mittleren Hochwasserlinie. aus Rothmaler (1995).

2.3. Versuche zur generativen Fortpflanzung

2.3.1. Verhalten in der Samenbank

Herkunft der Samen

Reife Samen von C. dubium wurden am 12.10.2000, 24.10.2001 und 30.10.2002 von zwei Populatio-
nen in der Havelaue bei Giilpe (Standorte C I, CII siehe Kap. 2.5.1) geerntet. Reife Samen von
G. officinalis konnten im Jahr 2000 am 18.10., im Jahr 2001 am 24.10., aber nicht im Jahr 2002 ge-
erntet werden. Die betreffenden Populationen, eine in Elbnéhe bei Havelberg (Standort G I) und eine
in der Havelaue bei Giilpe (G II), wurden 2002 durch das Sommerhochwasser ausgeldscht. Reife Sa-

men von J. atratus wurden am 21.7.2001 von zwei Populationen in der Havelaue bei Giilpe (Standort
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J 1) und Havelberg (J II) geerntet. 2002 hatte auch hier das Sommerhochwasser eine Ernte verhindert.
Im Jahr 2000 waren die zur Samenernte vorgesehenen und daher mit Gaze umspannten Bliitenstdnde
am Standort J II durch Beweidung vernichtet worden. Der Versuch wurde deshalb nicht angesetzt.

Es handelte sich bis auf G. officinalis am Standort G I stets um Populationen aus mindestens 30 Indi-
viduen. Die erhaltenen Samen wurden gut durchmischt und bis zur Verwendung trocken gelagert.
Zwischen Sammeldatum und Versuchsbeginn lagen 3 Tage.

Die Simulation von Winter/Friihjahrsiiberflutung und Trockenheit

Kleine Nylonbeutel (5 x 5 cm, Netzweite: 0,15 x 0,1 mm) wurden entweder mit 50 Samen von C. du-
bium oder mit bis zu 100 Samen von G. officinalis bzw. von J. atratus bestiickt, zugendht und einzeln
in 252 mit Boden aus dem Untersuchungsgebiet befiillte Pflanztopfe (Hohe = Durchmesser = 6 cm)
eingebracht. Pro Art und Erntejahr wurden 3 Topfe zufillig auf 1 von 18 Plasttabletts verteilt und un-
ter ein nach-drei-Seiten-offenes Dach im Botanischen Garten der Universitit Potsdam dem natiirlichen
Temperaturverlauf ausgesetzt (Abb. A3 im Anhang). Jeweils 3 Tabletts wurden einer von 6 Behand-
lungen ausgesetzt: In Anlehnung an die naturnahen Uberschwemmungsperioden in der Unteren Ha-
velniederung (Burkart 1998) wurden zunichst 4 zeitlich versetzte Uberflutungsereignisse von 30, 60,
120 und 180 Tagen simuliert (Abb. 8). Die Topfe in den wassergefiillten Tabletts dieser 4 Varianten
standen im jeweiligen Zeitraum 5 cm unter Wasser. Dariiber hinaus gab es eine trockene Variante. Die
dazugehdrenden 3 Tabletts blieben ginzlich frei von Wasser, was bedeutet, dass die darin befindlichen
Topfe nur der natiirlichen Luftfeuchte ausgesetzt waren. Die restlichen 3 Tabletts waren mit Topfen
der Kontrolle bestiickt, die durch einen konstant niedrigen Wasserstand von 1-2 cm im Tablett feucht
gehalten wurden. Die Position aller Tabletts wurde zweiwdchentlich randomisiert.

Wihrend der iiberflutungsfreien Zeit im Sommer und Herbst wurden die Topfe der Uberflutungsvari-
anten wie die der Kontrolle gehalten. Die Samen wurden so bis zu drei Jahreszyklen ausgesetzt. In
jedem Frithjahr wurde im Anschluss an die jeweilige Uberflutungsperiode pro Art und Erntejahr ein
Topf von jedem Tablett entnommen, die darin befindlichen Samen ausgegraben, gezéhlt und auf
Keimfihigkeit liberpriift. Die Kontrolle und die Trockenheitsvariante wurden zeitgleich mit der 30-

Tage-Uberflutungsvariante entnommen. Der Versuch endete geplant 2003, fiir J. atratus jedoch 2004.

Test auf Keimfihigkeit

Der lichtgebundene Tag/Nachtrhythmus eines Inkubators wurde auf 14/8 h festgelegt. Leuchtstoffroh-
ren lieferten auf Hohe der Samen kaltes, weilles Fluoreszenzlicht mit einer Photonenflussdichte von
etwa 20 pmol m 2 s™'. Der Tag/Nachtrhythmus der Temperatur betrug 22/15 °C bei 12/12 h. Die aus-
gegrabenen Samen eines Nylonbeutels wurden in Petrischalen auf mit destilliertem Wasser angefeuch-
tetes Filterpapier (Schleicher and Schiill, no. 595) gebracht. Die Petrischalen wurden mit Parafilm®
abgedichtet und in den Inkubator iiberfiihrt. Drei Wiederholungen zu je 50 Samen wurden pro Be-
handlungsvariante inkubiert. Die Beobachtungen erfolgten bis zum Keimungsbeginn tdglich, danach
alle 3 Tage. Die finale Anzahl gekeimter Samen wurde nach 32 Tagen ermittelt.

30 Tage
180 Tage 120 Tage 80 Tage
15.‘10 25‘.10 4‘.11 14‘.11 24‘.11 4.‘12 14112 22‘1.12 3‘.1 13‘.1 23‘.1 2‘.2 12‘.2 22‘.2 413 14‘.3 24.3 314 13‘.4 23‘.4 3‘.5 13‘.5 23‘.5 2‘.6 12‘.6 22‘.6
Herbst Winter Friihling Sommer

Abb. 8 Anfang und Ende der jihrlich stattfindenden, zeitlich versetzten Uberflutungsperioden.
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Messgrofien

Es wurden je Keimungssequenz zwei Parameter festgehalten: der Keimungsbeginn und als Keimfa-
higkeit die finale Keimung in Prozent. Der Keimungsbeginn ergibt sich aus der Anzahl der Tage zwi-
schen dem Auslegen einer Gruppe von Samen und der Keimung des ersten Samens. Tote Samen, die

weich und farbverindert waren, gingen nicht in die Berechnung der Keimungsprozente mit ein.

2.3.2. Elementare Keimungseigenschaften

Herkunft der Samen

Fiir die ersten Experimente wurde eine Mischung reifer Samen jeder Art von je drei Populationen
(siche Kap. 2.3.1. und je eine benachbarte Population) benutzt. Samen von C. dubium wurden am
12.10.2000, Samen von G. officinalis am 18.9.2000 und Samen von J. atratus am 25.7.2002 gesam-
melt. Fiir die restlichen Experimente wurden nur Samen von C. dubium benutzt, die am 12.10.2000,
24.10.2001, 30.10.2002 und 25.10.2004 an einem einzelnen Standort geerntet wurden. Dieser lag im
Hoéhenprofil der Aue direkt zwischen den spéteren Untersuchungsstandorten C I und C II (siche Kap.
2.5.1) und war im August 2002 durch die Sommerflut zwei Wochen lang tiberschwemmt. Alle Samen
wurden vor Versuchsbeginn 3 Tage bei Raumtemperatur getrocknet.

Inkubation

Die Samen wurden in Petrischalen auf zwei Lagen, mit destilliertem Wasser angefeuchtetes Filterpa-
pier (Schleicher and Schiill no. 595) gebracht. Die Petrischalen wurden mit Parafilm® abgedichtet,
jene der Dunkelvarianten zusétzlich in doppelte Alufolie eingeschlagen. Drei Wiederholungen zu je 50
Samen wurden pro Behandlungsvariante inkubiert. Die Samen wurden als Dunkel- oder Lichtvariante
(14 h tagliche Photoperiode von etwa 20 umol m >s ' PAR; kaltes, weiBes Fluoreszenzlicht auf Hohe
der Samen) in verschieden konstant temperierte Inkubatoren tiberfiihrt (10, 15, 22 und 30 °C). Tag/
Nacht-Wechsel-Temperaturen wurden manuell durch einen tdglichen Transfer der Samen simuliert.
Wurde nur ein Temperaturregime bendtigt, wurde einer der Inkubatoren auf 22/15 °C eingestellt.

Die Beobachtung der Keimung erfolgte bei den Lichtvarianten téglich, bei den Dunkelvarianten alle
drei Tage. Da bei vielen Arten kurze Lichtimpulse von geringer Intensitét ausreichen, um die Keimung
auszulosen, wurden die bereits beim Zdhlen dem Licht ausgesetzten Samen der Dunkelvarianten nicht
mehr in den Versuch zuriickgefiihrt. Um dennoch eine ausreichende Anzahl an Beobachtungsterminen
zu gewdbhrleisten (fiinf), wurden bei den Dunkelvarianten 15 Wiederholungen zu je 50 Samen ange-

setzt. Die finale Anzahl gekeimter Samen wurde nach 36 Tagen ermittelt.

Licht- und Temperaturempfindlichkeit direkt nach der Samenreife

Frisch gereifte Samen wurden sowohl bei Licht als auch bei Dunkelheit unter zwei verschiedenen
Tag/Nacht-Temperaturbedingungen von 22/15 und 22/10 °C sowie vier konstanten Temperaturen von
10, 15, 22 und 30 °C inkubiert.

Licht- und Temperaturempfindlichkeit nach einer 12-wochigen kalten Stratifizierung

Da zahlreiche Samen feucht-kalte Bedingungen zur Aufhebung ihrer Keimruhe benétigen, wurde ein
Teil der Samen bei 5 °C wihrend einer Dauer von 12 Wochen Dunkelheit feucht-kalt stratifiziert und
nachfolgend wie die frischen Samen unter allen moéglichen Licht- und Temperaturregime inkubiert.
Der Effekt von Gibberellinsiure auf die Keimfihigkeit von C. dubium

Um die Tiefe der priméren physiologischen Keimruhe zu bestimmen, wurden frische Samen von C. du-

bium der Jahre 2000-2002 und 2004 unter vier verschiedenen Gibberellinsdurekonzentrationen (GAj3)
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00,01 0,1 1,0 und 10 mM (pH 6,0) 36 Tage lang im Licht bei 22/15 °C auf ihre Keimfahigkeit getestet.

Jahreszyklus der Keimruhe von C. dubium

Je 100 Samen der Ernte des Jahres 2004 wurden auf 10 Nylonbeutel verteilt und einzeln in 10 mit
Boden aus dem Untersuchungsgebiet befiillte Pflanztopfe eingebracht. Die Topfe wurden unter ein
nach-drei-Seiten-offenes Dach platziert und von Oktober bis April tiglich und den Rest des Jahres
wochentlich bis zur Feldkapazitit gewédssert. Die Samen eines Beutels wurden von Oktober 2004 bis
Juli 2005 jeweils am 25. des Monats als Lichtvariante bei 22/15 °C auf Keimfahigkeit getestet.

Messgrofien

Es wurden je Keimungssequenz der Keimungsbeginn in Tagen (t), die finale Keimung in Prozent (G)
und die Keimgeschwindigkeit (VGsgo,) festgehalten. Zur Berechnung der Keimgeschwindigkeit (Glei-
chung 1) muss eine Keimkurve erstellt werden, aus der die bendtigten Werte abzulesen sind.

VGsoy, (% “Tag ™) =Gy, (h — 1) (1)
VGspy, - Keimgeschwindigkeit
Gspo, - die Halfte der prozentualen finalen Keimung
t) - Tage bis zum Erreichen von Gsgo,
t - Tage bis zum Keimungsbeginn

Wenn nur sehr wenige Samen keimen, kommt es zu einer offensichtlich strukturellen Abhingigkeit
der Keimgeschwindigkeit von der finalen Keimung. Aus diesem Grund gingen alle Fille mit weniger

als 10 % finaler Keimung nicht in die statistische Analyse der Keimgeschwindigkeit ein.

Phiinologie der Samenkeimung

Je Art wurden je drei Wiederholungen & 100 frisch gereifter Samen in drei 15 cm-T6pfe mit halbsteriler
Erde (die obersten 7 cm waren bei T > 150 °C hitzesterilisiert) vom natiirlichen Standort gesét. Die eine
Hiélfte der Samen wurde auf die Oberflache angedriickt, die andere gemal einer auentypischen verti-
kalen Samenverteilung wie bei Holzel & Otte (2004a) in 3 cm Bodentiefe vergraben. Die Topfe wur-
den in wassergefiillte Schalen gestellt und im Botanischen Garten regengeschiitzt, aber lichtexponiert
platziert. Die Topfe wurden wochentlich kontrolliert, die Keimlinge gezdhlt und anschlieBend entfernt.

2.4. Simulationsversuch Drachenberg

In natiirlichen Okosystemen ist es schwierig, Konkurrenzen unmittelbar zu beobachten. Deshalb wur-
de zur Einschétzung der Konkurrenzkraft der drei Stromtalarten ein experimenteller Topfversuch unter
kontrollierten Bedingungen angewandt. Dabei sollte der Einfluss verschiedener fiir die Untere Havel-
niederung denkbarer Umweltszenarien auf die individuelle Konkurrenzkraft untersucht werden.

Die Konkurrenzkraft einer Art setzt sich aus Konkurrenzeffekt und Konkurrenzantwort zusammen
(Goldberg et al. 1987, 1991, Keddy et al. 1998). Da die Arten miteinander verglichen werden sollten,
bot sich die sogenannte Phytometer-Methode an (Gaudet et al. 1995). Dabei wird das relative Konkur-
renzverhalten jeder zu testenden Art einerseits liber die Fihigkeit eingeschétzt, das Wachstum einer
ausgewihlten Phytometer-Art zu beeinflussen und andererseits iliber die Fahigkeit, unter Konkurrenz-
druck, der in diesem Fall von der Phytometer-Art ausgeht, angemessen weiter zu wachsen.
Phytometer-Art war in diesem Ansatz das weille Straulgras Agrostis stolonifera L. Diese Art ist in der
Unteren Havelniederung weit verbreitet (Burkart 1998). Sie kommt sowohl auf sehr feuchten und im
Friithjahr langere Zeit iiberstauten als auch auf eher trockenen Standorten vor. Die einzelnen Phytometer-
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2) b) ¢ d)
@ ® Agrostis stolonifera
O Stromtalart

Abb. 9 Schema der Topfbepflanzung.

Pflanzen stammen von einer kiinstlichen Population auf dem Gelidnde des Botanischen Gartens der
Universitdt Potsdam ab. Dieser Bestand wurde fiinf Jahre zuvor aus Samen von Pflanzen aus der Unte-
ren Havelaue etabliert. Pflanzen von G. officinalis und C. dubium entstammen aus Samenanzuchten im
Gewichshaus vom September 2000 und Januar 2001. Die Samen wurden im Sommer bzw. Herbst von
je drei im Auengradienten verschieden positionierten Populationen gesammelt (siche auch Kap. 2.5.1).
J. atratus ging wie A stolonifera aus einer bereits vor drei Jahren auf dem Universitdtsgeldnde etab-
lierten Population hervor, die wiederum aus Samen verschiedener Populationen abstammt (Burkart
pers. Mitt.). Die Pflanzen wurden im Winter 2000/2001 vegetativ im Gewéachshaus vermehrt.

Je drei individuelle Sprosse jeder Testart dhnlicher Gréfle wurden im Frithjahr 2001 symmetrisch an
den Rand eines mit Substrat vom natiirlichen Standort gefiillten 1-Liter-Rosentopfs gepflanzt. Testar-
ten waren C. dubium, G. officinalis, J. atratus und auch A. stolonifera selbst. Zum Test auf interspezi-
fische (bei letzterer Art intraspezifische) Konkurrenz wurde bei der Hélfte der Topfe in die Mitte die
einzelne Phytometer-Pflanze A. stolonifera gesetzt (Abb. 9a, b). Phytometer wurden nach GrofBen-
gleichheit ausgewéhlt. Zum Test auf intraspezifische Konkurrenz wurde bei der anderen Hélfte der
Topfe in die Mitte ein Spross der Stromtalart gesetzt (Abb. 9c¢). Dariiber hinaus wurde zur Kontrolle
jede der vier Arten einzeln in einen 1-Liter Topf gepflanzt (Abb. 9d). Eine Vereinheitlichung der
oberirdischen Biomasse wurde durch Vermessen der Sprosse und der Anwendung der im Freiland
ermittelten Ramet- bzw. Blattlingen/Trockenmasse-Regressionen erzielt (Abb. A4-A6 im Anhang).
Die Pflanzen hatten 5 Wochen Zeit, sich an die Bedingungen anzupassen. Ausfille wurden nachge-
pflanzt, ehe der Versuch am 5. Juni 2001 gestartet wurde. Um zu verhindern, dass die Pflanzen der
oberirdischen Konkurrenz ausweichen und mit Pflanzen anderer Topfe interagieren, wurde jeder Topf
mit 15 cm hohem Maschendraht umlegt. Unterirdische Konkurrenz wurde durch die Toptbegrenzung
sichergestellt. Die 8 Wiederholungen wurden in zwei Versuchsfeldern in einem 2-faktoriellen, rando-
misierten Blockdesign (4 Blocke) angeordnet mit Sommertrockenheit und Winter/Friihjahrsiiber-
flutung als variablen Faktoren:

1. keine Sommertrockenheit + keine Uberflutung (= Kontrolle)
2. keine Sommertrockenheit + 120 Tage Uberflutung

3. 42 Tage Sommertrockenheit + keine Uberflutung

4. 42 Tage Sommertrockenheit + 120 Tage Uberflutung

Alle Topfe wurden zunichst durch zweimaliges tégliches Gieen oder durch Niederschlag ausreichend
mit Wasser versorgt. Um Unterschiede im Wasserdargebot zu erreichen (Sommertrockenheit vs. aus-
reichende Wasserversorgung), wurden stirkere Niederschldge iiber einem der zwei Versuchsfelder
durch Spannen einer halbtransparenten Folie abgehalten. Die betreffenden Topfe wurden ab Mitte Juli
fiir sechs Wochen alle zwei Tage einmal leicht gegossen. Der Bodenwassergehalt bei guter Wasser-
versorgung war 42 +4 % TM gegen 24 + 9 % TM bei simulierter Trockenheit. Die Pflanzen zeigten
keine Anzeichen des Verwelkens.

Eine Periode der Uberflutung wurde erzeugt, indem die Tpfe nach dem Entfernen jeglicher verblie-
bener oberirdischer Biomasse Anfang Januar in mit Havelwasser gefiillte Wannen platziert wurden.
Sie waren dort 30 cm {iiberstaut. Nach dem Ende der Frostperiode wurde wochentlich in jede Wanne
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Frischwasser zugefiihrt, nach 120 Tagen das Wasser bis auf Hohe der Topfe abgepumpt und nach drei
weiteren Tagen die Topfe mit den Pflanzen wieder auf die Versuchsflidchen tiberfiihrt. Nach einer wei-
teren Woche erfolgte eine Diingung mit 100 ml konzentrierter Hoagland-Losung pro Topf. Schne-
ckenfral wurde durch einen Zaun, durch Absammeln und das Streuen von Ferramol Schneckenkorn
(Wirkstoff: Fe;PO,, Neudorff) ausgeschlossen.

Im Juni 2002 hatten die Pflanzen den Behandlungszyklus einmal vollstdndig durchlaufen (Abb. 10).
Am 16. Juni 2003 - nach Abschluss des zweiten Behandlungszyklus - wurden zur Bestimmung des o-
Aminostickstoffgehalts von jeder Art gegen 14Uhr Blattproben entnommen und sofort in fliissigem
Stickstoff eingefroren. Vom 17. bis 27. Juni 2003 erfolgte dann nach einer morphometrischen Charak-
terisierung aller Pflanzen die vollstindige Ernte, eine Separierung in oberirdische und unterirdische
Pflanzenteile sowie die Bestimmung der jeweiligen Trockenmassen. Fiir jede Versuchsvariante (abio-
tische Umwelt und Testart) wurde die finale Phytometerbiomasse benutzt, um die Stirke des Konkur-

renzeftektes der Testarten auf die Phytometer-Pflanze zu errechnen (Gleichung 2).

KE= (PEinzel - PMix) ' PX_l X=Einzel WENN PEinzel > PMix sonst X=Mix (2)
KE - Konkurrenzeffekt
Peinzer - mittlere Trockenmasse des Phytometers in Einzelkultur
Puix - mittlere Trockenmasse des Phytometers in Mixkultur mit drei Nachbarpflanzen einer Testart

Diese Gleichungen ergaben relative Werte fiir den Konkurrenzeftekt da Px benutzt wurde, um die
Umweltbedingungen zu standardisieren. Werte zwischen 0 und 1 reflektieren einen negativen Effekt
der Testart auf den Phytometer, Werte zwischen -1 und 0 einen positiven (= fordernden) Effekt.

Die Netto-Konkurrenzantwort der Stromtalarten als Féhigkeit einer Unterdriickung durch A4. stolonife-
ra zu widerstehen berechnet sich dhnlich (Gleichung 3).

KANet: (TMEinzel - TMMix) ' TMX71 X=Einze] WENIN TMEinzel > T1\/IMix sonst X=Mix (3)
KAnee - Netto-Konkurrenzantwort
TME;ne - mittlere Trockenmasse der Stromtalart in Einzelkultur
TMuix - mittlere Trockenmasse der Stromtalart interspezifisch mit

einer Nachbarpflanze A. stolonifera oder intraspezifisch
mit drei Nachbarpflanzen der gleichen Art

Je abiotische Umweltvariante und Stromtalart wurden zusétzlich 11 Einzelpflanzen in den Versuch
integriert. Sie dienten der Analyse des Speicherhaushaltes der unterirdischen Organe unter kontrollier-
ten Bedingungen. Einzelproben wurden immer gegen 14 Uhr sowohl an einem Tag im Herbst 2002 als
auch im Friihjahr 2003 genommen, separiert, zu fiinf Mischproben vereinigt, sofort in fliissigem Stick-
stoff eingefroren und bis zur Aufarbeitung bei —80 °C gelagert.

Sommertrockenheit O Winter-/Friithjahrsiiberflutung

| Pflanz-
5 zeitraum 1. Messkampagne 2. Messkampagne + Ernte
% l (nicht dargestellt)
[
% T T T T T T T T T T T T T T T T T 1
o b — ~ — —| [
R HFELE: 25 He

) 2001 2002 2003

Abb. 10 Zeitlicher Rahmen der Versuchsanordnung.
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2.5. Freilanduntersuchung

2.5.1.

Standortbeschreibung

Ende Mai 2000 wurden je Art zwei Standorte ausgewdhlt, die sich in erster Linie hydrologisch unter-

scheiden sollten. Dies gelang fir C. dubium, teilweise fir G. officinalis, jedoch nicht fiir J. atratus. Die

Lage der Flichen im Gebiet der Unteren Havelniederung ist in der Karte Al (im Anhang) dargestellt.

Die Absoluthohe der jeweiligen Standorte wurde mittels Hohennivellement bestimmt. Aus den Tabellen

1-3, Al (im Anhang) sowie der Abbildung 11 ergibt sich folgende allgemeine Charakterisierung:

Standort C I: hohe Lage im Gelénde bei 26,4 m iNN im Ubergangsbereich zwischen Talaue und

Talsandterrasse, ca. 400 m vom Fluss entfernt und nur in Jahren extremen Hochwassers wie der Som-

merflut 2002 liberschwemmt; grundwasserbeeinflusst, Grundwasser bei hohen Grundwasserstanden

unter Spannung, dennoch eher sommertrocken; ein- bis zweischiirige, artenreiche Wiese des Cnidio-

Deschampsietum Hundt ex Pass. 60, einer Gesellschaft der Wirtschaftswiesen- und weiden; kriau-

terdominiert vor allem durch Achillea millefolium und Centaurea jacea, C. dubium macht nur maxi-

mal 8 % der Bestandesbiomasse aus; nach Mundel (1996) oligo- bis mesotroph.

Standort C II: nur 30 m vom Fluss entfernt; niedrige Lage im Gelénde bei 24,5 m tiNN und jahrlich -

2002 inklusive der Sommerflut - mit bis zu 120 Tagen {iberschwemmt; grundwasserbestimmt, Grund-

wasser bei hohen Grundwasserstinden unter Spannung, sommerfeucht/frisch; zweischiirige Wiese des

Cnidio-Deschampsietum Hundt ex Pass. 60; grasdominiert vor allem durch Poa pratensis und

Alopecurus pratensis nur wenige krautige Arten wie Trifolium repens und Mentha arvensis dominie-

ren, C. dubium macht nur maximal 4 % der Bestandesbiomasse aus; oligo- bis mesotroph (Mundel
1996), wobei der Phosphatgehalt des Bodens zehnmal hoher war als am Standort C 1.

Tab.1 Ausgewihlte Bodenkennwerte und reale Uberflutungszeitriume der Standorte von 1999-2004.

min. / max.

Uberflutungsdauer und -zeitriume

Stand- |, Substratfolge Grundwasser-
ort unus (0-40 cm)  Flurabstand Winter Winter Winter Sommer Winter Winter
(ohne ;g(')';f)““ﬂm 1999/2000 2000/2001 2001/2002 2002 2002/2003 2003/2004
1
Cl sandiger 0 Tage 0 Tage 0 Tage 3 Tage 5 Tage 0 Tage
orcr ML Auentehm  39m/27dm - - - 23.8.-26.8. 11.1.-16.1. -
cn Mul sandiger 0dm/ 11d 71 Tage 61 Tage 103 Tage 25 Tage 156 Tage 68 Tage
oF Gare) h(j;‘;‘f};) Auenlehm MM 55 194, 192234, 251.-85. 15.8-9.9. 25.10.-30.3. 10.2.-16.4.
o 95 Tage 51 Tage 120 Tage 38 Tage 204 Tage 75 Tage
GI il Sand— 0dm/I8dm 5, g5 233-15.5. 27.1.275. 13.8-209. 21.9-104. 7.2.23.4.
Gl sandiger 72 Tage 63 Tage 92 Tage 25Tage 157 Tage 84 Tage
OP Garz Mull Auenlehm Odm /18dm 5.2.-20.4. 26.2.-304. 9.1.-11.4. 15.8.-9.9. 25.10.-31.3. 11.2.-3.5.
J1  Feucht Sand 0dm / 6dm 146 Tage 155 Tage 183 Tage 25 Tage 156 Tage 93 Tage
OPGaz  moder 19.12.-14.5. 17.12.-15.5. 13.12.-14.6. 15.8.-9.9. 25.10.-30.3. 2.2.-5.5.
Ji  Feucht- Auenlehm / 0dm/ 9dm 69 Tage 40 Tage 164 Tage 32 Tage
Havelb.  mull Sand 8.2.-18.4. 13.-104. 27.1.-10.7. 10.8.-7.9. ) i

Die Erfassung der Substrate erfolgte durch Bohrungen mit dem Bohrstock, die Ansprache der Humusform nach Augen-
schein. Der Grundwasserstand wird anhand der Hohenlage im Geldnde, des Substrattyps, der Werte des néchstgelegenen
Havelpegels sowie der Pegelstandsmessungen vergangener Jahre von Schimmelmann (1993) und Burkart (1998) abgeschitzt,
die Uberflutungszeitriume (£ 7 Tage) gehen auf eigene Beobachtungen zuriick.
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Tab. 2 Mittlere Stickstoffgehalte (n = 3) der Standorte in der Vegetationsperiode 2001.

NO;~ (mg- 100g ' Boden)

NH," (mg-100g ' Boden)

Tiefe Datum 17.Mai 18 Juni 17.Juli 15. Aug 17.Sep 17.Mai  18Juni 17.Juli 15. Aug 17. Sep

(cm)  Standort

0-10 CI1 1,5 1,7 1,6 1,0 2,1 1,2 1,8 2,0 1,7 1,8
(e 1] 2,0 2,1 22 L1 2,5 1,0 1,7 1,3 1,6 1,0
G1 1,8 1,4 1,3 2,0 1,6 1,7 1,1 0,9 12 0,8
GII 1,8 2,2 1,9 1,2 2,6 0,8 1,5 1,3 1,1 0,9
JI 1,3 1,5 1,6 1,9 2,1 1,7 1,3 1,0 0,9 0,7
Jn 1,6 1,6 1,3 2,6 2,1 12 1,4 1,1 1,6 0,9

10-40 CI1 1,1 1,4 1,2 0,9 1,8 0,7 1,4 1,5 1,2 1,0
CII 1,2 1,7 1,6 1,1 1,3 0,8 1,2 0,9 0,9 0,8
GI 1,4 L1 1,2 1,2 1,3 1,0 0,9 0,8 0,8 0,6
GII 1,6 1,8 1,7 0,9 2,0 0,6 0,9 0,9 0,8 0,7
JI 1,7 1,6 1,6 13 2,0 0,7 1,0 0,9 0,7 0,7
JII 1,4 L1 1,4 0,9 1,1 1,0 0,9 1,0 0,7 0,7

Die Stabw war stets < 30 %; Je Standort wurden zehn 40 cm-tiefe Bohrkerne gezogen, in zwei Tiefenbereiche getrennt und je
drei Mischproben separat analysiert. Pflanzenverfiigbares Nitrat und Ammonium wurden mittels 2 M KCI-Losung aus dem
Boden extrahiert und deren Konzentration nach der Cadmium-Reduktionsmethode kolorimetrisch bei 425 nm bestimmt.

Tab.3 Weitere mittlere Néhrstoffgehalte (n = 3) und pH-Wert der Standorte in der Vegetationsperiode 2001.

PO, (mg- 100g ' Boden) K* (mg- 100g ' Boden) Mg (mg- 100g ' Boden) pH
Tiefe Datum 17.Mai 17.Juli 17. Sep 17.Mai 17.Juli 17.Sep 17.Mai 17.Juli 17. Sep
(cm)  Standort
0-10 CI 1,6 1,3 1,2 7,1 5,2 7,2 14,5 12,6 12,5 4,6
c1I 11,9 10,1 8,5 6,9 7,1 9,0 13,4 13,9 13,2 5,6
GI 0,9 1,0 1,0 19 23 1.8 1,5 1,1 13 4.4
GII 4,1 2,6 2,8 6,8 5.4 11,8 19,0 18,4 16,4 5,7
JI 0,3 0,2 0,3 1,6 2,0 2,1 1,8 2,0 3,6 4,5
JII 0,8 0,8 11 6,1 5,6 10,7 78 6,9 8,6 4,7
10-40 CI 0,5 0,3 0,5 3,6 3,0 3,8 7,6 5,8 6,1 4,7
CIlI 4,0 1,9 3,1 4,1 3,4 5,3 12,8 12,9 11,5 6,1
GI 0,5 0,5 0,6 1,3 1,1 1,1 0,9 0,7 0,7 4,5
GII 0,4 0,6 0,4 4,6 3,5 42 13,4 14,3 14,6 6,5
JI 0,2 0,3 0,2 1,0 11 1,5 1,7 1,8 1,7 95
JII 0,4 0,4 0,4 2,6 3,7 2,8 6,5 5,0 3,4 5,0

Die Stabw war stets < 15 %; Je Standort wurden zehn 40 cm-tiefe Bohrkerne gezogen, in zwei Tiefenbereiche getrennt und je
drei Mischproben in der Landesanstalt fiir Landwirtschaft in Potsdam entsprechend den Richtlinien des VDLUFA (1991)
analysiert: pH in 0,0125M CaCl,-Lésung, PO, und K nach der Doppellaktatmethode, Mg** nach SCHACHTSCHABEL

ClI CII
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Abb. 11 Mittlerer Bodenwassergehalt im Haupt-
durchwurzelungsbereich der Standorte im Jahr 2001
(n=3) in zwei Bodentiefen 0-10 cm und 10-40 cm.

Je Standort wurden zehn Bohrkerne gezogen, je Tiefenbe-
reich drei Mischproben erzeugt und gravimetrisch vermes-
sen, d.h. im Trockenschrank bei 105 °C bis zur Gewichts-
konstanz getrocknet und mit dem Frischgewicht verrechnet.
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Standort G I: niedrige Lage im Gelénde bei 26,2 m NN und jéhrlich mit bis zu 200 Tagen tiberflu-
tet; durch die abgeschirmte Lage unmittelbar hinter dem Elbdeich qualmwasserbeeinflusst; Grundwas-
ser frei flieBend, eher sommertrocken (nach Scheffer & Schachtschabel 1998); unbewirtschafteter
Flutrasen der Glyceria fluitans-Agrostis stolonifera - Gesellschaft, einer Gesellschaft des Ver-
bandes Potentillion anserinae; graserdominiert durch Agrostis canina, Eleocharis palustris und

Phalaris arundinacea; oligo- bis mesotroph (Mundel 1996).
Standort G II: relativ hohe Lage im Geldnde am Rand einer Senke bei 25,3 m tiNN, ca. 400 m vom

Fluss entfernt und dennoch jahrlich - 2002 inklusive der Sommerflut - vor allem durch die benachbarte
Senke mit bis zu 120 Tagen iiberschwemmt; grundwasserbestimmt; ein- bis zweischiirige, artenreiche
Wiese des Cnidio-Deschampsietum Hundt ex Pass. 60 an der Grenze zu einem Rdohricht des
Caricetum gracilis; grasdominiert vor allem durch Carex disticha und Festuca pratensis; oligo- bis
mesotroph (Mundel 1996), wobei im Mai der NH**-Gehalt des Bodens halb so hoch war wie am
Standort G 1.

Standort J I  stark strukturierte ehemals anthropogen genutzte Kiesgrube; Entfernung zur Stromha-
vel ca. 1800 m, zur Nietze ca. 650 m, der siidlichen Verldngerung der Giilper Havel (Nebenarm) im
Niveau der unteren Talsandterrasse im Randbereich der Talaue; niedrige Lage im Geldnde bei
24,3 m iNN und jéhrlich - 2002 inklusive der Sommerflut - mit bis zu 180 Tagen iiberschwemmt;
durch Havelndhe und Qualmwasseraufstieg trotz sandigen Substrates sommerfeucht, insgesamt wech-
selnass; unbewirtschaftete Vegetationseinheit der Juncus atratus - Gesellschaft (Burkart 1998); als
Pioniergesellschaft grasdominiert durch Juncus bulbosus, J. conglomeratus, J. effusus, Agrostis cani-
na, Eleocharis uniglumis aber auch krautige Arten wie Mentha arvensis und Ranunculus repens sowie

Geholze wie Salix spec. kommen vor; oligo- bis mesotroph (Mundel 1996).

Standort J II: von Stralenbdschungen eingerahmte Senke in ca. 500 m Entfernung zur Havel; der
Auelehm keilt hier offenbar aus, denn bereits 3 dm unter Flur steht Sand an; dennoch niedrige Lage im
Gelénde bei 24,4 m GINN und jéhrlich - 2002 inklusive der Sommerflut - mit bis zu 150 Tagen {iber-
schwemmt, dauerfeucht, grundwasserbestimmt und nach niederschlagsreichen Perioden durch die
wasserstauende Auenlehmdecke haufig Ansammlung von Oberflichenwasser; Rinderweidenutzung,
Wiese des Cnidio-Deschampsietum Hundt ex Pass. 60; grasdominiert durch Agrostis canina,
Deschampsia cespitosa und Juncus spec., am Rand kommen Gehdlze wie Salix spec. und Populus

nigra x canadensis vor; oligo- bis mesotroph (Mundel 1996).

2.5.2. Datenerhebung an den Standorten C I und C I1

Dauerquadrate

An den Standorten C I und C II wurden im April 2001 zufillig jeweils sechs Quadrate der Kantenlédn-
ge 1 m ausgewdhlt und mit vier kriftigen, langen und rot gefarbten Négeln, die in die Erde getrieben
wurden, markiert. Die Nagel ermoglichten es, wiederholt und exakt einen hdlzernen Rahmen gleicher
Kantenlénge anzupassen. Drei der Quadrate wurden zuféllig an jedem Standort ausgewihlt und - in
Absprache mit den Landwirten - zu den jeweiligen Mahdterminen eingezdunt. Diese Quadrate gehdren
damit zur Behandlungsflache ,keine Mahd*, die anderen drei zur Flache ,,eine Mahd“.

Die genaue Position der in den Quadraten wachsenden Ramets von C. dubium wurde zwischen An-
fang April 2001 und Ende Oktober 2004 in regelméBigen Abstinden von 6-8 Wochen aufgenommen.
Dadurch konnte 2001, 2002 und im Friihjahr 2003 (nach dem Jahrhundertsommerhochwasser 2002)
die Populationsdynamik genau verfolgt werden. Es waren zwischen 14 und 18 Rasteraufnahmen je
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Quadrat. Vor jeder Authahme wurde der Holzrahmen neu bespannt, um ein genaues 10 x 10 cm Ras-
ter zu erhalten. Keine Datenerhebung erfolgte bei Uberschwemmung. In der Vegetationsperiode 2003
sowie am 2.6.2004 wurden nur die Dichten erfasst. 2004 waren die Standorte bereits vor der Einziu-
nung abgeméht worden. Die finalen Rametpositionen wurden daher nur in den Quadraten der Mahdva-
riante kartiert, und zwar am 1.9. und am 27.10.2004.

Bei allen registrierten Ramets wurden die Anzahl der Blitter je Ramet gezdhlt sowie die Blatthohe,
Blattspreitenbreite und -linge vermessen. Falls sich innerhalb der Dauerquadrate Bliitenstdngel befan-
den, wurden die Hohe der Stidngel sowie die Zahl der Dolden bestimmt. Bis zu 20 zusédtzliche Bliiten-
stingel wurden ebenso an jedem Standort auflerhalb der Quadrate vermessen.

Um die Halblebenszeiten der monatsweise zusammengefassten Ramet- und Blattkohorten abzuschét-
zen, wurden fiir jedes Dauerquadrat (Ramets) und fiir jede Kohorte (Blitter) Uberlebenskurven er-
stellt, aus denen die Zeit, nach der nur noch 50 % der anfinglichen Ramet- bzw. Blattanzahl existiert

haben, abgelesen werden kann.

Pflanzenernte

Zur morphometrischen Charakterisierung und zur Erstellung der Blattlinge- bzw. Bliitenstingelho-
he-TM™'-Regressionsformel (siche Abb. Ada, b im Anhang) wurden monatlich vom 15.5.2000 bis
15.11.2002 etwa 30 Blitter und 5 Bliitenstéingel in der Ndhe der Dauerquadrate geerntet (gegen
14 Uhr), morphometrisch vermessen, getrocknet und anschlieend gewogen. Mit Hilfe der Regressi-
onsformel ldsst sich spéter bei bekannter Blattlinge oder Bliitenstingelhohe die Biomasse beider
Pflanzenorgane nichtdestruktiv bestimmen und bei Kenntnis der Blattlingen aller Ramets einer be-
stimmten Flache, wie die der fiinf Dauerquadrate, die oberirdische Biomasseakkumulation errechnen.
Dieselben Blattproben wurden spater homogenisiert und deren C/N-Verhéltnis ermittelt. Zur Bestim-
mung der Transportkomponenten (Aminosduren, Kohlenhydrate) wurden die Basalinternodien der
fiinf bereits geernteten Bliitensténgel in fiinf Abschnitte und die Blattstiele von 20 zusétzlichen, zufal-
lig ausgewéhlten und geernteten Bldttern in drei Abschnitte gleicher Lénge geteilt. Diese Abschnitte
wurden ihrer Nummerierung entsprechend zu fiinf bzw. drei Mischproben zusammengefasst, sofort in
fliissigem N, eingefroren und zur weiteren Bearbeitung im Tiefkiihlschrank bei —20°C aufbewahrt.
Die Uberdauerungsorgane wurden in verschiedenen Jahren je einmal im Herbst und Friihjahr durch
vorsichtiges Ausgraben der Ramets erhalten (Tab. 4). Die Wurzeln wurden noch am selben Tag mit
H,04t gewaschen, gewogen und in fliissigem N, eingefroren. Fiir die Frithjahrsernte wurde jeweils im
vorangegangenen Herbst die Position von etwa 25 Ramets pro Standort durch farbige Négel markiert.

Samenernte und TTC-Test

Unmittelbar nach der Ernte wurden die Samen in leere und in potentiell keimfihige Samen sortiert.
Mit Letzteren erfolgte ein klassischer TTC-Test: Die Samen wurden mit einer Rasierklinge geteilt und
anschlieBend auf Filterpapier liegend bei Dunkelheit und 22 °C in einer mit 0,05 M NaPO, (pH 7,4)
gepufferten 0,6 %gen 2,3,5-triphenyl-2H-tetrazoliumchlorid-Losung inkubiert. Die Farbreaktion

(Formazanbildung) lebender Samen wurde nach 24 h visuell {iberpriift.

Jahreszeit 1. Datum Standorte 2. Datum Standorte Tab. 4 Erntetermine der
Herbst 2000  24.10. GI GII CI CII unterirdischen  Organe
Friihjahr 2001 11.4. GI GII CI CII 274, GI von C. dubium, G. offi-
Herbst2001 7.11.  GI GII CI CII JI cinalis und J. atratus an
Frithjahr 2002 11.4. GII CI CII 204.  GI JI den Standorten im Frei-
Herbst2002 7.11.  GI GII CI CII JI land.

Herbst 2004 25.10. ClI CII
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2.5.3. Datenerhebung an den Standorten G I und G 11

Die Datenerhebung erfolgte 2000, 2001, 2002 & im Frithjahr 2003: Die flichenméBige Ausdehnung
der Individuen wurde durch eine visuelle Aufspaltung in messbare Rechtecke abgeschéitzt. In regel-
méBigen Abstdnden von 2-4 Wochen wurden die demografische Entwicklung erfasst, die Rametldngen
von je 25 zufallig tiber alle Individuen hinweg ausgewéhlten Ramets gemessen und monatlich je fiinf
Ramets zur morphometrischen Charakterisierung, zur Erstellung der Rametlinge-TM '-Regression
(Abb. A5 im Anhang) und zur Bestimmung des C/N-Verhiltnisses geerntet (gegen 14 Uhr). Fiir die
Analyse der Transportkomponenten (Aminosduren, Kohlenhydrate) wurden die Basalinternodien die-
ser Ramets in fiinf Abschnitte gleicher Lange geteilt, zu fiinf Mischproben vereinigt und vor Ort in
fliissigem N, eingefroren. Es wurden nur lebende Ramets beriicksichtigt. Uberdauerungsorgane wur-
den in verschiedenen Jahren einmal im Herbst und einmal im Frithjahr durch vorsichtiges Abtrennen
einiger Ramets vom Rand der Individuen erhalten (Tab. 4). Wurzeln, Knospen und Rhizome wurden
noch am selben Tag mit H,Oge gesdubert, separiert, gewogen und in fliissigem N, eingefroren.
Demographische Parameter wurden von den im Feld erhobenen Daten errechnet. Dazu gehdren das
Halb- bzw. monatliche Uberleben der 1. Generation (= Anzahl der Primirramets im aktuellen Monat
oder Halbmonat / Anzahl der Primirramets im vorangegangenen Monat oder Halbmonat), das Halb-
bzw. monatliche Uberleben der Sekundirramets (= Anzahl der Sekundirramets im laufenden Monat
bzw. Halbmonat / Anzahl der Sekundirramets im vorangegangenen Monat bzw. Halbmonat), die Net-
torekrutierung (= Anzahl der Sekundirramets — Anzahl der Gesamt-Todesfélle) und die relative Ra-
metproduktion (= Anzahl aktuell lebender Ramets / Anzahl lebender Ramets im vorangegangenen
Monat bzw. Halbmonat).

2.5.4. Datenerhebung an den Standorten J I und J II

Dauerquadrate und markierte Horste

Am stark strukturierten, aber sehr dicht mit J. atratus bewachsenen Standort J I wurden fiinf in unter-
schiedlicher Hohe und rdumlicher Anordnung gelegene 1 m x 1 m Flichen abgesteckt. Die Anzahl
und der Entwicklungsstand der in den Quadraten wachsenden Ramets (= Halme) von J. atratus wurde
zwischen Juni 2000 und September 2002 in regelmdBigen Abstdnden von 2-4 Wochen aufgenommen.
Am Standort J II wurden 2001 50 Horste mit Hilfe von in die Erde gesteckten Néageln markiert und
ihre Position in einer Geldndeskizze festgehalten. Sowohl die Anzahl der Ramets pro Horst als auch
deren Entwicklungsstand wurden zwischen April 2001 und August 2002 in regelmifBigen Abstinden
von 2-3 Wochen aufgenommen. Je Standort wurden monatlich 25 Rametlédngen gemessen.

Analog zu G. officinalis (siche Kap. 2.5.3) wurden von den im Feld erhobenen Daten demographische

Parameter errechnet.

Pflanzenernte

Um auch diese besonders gefahrdete Art nicht unndtig zu beschédigen, wurden monatlich je Standort
fiinf Ramets sowohl zur morphometrischen Charakterisierung bzw. Erstellung der Rametlidnge- TM -
Regression (Abb. A6 im Anhang) als auch zur Aminosiure/Kohlenhydratanalytik der Basalinterno-
dien (fiinf Mischproben wie bei G. officinalis erzeugt) geerntet (gegen 14 Uhr). Uberdauerungsorgane
wurden nur am Standort J I zweimal im Herbst und einmal im Frithjahr durch vorsichtiges Abtrennen
einiger Ramets vom Rand der Individuen erhalten (Tab. 4). Wurzeln, Knospen und Rhizome wurden
noch am selben Tag mit H,O4. gewaschen, separiert, gewogen und in fliissigem N, eingefroren. Es

wurden ausschlieflich lebende Ramets beriicksichtigt.
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2.5.5. Herbivore

Der Méusebestand wurde mit bis zu 48 Fallen je Standort (12 Fallengruppen zu je 4 Fallen, Fallenfeld
0,25 ha, je 3 bis 5 Fallennichte, Wallnusskdder) entweder als Streifenfang zur Biotopanalyse oder als
Querschnittslinienfang zur Gebietsanalyse eingeschitzt (nach Sykora 1978). Die Untersuchungszeit-
rdume waren: 30.10.-5.11.2001, 25.2.-28.2.2003, 11.3.-17.3.2003 und 11.12.-16.12.2003.

2.6. Analytik

2.6.1. Druckventilation

Hierzu wurden im August 2000 pro Stromtalart einige Pflanzen ausgesucht und vermessen. Der Druck
in den Lakunen wurde mit einem Digital-Manometer (Merck) und die Gasflussrate mit einem Durch-
flussmesser (novodirekt) bestimmt. Das statische Druckdifferential des lebenden Sprosses, bzw. der
Stoppel (= statischer Druck der Luftstrdmung in den unterirdischen Organen ohne pumpende Wirkung
des Sprosses) wurde durch einen Direktanschluss des Manometers gemessen.

2.6.2. Trockenmassebestimmung

Die Proben wurden nach dem Wiegen zur Frischmassebestimmung mindestens 72 Stunden bei 65 °C
bis zur Gewichtskonstanz im Trockenschrank getrocknet. Die Ermittlung der Trockenmasse erfolgte
unmittelbar nach dem Erkalten mit einer Genauigkeit von 1 mg.

2.6.3. Stickstoffhaushalt

o-Aminostickstoff (nach Nehring & Hook 1971)

Die Blattproben wurden flir mindestens 72 Stunden bei —20 °C in der Gefriertrocknungsanlage ge-
trocknet und anschlieBend in der Kiithlkammer mit einer Kugelmiihle fein pulverisiert. Etwa 25 mg
Probe wurden zunichst mit 5 ml 0,05 M Phosphatpuffer pH 6 versetzt und gut durchmischt. Dieses
Gemisch wurde sodann 4 x 5 min mit zwischenzeitlicher Durchmischung im eisgekiihlten Ultraschall-
bad belassen und danach 10 min bei 7 °C und 24652 x g zentrifugiert. 1ml Uberstand wurde mit
0,5 ml 0,5 %iger 1,2-Naphthochinon-4-sulfonsidure (= 2,5 g NCHS auf 500 ml 50 % EtOH) und 2 ml
0,05 M Boratpuffer pH 8,8 versetzt, kriftig geschiittelt und 40 min im 40 °C warmen Wasserbad inku-
biert. Die Extinktion der nach der Reaktion mit Aminogruppen durch nukleophile Substitution der
Sulfonsduregruppierung in ihren Absorptionseigenschaften verdnderte NCHS wurde nach 2 x 20 min
Reaktionszeit und anschlieBendem Schiitteln bei 472 nm am Spektralphotometer (UV mini 1240,
Shimadzu) gemessen. Als Standard fungierte L-Alanin verschiedener Konzentrationen.

C/N-Verhaltnisse

5mg der im Trockenschrank getrockneten und mit einer Kugelmiihle homogenisierten oberirdischen
Pflanzenorgane wurden mit Hilfe einer Sartorius Hochprézisionswaage in kleine Aluschiffchen porti-
oniert. Die Bestimmung des N- und C-Gehaltes erfolgte als Doppelbestimmung mit dem CHNS-
Analysator Vario EL (elementar Analysensysteme GmbH) nach dem Prinzip der katalytischen Rohr-
verbrennung mit nachfolgender Detektion der Gase {iber einen Warmeleitfiahigkeitsdetektor. Benutzte
Kontrollsubstanz war Kreatin.

N-Riickverlagerung im Herbst: Sie berechnet sich aus der prozentualen Abnahme des relativen N-

Gehaltes des oberirdischen pflanzlichen Gewebes, gemessen vom Zeitpunkt des beobachteten Wachs-
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tumsendes bis zum letzten Erntetermin im Herbst. Wenn das Wachstum beendet ist, so wird ange-

nommen, sind bei konstantem Kohlenstoffgehalt prozentuale N-Verluste im Gewebe reale N-Verluste.

Freie Aminosiuren

Zur Homogenisierung wurden nach dem Zufallsprinzip jeweils drei der fiinf Mischproben ausgewéhlt,
bei den Blattproben von C. dubium alle Mischproben und bei den Uberdauerungsorganen fiinf Einzel-
proben. Diese Proben wurden fiir mindestens 72 Stunden bei —20 °C in die Gefriertrocknungsanlage
gegeben und danach unter Kiihlung mit einer Kugelmiihle fein pulverisiert. Fiir die Extraktion mit
80 %igem Ethanol wurden zunédchst etwa 50 mg, mindestens jedoch 10 mg, der jeweiligen Probe ein-
gewogen. Dazu wurden als interne Standards je 10 ul einer 10 mM Norvalin- und einer 10 mM Homo-
serinldsung sowie, im ersten von insgesamt drei Extraktionsgdngen, 750 ul Ethanol gegeben und gut
durchmischt. Die Proben wurden insgesamt 10 min im eisgekiihlten Ultraschallbad belassen, wobei
nach 5 min eine nochmalige Durchmischung erfolgte, danach bei 3448 x g zentrifugiert (4 °C) und der
Uberstand in ein EppendorfgefiB {iberfiihrt. Dann wurde je einmal mit 500 pl und 250 pl Ethanol ext-
rahiert und jeweils bei 3448 x g zentrifugiert (4 °C). Die Uberstinde wurden zusammengefiihrt und
das Gesamtvolumen mit einer Hamilton-Spritze ermittelt. Der Extrakt wurde durch Filtration gereinigt
und 50 bis 200 pl in Laufmittel A (mit 200 mM CH3;COOH (pH 7,0) gepufterte methanolische 40 mM
C,HsNaO, - 3H,0 -Losung) aufgenommen (Gesamtvolumen 1 ml). Die Analyse der Aminosduren
erfolgte durch HPLC, bestehend aus einem Autosampler (MIDAS, Spark Holland), einem Pumpensys-
tem (HPLC-PUMP 64, Knauer) sowie einem Fluoreszenzdetektor (RF-551 FLUORESCENCE
MONITOR, Shimadzu). Die Aminosduren wurden durch Vorsdulenderivatisierung mit OPA (ortho-
Phtaldialdehyd) derivatisiert und nachfolgend auf einer Aminosiule (Aqua 5 um C18 125A 250 x 4,6
mm, phenomenex”) separiert. Fiir die Trennung, die als einfache Gradienten-Elution bei einer Séulen-
temperatur von 25 °C, einer Flussrate von 0,8 ml min und einer Laufzeit von 70 min je Probe erfolgte
(Injektionsvolumen 5-30 pl), wurden zwei Laufmittel eingesetzt, 40 mM Acetatpuffer pH 7 : Methanol
(40 : 3; v:v) als Laufmittel A und 200 mM Acetatpuffer pH 7 : Methanol (25 : 75) als Laufmittel B
Tab. 2 im Anhang). Fiir die Identifizierung und Quantifizierung der Aminoséuren wurden Standardlo-
sungen von Aminosduren verschiedener Konzentrationen genutzt. Alle bekannten biogenen Amino-
sduren auBer Prolin wurden erfasst. Die Berechnung der Konzentrationen erfolgte nach einer soft-

waregestiitzten Integration der Peakflichen (Eurochrom™ 2000 for Windows).

2.6.4. Kohlenhydrathaushalt

Losliche Zucker

Die Bestimmung der 16slichen Zucker erfolgte ebenfalls mit Hilfe der HPLC, und zwar aus dem sel-
ben reinen ethanolischen Extrakt, der bereits fiir die Aminosiureanalytik hergestellt wurde. Der Ex-
trakt war bei —80 °C bis zu 6 Monate im Tiefkiihlschrank aufbewahrt worden. Die Trennung der Zu-
ckerkomponenten erfolgte isokratisch {iber eine Aminosdule (Eurospher-100 NH2 7 pm, Knauer) mit
75 % Acetonitril als Eluenten bei einer Flussrate von 1,0 ml min~' und einer Laufzeit von 15 min je
Probe. Zur Detektion wurde ein Differential-Refraktometer (Knauer A 0298) eingesetzt. Als Referenz-
substanzen dienten Fruktose, Glukose und Saccharose in bekannten Konzentrationen.

Starke

Die Bestimmung der Speicherstirke erfolgte aus dem bei der Aminoséure/Kohlenhydratextraktion
zuriickgebliebenen Pellet. Dieses wurde zunédchst mit 2 ml H,Og. liberdeckt, das Reagenzglas mit

Parafilm® verschlossen und das Pellet 2 h einer Quellung bei 100 °C iiberlassen. Die Proben wurden
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anschlieBend auf 25 °C abgekiihlt. Der Aufschluss der aus Amylose und Amylopektin unterschiedli-
cher Kettenldngen vorliegenden Ethanol-unldslichen Stirke in Glukose-Monomere erfolgte in zwei
Etappen. Nach einer Zugabe von 1,2 ml Amyloglukosidase (AGS) und Amylase (A) in Na-Acetat-
puffer pH 4,8 (314 U AGS + 3U A) wurde die Probe zunéchst 17 h bei 37 °C im Schiittelwasserbad
inkubiert. Ein zweiter Durchgang erfolgte mit einer Inkubationszeit von 2 h. Die Extrakte wurden
vereinigt und mit HyOges auf 10 ml aufgefiillt. Der Gehalt der darin aus der hydrolytischen Stérkespal-
tung vorliegenden Glukose wurde mit Hilfe der Anthronmethode bestimmt. 2 ml Filtrat wurden unter
Kiihlung mit 10 ml Anthronreagenz versetzt, homogenisiert und anschliefend im Wasserbad 20 Minu-
ten auf 100 °C erhitzt. Nach Abkiihlung auf 25 °C wurde der Farbkomplex aufgrund seiner Absorption
bei 625 nm am Spektralphotometer (UV mini 1240, Shimadzu) gemessen. Als Kontrolle dieser Mes-
sung diente ein D-Glukose-Standard in verschiedenen Konzentrationen von 10-400 ug ml™', als Kon-
trolle fiir die Hydrolyse fungierte ein Stirke-Standard in Mengen von 10-20 mg.

2.7. Datenanalyse

2.7.1. Allgemein

Fiir Mittelwertsvergleiche von mehr als zwei Datensédtzen wurden ein- oder mehrfaktorielle Varianz-
analysen (ANOVA) angewandt (Univariate Prozedur SPSS 12,). Mogliche Unterschiede wurden nach
Tukey oder Bonferroni (LSD-Test) berechnet. Bei nur zwei zu vergleichenden Datensédtzen wurde der
studentische t-Test verwendet. Um die Vorraussetzungen der Varianzanalyse Normalverteilung (Kol-
mogoroff-Smirnoff-Test) und Varianzhomogenitit (Levene-Test) einzuhalten, wurden die Daten so-
weit notwendig transformiert. Bei Nichterfiillung der genannten Vorraussetzungen wurde eine para-
meterfreie Kruskal-Wallis-Ranganalyse mit anschlieBendem multiplen Mittelwertsvergleich nach Ne-
meny gerechnet oder, bei nur zwei zu vergleichenden unabhéngigen Stichproben, der U-Test (bin-
dungskorrigiert).

Zur Abschitzung eines mdglichen Zusammenhanges zwischen zwei gemessenen Parametern diente
der Spearman’sche Rangkorrelationskoeffizient. Um einen funktionalen Zusammenhanges zu be-
schreiben, wurde eine Regression durchgefiihrt.

Soweit es unvermeidbar war, Datenreihen zur Uberpriifung mehrerer Hypothesen heranzuziehen, wur-
den die benutzten Signifikanzniveaus rechnerisch nach Bonferroni adjustiert. Da im Text nur signifi-

kante Ergebnisse beschrieben werden, erscheinen sie dort zumeist ohne das Wortchen ,,signifikant*.

2.7.2. Im Besonderen

Keimung

Eine 2-faktorielle ANOVA mit Messwiederholungen auf dem Faktor Zyklus (= Jahre) wurde benutzt,
um den interagierenden Einfluss der Behandlung (unterschiedliche Uberflutungsdauer bzw. Trocken-
heit) und der Anzahl der durchlaufenen Zyklen auf das Uberleben, die Keimféhigkeit und den Kei-
mungsbeginn einer Samenpopulation zu charakterisieren. Je ein Topf pro Zyklus hatte sich auf dem
selben Tablett befunden (= 3 Topfe pro Tablett). Hatten 100 % der Samen in allen drei Wiederholun-
gen iiberlebt, was vor allem nach dem ersten Zyklus hdufig vorkam, wurden fiir die ANOVA zwei der
Rohdaten um 1 %-Punkt verdndert. Begannen die Samen aller drei Wiederholungen am selben Tag zu
keimen, wurden zwei der Rohdaten um 0,2 Tage verdndert. Falls Mauchly’s Test dennoch keine

Symmetrie der Kovarianzmatrizen ergab (Mauchly 1940), wurden die Freiheitsgrade nach Greenhouse
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und Geisser (1959) korrigiert.

Eine 3-faktorielle ANOVA testete den Arteffekt auf das Uberleben, die Keimfihigkeit und den Kei-
mungsbeginn. Signifikante Wechselwirkungen mit Behandlung und Zyklusnummer werden im Text
jedoch nicht genannt.

Da bei den Experimenten zu den Keimungseigenschaften die Einfliisse und Wechselwirkungen von
Licht, Stratifikation und Temperatur bzw. Temperaturamplitude vor allem innerhalb einer Art interes-
sierten, wurde jeweils eine 3-faktorielle ANOVA gerechnet (siche Tabellen 11, 12, 14).

Die Faktoren wurden stets als fest betrachtet und die Keimungsprozente arcsin-transformiert.

Konkurrenzversuch Drachenberg

Die Biomasseparameter ergaben sich jeweils aus der Gesamtbiomasse pro Topf geteilt durch die An-
zahl der am Ende des Experiments im Topf verbliebenden Individuen. Unterschiede zwischen den
Stress- und Konkurrenzbehandlungen wurden zunéchst fiir alle Biomasse- und Morphologieparameter
mit Hilfe einer 3-faktoriellen Block-ANCOVA berechnet, mit je zwei Uberflutungs- und Sommertro-
ckenheitsstufen, drei Konkurrenzstufen und der Uberlebensrate als Kovariable. Bei fehlender Signifi-
kanz der Kovariable wurde eine zweite Analyse ohne sie durchgefiihrt (ANOVA). Der Block blieb
auch bei fehlender Signifikanz in der ANOVA. Er wurde in diesem Fall nicht in der Tabelle aufge-
fiihrt. Die Varianzanalyse fiir C. dubium erfolgte aufgrund der Ausfille stets ohne den Faktor Block.
Da die Beprobung fiir die umwelt- und organabhéngigen Verdnderungen im Stirkegehalt vom Herbst
zum Friihjahr iiber die Blocke hinweg erfolgt ist, besteht der Datensatz aus allen mdglichen Differen-
zen zwischen je einem Herbstgehalt und einem Frithjahrsgehalt (je Variante gilt demnach n =9).

Die Einfliisse von 120 Tagen Winter-/Friihjahrsiiberflutung, Sommertrockenheit und Konkurrenz auf
die Bliihphénologie von G. officinalis wurden durch einen Test auf Unabhingigkeit in Dreiweg-
Kontingenztafeln getestet. Vorher wurde fiir jedes phinologische Stadium in jeder Behandlung der
Mittelwert errechnet.

Freilanduntersuchungen

Die Analyse der Populationseigenschaften wurde auf dem Niveau der Ramets durchgefiihrt. Da bei
C. dubium die Messung der Rametdichte und der Anzahl der pro Jahr kumulativ neu gebildeten Ra-
mets mehrmals fiir das gleiche Dauerquadrat vorgenommen wurde, wurde der Einfluss des Standortes
und der Mahd durch eine ANOVA mit Messwiederholungen mit dem Faktor Jahr als der Messwieder-
holungsfaktor durchgefiihrt. Um innerhalb dieser Prozedur den Einfluss des Untersuchungsjahres auf
die Rametdichte zu testen, wurde die (univariate) Methode der orthogonalen Kontraste benutzt. So
vermeidet man das Problem einer seriellen Korrelation. Es wurden lineare und quadratische Kontraste
benutzt, hohere Ordnungen sind biologisch kaum relevant.

Eine 2-faktorielle hierarchische ANOVA wurde benutzt, um den Effekt von Standort und Mahd auf
die kumulative Anzahl der Blatter/Ramet und die oberirdische Biomasse per Ramet im Sommer zu
bestimmen. Dabei war die Variable Dauerquadrat in Standort und Mahd geschachtelt.

Der Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen wurde benutzt um die Nullhypothese zu testen, dass die mo-
natlich kombinierten Blattkohorten zwischen den beiden Standorten iiber den gesamten Verlauf der

Vegetationsperiode hinweg unterschiedlich sind. Ausnahmen vom Globalergebnis werden genannt.
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3 - Ergebnisse

3.1. Generative Fortpflanzung

3.1.1. Die Samenbank nach Winter/Friihjahrsiiberflutung oder nach Trockenheit
Uberleben

Die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Samen von C. dubium wurde unabhéngig vom Erntejahr sehr
stark von der Zykluszahl beeinflusst (Tab. 5). Sie sank mit steigender Zahl (Tab. 6). Dies galt jedoch
bei der Samenpopulation des Erntejahres 2000 nur fiir die Samen der Uberflutungsvarianten (signifi-
kante B x Z Wechselwirkung): Nach 3 Zyklen hatten dort weniger als 70 % der Samen iiberlebt. So-
wohl im Kontrollansatz als auch in der Trockenvariante iiberlebten unabhingig von Alter und Ernte-
jahr 100 % der Samen die gesamte experimentelle Periode. Dieser Unterschied zu den Uberflutungs-
varianten ist bei der 2000er Samenpopulation die Ursache des Behandlungseftektes.

Bei G. officinalis und J. atratus war das Uberleben der Samen, hier als Wiederfindungsrate gemessen,
nicht durch die Behandlung (Uberflutung oder Trockenheit) global beeintrichtigt (Tab. 5, Tab. 6). Die
Zyklusnummer hatte nur bei G. officinalis einen Einfluss, und zwar einen verringernden. Dies galt
besonders fiir die Uberflutungsvarianten der kurzen Uberflutungszeiten (signifikante B x Z Wechsel-
wirkung). Die Ergebnisse zu beiden Arten sind gleichwohl mit Vorsicht zu behandeln, denn die gerin-

gen SamengroBen hatten eine exakte Bestimmung des jeweiligen Uberlebens verhindert.

Finale Keimung

Eine mehrfaktorielle Varianzanalyse des gesamten Datensatzes der 2000er und 2001er Samenpopula-
tionen deckte einen signifikanten Arteffekt auf (ANOVA: P <0,001). Die Keimfahigkeit von C. dubi-
um war kleiner als die von G. officinalis und die von G. officinalis kleiner als die von J. atratus.

C. dubium — Einige der Samen dieser Art, die zwei Uberflutungszyklen iiberstanden hatten, waren vor
dem Ausgraben bereits innerhalb der Nylonbeutel gekeimt. Fiir die noch Ungekeimten gilt folgendes:
Die Zyklusnummer hatte einen starken Einfluss auf den Keimerfolg (Tab. 7). Dabei zeigten vor allem
die im Friihjahr 2003 beendeten Zyklen, die je nach Erntejahr der Samen unterschiedliche Nummern
aufwiesen, eine stimulierende Wirkung (Abb. 12). Die iiber alle Versuchsvarianten hinweg bestimmte
mittlere Keimfahigkeit der Samen beider Erntejahre 2000 und 2001 lag dort bei 50 %.

Tab.5 ANOVA zum Einfluss der Behandlung (0, 30, 60, 120, 180 Tage Uberflutung oder komplette Trocken-
heit) und der Anzahl der saisonalen Zyklen (1, 2 oder 3 Jahre) auf die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Samen
von C. dubium G. officinalis und J. atratus verschiedener Erntejahre (2000, 2001 und 2002).

Variations- C. dubium G. officinalis J. atratus
ursache 2000° 2001° 2002 2000° 2001* 20017

FG F P FG F P FG F P FG FP FG FP FG F P
Zwischen den Tabletts

Behandlung (B) 5 57%** 5 272ns 5 13ns 5 272mns 5 0,1ns 5 1,3ns

Fehler 12 12 12 12 12 12
Innerhalb der Tabletts

Zykluszahl (Z) 2 37,6%%*% 1 12,1%* 2 11,6%* 1 0,9ns 2 32ns

BxZ 10 5,8 ** 5 2,6ns 10 24% 5 04ns 10 2,1ns

Fehler 24 12 24 12 24

alle Daten wurden arcsin-transformiert

Signifikanzniveau: * P <0,05 ** P <0,01 *** P<0,001 ns= nicht signifikant
a. korrigiert nach Greenhouse-Geisser
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Auch die Keimung der 2002 geernteten Samenpopulation war in jenem Frithjahr mit bis zu 40 % ver-
gleichsweise hoch. Global betrachtet kam es durch die moderate iiberflutungs- und die starke trocken-
heitsbedingte Abnahme der Keimung stets zu einem signifikanten, aber im Vergleich zum Zyklus
weitaus schwicheren Effekt der Behandlung. Dabei verdnderten sich die Wirkungen der einzelnen
Uberflutungsperioden von Zyklus zu Zyklus (signifikante B x Z Wechselwirkung: Tab. 7). Vollstin-
dige Trockenheit wirkte unabhéngig von der Samenherkunft und der Zyklusnummer hemmend, und

zwar teilweise mit einer Minderung von bis zu 99 %.

Tab. 6 Mittlere Uberlebenswahrscheinlichkeit (+ Stabw, n=3) der Samenpopulationen (4 50) von C. dubium,
G. officinalis und J. atratus verschiedener Erntejahre 2000, 2001 und 2002 nach unterschiedlich langer Win-
ter/Friihjahrsiiberflutung oder nach totaler Trockenheit fiir bis zu drei saisonale Zyklen (1, 2 oder 3 Jahre).

Art/ Behandlung 1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 1. Zyklus 2. Zyklus 1. Zyklus
C. dubium Erntejahr 2000 Erntejahr 2001 Erntejahr 2002
Kontrolle 100% 100% 100% 100% 100% 100%
Flutdauer: 30 d 100% 99+1% 63+1% 100% 83£15% 100%
60d 100% 61+£34% 70+10% 100% 61+33% 100%
120d 100% 95+6% 58+7% 100% 98+2% 100%
180 d 100% 88+ 14% 64+9% 100% 89+17% 100%
Trockenheit 100% 100% 100% 100% 100% 100%
G. officinalis Erntejahr 2000 Erntejahr 2001
Kontrolle 90 £5% 90 £4% 88+3% 89+£4% 88+£4%
Flutdauer: 30 d 90 £1% 88 £4% T4+7% 85+£6% 89+£3%
60d 90 £1% 87 £3% 72+13% 86+4% 90+3%
120d 94 £3% 89 £3% 86+5% 88+6% 87+£5%
180 d 90 £4% 78 £10% 88+5% 87+5% 89+£3%
Trockenheit 88 +£3% 89 £3% 92+14% 87+4% 89+£3%
J. atratus Erntejahr 2001
Kontrolle 89 £6% 84 £7% 84+5%
Flutdauer: 30 d 88 £3% 85 £6% 54+19%
60d 89 £8% 74 £8% 83+6%
120d 84 £6% 77 £18%  86+4%
180 d 84 £6% 79 +£13%  86x7%
Trockenheit 90 £3% 90 +£9% 84+7%

Tab.7 ANOVA zum Einfluss der Behandlung (0, 30, 60, 120, 180 Tage Uberflutung oder komplette Trocken-
heit) und der Anzahl der saisonalen Zyklen (1, 2 oder 3 Jahre) auf die Keimfahigkeit der Samen von C. dubium
G. officinalis und J. atratus verschiedener Erntejahre (2000, 2001 und 2002).

Variations- C. dubium G. officinalis J. atratus
ursache 2000* 2001>¢ 2002 2000° 2001° 2001°¢

FG F P FG F P FG F P FG F P FG F P FG F P
Zwischen den Tabletts

Behandlung (B) 4 34,5%%% 3 124*%*% 5 162%*%* 5 36,2%*%* 5 ]2 3¥** 5 2,/77ns

Fehler 10 8 12 12 12 12
Innerhalb der Tabletts

Zykluszahl. (Z) 2 123,6%** 1 362,1%** 2 700,1%** 1 83 7¥** 2 6,7%

BxZ 8 26,8** 3 13,4%* 10 10,3*** 5  45% 10 1,9ns

Fehler 20 8 24 12 24

alle Daten wurden arcsin-transformiert )
a. ohne die 120 Tage Uberflutungsvariante b. ohne die 30 und 120 Tage Uberflutungsvariante

Signifikanzniveau: * P <0,05 ** P<0,01 *** P<0,001 ns=nichtsignifikant c. korrigiert nach Greenhouse-Geisser
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Abb. 12 Mittlere Keimfihigkeit (+ Stabw, n=3) der Samenpopulationen (4 50) von C. dubium, G. officinalis
und J. atratus verschiedener Erntejahre 2000, 2001 und 2002 nach unterschiedlich langer Winter/Friihjahrs-
iiberflutung (bis 180 Tage; Kontrolle: wei3) oder nach vollstindiger Trockenheit (hellgrau auen) fiir bis zu drei
saisonale Zyklen. Das Jahr des jeweils im Friihling beendeten Zyklus steht in Klammern.

G. officinalis — Auch bei dieser Art hatte die Zyklusnummer einen auffallend starken Einfluss auf den
Keimerfolg (Tab. 7). Im Unterschied zu C. dubium hatte neben den im Friihjahr 2003 beendeten Zyk-
len auch der im Frithjahr 2001 beendete Zyklus eine im Vergleich zum dazwischenliegenden Jahr
2002 stimulierende Wirkung (Abb. 12). Im Mittel, d.h. iiber alle Versuchsvarianten hinweg, keimten die
Samen beider Erntejahre in den Friithjahren 2001 und 2003 zu 80 %, wéhrend sie im Frithjahr 2002, je
nach Samenpopulation, nur eine Keimfahigkeit von 30 bzw. 50 % erreichten.

Der stets signifikante, aber auch bei dieser Art im Vergleich zum Zyklus weitaus schwécher ausge-
pragte Haupteffekt der Behandlung geht fiir die Keimung der 2000er Samenpopulation auf eine durch
Uberflutung schwiéchere und durch Trockenheit stéirkere Hemmung zuriick. Bei der 2001er Samenpo-
pulation wirkten beide Behandlungsvarianten moderat hemmend.

Die Abnahme durch Trockenheit lag im Ubrigen unabhiingig von der Samenpopulation zwischen 30
und 70 %. Die Wirkung der einzelnen Uberflutungsperioden verénderte sich wie bei C. dubium auch
bei G. officinalis von Zyklus zu Zyklus, d.h. von Jahr zu Jahr, mitunter recht stark (signifikante B x Z

Wechselwirkung: Tab. 7).
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J. atratus - Die Keimfahigkeit der Samen dieser Art, die nur fiir Samen des Erntejahres 2001 getestet
werden konnte, war anders als bei C. dubium und G. officinalis nur schwach von der Anzahl der
durchlaufenen Zyklen beeinflusst (Tab. 7). Sie lag nach dem ersten Zyklus bei global 71 % und nach
den beiden folgenden Zyklen bei 82 % (Abb. 12). Die Keimfihigkeit hatte hier offensichtlich mit der
Zeit zugenommen. Sie war von der Behandlung (Uberflutungsdauer oder Trockenheit) unabhingig.

Tab.8 ANOVA zum Einfluss der Behandlung (0, 30, 60, 120, 180 Tage Uberflutung oder komplette Trocken-
heit) und der Anzahl der saisonalen Zyklen (1, 2 oder 3 Jahre) auf die Anzahl der Tage bis zum Keimungsbeginn
der Samen von C. dubium G. officinalis und J. atratus verschiedener Erntejahre (2000, 2001 und 2002).

Variations- C. dubium G. officinalis J. atratus
ursache 2000* ¢ 2001°¢ 2002 2000° 2001°¢ 2001°¢
FG F P FG F P FG F P FG F P FG F P FG F P
Zwischen den Tabletts
Behandlung (B) 4 84,5%*k 3 209ns 5 170,4%** 5 13,3*%** 5  ]3ns 5 69,7%%*
Fehler 10 8 12 12 12 12
Innerhalb der Tabletts
Zyklusnr.  (Z) 2 43* 1 177,9%%* 2 358,8%*%k ] D3 wkk 2 25,8%**
BxZ 8 283, 3*** 3 D 1ns 10 149*** 5 (9ns 10 18,6%**
Fehler 20 8 24 12 24

a. ohne die 120 Tage Uberﬂut}mgsvariante
b. ohne die 30 und 120 Tage Uberflutungsvariante

Signifikanzniveau: * 0,01 <P <0,05 *** P<0,001
c. korrigiert nach Greenhouse-Geisser

ns = nicht signifikant

Tab. 9 Mittlere Anzahl der Tage bis zum Keimungsbeginn (= Stabw, n=3) der Samenpopulationen (4 50) von
C. dubium, G. officinalis and J. atratus verschiedener Erntejahre 2000, 2001 und 2002 nach unterschiedlich
langer Winter/Friihjahrsiiberflutung von 0 Tagen (Kontrolle) bis 180 Tagen oder nach vollstindiger Trockenheit
fiir jeweils bis zu drei saisonale Zyklen.

1. Zyklus 2. Zyklus 3. Zyklus 1. Zyklus 2. Zyklus 1. Zyklus
C. dubium Erntejahr 2000 Erntejahr 2001 Erntejahr 2002
Kontrolle 6,3 +£0,6 5,0+£1,0 2,0+ 1,0 5,7+0,6 3,0£1,0 6,3+1,2
30 Tage 43+1.2 120+ 1,0 1,0 £ 0,0 o0 1,1 £0,1 5,0+ 0,6
60 Tage 7,3+21 153 +0,6 1,5+0,5 87+1,5 3,5+0,5 53+0,6
120 Tage 6,0£1,0 o0 2,0+ 1,0 o0 3,5+0,5 4,7 £0,6
180 Tage 13,0+ 1,7 3,0+1,0 2,7+ 0,6 6,0+ 1,0 2,5+0,5 6,7+ 1,5
Trockenheit 50£1,0 5,7+0,6 31,0+ 1,0 8,0+1,7 40=+1,0 21,0 £ 1,0
G. officinalis Erntejahr 2000 Erntejahr 2001
Kontrolle 1,0+ 0,0 4,3+0,6 2,7+0,6 4,7+ 0,6 3,0£1,0
30 Tage 1,0+ 0,0 4,7+0,6 3,0+0,0 4,7+12 3,0£1,0
60 Tage 1,0+ 0,0 2,0+0,0 2,0+ 0,0 5,0+ 1,0 2,0+0,0
120 Tage 1,0+ 0,0 4,7+0,6 2,0+ 0,0 4,7+ 0,6 2,5+0,5
180 Tage 1,0+ 0,0 4,3+0,6 2,3+0,6 4,7+ 0,6 2,2+0,3
Trockenheit 1.0£0.0 6.7 0.6 23+0.6 7.7 4.6 25£05
J. atratus Erntejahr 2001
Kontrolle 5,3+0,3 4,0+ 1,0 1,7+ 0,6
30 Tage 4,0£1,0 3,3+0,6 1,3+ 0,6
60 Tage 37+£1.2 2,7+0,6 1,3+ 0,6
120 Tage 57+1.2 2,3+0,6 1,0 £ 0,0
180 Tage 4,7+ 0,6 3,0+1,0 1,3+ 0,6
Trockenheit 83+1,2 14,0 £ 3,1 14,7+ 1,0

Der Test auf Keimung erfolgte jeweils im Friihjahr.
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Keimungsbeginn

Eine separate mehrfaktorielle Varianzanalyse deckte signifikante Artunterschiede beim Keimungsbe-
ginn auf (ANOVA der 2000er und 2001er Samenpopulationen: P<0,001). G. officinalis keimte mit 1-
8 Tagen wesentlich eher als J. atratus mit 1-15 Tagen und C. dubium mit 1-31 Tagen. Der Unterschied

zwischen den ersten beiden Arten verliert sich dabei ohne die Daten des Trockenheitsversuches.

Die Tage bis zum Beginn der Keimung wurden bei C. dubium und G. officinalis vor allem von der
Zykluszahl beeinflusst (Tab. 8). Wenn es, wie bei den 2000er Samenpopulationen beider Arten auch
einen Behandlungseffekt gab, dann ging dieser vor allem von der keimungsverzégernden Trockenva-
riante aus (Tab. 9). Das galt ebenso fiir die 2002er Samenpopulation von C. dubium. Die Trockenheit
wirkte jedoch stets in Abhéngigkeit von der Zykluszahl (signifikante B x Z Wechselwirkung). Dabei
gilt wie bei der Keimfihigkeit auch hier, dass eine hohere Zykluszahl nicht zwangsldufig zu einem
starkeren Effekt fiihrt.

Bei den Samen von J. atratus wurde die Anzahl der Tage bis zum Beginn der Keimung sowohl durch
die Zykluszahl als auch durch die Behandlung bestimmt (Tab. 8). Uberflutung verkiirzte mit zuneh-
mender Zykluszahl den Zeitraum, wéhrend Trockenheit ihn enorm verlidngerte (signifikante B x Z
Wechselwirkung: Tab. 8, Tab. 9).

Weiterhin zeigte sich, dass es bei C. dubium und G. officinalis einen starken negativen Zusammen-
hang zwischen dem prozentualen Keimerfolg und der Anzahl Tage bis zum Keimungsbeginn gab, und
das sowohl im Uberflutungs- als auch im Trockentoleranzversuch (Abb. 13). Bei J. atratus hingegen
existierte dieser Zusammenhang nur schwach (Uberflutung) bzw. gar nicht (Trockenheit).

. 08 )
£ C. dubium %bzgﬂ Tr(‘)’csk:“h G. officinalis (e Trocken J. atratus
) . ,

S 0.6 m-0,356 -0,323 :f r 032 0,54 \ . .
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= ¢ o%e P <0001 UCL -0,199 -0,121 e o a
é‘ 04 o3 ’ <0,001 .
D * M gn Uberfl Trockenh
N * § aheus ? 0,11 0,54
= > oy m-0,069 -0,037
[= 0, o«
= o8, ’ . LCL -0,128 -0,087
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0,4 0,8 1,2 1,6 0,0 0,4 0,8 12 16 00 0,4 0,8 1,2 1,6
Log (Anzahl der Tage bis zum Keimungsbeginn)

Abb. 13 Der Zusammenhang zwischen der prozentualen Keimung und der Anzahl der Tage bis zum Keimungs-
beginn der Samen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus mit einer Regressionsanalyse. Jeder Punkt steht
fiir die Parameter der Samen eines vergrabenen Beutels; #Uberflutungsversuch, o Trockenheitsversuch; m =
Anstieg, UKL/OKL =unteres/oberes Konfidenzlimit des Anstiegs, P = Signifikanz mit ns=nicht signifikant.

3.1.2. Elementare Keimungseigenschaften

Frische Samen: Steuerung des Keimungszeitpunktes und das Auffinden giinstiger Keimungsstellen

C. dubium gelang es als einziger der drei Arten bei Dunkelheit zu keimen (Tab. 10). Der Keimerfolg
dort war jedoch signifikant niedriger als im Licht (Tab. 11). G. officinalis und J. atratus keimten hin-
gegen niemals ohne Licht. Deren Daten zur Dunkelkeimung gingen deshalb nicht in die statistischen
Analysen ein. Die folgenden Ergebnisse beziehen sich somit ausschlieflich auf die Keimung im Licht.
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Tab. 10 Mittlere finale Keimung in % (+ Stabw, n =3 zu je 50 Samen) von frischen und {iber drei Monate kalt-
feucht-stratifizierten reifen Samen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus bei vier konstanten und zwei
fluktuierenden Temperaturen (12/12 h) im Licht (14/8 h) und bei vollstdndiger Dunkelheit

Licht Dunkelheit

Temp.(°C) 10 15 22 30 22/15 22/10 10 15 22 30 22/15 22/10
C. dubium

frisch 0 3+£2 11 3%2 39+8 27+1 0 I1+1 1+£2 1=+1 4+0 9+1
stratifiziert 12+0  5+5 21+£12 11+3 17+£2 43+3 0 7+4 12+4 545 5+£3 10+£2
G. officinalis

frisch 0 104 2+1 0 5249 49+10 0 0 0 0 0 0
stratifiziert 7743 98+3 91+2 5843 94+2 96+2 0 0 0 0 0 0
J. atratus

frisch 29+9 64+6 89+6 1+l 90+3 92+4 0 0 0 0 0 0
stratifiziert 511 75+9 73+4 8+4 83+7 70+12 0 0 0 0 0 0

Tab. 11 ANOVA zum Einfluss (A) der Temperatur-Amplitude (0K =22/22°C, 7K=22/15°C, 12K =22/10°C)
und (B) der Temperatur (10, 15, 22 und 30°C) sowie jeweils des Lichtes und der Stratifizierung auf die finale
Keimung (%) der Samen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus.

(A) FGcio Fund P (B) FG g Fund P

Ursache C. dubium G. officinalis J. atratus Ursache C. dubium® G. officinalis J. atratus
Ampl. (A1) 2 107,0%** 119,0%**  2.0ns Temp. (T) 2/3/3 14ns 112,7%*%*  180,1 ***
Licht (L) 1 264,1%%* Licht (L) 1 3],5%**

Strat. (S) 1 7,6%%* 590,6%%* 19,7 *** Strat. (S) 1 20,1%#%  5458%** 1,5ns
AT xS 2 55,4%x* 103,0***  1,1ns TxS 2/3/3  4,2%* 14,7%%* 9,1%*
ArxL 2 19,5%#* TxL 2 1,2ns

L xS 1 31,6%** L xS 1 11,3%*

ArxLxS 2 17,1%** TxLxS 2 4,7*

Fehler 24/12/12 Fehler 24/16/16

a. ohne 10°C

Signifikanzniveau: * P <0,05 ** P<0,01 *** P<0,001 ns= nicht signifikant

Tab. 12 ANOVA zum Einfluss der Temperatur-Amplitude (0 K=22/22°C, 7K=22/15°C und 12K =
22/10 °C), und der Stratifizierung auf den Keimungsbeginn (Tage) und die Keimgeschwindigkeit (%/Tag) der
Samen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus im Licht.

Variations- Keimungsbeginn Keimgeschwindigkeit

ursache C. dubium®  G. officinalis  J. atratus C. dubium®™  G. officinalis  J. atratus

FG FP FG FP FG FUP FP FG FP FG FP
Amplitude (Ar) 2 1,7ns 2 1233%%% 2 (5ns 9,4 * 1 653%%% 2 450%%x

mv—‘r—ib—im

Stratifizierung (S) 1 39,2*** 1 913,1*** 1 0,lns 1,7 ns 1 87,0%** 1 153,8%**
Ar xS 2 8,0%* 2 86, 2*** 2 (,5ns 5,0 ns 1 36,0%** 2 27 2%k
Fehler 12 12 12 8 12

a. In-transformiert, wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau doppelt so hoch wie das gewdhlte
(Lindquist 1953) b. (x+5) '-transformiert c. nur 7und 12 K

Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001 ns=nicht signifikant

Vor allem Samen von C. dubium und G. officinalis reagierten sensibel auf im Tagesrhythmus fluktuie-
rende Temperaturen (Tab. 11A, Tab. 12), denn im Vergleich zur Kontrolle (22 °C) erhohte sich die
finale Keimung beider Arten durch eine Temperaturamplitude (7 K =22/15 °C, 12 K =22/10 °C: Tab.
10). Samen von C. dubium keimten dariiber hinaus etwa eine Woche eher (Tab. 13). Die Samen von
G. officinalis keimten allerdings etwa eine Woche spéter. Samen beider Arten verringerten zudem bei
groBerer Amplitude ihre Keimgeschwindigkeit.
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J. atratus zeigte weder bei der prozentualen Keimung noch beim Keimungsbeginn eine Reaktion auf
eine Tag/Nacht-Temperaturdifferenz (Tab. 11A, Tab. 12). Bei 7K erhohte sich lediglich die Keimge-
schwindigkeit (Tab. 12, Tab. 13).

Bei konstanten Temperaturen war der Keimerfolg von C. dubium stets dullerst gering (Tab. 10, Tab.
11B). Samen von G. officinalis keimten hier weder bei 10 °C noch bei 30 °C.

Ahnliche Resultate erzielten die Samen von J. atratus. Bei der niedrigsten Temperatur von 10 °C
keimten nur 29 %, bei der hochsten Temperatur von 30 °C sogar nur 1 % aller Samen. Dariiber hinaus
waren bei beiden Temperaturen der Keimungsbeginn verzogert und die Keimgeschwindigkeit ernied-
rigt (Tab. 13, Tab. 14). Im Gegensatz zu den beiden anderen Arten waren die Samen von J. atratus
jedoch prinzipiell in der Lage, in hohem Umfang zu keimen (Tab. 10). Das Maximum mit 89 % Kei-
mung erreichten sie bei 22 °C. C. dubium und G. officinalis hatten jeweils ihren grofiten Keimerfolg
mit nur 39 % bzw. 52 % bei 22/15 °C.

Die Wirkung einer feucht-kalten Stratifizierung

Kalt-feuchte Stratifizierung hatte keinen Einfluss auf das absolute Lichtbediirfnis der Samen von
G. officinalis und J. atratus. Bei C. dubium bewirkte die Kélteeinwirkung eine starke Verbesserung
der positiven Lichtwirkung (signifikante L x S Wechselwirkung: Tab. 11). Aber auch bei Dunkelheit
keimten auffallend viele der stratifizierten Samen (Tab. 10).

Stratifizierung hob bei C. dubium und G. officinalis die stark positive Wirkung einer Tag/Nacht-
Temperaturdifferenz mehr oder weniger deutlich auf (signifikante A x S Wechselwirkung bei der fina-
len Keimung und dem Keimungsbeginn: Tab. 11A, Tab. 12). Samen von G officinalis keimten jetzt
sowohl mit als auch ohne Temperaturfluktuation zu mehr als 90 %. Stratifizierte Samen von C. dubi-
um keimten hingegen mit 43 % immer noch bei der grofleren Amplitude von 12 K am besten. Immer-
hin verlor die kleinere Amplitude von 7 K ihren férdernden Effekt (21 % zu 17 % bei der Kontrolle).
Bei J. atratus hingegen zeigten die stratifizierten Samen dhnlich wie die frischen Samen weder bei der
prozentualen Keimung noch beim Keimungsbeginn eine Reaktion auf eine Tag/Nacht-Temperatur-
differenz (keine signifikante A x S Wechselwirkung: Tab. 11A, Tab. 12). Lediglich die bereits genann-
te Erhohung der Keimgeschwindigkeit durch eine Temperaturamplitude war bei stratifizierten Samen
starker als bei unstratifizierten (signifikante A X S Wechselwirkung: Tab. 12; Tab. 13).

Tab. 13 Mittlerer Keimungsbeginn (Tage nach Aussaat) und mittlere Keimgeschwindigkeit (%/Tag) (+ Stabw,
n =3 zu je 50 Samen) von frischen und iiber drei Monate kalt-feucht-stratifizierten reifen Samen von C. dubium,
G. officinalis und J. atratus bei vier konstanten und zwei fluktuierenden Temperaturen (12/12 h) im Licht (14/8 h).

Tage bis zum Keimungsbeginn Keimgeschwindigkeit

Temp.(°C) 10 15 22 30 22/15 22/10 10 15 22 30 22/15 22/10
C. dubium

frisch — 10£2 159 13+1 7£1 1242 — — — — 6+2 3+2
stratifiziert  18+2 121 4+1 543 60 5=1 3+1 — 12£6  2+1 8+3 9+1
G. officinalis

frisch — 265 72 — 18+1 14+1 0 0,8+0,2 — — 8+1 3=+l
stratifiziert ~ 8+1 4+1 1£1 1%1 20 30 2111 78+£19 41+21117£25 48+6 26+2
J. atratus

frisch 121 51 3+1 1642 41 4=+l 3£1  6%2 7+1 0,7+0,1 9+1 6=+1
stratifiziert 10+1 3+1 4+1 23+1 41 4=l 4+1  6%1 2+1 1+l 51 4+1

— heif}t, es waren entweder keine oder zu wenige Samen gekeimt, um die Parameter zu bestimmen.
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Tab. 14 ANOVA zum Einfluss der Temperatur (10, 15, 22, 30 °C) und der Stratifizierung auf den Keimungsbe-
ginn (Tage) und die Keimgeschwindigkeit (%/Tag) der Samen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus im
Licht.

Variations- Keimungsbeginn Keimgeschwindigkeit

ursache C. dubium®  G. officinalis®  J. atratus. C. dubium ©  G. officinalis*  J. atratus
FG F P FG FP FG F P FG FP FG F P FG FP

Temperatur (T) 2 0,3ns 1 116,5%** 3 302,8*** 2 83* — 3 158,6%**

Stratifizierung(S) 1 9,3* 1 180,8%** 1 4,5ns — 1 224,0*** 1  29ns

TxS 2 44ns 1 68,5%** 3 24,0%%* — — 3 11,3%**

Fehler 12 8 16 6 4 16

a. ohne 10 °C, wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau 3x hoher als das gewéhlte (Lindquist 1953)
b. ohne 10, 30 °C c. nur stratifizierte Samen und ohne 15°C  d. nur 15°C
— heilit es war kein Test moglich

Signifikanzniveau: * 0,01 <P < 0,05 *** P<(,001 ns = nicht signifikant

Bei C. dubium bewirkte Stratifizierung insgesamt eine starke Verbesserung des zunéchst nur geringen
Keimerfolges der Samen (Tab. 10, Tab. 11). Unter konstanten Temperaturen gelang dies am deutlichs-
ten bei 22 °C (signifikante T x S Wechselwirkung: Tab. 11B), wobei der maximale Keimerfolg den-
noch nur bei 21 % lag. Gleichwohl keimten stratifizierte Samen im Vergleich mit unstratifizierten
Samen signifikant zeitiger (Tab. 13, Tab. 12, Tab. 14).

Bei G. officinalis bewirkte die Kaltebehandlung sowohl eine Erweiterung des unteren (10 °C) als auch
des oberen Temperaturbereiches (30 °C), in dem Keimung iiberhaupt stattfinden kann (signifikante
T x S Wechselwirkung: Tab. 11B). Dariiber hinaus stieg der geringe Keimerfolg frischer Samen stark
an. Bei optimalen 15 und 22 °C keimten nach der Stratifizierung mehr als 90 %! aller Samen. Dariiber
hinaus keimten stratifizierte Samen im Vergleich zu unstratifizierten Samen signifikant eher sowie mit
héher Rate (Tab. 13, Tab. 12, Tab. 14).

Bei J. atratus erhohte Stratifizierung den Keimerfolg bei 10 °C deutlich; eine echte Verbesserung im
oberen Temperaturbereich blieb indes aus (signifikante T x S Wechselwirkung: Tab. 11B). Nur 8 %
der Samen keimten bei 30 °C. Der Keimungsbeginn wurde bei dieser Temperatur weiter verzogert; bei
22 °C verringerte sich die Keimgeschwindigkeit (jeweils signifikante T x S Wechselwirkung: Tab. 14).

Eine mehrfaktorielle Varianzanalyse des gesamten Datensatzes (ANOVA: P <0,05) offenbarte wie
schon bei den Ergebnissen zum Samenbankverhalten, dass sowohl die finale Keimung als auch der
Keimungsbeginn und dariiber hinaus auch die Keimungsgeschwindigkeit stark artspezifisch waren.
J. atratus begann mit der Keimung zuerst, gefolgt von G. officinalis, zuletzt keimte C. dubium. Mit der
grofften Geschwindigkeit keimte G. officinalis. Dieselbe Art erreichte auch die hochste finale Kei-
mung. Auch J. atratus keimte mit beachtlichem Erfolg. Deutlich am schwéchsten keimte C. dubium.
Mit den Samen dieser Art wurde deshalb eine Reihe weiterer Analysen durchgefiihrt.

Der Effekt von Gibberellinsiure GA; auf die Keimfihigkeit von C. dubium

Die Keimfihigkeit frisch ausgereifter Samen war abhingig vom Jahr der Ernte. So war sie bei den
Samenpopulationen der Jahre 2002 (Jahr des Sommerhochwassers) und 2004 am niedrigsten (siche
Abb. 14: Gibberellinsdure-Konzentration 0 mMm).

Alle Populationen erhdhten mit steigender Gibberellinsdure-Konzentration ihre Keimung. SchlieBlich
waren jeweils 90 % gekeimt. Die Samen zeigten offenbar eine Form der physiologischen Keimruhe.
Diese war bei den 2002 und 2004 geernteten Samen am deutlichsten ausgeprigt, da sie empfindlicher
auf Gibberellinsdure reagierten als die Samen der Erntejahre 2001 und 2003. Thre Keimfahigkeit hatte
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sich bereits bei den niedrigen Konzentrationen von 0,01 bzw. 0,1 mM GA; verbessert. Diese erntejahr-

abhéngigen Unterschiede blieben bis zu einer Gibberellinsdure-Konzentration von 1 mM erhalten.

Jahreszyklus der Keimruhe bei C. dubium

Die Keimruhe (= Dormanz) reifer C. dubium Samen der Ernte 2004 wurde in den folgenden Monaten
nur teilweise aufgehoben. Lediglich 15 % der Ende September 2004 frisch ausgereiften Samen waren
im Oktober und November keimfahig (Abb. 15). Ein erster Keimungshohepunkt wurde im Dezember
erreicht. Im Januar sank der Anteil keimfahiger Samen wieder deutlich ab, im Februar stieg er erneut
an und erreichte mit 38 % im Mérz einen zweiten Gipfel. Von April bis Juli keimten dann praktisch
keine Samen mehr. Am 25. Juli stieg die Klimmakammer aus und unterband damit die Fortfiihrung
der Analyse. Interessanterweise benutzen danach in jedem der noch in der Kammer verbliebenen An-
sitze (Dezember-Juli) etwa 20 % der Samen die Dunkelheit als Signal fiir eine Keimung.

60 - [ Dunkel

e 50 - . Abb. 15 Keimruhezyklus vergrabener

£ w0 U Licht C. dubium Samen der Herbsternte 2004.
-g Mittlere finale Keimungsprozente mit Stan-
M 30 dardabweichung (n=3 zu je 25 Samen) mo-
% 20 | natsweise ausgegrabener Samen nach 30
é Tagen im Licht bei 22/15°C Tag/Nacht-
© 10 Temperatur 12/12h; Dunkle S&aulenab-
° 0 ’—I—‘ ’—}‘ schnitte bezeichnen den Anteil gekeimter
‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ Samen in den bis August in der Kammer
Okt Nov Dez Jan Feb Mrz Apr Mai Jun Jul verbliebenen Petrischalen (ohne Oktober
und November) nach zusitzlichen 14 Tagen

2004 2005 Dunkelheit vom 25.7.05 - 8.8.05.

Phinologie der Samenkeimung

Die ersten der am 3. November 2000 auf die Bodenoberfldche gesiten frischen Samen von G. officina-
lis und C. dubium keimten im folgenden Friithjahr am 12. bzw. 17. April 2001 bei einer mittleren wo-
chentlichen Maximum/Minimum-Temperatur von 13/1 °C (Abb. 16a). Samen von C. dubium der Ern-
te 2002, die am 3. November 2002 auf die Bodenoberfldche gesidt worden waren, keimten ebenso erst
im folgenden Friihjahr, und zwar am 11. April 2003, bei allerdings ziemlich niedrigen Wochentempe-
raturen von 6/—6 °C (Abb. 16b). Immerhin ging dem eine dreiw6chige wiarmere Periode von etwa
13/—1 °C voraus. Die am 2. August 2001 auf die Bodenoberfliche gesdten Samen von J. atratus be-
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gannen hingegen nach einer kurzen lag-Phase, noch in der gleichen Vegetationsperiode am 13. August
zu keimen. Die mittlere wochentlichen Maximum/Minimum-Temperatur betrug hier 22/11 °C (Abb.
16b).

Die Keimphase von C. dubium dauerte fiir gewohnlich bis Ende Mai/Anfang Juni. Nur wenige Samen
des Erntejahres 2000 keimten erst im iliberndchsten Frithjahr am 5. Mai 2002. Die Keimphase von
G. officinalis erstreckte sich fast iiber die gesamte Vegetationsperiode, und zwar bis Ende Juli. Bei
J. atratus blieb sie dagegen relativ kurz. Die Keimphase dieser Art reichte bis Ende September, wobei
vereinzelt auch Samen bis Mitte Oktober keimten.

Gerade einmal 3 % der im Jahr 2000 geernteten Samen von C. dubium waren insgesamt gekeimt. Die
Samen der Herbsternte 2002 erzielten dagegen recht hohe 48 %. Dennoch war der artspezifische
Keimerfolg verglichen mit 71 % von G. officinalis und 73 % von J. atratus relativ gering.

Vergrabene Samen von C. dubium liefen generell erst im 2. Frithjahr auf. Von der 2000er Population
waren das 3 %. Sie begannen, am 3. Juni 2002 zu keimen. Von der 2002er Population keimte der erste
Samen am 11. Mai 2004. Bis 16. Juli desselben Jahres waren immerhin 8 % der Samen aufgelaufen.

Von den vergrabenen Samen von G. officinalis und J. atratus waren nur zwischen 2 und 4 % gekeimt.
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Abb. 16  Zweiwochentliche Maximum- und Minimum-Luftemperaturen in 5 cm Hohe tiber Grund (Quelle:
Deutscher Wetterdienst) als durchgezogene Linien ohne Symbole und kumulative Keimungsprozente der Samen
von a) C. dubium + G. officinalis Erntejahr 2000

b) C. dubium + J. atratus Erntejahr 2002
Offene Symbole = auf die Bodenoberfliche gesét, Geschlossene Symbole = vergraben in 3 cm Tiefe.
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3.2. Konkurrenz im Simulationsversuch

3.2.1. Von den Stromtalarten ausgehende Konkurrenz (Konkurrenzeffekt)

Konkurrenzeffekt berechnet
Der Konkurrenzeffekt (Gleichung 2) variierte zwischen den Arten signifikant (Tab. 15, Abb. 17), d.h.
die vier Testarten besaflen unterschiedliche Konkurrenzkréfte. Bonferroni adjustierte paarweise Ver-

gleiche ergaben beziiglich der Konkurrenzkraft folgende Reihenfolge:

A. stolonifera > J. atratus > G. officinalis = C. dubium

(J. atratus ist signifikant verschieden von C. dubium.)

Dabei sind die drei Stromtalarten mit Konkurrenzeffekten zwischen —0,32 und 0,34 als duBerst konkur-
renzschwach einzustufen! C. dubium forderte sogar das Wachstum der zentralen Phytometer-Pflanze.

Variationsursache Konkurrenzeffekt Tab. 15 ANOVA zum Einfluss der Testart
(Konkurrenzart) und der abiotischen Umwelt

Testart F3G 252 *f* (120 d Winter/Frithjahrsiiberflutung kombiniert
Umwelt 3 0’ 41 mit 60 d Sommertrockenheit) auf den Konkur-
Fehler 9 s renzeffekt als Mal3 fiir die von den Testarten

ausgehende Konkurrenz.

ANOVA Modell ohne Wechselwirkung da einfache Zellenbesetzung
Signifikanzniveau: *** P < 0,001 ns = nicht signifikant P > 0,05

0.8 - A. stolonifera . J. atratus
7/
0.4 - /
: L S |
g 0.8 -
= G. officinalis ] C. dubium
Q 0.4 1

-0,4 ~ Kontrolle O, Tr O,+Tr " Kontrolle O, Tr O+ Tr

N
\

Abiotische Umwelt

Abb. 17  Konkurrenzeffekt der drei Stromtalarten und A. stolonifera’s auf die einzeln wachsende Phytometer-
Pflanze A. stolonifera unter dem Einfluss von vier Umweltparameterkombinationen aus 120 Tagen Win-
ter/Frithjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr). Ernte 17.-27.6.2003.

a-Aminostickstoffgehalt

Bei den beiden konkurrenzstiarkeren Stromtalarten G. officinalis und J. atratus nahm im Zusammen-
wachsen mit A. stolonifera der a-Aminostickstoffgehalt als MaB fiir den Pool freier Aminoséduren und
niederer Peptide in den Blittern signifikant ab (Tab. 16, Abb. 18). Der Gehalt in den Bléttern der kon-
kurrenzschwéchsten Art C. dubium blieb hingegen von der Konkurrenzsituation unbeeinflusst.
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Tab. 16 ANOVA zum Einfluss von Konkurrenz und
abiotischer Umwelt (120 d Winter/Friihjahrstiberflutung
und 60 d Sommertrockenheit) auf den Gehalt a-Amino-
stickstoffgehalt in den Bléttern der drei Stromtalarten.

Variations- FG Fund P

ursache C. dubium G. officinalis J. atratus
Konkurrenz (K) 1 1,4 7,3 * 17,1 **
Umwelt (U) 3 47 * 1,5 6,2 **
KxU 3 1,3 2,2 4,6 *
Fehler 16

Alle Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert Signifi-
kanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001

Diese Ergebnisse deuten es bereits an: Die Ab-
nahme des blattbiirtigen a-Aminostickstoffes unter
einer Konkurrenzsituation - als Differenz der Mit-
telwerte - und die Konkurrenzkraft der drei Strom-
talarten - messbar als Konkurrenzeffekt - waren
tatsdchlich signifikant positiv miteinander korre-
liert (Spearman: Abb. 19).

3.2.2. Konkurrenzantwort
Die hohen

darauf hin, dass die von 4. stolonifera ausgehende

Netto-Konkurrenzantworten deuten

Konkurrenz iiberaus stark war. Dennoch konnte
keine positive Korrelation zwischen der Netto-
Konkurrenzantwort der Stromtalarten und dem
Riickgang des blattbiirtigen oa-Aminostickstoff-
gehalts aufgedeckt werden (Spearman: Abb. 19).

C. dubium

2,01

1,0/
=
o 0.0
£ G. officinalis
ohn
= 2,01
A
H
Q
E 1,04
.S
z
= 0,0
g ] J. atratus
< 20
3

1,0

0,0

Kontrolle 0, Tr O0,+Tr
Abiotische Umwelt

[] keine Konkurrenz I unter Konkurrenz

Abb. 18  Mittlerer a-Aminostickstoffgehalt in
den Blittern der drei Stromtalarten mit Stan-
dardabweichung (n=3) unter dem Einfluss von
Konkurrenz und den vier Umweltparameter-
kombinationen aus 120 Tagen Winter/Friih-
jahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommer-
trockenheit (Tr) am 17.6.2003.

Moglicherweise ist der Zusammenhang verdeckt, denn ohne die eingekreisten Datenpaare G. officina-

lis-Kontrolle und C. dubium-Sommertrockenheit ist er positiv (Spearman: rs = 0,855 P = 0,002 n = 10).
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Netto-Konkurrenzantwort

Zusammenhang zwischen der konkurrenzbedingten Abnahme des o-Aminosduregehalts und dem

von den Stromtalarten ausgehenden Konkurrenzeffekt und zwischen ihrer Netto-Konkurrenzantwort.

C. dubium

Das Wachsen unter Konkurrenz hatte einen negativen Effekt auf die Uberlebensrate und die Gesamt-

biomasseproduktion der Individuen (Tab. 17A, Tab. 18), vor allem unter Konkurrenz mit 4. stolonife-

ra. So reduzierte sich die Uberlebensrate unter intraspezifische Konkurrenz von global 80 % auf etwa
70 % und unter Konkurrenz mit 4. stolonifera weiter auf etwa 60 % (Tab. 19). Auch das Dichtewachs-
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tum der Individuen (= Ramets/Individuum) nahm konkurrenzbedingt ab (Tab. 18, Tab. 19).
Andererseits erhohte sich das Wurzel/Spross-Verhéltnis signifikant (Tab. 18). Unter Konkurrenz mit
A. stolonifera war es auf mehr als das Doppelte angestiegen (Tab. 19). Konkurrenten der eigenen Art
zeigten hier keine Wirkung.

Worauf bei C. dubium die konkurrenzbedingte Allokationsdynamik basiert, ob auf unter- oder oberir-
dischen Modifikationen, bleibt aber unklar, denn sowohl die oberirdische Biomasse als auch die Wur-
zelbiomasse korrelierten stark mit der Gesamtbiomasse (Spearman: s ope; = 0,972 P < 0,001 n =70,
Ts wurzel = 0,987 P < 0,001 n=70).

Konkurrenz verédnderte neben der Individuumsebene auch auf Rametebene einige Parameter, so die
Blattanzahl pro Ramet und die oberirdische Trockenmasse pro Ramet (Tab. 18). Interessanterweise

aktivierten die Ramets die Blattmeristeme, und zwar unter intraspezifischer Konkurrenz (Tab. 19).

Tab. 17 Ergebnisse der parameterfreien Analysen zum Einfluss von (A) Konkurrenz (3 Stufen) unter verschie-
denen abiotischen Bedingungen und von (B) Sommertrockenheit und Uberflutung (je 2 Stufen) auf verschiedene
phénologische Parameter von C. dubium, G. officinalis und J. atratus.

(A) x> und P (B) FGp, Zund P
Parameter Konkurrenz Sommer- Uber-
onkurre trockenheit flutung
Uberflutung Sommertrockenheit
ohne mit ohne mit
C. dlfbium
% Uberleben 13,8 ** 3,7 1,1 10,0 ** lyas® 091 3,26%*
n Knospen/Individuum 5,5 9,2% 6,6 10,0 ** lsgsa 1,48 2,32t
n fertile Ramets/Indiv. 12,3 ** 5,8 5,5 5,5 13634 1,06 2,78 **
n fertile Ramets/Knospen 1,1 1,3 1,1 0,6 13634 1,83 1,71
G. oﬁicinalis
% Uberleben 26,0 ¥** 13,7 ** 11,5** 31,5 %%* Ly 1,05 0,32
J. atratus
% Uberleben 22,6 %** DR THEFE 14,4 ** 37,8 *¥** lpsen 1,21 0,49
n fertile Ramets/Indiv. 1,6 4.7 2,3 1,3 140,32b 0,75 3,62 ***

m und n sind die StichprobengréBen, die durch verénderte Uberlebensraten unterschiedlich sind.
a. FG,, bei Uberflutung = 13939 b. FG,,, bei Uberflutung = 15636

Bonferroni adjustiertes Signifikanzniveau: ¥ P < 0,10 (marginal signifikant) * P<0,05 ** P<0,01 *** P <(0,001

Variations- FG Fund P Tab. 18 flANOVA
zum Einfluss von
ursache B}Egliisie/ Ra£ets/ \SNurzelg B léirtlter y ™/ 1]?Iatt—C Konkurre?nz (Konk),
' Indiv." pross Ramet * Ramet ange 120 d Winter/Friih-
Konk 2 10,8%*x  [57FkEk 2 2%k¥Ek 0%k 17,6%F*F 14,1 ¥k jahrstiberflutung
0, 1 27,7%%% DD Gwkx 1,5 1.8 4,8% 7,3 %% (Oy) und 60 d.Som-
Tr 1 0,1 0,6 1,2 12,5 ** 0,6 7,9 %% mel’tI'OCkenhe.l‘[ (Tr)
0, x Tr 1 1,7 0,7 8,7 %% 1,9 0,1 10,7 #* auf verschiedene
Konk x O, 2 19,8%k% g5k 0,7 3.4% TA®E 40,3 %* Param;ter von
Konk x Tr 2 11,1% 46% 0,6 4,5% 54%% 15 5%% C. dubium.
Konk x Oy x Tr 2 2,8F 2,4 1,1 4,8%* 0,3 12,8 ** noK =einzeln,
Fehler 49 iK=intraspezifi-
Konkurrenz noK=iK>K noK>iK=K noK=iK<K noK=K<iK K<noK<iK noK=K<iK sche Konkurrenz,
K=Konkurrenz
a. Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert ~ oder  b. x™"*-transformiert mit 4. stolonifera.

c. n =25 zufillig aus bis zu 288 Blittern ausgewihlt, Analyse ohne Block
Signifikanzniveau: ¥+ P<0,10 * P<0,05 **P<0,01 *** P<0,001
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Konkurrenz mit 4. stolonifera zeigte hingegen keine Wirkung. Da sie aber wiederum zu einer Abnah-
me der oberirdischen Trockenmasse pro Ramet gefiihrt hatte (Tab. 18, Tab. 19), war es hier offenbar
zu einer Reduktion der Blattgroe gekommen. Die Blattlinge allein, die sich unter intraspezifischer
Konkurrenz erhoht hatte, liefert jedoch fiir die Verminderung der BlattgroBe unter Konkurrenz mit
A. stolonifera keine schliissige Erklarung (Tab. 18, Tab. 19).

Im Rahmen der Fortpflanzung hatte Konkurrenz sowohl einen negativen Einfluss auf die Anzahl der
unterirdischen Knospen als auch auf die Anzahl fertiler Ramets pro Individuum (Tab. 17A, Tab. 19).
Dies galt jedoch ausschlieBlich fiir die Konkurrenz mit A. stolonifera. Die Fertilitdt von C. dubium
sank unter dieser Konkurrenzsituation gar auf null.

Das Verhiltnis zwischen generativer und vegetativer Fortpflanzung, d.h. zwischen der Anzahl bliiten-
tragender Ramets und der Anzahl der Wurzelknospen, war fiir C. dubium von der biotischen Umwelt
unabhéngig (Tab. 17A), wobei jedoch Konkurrenz mit A. stolonifera aufgrund der vielen Nullwerte

nicht mit in die Analyse eingegangen war (Tab. 19).

Tab.19  Mittlere phénologische Parameter (+ Stabw, n=5) von C. dubium nach zwei Jahren einzeln wach-
send (noK), unter intraspezifischer Konkurrenz (iK) und unter Konkurrenz mit 4. stolonifera (K) fiir jede abioti-
sche Umweltparameterkombination aus 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung und 60 Tagen Sommertrocken-
heit. Ernte 17.-27.6.2003.

Abiotische Um- o N N om n n
It 9 - i
_owet % Biomasse / Ramets/ Wurzel / Blitter/ '8 ™ Blattldnge Wurzel- - fertile
Winter/ Uberleben Indivi . Spross Ramet - knospen/ Ramets/
: Sommer ndividuum  Indiv. Ramet (n=50) Indi .
Friihjahr ndiv. Indiv.
Einzelpflanze: keine Konkurrenz (noK)
- feucht 100 421+235 9+6 1,4+0,5 4+1 177+168 10,740 5+4 0,7+0,8
tiberflutet feucht 43+£53  0,06+0,02 1+1 ,0+£0,5 2+1 26+16 4,0+3,0 1+1 0
- trocken 100 550+2,39 9+2 13+03 4+1 321+£220 10,3+4,0 242 1,5+19
iiberflutet trocken 71+49  1,11+1,05 3+4 1,6+05 5+1 118+100 84+3,7 4+6 0

Monokultur: Intraspezifische Konkurrenz (iK)
- feucht 9511 084+045 3+1 1,7£0,5 4+1 135+69 8,7+4,9 2+1 0,7+0,8
iiberflutet feucht 50 +32 1,241,111 2=+1 1.4+1,1 4+£1 256+141 11,054 12+19 0
- trocken 89 £ 13 1,40£0,70 3+£1 1,1£04 S5+£1 280+177 10,4+4,6 2+£2  1,5+1,9
iiberflutet trocken 38+ 31 ,L1I9+£1,30 2+1 1,0£0,2 6+£2 404+426 12,2+6,0 2+£3 0

Mixkultur: Konkurrenz mit 4. stolonifera (K)

- feucht 90+16 084+036 3+2 38+43 4+x1 95+75 9,9+5,0 2+2 0
iiberflutet feucht 76 £ 25 0,55+£0,28 2+1 24+£0,7 3+1 75449 10,2 £4,6 1+£1 0
- trocken 22 +£27 0,14+£0,04 2+1 1,8+£0,6 3=£1 40 + 32 7,2+3,1 0 0
liberflutet trocken 73+15 0,20+£0,16 1+1 3720 3+£1 3531 8,8+43 0 0

G. officinalis

Wie bei C. dubium hatte Konkurrenz auch bei G. officinalis einen negativen Einfluss auf die Uberle-
bensrate, die Gesamtbiomasseproduktion der Individuen und das Dichtewachstum (= Ramets/Indivi-
duum: Tab. 17A, Tab. 20, Tab. 21), vor allem die Konkurrenz von A. stolonifera. Auch zahlenméaBig
gab es bei den Veriinderungen der Uberlebensrate nur geringe Unterschiede zwischen beiden Arten.
Der oberirdische Verzweigungsgrad der Ramets, der neben der Rametdichte ein weiterer wichtiger
Parameter des klonalen Wachstums ist, verringerte sich nur unter Konkurrenz mit A. stolonifera (Tab.
20, Tab. 21). Die Féhigkeit vieler klonal wachsender Pflanzen, ihre Ramets raumlich optimal in giins-
tige Mikrohabitate zu platzieren, kommt u.a. in diesem Parameter zum Ausdruck, wobei in diesem
Zusammenhang auch die Rhizomlédnge eine ganz entscheidende Rolle spielt.

Die Rhizomlénge war bei G. officinalis aus Griinden der Handhabung nicht gemessen worden.
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Tab. 20 AN(C)OVA zum Einfluss von Konkurrenz (Konk), 120 Tagen Winter/Friithjahrsiiberflutung (O,) und
60 Tagen Sommertrockenheit (Tr) auf verschiedene Parameter von G. officinalis.

Variations- FG Fund P
ursache +Co/-Co Bliit
g n 0 n n Bliiten
Biomasse/ Ramets/ Verzw./ (Z;’/Eg[ R/:, ™ Oob/:r;li\ih Knospen/ =+ Friich-
Indiv.* Indiv.* Ramet? rzom Indiv.¢ te/Ramet
Uberl. (Co) 1 5,5% 8,3 ** - - - - - -
Konk 2 1454%%% [01,0%%F 4] % 64%%  63% 03 67,6 %%% 21,1 *+x
0, 1 0,9 0,1 358%%%  [52%% (] 323%%% 03 9,7 %%
Tr 1 3,7% 26,0 *** 2,8% 0,1 2,5 1,8 7,0%* 1,4
O, x Tr 1 0,5 0,4 04 0,1 0,1 357 0,1 0,8
Konk x O, 2 8,3 ** 4.8%* 04 1,7 0,5 0,7 0,7 4,0%*
Konk x Tr 2 0,8 0,8 0,3 0,6 17 3,04 1,6 0,6
Konk x O, x Tr 2 0,3 1,5 12 0,3 0,1 1,1 1,5 0,5
Fehler 65/66
Konkurrenz noK>iK>K noK>iK>K noK=iK>K noK=iK>K noK=iK<K noK>iK>K noK=iK>K

noK =einzeln, iK=intraspezifische Konkurrenz, K=Konkurrenz mit 4.stolonifera
a. Alle Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert. oder b. x”*~transformiert
c¢. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau dreimal hoher als das gewéhlte (Lindquist 1953)

Signifikanzniveau: P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 ***P<0,001

Tab. 21 Mittlere phénologische Parameter (+ Stabw, n=8) von G. officinalis nach zwei Jahren einzeln wachsend
(noK), unter intraspezifischer Konkurrenz (iK) und unter Konkurrenz mit 4. stolonifera (K) fiir jede abiotische
Umweltparameterkombination aus 120 Tagen Winter/Friithjahrsiiberflutung und 60 Tagen Sommertrockenheit.
Ernte 17.-27.6. 2003.

Abiotische g n n n
Umwelt 0 . ii o o o Gan &
. v o Biomasse/ Ramets/ Verzwel- 9 TM % M %M Knospen/ Bliiten
Winter/ Uberleben Individ Indi gungen/ Wurzel ~ Rhizom  Oberirdisch Indi Friichte/
Frithjahr Sommer ndiviauum ndarv. Ramet naiv. Ramet
Einzelpflanze: keine Konkurrenz (noK)
- feucht 100 8,13+£325 22+10 2+1 51£5  11+4 37+4 24+£15 4+2
iiberflutet feucht 100 576+1,48 21+11 5=*2 49+£5 1245 39+5 20£6 3x2
- trocken 100 6,96 + 2,58 163 2+1 53+4 9+1 38+4 22+14 4x2
tiberflutet trocken 100 445+ 1,84 10£3  6+3 51«8 9+2 48+ 10 15+3 32
Monokultur: Intraspezifische Konkurrenz (iK)
- feucht 93+12  246+0,44 6+1 1+1 54+6 11+2 3545 9+2 6+2
iiberflutet feucht 61+32  3,08+2,22 9+£5 3+1 44+£5 1243 45+5 9+5 2+1
- trocken 82+24  324+1,04 63 2=+1 517 10<£3 39+5 9+4 6+4
tiberflutet trocken 96+9 1,58 £ 0,61 41 4=+£2 42+£5 102 48+3 6+2 3+2
Mixkultur: Konkurrenz mit A. stolonifera (K)
- feucht 73+15  0,34+0,10 3+1 1+£2 46+7 13+4 41+£5 5+2 1+1
iiberflutet feucht 81+26 0,52+0,23 31 4+3 42+7 1243 45+ 7 542 1+1
- trocken 38+23 0,56 +0,58 3£2 22 48+ 13 20+12 33+9 3+4 2+4
tiberflutet trocken 48+26  0,50+0,33 31 4+3 41+9 133 47+ 10 3+1 1+1

Konkurrenz steigerte aber doch zumindest die relative Rhizombiomasse (Tab. 20, Tab. 21), obwohl
dies nur fiir die Konkurrenz mit 4. stolonifera gilt.

Die Wurzelallokation von Biomasse verminderte sich stets kontrdr zum Rhizom (Tab. 20, Tab. 21).
Somit wird auch klar, warum bei G. officinalis Konkurrenz keinen Effekt auf die Allokation in die
oberirdische Biomasse hatte (Tab. 20).

Die Morphologie der Ramets war hingegen eng mit der Konkurrenzsituation verkniipft (Tab. 22): Un-
ter intraspezifischer Konkurrenz waren die Ramets ldnger aber nicht dicker (Tab. 23). Da auch ihre
Trockenmasse unverindert geblieben war, hatte offenbar ihre Gewebedichte abgenommen.
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Variations- G. officinalis J. atratus Tab. 22 ANOVA
ursache ™/ Ramet- Durchm. ™/ Ramet- Durchm. zum Einfluss von
Ramet hohe® a Ramet hohe *° ab Ié%md:mwm nzt (I/(For.l.l;),
inter/Friih-
FG FP FG FP FP FG FPFG FP FP jahrsiiberflutung
Konk 2 40,9%*%* 2 10,3%** 12 5%** 1 20 1 14 18,2%%%* _
0, 107 1 67 26 I 66,7**% 1 16,6%*% 97 4%xx gﬁﬁiﬂeﬁi&(’%
Tr 1 72% 1 3,5% 3,9t 1 5,6* I 25 4,0 auf  verschiedene
0, x Tr 1 02 1 01 0,7 1 49%* 1 44% 0,7 rametmorphologi-
Konk x O, 2 22 2 05 0,5 1 03 1 0,1 0,1 sche Parameter von
Konk x Tr 2 06 2 1,0 1,2 1 0,1 1 34 0,6 G. officinalis und
KonkxO,x Tr 2 0,6 2 03 0,8 1 0,1 1 03 0,3 J .atratus
Fehler 66 273 53 275 ' '
Konkurrenz ~ noK=iK>K K=noK<iK noK=iK>K noK>iK>K
noK =einzeln, iK=intraspezifische Konkurrenz, K=Konkurrenz mit 4.stolonifera
Alle Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert. a. n=24 aus bis zu 180
b. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau dreimal héher als das ge-
wihlte (Lindquist 1953)
Signifikanzniveau: P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 ***P<0,001
Abiotische G. officinalis J. atratus Tab. 23 Mi'ftlere
Umwelt mg TM/ cmRa- Durch- mg TM/ em Durch- rametmorphologische
Winter/ Sommer Ramet  methéhe messer Ramet Ramethdhe messer Parameter (:t SFabW)
Frihjahr >0 (n=8) (=24)  (n=24) 0=8)"  (=24)  (n=24) von G. officinalis und
(mm) (mm) J. atratus nach zwei
Einzelpflanze: keine Konkurrenz (noK) Jahl(’len elllézeln zvac'h-
-~ feucht 14441 10:4 24+05 28410 12+7 1805 fen (n.of )il“n El’ém'
iberflutet feucht 128463 1246 24+04 71£17 2113 2.6+05 kraSpeZ‘ iseher on-
- mocken  165+51 114 20+06  48£24  13:8  20£06 urrenz - (iK)  und
iiberflutet trocken 2234142 1546 24+08 80+44 18+13 2,6+08 unter  Konkurrenz
mit A. stolonifera (K)
Monokultur: Intraspezifische Konkurrenz (iK) fir jede abiotische
- feucht 140£28 134 24£06 2+5  12+7 1,604 Umweltparameter-
iiberflutet feucht 136 £ 55 14+5 25+0,5 67+ 18 22+13 22+04 kOmblnatl(')n a}us
- tocken 2564211 144 20+0,6 3546 157 1,7+04 120 d Winter/Frith-
iiberflutet trocken 190+£90 14+5 22409 69+28 20+12 23+0,6 jahrstiberflutung und
60d Sommertrocken-
Mixkultur: Konkurrenz mit 4. stolonifera (K) heit. Erte 17.-27. 6.
- feucht 48+17  9+4 18407 30£27 1246  1,4+03 2003.
iiberflutet feucht 72+35 12+6 1,9+0,6 67+30 23+11 2,007 a. in Mixkulturn < 5
- trocken 58 £29 11+6 1,8+0,6 22+7 12+ 8 1,6 0,4 -
iiberflutet trocken 90 +49 12+6 1,8+0,6 74 +32 14+13  23+0,9
Abb. 20 Anzahl der Inﬂq— Einzeln Intraspezifische =~ Konkurrenz mit
reszenzen (%) pro mlel' wachsend Konkurrenz A. stolonifera
duqm G. oﬁicmall{ in ver- 100%
schiedenen phénologi- g
schen Stadien o.F. = ohne N 80%
zu Fruchten) unter dem R £ )
Einfluss von 120 d Win- 8 2 6% O verbliiht o.F
. . . o 'U
ter/Frithjahrsiiberflutung = 2 B fruchtend
(0,), 60d Sommertrocken- S oS 40%
heit (Tr) und drei Konkur- 5 = [ blithend
renzstufen (einzeln wach- S 2 20% foebliiht
send, intraspezifische ':‘S:] =~ LI unaufgebli
Konkurrenz, Konkurrenz g 0% -+t Ll bl L e
mit A. stolonifera) am C O, TrO+ C O, Tr O+ C O, Tr Oyt
Ende des 2-jahrigen Ver- Tr Tr Tr
suchs. C=Kontrolle Abiotische Umwelt
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Konkurrenz mit 4. stolonifera erzeugte dagegen diinnere und - bei unverénderter Lange - auch leichte-
re Ramets (Tab. 23). Damit sind hier Verdnderungen der Gewebedichte unwahrscheinlich.

Im Rahmen der Fortpflanzung hatte Konkurrenz sowohl einen negativen Einfluss auf die Anzahl der
unterirdischen Knospen als auch auf die Anzahl fertiler Ramets pro Individuum und auch der Blii-
ten + Friichte pro Ramet ( Tab. 20, Tab. 21). Der Effekt auf den Parameter der vegetativen Fortpflan-
zung war am stiarksten unter Konkurrenz mit A. stolonifera. Die Abnahme der beiden Parameter der
generativen Fortpflanzung fand sich nur unter Konkurrenz mit A. stolonifera. Auch die Fruchtbildung
verzdgerte sich vor allem unter dieser Konkurrenzsituation (y*=14,6 FG=6 P<0,019: Abb. 20).

Das Verhéltnis zwischen generativer und vegetativer Fortpflanzung war ebenfalls konkurrenzabhingig
(Tab. 24): Die auf das Individuum hochgerechnete Anzahl der Bliiten + Friichte verringerte sich unter
Konkurrenz mit 4. stolonifera sowohl relativ zur Anzahl der unterirdischen Knospen als auch zur An-

zahl der oberirdischen Verzweigungen. Intraspezifische Konkurrenz zeigte jeweils keine Wirkung.

J. atratus

Das Wachsen unter Konkurrenz hatte auch bei dieser Art einen negativen Einfluss auf die Uberlebens-
rate (Tab. 17, Tab. 25). Im Gegensatz zu den beiden anderen Arten verringerte sich die Rate jedoch
erst unter der starken Konkurrenz mit A. stolonifera, dann aber deutlich auf etwa 40 %.

Auch die Gesamtbiomasseproduktion verringerte sich (Tab. 26, Tab. 25). Hier zeigte Konkurrenz mit
A. stolonifera die stirkste Wirkung.

Konkurrenz hatte auBBerdem einen negativen Einfluss auf das Dichtewachstum (= Ramets/Individuum)
(Tab. 26, Tab. 25). Wie bei G. officinalis hatte dabei erneut das Zusammenwachsen mit 4. stolonifera
den starksten Effekt.

Die Rhizomlinge als ein bereits erwihnter Parameter des klonalen Wachstums nahm unter Konkur-
renz ab, und zwar auch hier wieder am stirksten im Ansatz mit 4. stolonifera (Tab. 26, Tab. 25).
Etwas widerspriichlich dazu erscheint die Tatsache, dass sich die Biomasseallokation ins Rhizom kon-
kurrenzbedingt erhoht hatte (Tab. 26, Tab. 25). Wie bei G. officinalis verminderte sich die Wurzelal-
lokation, und zwar kontrar zum Rhizom (Tab. 26, Tab. 25). Somit wird auch bei J. atratus klar, warum
Konkurrenz nur einen marginalen Effekt auf die Allokation in die oberirdische Biomasse hatte.

Die einzelnen Ramets reagierten vor allem auf Konkurrenz von 4. stolonifera mit einem eingeschrank-
ten Dickenwachstum (Tab. 22, Tab. 23). Da sich bei J. atratus aber weder die Hohe noch die Trocken-

Variations- FG Fund P Tab.24 ANOVA Zum

ursache Golla G. officinalis T atratus Einfluss von Konkurrenz

: : (Konk), 120 d Winter/

0 BlitFri/  n BlitFriy n fertile n fertile Friihjahrstiberflutung  (O,)

n Knospen ° n Verzw. ° Ramets/ — Ramets/ Rhi- und  60d  Sommertrocken-

Halmknosp.  zomldnge heit (Tr) auf die relative

Konk 2/1 40,1 ***  ]],4 *** 0,8 26,5 *** generative Fortpflanzung von

0, 1 4,1 * 71,2 2.1 1,2 G. officinalis und J. atratus.
Tr 1 0,1 1,4 0,1 55 %

Die Analyse von J. atratus

0, x Tr ! 0.5 3,2 2,0 1,5 erfolgte ohne die Mixkultur.
Konk x O, 2/1 1,0 4,6 ** 0,1 0,5 noK =einzeln
Konk x Tr 2/1 52 ** 0,5 0,6 1,2 o .

’ ’ ’ ’ K=int fische Kon-
Konk x O,x Tr  2/1 0,7 0,2 1,2 03 Carpon PEATIERE 0N
Fehler 66/53 K=Konkurrenz mit
Konkurrenz noK=iK>K noK=iK>K noK=iK noK<iK A.stolonifera

a. Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert oder  b. (x+1)"*-transformiert
Signifikanzniveau: + P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 *** P<0,001
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Tab. 25 Mittlere phénologische Parameter (+ Stabw, n=38§, in Mixkultur n=5) von J. atratus nach zwei Jahren
einzeln wachsend (noK), unter intraspezifischer Konkurrenz (iK) und unter Konkurrenz mit A. stolonifera (K)
fiir jede abiotische Umweltparameterkombination aus 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung und 60 Tagen
Sommertrockenheit. Ernte 17.-27.6. 2003.

Abiotische cm n fertil
Umwelt % g Biomasse/ n Rhizom- o, ™ % TM % TM Rhizom- n fertiie
. .. Ramets/ .. ) . Ramets/
Winter/ Uberleben Individuum Indiv lange/  Wurzel  Rhizom  Oberirdisch knospen/ Indiv
Frithjahr SCTTeT DAY ndiv, Indiv. :
Einzelpflanze: keine Konkurrenz (noK)

- feucht 100 6,90 + 1,09 22+10 22+8 77+£5 16+3 T+£2 2+2 0
iiberflutet feucht 100 9,15+£2,20 22+7  27+£8 65+3 18+2 17+2 542 1,0+£1,2
- trocken 100 5,59 £0,68 158 17+6 7743 14+2 9+£3 2+1 0
tiberflutet trocken 100 7,24 £ 0,58 21+9 23+6 63+3 17+2 19+£2 51 0,6+0,8

Monokultur: Intraspezifische Konkurrenz (iK)
- feucht 89+13  2,70+0,23 9+2 12«3 T1+£2 2142 7+1 2+1 0
iiberflutet feucht 96+ 9 3,30+ 0,92 T7£3 12+4 64+4 23+3 13+£2 3+4 03+04
- trocken 96+ 9 2,14 £0,22 ! 8+2 7342 15+3 11+1 1£1 0,0£0,1
iiberflutet trocken 100 2,14 £ 0,60 6+2 9+3 62+4 21+£3 17«3 2+1 0,1+£0,3
Mixkultur: Konkurrenz mit 4. stolonifera (K)

- feucht 71+30 1,28 + 0,65 3+£3 7+3 667 29+5 6+2 2+£2 0
iiberflutet feucht 67 + 37 1,15 +£0,62 3+1 6+2 5442 20+4 175 1£1 0,1£0,2
- trocken 14+ 26 0,30 £ 0,05 2+1 5+1 5241 36+3 12+2 2+1 0
tiberflutet trocken 24 £32 0,80 £ 0,37 3+2 4+1 50+4 25+£9 25+9 2+1 0,5+0,5

Tab. 26 AN(C)OVA zum Einfluss von Konkurrenz (Konk), 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und
60 Tagen Sommertrockenheit (Tr) auf verschiedene Parameter von J. atratus.

Variations- FG Fund P
ursache +Co/-Co Bi Ramets/ Rhizom- n Rhizom-
iomasse n Ramets . 0 0 0
Sndives mdive el QIR I e Knospen/
Indiv. Indiv.
Uberl. (Co) 1 49+ - - - - - -
Konk 1 977,9 *** 67,8 ¥** Q7 Q**% 7,0 *¥* 32,9 *** 2,9% 5,4%*
0, 1 35,9 ®*k 0,1 3,37 79,5 *** 19,7 ***  ]83,6 *** 14,9 ***
Tr 1 65,5 *** 3,7+ 14,] *** 0,1 13,4 ** 34,8 *** 1,4
O, x Tr 1 3,6 0,5 0,5 2,2 3,77 0,2 0,0
Konk x O, 1 3,0 8,5 ** 32 % 2,4 1,1 13,0%* 2,9%
Konk x Tr 1 427 0,1 1,3 0,1 3,87 2,7 0,1
Konk x O, x T 1 2,7 0,1 0,1 0,1 0,2 0,2 0,1
Fehler 52/53
Konkurrenz noK>iK noK>iK noK>iK noK>iK noK<iK noK>iK noK>iK

noK =einzeln, iK =intraspezifische Konkurrenz; Die Analyse erfolgte stets ohne die Daten der Mixkultur.
a. Alle Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert
b. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau dreimal hoher als das gewéhlte (Lindquist 1953)

Signifikanzniveau: P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 ***P<0,001

masse pro Ramet verdndert hatten, liegt der Schluss nahe, dass die Ramets unter Konkurrenz eine ho-
here Gewebedichte entwickelt haben.

Anders als bei C. dubium und G. officinalis hatte Konkurrenz keinen Einfluss auf die Anzahl der un-
terirdischen Knospen als Parameter der vegetativen Fortpflanzung (Tab. 26). Unter Konkurrenz mit 4.
stolonifera verringerte sich die Knospenanzahl (rthizombiirtige Halmknospen) nur tendenziell (Tab. 25).
Konkurrenz hatte auch keinen Effekt auf die Anzahl fertiler Ramets (Tab. 17A). Die Anzahl bliitentra-
gender Ramets war nur relativ auf Kosten der Rhizomlidnge erhoht, jedoch nicht auf Kosten der am
Rhizom angelegten Halmknospen (Tab. 24).
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3.2.3. Konkurrenz nach abiotischem Stress

Konkurrenzeffekt

Die abiotische Umwelt hatte global gesehen, d.h. {iber alle Arten hinweg, keinen signifikanten Ein-
fluss auf die von den Testarten ausgehende Konkurrenz (= Konkurrenzeffekt, Tab. 15). Auf Artebene
gab es jedoch diesen Einfluss, der zwar nicht statistisch, aber verbal beschreibbar ist: Sowohl Som-
mertrockenheit als auch Uberflutung schwichten den Konkurrenzeffekt von C. dubium ab. Am stirks-
ten wirkten beide Umweltfaktoren zusammen (Abb. 17). Der Konkurrenzeffekt von G. officinalis
wurde hingegen verstérkt, jedoch nur durch Uberflutung oder Sommertrockenheit, nicht durch beide
zusammen. Der Konkurrenzeffekt von J. atratus blieb ginzlich umweltunabhingig.

Ob die abiotische Umwelt den Konkurrenzeffekt oder auch die Konkurrenzantwort (sieche unten) der
drei Stromtalarten verdndert hat, zeigt sich des weiteren an signifikanten Wechselwirkungen zwischen
dem Faktor Konkurrenz und den Faktoren Uberflutung und Sommertrockenheit (siche Tab. 16, Tab.
18, Tab. 20, Tab. 22, Tab. 24, Tab. 26).

So verstérkte abiotischer Umweltstress bei J. atratus die konkurrenzbedingte Abnahme des a-Amino-
stickstoffgehalts der Blitter, vor allem nach Sommertrockenheit (Abb. 18). Bei den anderen beiden
Arten kam es zu keinen signifikanten Modifikationen dieser Grofe.

Konkurrenzantwort von C. dubium

Sommertrockenheit — Sommertrockenheit machte bei C. dubium die negative Wirkung von Konkur-
renz auf das Uberleben, die Biomasse, die Rametzahl und die Knospenzahl erst deutlich oder verstirk-
te sie. Die positive Wirkung auf die Blattldnge (interspezifische Konkurrenz) wurde kompensiert. Die
konkurrenzbedingte Stimulation der Blattanzahl und TM pro Ramet wurde dagegen verstérkt.

Winter/Friihjahrsiiberflutung — Die konkurrenzbedingte Abnahme des Uberlebens, der Biomasse-
produktion, der Rametzahl sowie der Fertilitdt wurde durch Winter/Friihjahrsiiberflutung oft mehr als
kompensiert. Die konkurrenzbedingte Zunahme der Blattlinge aber auch die Verringerung der Wur-
zelknospenzahl wurden erst sichtbar. Durch die starke iiberflutungsbedingte Abnahme der Blattzahl
und TM pro Ramet in der Einzelkultur war es bei beiden Parametern sowohl zu einer Verschiebung
der Konkurrenzverhiltnisse als auch zu einer Umkehrung ihrer Richtung gekommen. Ohne Uberflu-
tung hatte nur Konkurrenz mit 4. stolonifera einen Effekt, und zwar einen negativen. Mit Uberflutung
wurde dieser Effekt aufgehoben und es kam sogar zu einem stark fordernden Einfluss der intraspezifi-

schen Konkurrenz.

Von allen Konkurrenzantworten waren bei C. dubium nur die relative Allokation in die Wurzeln und

die in die generative Fortpflanzung resistent gegeniiber der abiotischen Umwelt.

Konkurrenzantwort von G. officinalis

Sommertrockenheit — Die besonders folgenreiche Abnahme der Uberlebensrate durch Konkurrenz
wurde bei dieser Art durch Sommertrockenheit weiter verstarkt. Sie sank hier auf unter 40 %. Abge-
schwicht wurde zudem die konkurrenzbedingte Allokation in die vegetative Fortpflanzung.
Winter/Friihjahrsiiberflutung — Winter/Friihjahrsiiberflutung hatte keine verstérkende, sondern eine
abschwichende Wirkung. Dies galt fiir die konkurrenzbedingte Abnahme der Gesamtbiomasse, der
Rametanzahl pro Individuum und die Abnahme der absoluten und relativen Fertilitit.

Insgesamt blieben bei G. officinalis aber die meisten konkurrenzbedingten Verdnderungen umweltre-
sistent. Dazu gehoren die Modifikationen der Biomasseproduktion, der relativen Allokationen in die

ober- und unterirdischen Organe, der Verzweigung, der Rametmorphologie und der Knospenanzahl.
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Konkurrenzantwort von J. atratus

Sommertrockenheit — Auch bei dieser Art wurde durch Sommertrockenheit die konkurrenzinduzierte
Reduktion des Uberlebens weiter verstirkt. Die Rate unter Konkurrenz mit 4. stolonifera sank auf
unter 20 %. Die konkurrenzbedingte Zunahme der relativen Rhizombiomasse (nur intraspezifisch) und
die Abnahme der Gesamtbiomasse wurden zudem ausgeglichen.

Winter/Friithjahrsiiberflutung — Die negative Wirkung von Konkurrenz auf die Halmknospenzahl,
die Rametzahl und die konkurrenzbedingt verdnderte Biomasseallokation in die oberirdischen Organe
wurden durch die Uberflutung sichtbar bzw. verstéirkt. Zwar wurde keine der Konkurrenzantworten

kompensiert. Das Uberleben und die Gesamtbiomasse blieben aber unverindert.

Wie bei G. officinalis waren insgesamt auch bei J. atratus die meisten Konkurrenzantworten umwelt-

resistent. Dies gilt vor allem fiir die beziiglich der Rametmorphologie und der Fortpflanzung.

3.3. Abiotischer Stress im Simulationsversuch

3.3.1. Phénologie der Arten
C. dubium

Sommertrockenheit — Sommertrockenheit blieb ohne Einfluss auf die Uberlebensrate und die Ra-
metdichte (Tab. 17B, Tab. 18). Interessanterweise verstirkte Sommertrockenheit die Gesamtbiomasse-
produktion, allerdings nur in der Einzelkultur (signifikante Konk x Tr Wechselwirkung: Tab. 18, Tab.
19). Die oberirdische Trockenmasse pro Ramet blieb dabei konstant, wihrend die Blattbildung (An-
zahl/Ramet) stimuliert wurde. Die Blattldnge verdnderte sich jedoch abermals nicht gerichtet, sondern
in Abhéngigkeit von der Konkurrenzsituation (signifikante Konk x Tr Wechselwirkung).

Zu einer trockenheitsbedingten Zunahme des Wurzel/Spross-Verhiltnisses kam es nur bei iiberflutet
gewesenen Pflanzen, sonst zu einer Abnahme (signifikante O, x Tr Wechselwirkung).

Sowohl die vegetative als auch die generative Fortpflanzung und deren Verhiltnis blieben von einer
Sommertrockenheit unbeeinflusst (Tab. 17B, Tab. 19).

Winter/Friihjahrsiiberflutung — Nur bei dieser Art verringerte Uberflutung die Uberlebensrate (Tab.
178, Tab. 19). Wihrend das Wurzel/Spross-Verhéltnis unbeeinflusst blieb, nahm die Gesamtbiomasse
ab (Tab. 18, Tab. 19), vor allem in der Einzelkultur (signifikante Konk x O, Wechselwirkung). Dort
hatte der Verlust bei dramatischen 85-95 % gelegen.

Nach Uberflutung waren sowohl die Rametanzahl pro Individuum als auch die oberirdische Trocken-
masse des einzelnen Ramet dezimiert. Allerdings hatte sich der letzte Parameter unter intraspezifischer
Konkurrenz gesteigert (signifikante Konk x O, Wechselwirkung). Die Blattanzahl pro Ramet blieb
von einer Uberflutung unberiihrt. Aber die Blattlinge verinderte sich, wobei die Richtung wieder ab-
hingig von der Konkurrenzsituation war (signifikante O, X Tr Wechselwirkung).

Auf Ebene der Fortpflanzung hatte Uberflutung sowohl einen negativen Effekt auf die Knospenzahl,
es hatte hiufig Totalausfille gegeben, als auch auf die Fertilitit (Tab. 178, Tab. 19). Uberflutete Pflan-
zen gelangten einzeln wachsend nie zur Bliite. Das Verhéltnis zwischen der Anzahl bliitentragender
Ramets und der Anzahl der Wurzelknospen blieb allerdings von der abiotischen Umwelt unabhingig.

G. officinalis

Sommertrockenheit — Sie hatte keinen globalen gerichteten Einfluss auf die Uberlebensrate dieser
Art (Tab. 17B). Erst unter Konkurrenz mit 4. stolonifera zeigte sich eine starke Abnahme (Tab. 21).

46



ERGEBNISSE

Sommertrockenheit verringerte die Gesamtbiomasseproduktion ebenso wie die Anzahl der Ramets pro
Individuum (Tab. 20, Tab. 21).

Kompensatorisch zur abnehmenden Rametzahl steigerten sich der Verzweigungsgrad (Tab. 20, Tab.
21) und die absolute oberirdische Trockenmasse der Ramets (Tab. 22, Tab. 23). Die Ramets hatten an
Hohe zu- aber gleichzeitig an Dicke abgenommen. Die relative Biomasseallokation in die oberirdi-
schen Organe blieb dennoch von der Sommertrockenheit unbeeinflusst (Tab. 20, Tab. 21). Dies galt
auch fiir die relative Allokation der Biomasse in die Wurzeln und ins Rhizom.

Von allen drei Arten gab es nur bei G. officinalis einen signifikanten Einfluss der Sommertrockenheit
auf die Knospenanzahl. Sie wurde reduziert. Die generative Fortpflanzung blieb unbeeinflusst, und
zwar sowohl die absolute als auch relative Form (Tab. 20, Tab. 24).

Winter/Friihjahrsiiberflutung — Die Uberlebensrate, die Gesamtbiomasse und die Rametanzahl pro
Individuum blieben unveridndert (Tab. 178, Tab. 20). Im Kontext des klonalen Wachstums steigerte
Uberflutung jedoch deutlich den Verzweigungsgrad der Ramets (Tab. 20, Tab. 21), obwohl sich die
TM pro Ramet global nicht verindert hatte (Tab. 22). Die Ramets waren zwar nach Uberflutung stets
langer, aber ihre Dicke blieb unbeeinflusst (Tab. 22, Tab. 23). Insgesamt konnte dennoch eine gerich-
tete Biomasseallokation von den Wurzeln in die oberirdische Biomasse aufgedeckt werden (Tab. 20,
Tab. 21). Die relative Trockenmasse der Wurzeln reduzierte sich um etwa 10 %.

Uberflutung hatte keinen Einfluss auf die unterirdische Knospenanzahl. Auch die Fertilitit hatte abge-
nommen und die Fruchtbildung wurde verzogert (x*= 19,8 FG=9 P <0,019: Abb. 20). Uberflutung
verringerte dariiber hinaus die Anzahl der Bliiten + Friichte sowohl relativ zur Anzahl der Rhizom-
knospen als auch zur Anzahl der Verzweigungen (Tab. 20, Tab. 24, Tab. 21).

J. atratus

Sommertrockenheit — Wie bei G. officinalis blieb Sommertrockenheit auch bei dieser Art global
ohne gerichteten Einfluss auf die Uberlebensrate (Tab. 17B), wirkte aber im Konkurrenzansatz mit
A. stolonifera stark reduzierend (Tab. 25). Auch verringerten sich die Gesamtbiomasseproduktion und
die Anzahl der Ramets pro Individuum (Tab. 26, Tab. 25), und der letzte Effekt verschwand unter
Konkurrenz mit 4. stolonifera (signifikante Konk x Tr Wechselwirkung).

Auch stimulierte Sommertrockenheit ungeachtet der schwindenden Rametzahl die absolute oberirdi-
sche Trockenmasse pro Ramet (Tab. 22, Tab. 23). Die Ramets von J. atratus waren nun aber im Ge-
gensatz zu denen von G. officinalis weder linger noch dicker gewachsen. Offenbar hatte sich die Ge-
webedichte stark erhoht. Insgesamt hatte dies zu einer verstiarkten Allokation in die oberirdische Bio-
masse gefiihrt (Tab. 26, Tab. 25), und zwar auf Kosten des Rhizoms. Dessen Liange als Parameter des
klonalen Wachstums hatte sich schlieBlich verringert. Die Allokation in die Wurzeln blieb wie bei
G. officinalis unbeeinflusst.

Wie bei C. dubium blieben sowohl die vegetative als auch die generative Fortpflanzung unbeeinflusst
(Tab. 26, Tab. 17B). Zumindest relativ gesehen war die Anzahl bliitentragender Halme auf Kosten der
Rhizomlénge, jedoch nicht auf Kosten der angelegten Rhizomknospen erhoht (Tab. 24, Tab. 25).
Winter/Friihjahrsiiberflutung — Die Uberlebensrate blieb unbeeinflusst (Tab. 17B). J. atratus rea-
gierte als einzige der 3 Arten auf Uberflutung mit einer Zunahme der Gesamtbiomasse (Tab. 26, Tab.
25). Die Rametanzahl pro Individuum blieb dabei konstant. Gesteigert hatte sich stattdessen die abso-
lute oberirdische Trockenmasse pro Ramet (Tab. 22, Tab. 23). Die Ramets waren nach einer Uberflu-
tung stets langer und dicker. Wie G. officinalis zeigte dann auch J. atratus eine verstirkte Allokation
in die oberirdische Biomasse, und zwar auf Kosten der Wurzeln, denn die relative Trockenmasse der

Wurzeln hatte um etwa 10 % abgenommen. Die relative Trockenmasse des Rhizoms hatte sich statt-
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dessen erhdht, und zwar um bis zu 6 %. Uberflutung steigerte die Rhizomlénge als Parameter des klo-
nalen Wachstums vor allem ohne Konkurrenz (signifikante O, x Konk Wechselwirkung).

Nur bei dieser Art steigerte Uberflutung die unterirdische Knospenanzahl und forderte die Bliitenbil-
dung (Tab. 26, Tab. 17B, Tab. 25). Die Anzahl bliitentragender Halme war dabei allerdings weder auf
Kosten der Rhizomlidnge noch auf Kosten der angelegten Rhizomknospen erhoht (Tab. 24, Tab. 25).

3.3.2. Kohlenhydrathaushalt

Vergleich der Arten und der Jahreszeiten

Die Wurzeln waren bei allen drei Arten das wichtigste unterirdische Speicherorgan fiir die Stirke
(Tab. 27A, Abb. 21). C. dubium und J. atratus lagerten dort im Herbst mit 125 bis 250 mg Glu/g TM
zwei- bis viermal mehr Stirke ein als G. officinalis.

Wihrend sich bis zum Friithjahr der Stirkegehalt aller Organe von G. officinalis und J. atratus nur um

etwa 25 % verringerte, sank er bei C. dubium um etwa 50 %.

Bei den absoluten Zuckergehalten gab es zwischen den Arten und Jahreszeiten keine deutlichen Un-
terschiede (Abb. 22). Nur bei J. atratus fielen die Gehalte der Wurzel und Knospen vom Herbst zum
Friithjahr um 50 % ab, bei G. officinalis im Rhizom um 30 %. Die Gehalte der Wurzeln lagen global,
d.h. tiber alle Arten und Jahreszeiten hinweg, bei etwa 300 umol/g TM, die der Knospen bei
600 umol/g TM. Die verschiedenen abiotischen Stressperioden wirkten modifizierend (Tab. 27B).

Tab. 27 ANOVA oder Kruskal Wallis H-Test zum Einfluss der Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,, 120 d), der
Sommertrockenheit (Tr, 60 d) und des unterirdischen Pflanzenorgans (Organ)

(A) auf den Stiirkegehalt im Herbst bzw. auf die bis zum Friithjahr mobilisierte Starkemenge und

(B) auf den Absolutgehalt freier Zucker im Herbst und Friihjahr

Variations- C. dubium G. officinalis J. atratus
ursache Herbst Friihjahr Herbst Friihjahr Herbst Friihjahr
(A) Stiarkegehalt bzw. mobilisierte Stairkemenge

FGcuwGowa F P F P F* P F P F P F° p
0, 1/1/1 10,1 * 6,4 * 0,4 0,4 0,0 4,0
Tr 1/1/1 65,5 *** 2202 *** 0,2 2,3 0,9 0,1
Organ 0/2/1 7,8 ** 4,9 ** 152,6 *** 10,5 **
0, x Tr 1/1/1 0,1 0,1 1,3 3,1 7 0,1 2,9
Organ x O, 0/2/1 0,3 6,3 ** 0,0 15,7 #**
Organ x Tr 0/2/1 0,1 0,4 2,0 2,2
Organ x O, xTr  0/2/1 2,3 13,7 *** 0,2 1,3
Fehler in Klammern ®) (32) (24) (96) (16) (64)
(B) Absolutgehalt freier Zucker

FGcucoya X P F P F P F P F P F P
02, TI', 02+Tr 3/-/- 7,5 T
0, 1/1/1 0,1 1,0 19,6 *** 0,4 11,4 **
Tr 1/1/1 41,1 #** 35,0 *#x 11,4 ** 1,4 2,3
Organ -/2/1 202,4 *#** 66,9 *** 762,7 *** 38,8 *x*
0, x Tr 1/1/1 22,5 ** 0,4 43 * 6,3 * 0,1
Organ x O, -2/1 2,9 2,0 0,3 1,7
Organ x Tr -/2/1 0,3 0,5 0,6 0,6
Organ x O, xTr  -/2/1 1,1 0,5 0,1 0,8
Fehler 8/24/16
a. Alle Daten wurden vor der Analyse lg-transformiert b. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifi-

kanzniveau dreimal hoher als das gewahlte (Lindquist 1953)
Signifikanzniveau: 1P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 *** P<0,001
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Abb. 21 Mittlere Stdrkegehalte (+ Stabw, n=3) der verschiedenen unterirdischen Organe von C. dubium,
G. officinalis und J. atratus unter dem Einfluss von 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen
Sommertrockenheit (Tr), linke Reihe im Herbst, rechte Reihe im Friihjahr. Erte 14.11.2002 und 15.4.2003.
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Abb. 22 Mittlere freie Zuckergehalte (= Stabw, n = 3) der verschiedenen unterirdischen Organe von C. dubium,
G. officinalis und J. atratus unter dem Einfluss von 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen
Sommertrockenheit (Tr), linke Reihe im Herbst, rechte Reihe im Friihjahr. Ernte 14.11.2002 und 15.4.2003.
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C. dubium

Herbst — Vor allem Sommertrockenheit aber Herbst Frithjahr

auch Winter-/Friihjahrsiiberflutung hatten ei- 100%

nen negativen Einfluss auf die Menge der in 80%

den Wurzeln gespeicherten Stirke (Tab. 27A, 60% ;EQECH
Abb. 21). Folglich wurde dann am meisten 40% OGLU
Starke eingelagert, wenn die Pflanzen im 20%

Sommer ausreichend mit Wasser versorgt ge- 0%

wesen waren und die winterliche Ruheperiode C O, TrTrt0; C O, Tr Trt0;

ohne Uberflutung iiberstanden hatten, wie bei Abiotische Umwelt
Standorten an der Uberflutungskante. Das Er-

gebnis heiBt aber auch, dass auch dann noch Abb. 23 Zuckermuster der Wurzeln von C. dubium

) . ) ) unter dem Einfluss von Winter/Friihjahrsiiberflu-
viel Stirke eingelagert wurde, wenn die som- tung (O, 120 d) und Sommertrockenheit (Tr, 60 d),

merfeucht gewachsenen Pflanzen im Winter/ C =Kontrolle; links im Herbst, rechts im Friihjahr.
Friihjahr iberflutet waren (Abb. 21). Ernte 14.11.2002 und 15.4.2003.

Nach einer kiirzlich iiberstandener Sommertro-

ckenheit waren neben der verminderten Starkespeicherung die absoluten Zuckergehalte der Wurzeln
erhoht, besonders der relative Glukoseanteil (Tab. 27B, Abb. 22, Abb. 23, Tab. A3 im Anhang). Der
Fruktose- und der Saccharoseanteil waren erniedrigt.

Die wesentlich linger zuriickliegende Uberflutung veréinderte die Muster entgegengesetzt. Das heift,
wenn beide abiotischen Stressperioden auf die Pflanzen eingewirkt hatten, traten im herbstlichen Zu-
ckermuster kaum Verdnderungen auf, eine Trockenperiode bleibt somit unerkannt.

Friihjahr — Es scheint als sinke am Beginn der Vegetationsperiode der Stirkegehalt der Wurzeln un-
abhéngig von der abiotischen Umwelt auf ein Schwellniveau ab (Abb. 21). Damit hatten Pflanzen, die
im Sommer unter einer guten Wasserversorgung gewachsen waren und daher im Herbst am meisten
Stirke eingelagert hatten, im folgenden Frithjahr mehr Stérke in ihren Wurzeln mobilisiert als die an-
deren Pflanzen (Tab. 27A). Die absoluten Zuckergehalte waren in diesen Wurzeln erhdht (Abb. 22,
Tab. 27B), wihrend sie bei den Sommertrockenheitsvarianten erniedrigt waren.

Uberflutung als unmittelbar erlebte Stressperiode hatte interessanterweise einen leicht hemmenden
Einfluss auf die Starkemobilisierung im Friihjahr. Der freie Zuckergehalt verdnderte sich jedoch unge-
richtet, d.h. er war enorm von der Wasserversorgung der Pflanzen im Vorjahr abhéngig (signifikante
O, x Tr Wechselwirkung).

Verschiebungen im Zuckermuster der Wurzeln zeigten dagegen einen eindeutigen Einfluss der friih-
jéhrlichen Uberflutung an (Abb. 23, Tab. A3). Es kam zu einer Abnahme des Glukose- und Fruktose-
anteils bzw. zu einer Zunahme des Saccharoseanteils, was - wie oben beschrieben - bis in den Herbst

hinein sichtbar blieb. Die langer zuriickliegende Sommertrockenheit zeigte sich im Muster nur schwach.

G. officinalis

Herbst — Von dieser Art wurde nur wenig Stirke im Herbst gespeichert. Dabei lagerten die Wurzeln
mehr ein als das Rhizom und die Knospen (Tab. 27A, Abb. 21). Auch die Gesamtzuckergehalte waren
in den Wurzeln am hochsten und in den Knospen am niedrigsten (Tab. 278, Abb. 22).

Die von den Pflanzen kiirzlich erfahrene Wasserversorgung (= Sommertrockenheit) hatte weder einen
Einfluss auf die Hohe noch auf den Ort der Stirkeeinlagerung (Tab. 27A). Nur die absoluten freien

Zuckergehalte waren durch ein gestortes sommerliches Wasserdargebot in allen Organen verringert
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(Tab. 27B, Abb. 22). Die Glukose- und Fruktoseanteile am Gesamtzucker nahmen ebenfalls ab, der
Saccharoseanteil nahm zu (Abb. 24, Tab. A3 im Anhang). Diese Musterdnderung fand sich bei Pflan-
zen, die durch eine Uberflutung vorgestresst waren, vor allem in den Wurzeln und bei Pflanzen ohne
Vorstress im Rhizom und in den Knospen (jeweils signifikante O, x Tr Wechselwirkung).

Die wesentlich linger zuriickliegende Uberflutung verursachte keine globalen Musterinderungen.

Wurzeln Knospen Rhizom
100%

80% ESACCH
60% OFRU Abb. 24 Zuckermuster der
0% oG unterirdischen Organe von
’ G. officinalis im Herbst unter
20% dem FEinfluss von Win-
0% ter/Frithjahrsiiberflutung (O,
? 120 d) und Sommertrocken-

C O, Tr Tr+O C O, Tr Tr+O .
z Tt Ir+0; 2 TodrrQ, €0, Tr Trr0, heit (Tr, 60 d), C = Kontrolle.
Abiotische Umwelt Ernte 14.11.2002.

Friihjahr — Das Rhizom und die Knospen hatten die stirkste bzw. die schwéchste Stirkemobilisie-
rung aller drei Organe im Friithjahr (Tab. 27A, Abb. 21). Wie im Herbst waren die absoluten freien
Zuckergehalte in den Knospen am niedrigsten und in den Wurzeln am hochsten (Tab. 278, Abb. 22).
Insgesamt reagierten die Organe bei G. officinalis sehr uneinheitlich auf die verschiedenen Umweltpe-
rioden (signifikante Organ x O, x Tr Wechselwirkung: Tab. 27A). Damit hatte eine unmittelbar erfah-
rene Uberflutung keinen globalen Einfluss auf die Stirkemobilisierung. Es wurde stets etwa 40 % der
eingelagerten Stirke mobilisiert. Nur in den Wurzeln wurde dieser Prozess zusitzlich durch eine Uber-
flutung gesteigert (signifikante Organ x O, Wechselwirkung).

Die absoluten freien Zuckergehalte erhdhten sich nach einer Uberflutung in allen Organen (Tab. 27B),
und zwar besonders bei durch Sommertrockenheit vorgestressten Pflanzen (signifikante O, x Tr
Wechselwirkung).

Wie schon im Herbst reagierten die Zuckermuster in den Wurzeln und im Rhizom empfindlicher auf
Verdnderungen der abiotischen Umwelt als in den Knospen. Im Frithjahr nahm im Rhizom und in den
Wurzeln der Glukoseanteil tiberflutungsbedingt zu, der Fruktose- und der Saccharoseanteil nahmen ab
(Abb. 25, Tab.A3).

Sommertrockenheit als linger zuriickliegender Stress hatte in Abhingigkeit von der Uberflutungsvari-
ante in allen Organen vor allem zu einer Abnahme der freien Zuckergehalte gefiihrt (Tab. 278, Abb.
22). Auch der relative Saccharosegehalt hatte trockenheitsbedingt abgenommen (Abb. 25, Tab. A3).

Wurzeln Knospen Rhizom
100% it
80% 7 =l Abb. 25 Zuckermuster der
ESACCH rdischen O
60% ] OFRU unterirdisc en Organe von
LU G. officinalis im Friithjahr
40% 7 = unter dem Einfluss von
20% i Winter/Friihjahrsiiberflu-
tung (O,, 120 d) und Som-
0% mertrockenheit (Tr, 60 d),.
C 02 Tr TI'+02 C 02 Tr TI'+02 C 02 Tr TI‘+02 C _ KOntrOlle. ( )
Abiotische Umwelt Ernte 15.4.2003
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J. atratus

Herbst — Die meiste Speicherstirke dieser Art
befand sich zu dieser Jahreszeit in den Wur-
zeln. Das war etwa fiinf- bis sechsmal mehr als
in den Knospen (Abb. 21).

Es konnte weder auf den Ort noch auf die Ho-
he der Einlagerung ein Umwelteffekt aufge-
deckt werden (Tab. 27A). Auch die freien Zu-
ckergehalte (Tab. 27B, Abb. 22) und sogar die
Zuckermuster (Abb. 26, Tab. A3 im Anhang)
blieben bei J. atratus kontrdr zu den anderen
beiden Arten von der abiotischen Umwelt un-
beeinflusst.

Friihjahr — Die Wurzeln mobilisieren stets mehr
Starke als die Knospen (Tab. 27A, Abb. 21).
Sie mobilisierten besonders viel Stirke nach
einer unmittelbar iiberstandenen Uberflutung
(signifikante O, x Organ Wechselwirkung).

Als noch sensibler in Bezug auf eine Uberflu-
tung erwiesen sich die absoluten und relativen
Zuckergehalte (Tab. 27B, Tab. A3).

Wurzeln Knospen
Herbst

100%
80%
60%
40%
20%

ESACCH
OFRU
OGLU

0%
100% iihjahr
80%
60%
40%

20%

0%

C 02 Tr Tr+02 C 02 Tr Tr+02

Abiotische Umwelt

Abb. 26  Zuckermuster der unterirdischen Orga-
ne von J. atratus im Herbst und im Frithjahr unter
dem Einfluss von Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,,
120d) und Sommertrockenheit (Tr, 60 d),
C =Kontrolle. Emte 14.11.2002 und 15.4.2003.
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Abb. 27  Der Zusammenhang zwischen (a) dem relativen Glukosegehalt und dem Gesamtgehalt an freien
Zuckern (Einzelproben), (b) dem Gehalt an freien Zuckern und der Speicherstirke im Herbst (Einzelproben) und
(c) dem Gehalt an freien Zuckern und der mobilisierten Stirke im Friihjahr (beides Mittelwerte) in den unterirdi-
schen Organen von C. dubium, G. officinalis und J. atratus. Durchgezogene Linien (J. atratus), grob gestrichelte
Linien (G. officinalis) und fein gestrichelte Linien (C. dubium) zeigen jeweils signifikante Korrelationen.
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Wie bei G. officinalis stiegen die Gesamtgehalte nach einer Uberflutung organiibergreifend an (Abb.
22). Die relativen Saccharosegehalte der Knospen verringerten sich, die der Wurzeln erhéhten sich
(Abb. 26). Hier war auch die Abnahme von Glukose und Fruktose signifikant. In den Knospen hatte
sich allerdings die Verdnderung der Zuckermuster in dhnlicher Weise auch vom Herbst zum Friihjahr
vollzogen.

Die lénger zuriickliegende Sommertrockenheit hatte auf keinen Parameter einen Spéteinfluss (Tab.
27A, Tab. 27B, Tab.A3).

Allgemein

Saccharose bildete bei C. dubium und J. atratus mit bis zu 99 % den Hauptzucker. Bei G. officinalis
war es Glukose mit 50-90 %. Nur bei dieser Art und bei J. atratus gab es einen positiven Zusammen-
hang zwischen der Hohe der freien Zuckergehalte und den relativen Glukosegehalten (Abb. 27a).

Des weiteren gab es im Herbst bei allen drei Arten iiber alle untersuchten Organe hinweg einen nega-
tiven Zusammenhang zwischen dem Gehalt an Speicherstirke und dem Gehalt an freien Zuckern
(Abb. 27b). Nur in den Knospen von J. atratus waren beide Gehalte voneinander unabhingig, denn
der globale Zusammenhang verschwand im organspezifischen Datensatz.

Fiir das Friihjahr wurde bei keiner Art eine Korrelation zwischen den Zuckergehalten und der Menge
an mobilisierter Stirke aufgedeckt (Spearman P = 0,05: Abb. 27c¢).

3.3.3. Stickstoffhaushalt

Die oberirdischen Organe vieler Pflanzenarten sind wéhrend der Hauptwachstumsperiode in groflem
MaBe auf eine Stickstoffzufuhr in Form 16slicher Aminosduren aus den unterirdischen Stickstoft-
assimilations- und -speicherorganen angewiesen. Im Zuge der Seneszenz kehrt sich der Stoffstrom um.
Fiir einen Einblick in dieses Geschehen konnen bei mehrjahrigen Pflanzenarten die unterirdischen
Uberdauerungsorgane in ihrer wechselnden Funktion als Quelle und Senke herangezogen werden.

Relative Aminosduregehalte erlauben dariiber hinaus unabhingig von der Grofle des Nahrstoffange-
bots Riickschliisse auf den physiologischen Zustand des zelluldren FlieBgleichgewichtes. Die Amino-
sduremuster geben somit einen Einblick in den Stoffwechselzustand der unterirdischen Pflanzenorga-
ne, insbesondere nach ldngeren Stressperioden wie einer Sommertrockenheit oder einer Win-

ter/Friihjahrsiiberflutung.

Tab.28 ANOVA zum Einfluss von 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,), 60 Tagen Sommertrocken-
heit (Tr) und dem unterirdischen Pflanzenorgan (Organ) auf den Gesamtaminosduregehalt von C. dubium,
G. officinalis und J. atratus.

Variations- FG Fund P
ursache CdG.ol].a C. dubium G. officinalis J. atratus
Herbst Frithjahr Herbst Frithjahr Herbst Friihjahr
0, 1 10,6 * 3,8 0,4 5,0 * 15,2 ** 28,6 ***
Tr 1 0,3 0,8 0,0 23,8 *** 4,7 * 20,0 ***
Organ -/2/1 7,8 ** 29,9 *** 171,0 *** 83,6 ***
O, x Tr 1 10,5 * 72 * 46,9 *** 17,8 *** 12,8 ** 17,8 **
Organ x O, -/2/1 2,1 0,5 39,9 *** 594 xx*
Organ x Tr -12/1 1,3 6,3 ** 9,4 ** 13,6 **
Organ x O, x Tr -2/1 2,0 2,7 0,1 3,1
Fehler 8/24/16

Signifikanzniveau: P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 *** P<0,001
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Abb. 28  Mittlere Gesamtaminosduregehalte (+ Stabw, n =3) der verschiedenen unterirdischen Organe von
C. dubium, G. officinalis und J. atratus im Herbst und im Friihjahr unter dem Einfluss von 120 Tagen Winter/
Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr). Ernte am 14.11.2002 und 15.4.2003.

C. dubium

Herbst — ARG war mit einem Gehalt von etwa 20 % die Hauptaminosdure der Wurzeln im Herbst.
Sommertrockenheit als unmittelbar {iberstandener Stress hatte keinen gerichteten Einfluss auf den
absoluten Aminosiuregehalt, denn ohne die linger zuriickliegende Uberflutung war dieser stark er-
hoht, mit Uberflutung erniedrigt (signifikante O, x Tr Wechselwirkung: Tab. 28, Abb. 28).

Die Aminosiduremuster reagierten dhnlich abhingig. Zu sommertrockenheitsbedingten Anderungen
kam es hiufig nur in den Wurzeln der bereits durch Uberflutung vorgestressten Pflanzen (signifikante
0, x Tr Wechselwirkung bzw. Tr+O, # Tr, O,: Tab. A4 im Anhang). Dann erhohten sich ASP, GLU,
THR und TRY, wéhrend sich ASN und GLN verringerten (Abb. 29).

Friihjahr

L
100% - . Eoﬁ
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M lleu
80% - - =¥ll}}e/
| Val
o Met
60% | . By
] Aﬁg
. . OThr
Abb. 29 Amlnosaure'musFer 40% 1 BGly
der Wurzeln von C. dubium im O His
Herbst und im Friihjahr unter m Glu
i 20% - - HGIn
dem Einfluss von 120 Tagen m Asp
Winter/Friihjahrsiiberflutung W Asn
(Oy) und 60 Tagen Sommer- 0% - . Sé}-ba
trockenheit (Tr) Kontr. = Kontr. O, Tr Tr+ 0O, Kontr. O, Tr Tr+ O, HAl
Kontrolle; Die Ernten erfolgten
am 14.11.2002 und 15.4.2003. Abiotische Umwelt
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Die langer zuriickliegende Winter/Friihjahrsiiberflutung hatte auch eine globale Wirkung. So verringer-
te sie den Gesamtaminosduregehalt der Wurzeln (Tab. 28, Abb. 28). In den Mustern dieser Wurzeln
waren als eine Art ,,Stressgeddchtnis* ALA und vor allem SER erhoht (Abb. 29, Tab. A4).

Friihjahr — Im Friihjahr war der absolute Aminosiuregehalt der Wurzeln in der Regel hdher als im
Herbst (Abb. 28). Wieder bildete ARG die Hauptaminosiure, obwohl sie nur noch etwa 10 % Anteil
hatte. Je nach Uberflutungsvariante kamen GLN, ASN einerseits und GABA andererseits hinzu.

Durch eine Winter/Friithjahrsiiberflutung hatte sich der Gesamtaminosduregehalt der Wurzeln, der
direkt nach der Uberflutung erfasst wurde, nur bei durch Sommertrockenheit vorgestressten Pflanzen
verdndert, und zwar erhoht (signifikante O, x Tr Wechselwirkung: Tab. 28, Abb. 28).

Der Blick auf das Aminosiduremuster der Wurzeln prizisiert die Wirkung der Uberflutung (Abb. 29).
Unabhingig von der Wasserversorgung der vorangegangenen Vegetationsperiode erhohten sich
GABA, ALA, GLU und THR, widhrend GLN, ASN, ASP und SER abnahmen (Tab. A4). Auch der
Gehalt vieler niedrigkonzentrierter Aminosduren wie GLY, VAL, TRY, ILEU und LEU verringerte
sich. Dariiber hinaus hatten die {iberflutet gewesenen Pflanzen den im Frilhsommer gemessenen a-
Aminostickstoffgehalt ihrer Blitter reduziert (siche Seite 38: Tab. 16, Abb. 18).

Die linger zuriickliegende Sommertrockenheit war wie die Uberflutung stirker im Aminosiduremuster
als am Gesamtaminosduregehalt zu erkennen. ASN und THR waren als ,,Gedéchtnis“ bei allen durch

Sommertrockenheit vorgestressten Pflanzen erhoht. ASP, GLU und SER waren erniedrigt.

G. officinalis

Herbst — In den Knospen war der absolute Aminosauregehalt hoher als in den Wurzeln und im Rhi-
zom (Tab. 28, Abb. 28). GLN bildete mit iiber 80 % die Hauptaminoséure (Abb. 30). Demzufolge war
es nur im kleinen MaBstab zu stressbedingten Musterdnderungen gekommen.

Sommertrockenheit hatte den Gesamtaminoséuregehalt der unterirdischen Organe nur bei Pflanzen
ohne Uberflutungsvorstress erhoht (signifikante O, x Tr Wechselwirkung).

Die Aminosduremuster der Wurzeln reagierten hingegen vor allem in iiberflutungsvorgestressten
Pflanzen (Tab. A5 im Anhang). Dabei erhohten sich ASP, ASN, GLY und TYR, wéihrend sich TRY
verringerte. Dariiber hinaus kam es in einzelnen Wurzeln zu einer starken Abnahme von GLN und
einem Anstieg von GABA. Da diese Verdnderungen nicht in allen Wurzeln aufgetreten waren, konnte
fiir diese Aminosduren kein statistischer Haupteffekt ,,Sommertrockenheit™ aufgedeckt werden.

Im Rhizom fiithrte Sommertrockenheit stets zu einer Erh6hung von GLU, wéhrend sich TYR, ILEU,
THR, ALA und GABA vor allem in Pflanzen ohne Uberflutungsvorstress verringerten.

Auch in den Knospen stieg GLU nach Sommertrockenheit generell an. GLN sank hier von 82 % auf
75 %, allerdings auch dies nur in Pflanzen ohne Vorstress. Die anderen Aminosduren reagierten kaum.
Insgesamt war die Sommertrockenheit aus den Mustern der drei Organe nur schwach erkennbar.

Ein ,,Uberflutungsstressgedichtnis war ebenso kaum ausgeprigt und nach iiberstandener Sommertro-
ckenheit oft gar nicht mehr erkennbar. Die ldnger zuriickliegende Winter/Friihjahrsiiberflutung hatte
auch beim Gesamtaminosiuregehalt keinen eindeutigen Effekt gezeigt (Tab. 28, Abb. 28).

Frithjahr — Im Vergleich zum Herbst war der absolute Aminosiuregehalt der Wurzeln im Friihjahr
doppelt so hoch (Abb. 28). In den Knospen und im Rhizom gab es keine Verdnderung. Daher dhnelten
sich nun die Gehalte der Wurzeln und Knospen. Sie waren dort hoher als im Rhizom. Wie schon im
Herbst bildete GLN auch im Friihjahr mit groBem Abstand die Hauptaminosdure der drei unterirdi-

schen Organe. Je nach Uberflutungsvariante kamen GABA und ALA hinzu.
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Winter/Friihjahrsiiberflutung fiithrte nur in den unterirdischen Organen der Sommertrockenheitsvarian-
ten zu einem Anstieg im Gesamtaminosduregehalt (signifikante O, x Tr Wechselwirkung: Tab. 28),
vor allem in den Wurzeln und Knospen (signifikante Organ X Tr Wechselwirkung). Die meisten iiber-
flutungsbedingten Veridnderungen im Aminosduremuster waren dagegen von einer vorrangegangenen
Sommertrockenheit unabhéngig. GABA und ALA waren in allen drei Organen erh6ht, GLN, ASN und
ASP verringert (Abb. 30, Tab. A6 im Anhang).

Es gab aber auch Unterschiede zwischen den Organen sowie sommertrockenheitsabhéngige Reaktio-
nen: Im Rhizom erhohte sich der Gehalt von GABA vor allem bei den Pflanzen, die durch Sommer-
trockenheit vorgestresst waren. Im selben Organ und auch in den Wurzeln stieg stets der Gehalt von
GLU. In Rhizom und Knospen sanken SER und VAL, in den Knospen vor allem nach Vorstress durch
Sommertrockenheit. Das galt dort auch fiir ASP. ILEU sank nur in den Knospen, PHE nur in trocken-
vorgestressten Wurzeln. GLY stieg wiederum nur in nicht vorgestressten Wurzeln an.

Insgesamt war bei allen drei unterirdischen Organen der unmittelbar iiberstandene Uberflutungsstress
aus den Mustern sehr gut zu erkennen. Das ,,Stressgeddchtnis fiir Sommertrockenheit war dagegen
deutlich weniger ausgepragt und wurde héufig erst nach einer Winter-/Friithjahrsiiberflutung sichtbar
(Abb. 30, Tab. A6).

Keinen Umwelteffekt hatte es auf den im Frithsommer erfassten a-Aminostickstoffgehalt der jungen
Blatter von G. officinalis gegeben (siche Seite 38: Tab. 16, Abb. 18).
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Abb. 30 Aminosduremuster verschiedener Organe von G. officinalis im Herbst (oben) und im Friihjahr (unten)
unter dem Einfluss von 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr).
Kontr. = Kontrolle. Die Ernten erfolgten am 14.11.2002 und 15.4.2003.
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J. atratus

Herbst — Der absolute Aminoséuregehalt war in den Knospen generell hoher als in den Wurzeln (Tab.
28, Abb. 28). Hinsichtlich ihrer Aminosduremuster unterschieden sich die beiden untersuchten Organe
weiter. Hauptaminosduren waren GLN und ASN mit Gehalten zwischen 10 und 40 %. Dazu kamen
vor allem in den Wurzeln ARG (bis 40 %) und in den Knospen GLU (10 %).

Nach einer unldngst iiberstandenen Sommertrockenheit erhdhte sich der Gesamtaminosduregehalt nur
in den Knospen (signifikante Organ x Tr Wechselwirkung). Dies geschah vor allem in den Pflanzen,
die durch Uberflutung vorgestresst waren (signifikante O, x Tr Wechselwirkung).

Sommertrockenheit fiihrte in den Knospen auch zu Verdnderungen im Aminosduremuster, diesmal
jedoch ausschlieBlich nach Vorstress durch Uberflutung (Abb. 31, Tab. A7 im Anhang). ASN erhdhte
sich, SER und ALA verringerten sich. Die Muster der Wurzeln blieben generell unbeeinflusst.

Als eine Art ,,Stressgedédchtnis® fiir eine Winter-/Friihjahrsiiberflutung waren in den Knospen ILEU,
ARG und VAL erniedrigt und in den Wurzeln HIS erhdht. Der Gesamtaminoséuregehalt hatte sich
erneut nur in den Knospen verédndert (signifikante Organ x O, Wechselwirkung: Tab. 28, Abb. 28). Er
war angestiegen. Die Wurzeln zeigten somit abermals keine Reaktion.

Friihjahr — Im Vergleich zum Herbst war der mittlere absolute Aminosduregehalt beider Organe im
Friihjahr kaum erhoht (Abb. 28). Damit besalen die Knospen immer noch einen deutlich héheren Ge-
halt als die Wurzeln (Tab. 28). Die Friihjahrsgehalte der jeweiligen Hauptaminosduren waren denen
vom Herbst dhnlich (Abb. 31).

Nach einer Uberflutung stieg der Gesamtaminosiuregehalt wie schon im Herbst nur in den Knospen
an (signifikante Organ x O, Wechselwirkung). Dies geschah vor allem in Pflanzen, die durch Sommer-
trockenheit vorgestresst waren (signifikante O, x Tr Wechselwirkung).

Uberflutung fiihrte jedoch in beiden Organen zu Verinderungen im Aminosiuremuster (Tab. A8 im
Anhang): In den Wurzeln erhdhten sich GABA, ALA, GLU, THR, TYR, VAL, PHE, ILEU und LEU,
wihrend sich ASP, ASN, GLN und ARG verringerten (Abb. 31). Die Verdnderungen von ALA, ASN
und GLN waren noch deutlicher bei durch Sommertrockenheit vorgestressten Pflanzen.

In den Knospen erhdhten sich ALA und - in den Wurzeln noch abnehmend — ASP nach einer Uberflu-
tung, wihrend sich ASN, SER, GLY, VAL, ARG, ILEU, TYR und PHE verringerten.
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Abb. 31 Aminosduremuster der verschiedenen Organe von J. atratus im Herbst und im Friihjahr unter dem
Einfluss von 120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr). Kontr = Kon-
trolle. Die Ernten erfolgten nur am Standort J I am 14.11. 2002 und 15.4. 2003.
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Die Gehalte der letzten vier Aminosduren waren in den Wurzeln noch iiberflutungsbedingt erhoht
gewesen. Die Verdanderungen von GABA und THR traten nur bei durch Sommertrockenheit vorge-
stressten Pflanzen auf. Die Verdnderungen von ALA waren dort verstérkt.

Das ,,Stressgedéchtnis™ in bezug auf Sommertrockenheit war bei J. atratus nicht sehr ausgeprigt. In
den Wurzeln aller vorgestressten Pflanzen war nur GABA leicht erh6ht, in den Knospen war GLN
erniedrigt. Freilich waren die Gesamtgehalte in den Knospen der unter Sommertrockenheit gewachse-
nen Pflanzen erhoht (signifikante Organ x Tr Wechselwirkung: Tab. 28, Abb. 28). Erinnert sei auch
bei dieser Art an den a-Aminoséuregehalt der Blitter im Frithsommer. Dieser Gehalt wurde anders als
bei den anderen zwei Arten bei J. atratus durch Sommertrockenheit vermindert (Tab. 16, Abb. 18).

Synthese

Ziel der Synthese ist es, aus allen gewonnenen Aminoséduremustern Kriterien herauszufiltern, die es
am natiirlichen Standort gestatten, die dort wirkende abiotische Umwelt als moglichen Uberflutungs-
oder Trockenstressor fiir die Pflanze zu erkennen. Dariiber hinaus erlaubt ein Vergleich der Ergebnisse
aus dem Simulationsversuch mit denen vom natiirlichen Standort eine genauere qualitative Einord-

nung der Stressreaktionen.

ASN eignet sich hervorragend als Marker fiir einen unmittelbar erlebten Uberflutungsstress im Friih-
jahr. Die Aminosiure nahm in 100 % der Fille ab (Tab. A9 im Anhang). Wenn sie im Friihjahr zusétz-
lich als sommerliches Trockenstressgedichtnis auftrat, was nur fiir die Wurzeln von C. dubium zutref-
fend war, dann zunehmend. Das heiit, wenn man im Friihjahr eine Abnahme ihres relativen Gehaltes
beobachtet, dann wire diese Abnahme bei allen drei Arten mit hoher Wahrscheinlichkeit auf einen
Uberflutungsstress 0.4. zuriickzufiihren.

Genauso geeignet erscheinen die beiden Aminosiuren ALA und GABA. Sie stiegen nach einer Uber-
flutungsperiode stets deutlich an (siche auch Abb. 29, Abb. 30, Abb. 31). Als Spétreaktion auf som-
merlichen Wassermangel nahm ihre Summe, anders als die diffusen Reaktionen der Einzelaminoséu-
ren, immer nur bei iiberflutungsgestressten Pflanzen zu. Das heiit ein Anstieg der Summe beider
Aminosduren muss im Friihjahr als eindeutige Reaktion auf Uberflutung interpretiert werden.

Nur etwas weniger sensibel als ALA, GABA und ASN reagierten GLU und GLN auf Uberflutung.
GLU stieg in 87 % aller Fille und GLN sank in 87 % aller Fille. GLN ist als Marker fiir Uberflu-
tungsstress dennoch nicht geeignet, da seine Reaktion im Friihjahr nicht von einem eventuellen som-
merlichen Wassermangel abzugrenzen ist. Die Reaktion von GLU kann hingegen durch vorrangegan-
genen sommerlichen Wasserstress hochstens abgeschwicht werden. Hier weist eine Zunahme im

Friihjahr also immer auch auf einen {iberstandenen Uberflutungsstress hin.

Ein reines ,, Trockenstressgeddchtnis™ existiert im Frithjahr nicht. Die Aminoséduren, die sich in ihren
Gehalten wenn, dann gerichtet veriinderten, reagierten immer auch auf Uberflutung.

Im Herbst waren einige Wochen nach dem sommerlichen Trockenstress generelle Verdnderungen im
Aminosaurestoffwechsel der drei untersuchten Arten nicht sehr deutlich (Tab. A10 im Anhang). Art-
spezifische Reaktionen sind wahrscheinlich. Die Aminosiure Prolin wurde zudem nicht erfasst.

Dennoch ist zumindest ASP als Marker fiir Sommertrockenheit geeignet. ASP gehorte zu den Amino-
siduren ganz ohne Uberflutungsstressgedichtnis und war nach einer Sommertrockenheit im Herbst
erhoht, allerdings nur in 33 % aller Fille signifikant. Das heif3t ein fehlender Anstieg diirfte im Um-
kehrschluss nicht mit einer ausreichenden sommerlichen Wasserversorgung in Verbindung gebracht

werden.
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Auch GLU war im Herbst nach sommerlichem Wasserstress zumindest bei C. dubium und G. officina-
lis erhoht. Auch hier darf ein fehlender Anstieg im Umkehrschluss nicht mit einer ausreichenden
sommerlichen Wasserversorgung in Verbindung gebracht werden. Bei J. atratus zum Beispiel wurde

die Glutamatreaktion durch vorrangegangenen Uberflutungsstress abgeschwiicht.

Als Folge einer Uberflutungsperiode zu Beginn der Vegetationsperiode reagierten im folgenden
Herbst immerhin noch vier Aminosduren eindeutig. Davon waren HIS und PHE gegeniiber der som-
merlichen Wasserversorgung robust. Diese beiden Aminosduren wéren also gut als sogenanntes

,.Uberflutungsstressgedichtnis* geeignet.

3.4. Die Pflanzen im Freiland

3.4.1. Populationsbiologie

C. dubium 0 o0
N . RN R
Im Feld kann die Identitét einzelner biologischer S S8 W e o sle S AR AL
.. . N : . = 2 2 oo
Individuen nicht zerstérungsfrei ermittelt werden. o 2 ’j’" . °‘, : ;f.ot t: .« o
. . . . . [} * 4 *
Daher befasst sich diese Arbeit mal3geblich mit den L; e ‘:" ) - :, i A
2 <* * 2 -
Ramets. .% e e ..’.‘ ; $J. %
Rametdichte - Die lockere, aber unregelmiBige VI 0123456789010 0123456780910
Verteilung der Ramets im Raum war standortunab- Quadratseitenldnge in dm
héngig und ist offenbar charakteristisch fiir diese
Abb.32  Wachstumsmuster von C. dubium
Art (Abb. 32). am Standort C I (links) und am Standort C II
Die Dichtedynamik war spezifisch fiir alle Quadrat- (rechts) im Sommer 2001 auf einem 1 x 1 m
Quadratraster.

subpopulationen (Abb. 33). Es werden daher keine
mittleren Dichtekurven présentiert.

Die ersten Ramets des Jahres tauchten am trockenen, hoher gelegenen Standort C I im zeitigen April
und am feuchten, tiefer gelegenen Standort C II unmittelbar nach dem Riickgang des Hochwassers auf.
Im ersten Untersuchungsjahr 2001 erreichten die Dichten ihren Hohepunkt zwischen Mai und Juli.
Das waren am Standort C I 41-82 Ramets pro m* und am Standort C II 84-140 Ramets pro m”. Wih-
rend es am Standort C I auf drei Teilquadraten im Herbst zu einem zusitzlichen Dichtemaximum kam
(Quadrate 3, 2M, 3M), nahmen die Dichten am C II auf allen Quadraten zum Herbst hin ab, und zwar
um 30 %. Beide Aspekte, das zweite Maximum im Herbst sowie die herbstliche Dichteabnahme, fehl-
ten im folgenden Jahr 2002. Es war das Jahr des Sommerhochwassers. Die Dichteabnahme am Stand-
ort C II fehlte sogar bis zum Ende des Untersuchungsprogramms im Jahr 2004.

Eine 2-faktorielle ANOVA mit Messwiederholungen ergab einen marginal signifikanten Einfluss des
Standortes auf die Rametdichte (Tab. 29, Abb. 33). Danach waren sowohl die Anfangs- als auch die
Maximumdichte am Standort C I geringer als am Standort C II. Beide Dichten nahmen von 2001 bis
2004 ab (linearer Trend beim Faktor Jahr).

Dennoch war die Jahr zu Jahr Fluktuation der Anfangsdichte hoch (signifikanter quadratischer Term:
Tab. 29), und zwar besonders am Standort C II (signifikanter quadratischer Term der Jahr x Standort
Wechselwirkung). Eine einschiirige Mahd hatte dabei keinen Einfluss auf die Anfangs- und Maxi-
mumdichte der Ramets.

Rametproduktion und Mortalitit - Die Bildung neuer Ramets trat unabhéngig von der Mahd konti-
nuierlich bis in den Herbst hinein auf (Rohdaten nicht gezeigt). An beiden Standorten war sie im Friih-
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Abb. 33 Rametdichte von C. dubium im Verlauf der Vegetationsperioden der Jahre 2001 bis 2004 an den Stand-
orten C I und C II sowohl mit als auch ohne einschiirige Mahd. Es gab je Standort und Mahdvariante drei Teil-
quadrate (Qu 1-3, M=Mahd). Die Mahd ist mit einem Pfeil gekennzeichnet. Zum Wintertermin im Januar bzw.
Februar blieben 0-5 nicht dargestellte Ramets je Quadrat oberirdisch erhalten.

Tab. 29 ANOVA mit Messwiederholungen zum
Einfluss des Jahres (2001-2004), der Mahd und des
Standortes (C I, C II) auf die Anfangsdichte und Ma-
ximumdichte der Ramets von C. dubium.

Variationsur- FG Fund P
sache Anfangs- Maximum-
dichte dichte
Mahd 1 2,41 0,14
Standort 1 4,73 1 4,84+
Mahd x Standort 1 0,01 0,16
Fehler 8
Jahr
linear 3 7,05 * 22,90 ***
quadratisch 3 22,93 ** 3,99
Jahr x Standort
linear 3 0,06 2,67
quadratisch 3 20,61 ** 1,68
Jahr x Mahd
linear 3 1,49 0,34
quadratisch 3 0,36 1,33
Jahr x Standort x Mahd
linear 3 0,50 0,11
quadratisch 3 0,01 3,15
Fehler 8
Signifikanzniveau: ¥ P < 0,10 * P <0,05 ** P <0,01

**x P <0,001

jahr am groften. Mahd und Sommerhochwas-
ser hatten im Jahresverlauf keinen unmittelbar
hemmenden oder fordernden Effekt.

Zwischen 40 und 70 % aller im Friihjahr 2002
wachsenden Ramets waren Neulinge. Im
Friihjahr 2001 als die Untersuchungen begon-
nen hatten war es selbstredend noch nicht
moglich gewesen, neue und alte Ramets von-
einander zu unterscheiden. Darum wurden in
die ANOVA Statistik zur pro Jahr kumulativ
gebildeten Anzahl neuer Ramets fiir das Jahr
2001 nur Ramets, die nach dem Mai entstan-
den sind, aufgenommen. Somit konnte aber
auch der Einfluss des Sommerhochwassers
2002, der in der Variationsursache Jahr steckt,
nicht statistisch herausgearbeitet werden und
der Faktor ,,Jahr” in der Tabelle 30 nicht be-
riicksichtigt werden. Die pro Jahr kumulativ
gebildete Anzahl neuer Ramets wurde danach
aber zumindest vom Standort beeinflusst (Tab.
30). Sie war am C II hoher als am C 1 (Tab.
31). Mahd zeigte keinen Effekt (Tab. 30).
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Tab. 30 ANOVA zum Einfluss der Mahd und des Standortes (C I und C II) auf die kumulative Anzahl neuer
Ramets pro Jahr, auf die pro Ramet kumulativ gebildete Anzahl von Bléttern und die im Sommer erzeugte ober-
irdische Biomasse von C. dubium der Jahre 2001 und 2002.

M kumulative neve kumulative Blitter / Ramet * oberirdische Biomasse / Ramet?
sache Ramets / Jahr
Jahre 2001+2002 Jahr 2001 Jahr 2002 Jahr 2001 Jahr 2002
FG F P FG F P FG F P FG F P FG F P
Mahd (M) 1 1,53 1 535* 1 4397 1 38,00 *** 1 8,14 *
Standort (S) 1 895* 1 1,35 1 0,01 1 39,21 **=* 1 3,06
Mahd x Standort 1 0,66 1 2,24 1 0,53 1 5,88 * 1 0,09
Quadrat (M.S) - 8 3,86 *** 8 1,07 8 2,20 % 8 2,02 *
Fehler 8 276 240 348 264

a. Alle Daten wurden vor der Analyse Ig-transformiert
Signifikanzniveau: ¥ P < 0,10 * 0,01 <P <0,05 *** P<0,001

Tab. 31 Mittlere Anzahl neu gebildeter Ramets pro Jahr (n = 3), mittlere Anzahl kumulativ gebildeter Blatter
pro Ramet (n =25) und mittlere oberirdische Biomasse pro Ramet im Sommer (in mg, n = 25) von C. dubium
an zwei verschiedenen Standorten C [ und C II, unter zwei Mahdbehandlungen und in zwei verschiedenen Jahren
2001 und 2002, jeweils + Stabw.

2001 2002
Standort C I Standort C II Standort C I Standort C II
Kontrolle = Mahd Kontrolle Mahd Kontrolle Mahd Kontrolle Mahd
neue Ramets / Jahr 27 +6° 33+20° 64+45*  42+17° 47+6 27+ 12 135+ 35 90+ 70

kumul. Blitter /R, 32+1,7 33+1,6 32+14 44+19 34+18 35+18 32+17 35+16
Biomasse / Ramet 121 +98 35+27 315+296 101 +£71 80 + 80 45+ 61 77+£92 83+ 113

# Nur Ramets, die nach dem Mai 2001 entstanden waren, wurden gezahlt, da im Friihjahr 2001 nicht zwischen neu entstande-
nen und bereits dlteren Ramets unterschieden werden konnte.
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Abb. 34 Uberleben der Ausgangsramets (Alter jedoch unbekannt) von C. dubium vom Mai 2001 am trockenen,
hoher gelegenen Standort C I und am feuchten, tiefer gelegenen Standort C II jeweils mit und ohne einschiirige
Mahd, verfolgt auf je drei Teilquadraten (Qu 1-3, M = Mahd) und bis Oktober 2004.
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Die in der Abbildung 34 beispielhaft gezeigten Uberlebenskurven der Ramets offenbaren Jahre mit
hoherer Sterblichkeit und Jahre mit geringerer Sterblichkeit, wobei sich die Teilpopulationen in den
sechs Quadraten unterschiedlich verhielten. Die Phasen der hochsten Sterblichkeit traten stets im
zweiten Abschnitt der Vegetationsperiode auf, und zwar zwischen Juli und Oktober.

Am trockenen Standort C I lagen die Halblebenszeiten der Kohorten, die einen Monat nach Beginn der
Untersuchungen im Mai 2001 in den Quadraten existierten (siche Abb. 34), mahdunabhéngig zwi-
schen 0,5 und 1,3 Jahren. Am feuchten Standort C II lagen sie zwischen 0,4 und 0,5 Jahren. Natiirlich
kann hier keine Angabe zum wirklichen Alter der Ramets, die sich bereits am Beginn der Untersu-
chungen in den Quadraten befanden hatten, gemacht werden. Die Halblebenszeiten der April und Mai-
Kohorten des folgenden Jahres 2002 (nicht dargestellt) lag an beiden Standorten zwischen 0,3 und 0,6
Jahren, die der Juli/August-Kohorten am Standort C I zwischen 0,2 und 1,1 Jahren und am Standort
C II zwischen 0,1 und 1,0 Jahren. Standortiibergreifend wurden Maximallebenszeiten einzelner Ramets

von 4,0 Jahren beobachtet, wobei das tatsdchliche Maximum diesen Wert etwas iberschreiten diirfte.

Eine Regressionsanalyse belegt, dass es bei C. dubium am Standort C II einen deutlich positiven Zu-
sammenhang zwischen dem Anteil der im Herbst 2001 durch Herbivorie fehlenden Ramets (y) und der
oberirdischen Trockenmasse dieser Ramets im Sommer 2001 (x in mg) gegeben hatte (Abb. 35:
y =78,4 - x —25,2). Das heilit, vor allem die kréaftigen Ramets wurden konsumiert.

= 100%

< X

S 80% A

3 %

g o ¥ =086 - |

ch 40% - (P<0,01) Abb. 35 Die relative Anzahl der durch Herbivo-
o 20y IX re entfernten Ramets von C. dubium am Standort
2 o T X CII im Herbst 2001 als Funktion ihrer oberirdi-
= 0% schen Trockenmasse vom Sommer. Grundlage
]

—

0 0,2 0,4 0,6 0,8 1 12 waren 110 Ramets. Die Trockenmassen wurden
iiber eine Blattlingen/TM-Regression bestimmt
Oberirdische Biomasse (g) (siehe Abb. A3 im Anhang).

Individuelles Rametwachstum - Unabhéngig von Mahd und Standort wurden bis in den November
hinein kontinuierlich neue Blitter gebildet. Im Juli gab es eine Phase verstirkter Blattbildung (Rohda-
ten nicht gezeigt). Die Ergebnisse einer ANOVA wiesen jedoch nach, dass die Mahd im Jahr 2001
einen fordernden Einfluss auf die kumulativ pro Ramet gebildeten Blatter hatte (Tab. 30, Tab. 31). Am
Standort C II wurden im Durchschnitt 0,8 Blitter und am Standort C I 0,1 Blétter pro Ramet und Jahr
zusdtzlich gebildet, wobei der Standorteffekt global nicht signifikant war (Tab. 30).

Interessanterweise reichte die stimulierte Blattbildung nicht aus, um die unmittelbar durch die Mahd
verursachten Biomasseverluste zu kompensieren. Die Mahd hatte stattdessen einen bemerkenswert
deutlichen negativen Einfluss auf die oberirdische Rametbiomasse im Sommer, besonders am Standort
C 1 (signifikante Mahd x Standort Wechselwirkung: Tab. 30, Tab. 31). So verringerte sich dort die
Biomasse von 121 auf 35mg pro Ramet sowie am Standort C II von 315 auf 101 mg pro Ramet.
SchlieBlich wurde die enorme Wirkung der Mahd auch an der Reduzierung der maximalen Blattlingen
der fiir das Jahr 2001 monatsweise zusammengefassten Blattkohorten deutlich (Tab. 32). Ein Blatt von
C. dubium erreichte seine maximale Lange fiir gewohnlich nach einem Monat.

Ohne Mahd waren die Blatter am Standort C II ldnger als am Standort C I (Wilcoxon Zwei-Stichpro-
ben-Test, P <0,001). Dieser Befund bestitigte sich im Jahr der Sommerflut 2002 (P < 0,01). Nur der

Einfluss der Mahd war im Vergleich zum Vorjahr etwas weniger stark ausgeprégt, und dies obwohl
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Tab. 32 Mittlere maximale Blattlinge (+ Stabw, n =25, in cm) der {iber zwei Jahre monatsweise kombinierten
Blattkohorten von C. dubium der zwei Standorte CI und CII fir zwei Mahdlevel (Kontrolle, eine Ju-
ni/Julimahd). Mahdtermine waren 2001 am 10.Juli (C I) und am 18.Juni (C II), 2002 erst am 31.Juli (C I) und am
10.Juli (C II). — bedeutet fiir diese Kohorten waren keine Messwerte existent und ein Test damit unmoglich.

- 2001 2002
<
§ CI cI CI cu

Kontrolle Mahd P Kontrolle Mahd P Kontrolle Mahd P Kontrolle Mahd P
A 124+32 12.8+4.7 15.1+£7.3 11.6 £ 6.6 *** 11.8+3.9 7.8+£25 *** 122+7.2 10.2+4.8
M 145+£32 12.1£3.7 *** 21.9+8.0 182 +7.9 **x* 169 +£6.4 14.0+£5.7 **x* 18.3+9.8 19.3+9.8
J 109+33 98+34 20.8+6.6 18.5+9.1 - 11.6+6.3 — - 149+75 —
J 11.8+42 69+1.8 *%* 224+73 10.9 £3.3 #*** 157+6.7 8.8+59 **x 17.3+£8.9 10.3+£4.8 ***
A 114+42 74+£20 *%* 150+7.6 123+4.1 * 14.6 £ 6.6 - - 13.2+7.0 - -
S 82+3.1 6.6+£2.] *** 142+6.2 85+43 **x 11.2+£3.5 72+£22 *** 13.0+4.4 143+43
O 78+£32 6.0+1.9 ** - 9.7+£3.5 — 94+3.6 73+2.6 ** 10.5+4.5 10.3+5.3
N 56=+21 50+1.5 84+42 51+1.8 *x* 10642 63+£2.0 *** - - -

Signifikanzniveau: * P <0,05

Tab. 33 Maximales Lebensalter und Halblebens-
zeit der Bldtter von C. dubium am trockenen, hoher
gelegenen Standort CI und am feuchten, tiefer
gelegenen CII jeweils mit und ohne einschiirige
Mahd (10.7.2001 am C 1, 18.6.2001 am C II).

Die im selben Monat entstandenen Blétter wurden
zu einer Kohorte zusammengefasst. — bedeutet
nicht mehr bestimmbar, - heilit keine Kohorte.

Monat der Standort ehandiung
Kohorten-
Emergenz  Clkonr. Clmand  C M kone. C I pang

Maximalalter in Tagen

Apr 224 90 218 190
Mai 186 180 182 185
Jun 149 149 131 131
Jul 142 148 112 119
Aug - — — —

Sep — - - -

Halblebenszeit in Tagen

Apr 81 71 91 45
Mai 118 46 91 50
Jun 45 17 43 35
Jul 74 70 40 43
Aug 57 70 36 45
Sep 33 - - 47

#% P <(,0] *** P<0,001

die Daten noch vor dem Hochwasser erhoben
wurden: Wéhrend sich die maximale Blattlan-
ge aller Blattkohorten am Standort C I mahd-
bedingt verringerte, ergab sich am Standort
C II kaum ein Unterschied zur Kontrolle (Tab.
32). Immerhin nahm die im Sommer erzielte
oberirdische Rametbiomasse an beiden Stand-
orten unter Mahdeinfluss ab (Tab. 30, Tab.
31). Die Blattanzahl pro Ramet und Jahr er-
hdhte sich nur marginal.

Der Standort hatte im Jahr 2002 keinen Ein-
fluss auf die Biomasse und die Blattzahl (Tab.
30). Nur waren die Ramets am Standort C II
2002 wesentlich kleiner als 2001 (Tab. 31).

In jenem Jahr waren alle Blitter kurze Zeit
nach dem Auftreten der Sommerflut abgestor-
ben. Eine Neubildung erfolgte unmittelbar
nach dem Ende der Uberschwemmung.

Um allgemeingiiltigere Aussagen hinsichtlich
der Blattlebenszeit bei C. dubium zu treffen,
werden an dieser Stelle nur Daten von Bléttern,
die im Jahr 2001 gebildet wurden, présentiert.

In jenem Jahr erreichten die Blétter von C. dubium ein Maximalalter von 224 Tagen (Tab. 33). An

beiden Standorten waren stets zwischen 80 und 99 % der bestehenden Blatter von der Mahd betroffen.

Uniibersehbar verringerte dies die Halblebenszeit der in den vorrangegangenen zwei Monaten gebilde-
ten Blattkohorten (Tab. 33). Bei alteren Kohorten fiihrte die Mahd zu einer verminderten Maximalle-
benszeit. Interessanterweise erzielten alle anderen Kohorten die Halblebenszeiten und Maximallebens-

zeiten unabhéngig von der Mahd, wobei die Blétter der Ramets am trockenen, hoher gelegenen Stand-

ort C I langer aktiv blieben als die am feuchten, tiefer gelegenen Standort C II.
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Monat der ersten Ramet-Emergenz und der Bliitenstdngelbildung

Abb. 36 Erstes Auftreten (a) der 2002 und (b) der 2003 zur Bliite gelangten Ramets von C. dubium an den
Standorten C I und C 11, dargestellt als relative Rametzahl (= Emergenzwahrscheinlichkeit).

Generative Fortpflanzung - Nur Ramets, die bereits in einer der vorangegangenen Vegetationsperio-
den neu gebildet wurden, waren aktuell in der Lage, in die generative Fortpflanzungsphase einzutre-
ten. (Abb. 36). Dabei bildeten jene Ramets mit einem frithen vegetativen Emergenzmonat, April oder
Mai, den grofBten bzw. alleinigen Anteil an den spéiteren Bliitenstingeln.

Das reproduktive Wachstum, d.h. die Bildung der fiir C. dubium charakteristischen Bliitenstdngel,
begann am trockenen Standort C I in den Jahren 2002 und 2003 Ende Mai (Abb. 36) und im Jahr 2001
Anfang Juni (nicht dargestellt). Am feuchten Standort C II setzte das Wachstum stets etwa ein bis
zwel Wochen spéter ein (Abb. 36). Hauptbliitezeit war im Juli und August. Die zeitliche Verzogerung
zwischen den Standorten blieb bestehen und setzte sich bis zur Fruchtbildung und Samenreife fort. Die
post-reproduktive Sterblichkeit lag bei 100 %. Die Ramets sind also monokarpisch, d.h. sie pflanzen
sich nur einmal in ihrem Leben fort, wobei das Individuum moglicherweise polykarpisch bleibt.

Die beispielhafte Regressionsanalyse in der Abb. 37 verdeutlicht, dass es bei C. dubium einen starken
positiven Zusammenhang zwischen dem relativen Anteil generativer Ramets (y) und ihrer oberirdi-
schen Trockenmasse vom Sommer des Vorjahres (x in mg) gab, und zwar sowohl im Jahr 2002
(y=215,4 - x—12,8) als auch im Jahr 2003 (y = 207,8 - x — 16,3). Die oberirdische Trockenmasse der
Rosetten (x) erklirte jedoch nur wenig von der Varianz der Trockenmasse der aus ihnen hervorgehen-
den Bliitensténgel (y), obwohl beide Parameter 2003 in einem positiven Zusammenhang standen:
(y=589-x+59,5 r=0254 P=0,03).

Dieser Zusammenhang fehlte jedoch AC12002 % CI12003

2002 (r* = 0,264 P =0,36). 100%
Die Wahrscheinlichkeit fiir Ramets, die 80% + ,
60% - = 0,90 .
r=0,79

2001 existierten, im néchsten Jahr 2002
in die generative Fortpflanzungsphase

(P <0,001)

40% | (P<0,01)

20% -
0% I T T
0,0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6

einzutreten, lag ohne Mahd am Standort
C1bei 11,6 % und am Standort C II bei
nur 0,5 %. Mit Mahd lag sie jeweils bei
2.4 % und 2,6 %. Oberirdische Biomasse (g)
In den Jahren 2000 und 2001 bildeten
die Pflanzen am Standort C I kleinere

Relative Rametanzahl

Abb. 37 Die relative Anzahl blithender Ramets von C. du-
bium in zwei verschiedenen Jahren jeweils als Funktion der

Bliitenstdnde und weniger Dolden pro oberirdischen Trockenmasse vom Sommer des vorange-
Bliitenstand (nur 2001) als am Standort gangenen Jahres. Grundlage waren 131 Ramets im Jahr

2002 und 159 Ramets 2003, jeweils am Standort C 1. Die
C I (Abb. 38). Im Jahr der Sommerflut Trockenmassen wurden {ber eine Blattlingen/TM-
war dieser Unterschied verschwunden. Regression bestimmt (siche Abb. A3 im Anhang).
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Abb. 38  Mittlere maximale Hohe der Bliitenstdngel (n = 25) und der Doldenanzahl pro Bliitensténgel (n = 25)
von C. dubium am trockenen, hoher gelegenen Standort C I und am feuchten, tiefer gelegenen Standort C II in
den Jahren 2000 bis 2002. Die Balken bezeichnen die Standardabweichung. Die Sterne markieren signifikante
Unterschiede (t-Test): *** P < 0,001 ns = nicht signifikant da P > 0,05.

Tab. 34  Mittlere Merkmale (+ Stabw, n = 10) der Samenpopulationen von C. dubium an den Standorten C I
und C II des Jahres 2001 im t-Test-gestiitzten Standortvergleich.

potentiell keim- physiologisch aktiv gekeimt
Samen / Dolde fahige Samen (% der potentiell (% der potentiell
Standort / Testparameter (Anzahl) (% Gesamtzahl) Keimfahigen) * Keimfihigen)
CI 623 £110 60+ 8 77+ 14 22+ 19
Cll 416 £76 43+ 8 77+ 10 18+13
t-Wert 4,90 4,58 0,02 0,56
P-Wert oAk HAK ns ns

a.n=8, TTC-Test b.n=7
Signifikanzniveau: *** P < 0,001 ns = nicht signifikant P > 0,05

Das Hohenwachstum der Bliitenstingel am Standort C I war 2002 verglichen mit den beiden Vorjah-
ren stimuliert, die Doldenbildung am Standort C II war verringert.

Im Jahre 2001 durchgefiihrte Arbeiten zur Fortpflanzungskapazitit von C. dubium verweisen auf einen
Hrade-off* zwischen der Doldenanzahl pro Ramet und der Samenanzahl, denn die Samenanzahl pro
Dolde war am Standort C I hoher als am Standort C II. Ein &hnlicher Zusammenhang deutete sich
zwischen der Doldenanzahl pro Ramet und der reproduktiven Effizienz, in Form des Anteils potentiell
keimféhiger (nichtleerer) Samen an.

Der Anteil physiologisch aktiver Samen (TTC-Test, 77 %) und der finale Keimerfolg (20 %) waren
standortunabhéngig (Tab. 34). Am Standort C I nahm innerhalb der Dolde nur die Samenanzahl von
innen nach auBlen zu (Spearman: 6 = 0,704 P < 0,001 n = 22). Der Anteil potentiell keimfahiger Samen

war dagegen an beiden Standorten unabhéngig von der internen Doldenposition (Spearman: P > 0,1).

G. officinalis

Auch diese Art ist eine klonal wachsende, aus mehreren
vegetativen Einheiten - den Ramets - bestehende Pflanze.
Im Gegensatz zu C. dubium kann die Identitdt der biologi-
schen Individuen im Feld meistens gut bestimmt werden.
Einzelne, nebeneinander stehende Triebe tragen direkt zum
Autfbau des Individuums bei.

Individuumwachstum & Rametdichte - Das kompakte

Wachstumsmuster von G. officinalis ist charakteristisch
(Abb. 39). Sowohl am sandigen Standort G I als auch am Abb'G39 T}’piISChes Wachstumsmuster
auenlehmigen Standort G II konnte von 2000 bis 2002 ein von G officinalis
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Flachenwachstum beobachtet werden. Die Rametdichte war am Standort G II groBer als am Standort
G I. Am Standort G I war sie im Vergleich der Jahre 2001 groBer als 2002, am Standort G II war es
umgekehrt (Tab. 35).

Rametproduktion und Mortalitit - An beiden Standorten begann die Rametproduktion sehr zeitig
im Friithjahr. Mitunter waren die Fliachen noch iiberflutet.

Es wird zunéchst nur eine groBe rhizombiirtige Rametserie produziert, jedoch kénnen im Verlauf der
Vegetationsperiode kleinere Serien folgen (Tab. 36). Vor allem nach Beschiddigung durch Phytopha-
gen werden bis in den Herbst hinein neue Schosser gebildet, die dann aus den unteren Achselknospen
bereits existierender Ramets entspringen. Bis zu 873 Ramets pro Individdum wurden gezihlt.

Das klonale Wachstum war 2001 nur am sandigen Standort G I von der Jahreszeit, d.h. vom Monat,
abhingig. 2002 galt dies fiir beide Standorte, und zwar ohne den verhingnisvollen Einfluss des Som-
merhochwassers. Beeinflusst wurden Parameter wie die Anzahl an Sekundérschossern, deren Sterbera-
te, die Nettorekrutierung von Ramets und die relative Rametproduktion.

An beiden Standorten wurden die meisten Sekundérschosser im Juni bzw. Anfang Juli gebildet.
Gleichzeitig waren am auenlehmigen Standort G II die Gesamtanzahl abgestorbener Ramets maximal
und die Nettorekrutierung und die relative Rametproduktion minimal. Am sandigen Standort G I war
es umgekehrt, auch beim zweiten massiven Schosserwachstum im September 2001. Die Gesamtanzahl
abgestorbener Ramets war in diesem Fall im Vormonat August maximal und die Nettorekrutierung
zusammen mit der relativen Rametproduktion minimal. Am auenlehmigen Standort G II gab es gene-
rell kein zweites kréftiges Schosserwachstum im Herbst.

Wie das klonale Wachstum war auch das Uberleben der Primérramets im Jahr 2001 nur am sandigen
Standort G I von der Jahreszeit abhéngig. Die Ramets begannen bereits im August abzusterben. Am
auenlehmigen Standort G II iiberlebten dagegen fast alle Primirramets bis Mitte September. 2002
iberlebten keine Primérramets bis zu diesem Monat, und zwar an beiden Standorten. Der Grund war
die fatale Wirkung des Sommerhochwassers.

Die Gesamtanzahl der im Friihjahr gebildeten Primérramets war stets im Jahr 2002 groBer als 2001
(Tab. 35). Einen Standortunterschied gab es nicht. Die Gesamtzahl kumulativ gebildeter Sekundarra-
mets war hingegen am Standort G I groB3er als am Standort G II. 2001 war sie am Standort G I stirker
und am Standort G II schwicher als 2002. Die Verdnderungen der Rametdichte vollzogen sich analog.
Dennoch wuchsen am Standort G II die Individuen insgesamt dichter als am Standort G 1.

Rametdichte ~ Primérramets  Sekundirramets Tab.35  Mittlere demografische

Testpa- (Anzahl / (Anzahl / (Anzahl / Parameter (+ Stabw) von G. officina-

rameter n dm?) Individuum) Individuum) lis am sandigen Standort G 1 und

Standort G 14 843 192 + 158 117 + 148 am auenlehmigen Standort G II im

Standortvergleich iiber alle Indivi-

G 6 14+3 364£310 1521 duen und Untersuchungsjahre (U-
Z '2;287 -1,444 'Z’i 93 Test) sowie im Jahresvergleich iiber
P ns alle Individuen (Wilcoxon Test fiir
GI Jahr 7001 7 9+3 165 + 149 178 + 184 Paardifferenzen).
2002 7 8+3 218 £ 175 57+£70
Z -2,366 -2,366 -2,201
P * k k
G II Jahr 2001° 3 12£2 280 + 280 2+£2
2002* 3 163 447 £ 376 28 £25

a. n = 3 ist zu klein, um einen signifikanten Unterschied aufzudecken
Signifikanzniveau: * P < 0,05 ** P <0,01 ns = nicht signifikant
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Tab. 36 Mittlere halbmonatliche demografische Parameter von G. officinalis am sandigen Standort G I (n=7)
und am auenlehmigen Standort G II (n = 3) und der Einfluss der Jahreszeit (Monat), getestet durch den parame-
terfreien Friedmann-Test oder den Kruskal Wallis H-Test. Die Tests erfolgten 2001 ohne die Oktoberdaten und
2002 ohne die Septemberdaten als jeweils offensichtliches Ende der Vegetationsperiode. H = vor allem durch Fraf3

Total lebende Sekun- gepungir. Gesamt- Halb- bzw. Netto-  relative

" Halb- bzw. mo- .
lebende 1.Gene-  dir- ramet-  1odes- . iotliches natliches Uber- Rekrutie- Ramet-
Ramets ration ramets Todesfille fdlle  (Jberleben der leben der Se- rung pro-

Standort ~ Datum (Anzahl) (Anzahl) (Anzahl) (Anzahl) (Anzahl) 1.Generation kundirramets (Anzahl) duktion

GI 18. Mai 01 165 165 - - - - - - -
7. Jun 01 165 165 0 - 0 1,00 - 0 1,00
19. Jun 01 165 165 0 0 0 1,00 - 0 1,00
5. Jul 01 204 163 41 0 2 0,97 0,94 39 1,15
18. Jul 01 198 160 0 3 6 0,99 - -6 0,99
15. Aug 01 68 33 22 25 152 H 0,49 1,00 -130 0,64
17. Sep 01 152 11 115 9 31 0,17 0,00 84 2,51
15. Okt 01 0 0 0 141 152 0,00 - -152 0,00
23. Mai 02 218 218 - - - - - - -
4. Jun 02 219 208 12 - 10 0,96 1,00 1 1,01
22. Jun 02 242 204 23 0 0 0,99 0,88 23 1,11
10. Jul 02 236 190 9 1 15 0,94 0,58 -6 0,98
1. Aug 02 214 170 13 15 35 0,93 1,00 -22 0,93
12. Aug 02 204 160 0 0 10 0,92 - -10 0,93
17. Sep 02 0 0 0 44 204 0,00 - -204 0,00
GII 18. Mai 01 280 280 - - - - - - -
7. Jun 01 276 276 0 - 4 0,99 - -4 0,99
19. Jun 01 264 264 0 0 12 0,93 - -12 0,93
5. Jul 01 250 248 2 0 16 0,97 1,00 -14 0,99
18. Jul 01 250 248 0 0 0 1,00 - 0 1,00
15. Aug 01 250 248 0 0 0 1,00 - 0 1,00
17. Sep 01 246 244 0 0 4 0,98 - -4 0,98
15. Okt 01 0 0 0 2 246 0,00 - -246 0,00
23. Mai 02 447 447 - - - - - - -
4. Jun 02 444 442 3 - 5 0,97 0,50 -3 0,98
22. Jun 02 319 292 25 151H 0,67 0,74 -125 0,72
10. Jul 02 303 282 0 16 0,97 - -16 0,95
1. Aug 02 284 279 0 16 19 0,98 - -19 0,94
12. Aug 02 284 279 0 0 0 1,00 - 0 1,00
17. Sep 02 0 0 0 5 284 0,00 - -284 0,00
G1 2001 X2 12,134 32,588 32290 16,604 24,643 21,364 17,195 15,500
FG 6 6 5 5 5 5 - 5 5
P kskk kskk *3k skskk kk *3k kk
G 112001 X2 15290 17,413 12,000 0,000 10,222 9,556 11,200 8,838
FG 6 6 6 5 5 5 - 6 5
P * Hok ns ns ns ns ns ns
G1I 2002 x2 23,375 38,772 14,027 17,818 24,072 22,169 6,140? 20,950 21,317
FG 6 6 5 4 5 5 3 5 5
P ns Hkok ns ** * ns ns ns ns
G 112002 x2 17,709 17,696 13,182 10,175 13,173 12,653 1,800 % 12,714 12,714
FG 6 6 5 4 5 5 1 5 5
P * * * * ns ns ns ns ns

Signifikanzniveau: * P <0,05 ** P<0,01 *** P<0,001 ns = nicht signifikant

Individuelles Rametwachstum - Wenn die Pflanzen nicht vorher abgemiht wurden wie im Jahr 2000
am Standort G II, wurde die volle Wuchsh6he der Ramets jeweils im Juni erreicht (Abb. 40). Am au-
enlehmigen Standort G II wurden die Ramets signifikant grofler als am sandigen G 1 (Tab. 37), und

zwar bis zu 25 cm. Im feuchten Jahr 2002 wurden die Ramets grofler als in den beiden trockeneren

67



ERGEBNISSE

80 —a—2000 80 -

GI GII

é\ 60 - —¢—2001 60 -

% 0 I ——2002| I

% 7 /9 \ \ R, W— Sommerhochwasser
T 20 20 ~

"""""" Sommerhochwasser 0 1. Mahd [— 2-Mahd
0 T T T AN (A3 0 T T
154 165 166 17.7 17.8 179 154 165 166 17.7 17.8 179

Datum

Abb. 40 Mittleres Langenwachstum ( n = 50) der Primérramets von G. officinalis in den Vegetationsperioden
2000 bis 2002 am sandigen Standort G I und am auenlehmigen Standort G II. Der Balken jeweils links bezeich-
net die maximale Standardabweichung. Die Mahd fand nur 2001 statt, das Sommerhochwasser nur 2002.

Jahren 2000 und 2001, zumindest am Standort G I (signifi-

kante Standort x Jahr Wechselwirkung). Es gibt andererseits Tab. 37 ANOVA zum Einfluss des
Standortes (G I, G II) und des Jahres

Hinweise darauf, dass die Ramets an diesem sandigen - A
(2000, 2001, 2002) auf die maximale

Standort G I in den Jahren 2002 und 2001 leichter waren, Ramethohe von G. officinalis.

d.h. weniger Biomasse akkumuliert hatten als 2000: Die — _
Regressionskurve der Ramethhe/TM-Relation 2000 verlief Xrasgjﬁ:)ns_ maxﬁgﬁléeég;n o
wesentlich steiler als die der Jahre 2001 und 2002 (Abb. A4 G F P
im Anhang). Im Standortvergleich waren die Ramets am G | Standort 1 12,9 #*
offensichtlich stets schwerer als die am G II (ebenda). Jahr 2 61,2
Die Ramets reagierten in ihrem Wachstum sehr flexibel auf Egﬁgfn * Jahr 2; 4 30,5 =

die im Friihjahr in ihren Mikrohabitaten vorgefundenen
Modell IIT mit Jahr als zufélligem Effekt.

asserstinde. Ramets, di rch ein assersdule hin- e .
Wasserstande ets, die durch eine Wassersdule Signifikanzniveau: *** P < 0,001

durchwachsen mussten oder gerade erst Kontakt zur dariiber

liegenden Luft hergestellt hatten, waren groBer als die, die

bereits lingere Zeit aerob gewachsen waren (Abb. 41). Je linger die Uberflutung andauerte, um so
starker war der Wachstumsvorsprung. Dennoch erreichten alle Subpopulationen im Juni die gleiche
Endhohe. Das beschriebene Phdnomen trat unabhingig vom Standort und Untersuchungsjahr auf.

Ehe nun zur Beschreibung der Rametmorphologie iibergegangen werden kann, muss noch der Unter-
schied zwischen Seitentrieb und Verzweigung dargelegt werden. Die Position neuer Triebe an den alten

Ramets der 1. Generation reichte von den untersten bis zu den obersten Internodien. Als Verzweigung

skksk ns
30 + NS REE wRE ek @ Wasserstand
/é\ Wasseroberflache erreicht am:
o 20 A
- O11.4.
0]
fé 10 4 m27.4.
W4.5.
0 1 1

14. 11.4. 274. 45. 185. 7.6. 19.6.
Datum

Abb. 41  Mittleres Langenwachstum (+ Stabw, n = 20) der Primédrrametgruppen von G. officinalis am Standort
G I in Abhingigkeit vom Zeitpunkt des Erreichens der Wasseroberfliche zusammen mit dem aktuellen Wasser-
stand im Friithjahr 2001. Der Standort war im Hohenprofil stark strukturiert und zeigte daher unterschiedliche
Wasserstidnde. Ein Vergleich der Rametgruppen erfolgte mittels 1-faktorieller ANOVA und am 19.6. mittels
Kruskal Wallis H-Test, das Signifikanzniveau steht {iber den Sdulen: *** P <0,001 ns = nicht signifikant P> 0,05.
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wurden Seitentriebe gewertet, die aus der oberen Hailfte des bestehenden Primérramets zur Seite weg
wuchsen. Sie waren meist diinner und kiirzer als die bereits erwdhnten echten Sekundérramets. Mit-
unter sind beide jedoch nicht klar voneinander abgrenzbar. Dennoch konnte wie schon bei der Anzahl
der Sekundirramets gezeigt werden, dass am sandigen Standort G I mehr Verzweigungen gebildet
wurden als am auenlehmigen Standort G II (Tab. 38). Zusitzlich waren die Primdrramets am G I di-
cker als am G II. Auf die Anzahl der Internodien pro Ramet hatte der Standort keinen Einfluss.

Anders wirkte der Faktor Untersuchungsjahr, denn die Internodienzahl im Juni war an beiden Standor-
ten im Jahr 2002 im Vergleich zu 2001 erhoht, ebenso wie die Verzweigungen am Standort G II. Im
August war dann der Jahreseffekt auf beide Parameter an beiden Standorten verschwunden. Die Dicke

der Ramets war dagegen sowohl im Juni als auch im August stets unabhingig vom Jahr.

Vegetative Fortpflanzung - Es konnte nur einmal ein signifikanter Standorteffekt auf die GroBe der
im Herbst von G. officinalis gebildeten rhizombiirtigen Knospen aufgedeckt werden (Tab. 35). Im-
merhin bestitigt er den aus den anderen Daten hervorgehenden Trend zu schwereren Knospen am
auenlehmigen Standort G II verglichen mit dem sandigen Standort G I. Im Friihjahr 2001 unterschie-
den sich die Knospen zwischen den beiden Standorten nicht. Es ist bemerkenswert, dass zu diesem
Zeitpunkt die Knospen an beiden Standorten deutlich schwerer waren als im Herbst 2000.

Tab. 38 Mittlere morphometrische Parameter (+ Stabw, n = 5) der Ramets von G. officinalis am Standort G I und
am Standort G II in den Jahresgéngen 2000, 2001 und 2002 im Jahres- und Standortvergleich.

Verzweigungen Internodien Rametdicke
Datum (Anzahl) (Anzahl) (mm)
Standort  G1 GII GI GII GI GII
27.Jul 00 5+4 = - & - =
14.Aug 00 7+£3 = - = - =
21.Sep 00 3+£2 A 26+4 A 4,0+0,6 =
18.Mai 01 0+0 0+0 8+2 9+3 - -
19.Jun 01 442 0+0 11£3 12+£3 3,7£0,3 2,8+04
17.Jul 01 5+£3 0+0 16£5 19+£1 43+0,2 2,9+0,3
15.Aug 01 7+4 2+3 21+£3 20+ 6 4,1+0,2 33+04
17.Sep 01 6+2 444 24+ 4 24 £2 3,9+0,5 3,3+0,3
25.Apr 02 0+0 0+0 2 10+2 > 3,5+0,5
22 .Mai 02 3+£2 1+1 171 12+4 4,7+0,8 3,0£0,8
20.Jun 02 3+1 1+£1 26+2 18+4 3,5+0,6 2,7+£0,6
18.Jul 02 7+3 3+£3 24+3 25+£5 44+04 34+0,8
12.Aug 02 9+4 242 25+£2 28+7 4,4+0,6 2,9+0,7
17.Sep 02 B B 4 . .
Jahr Aug Jun Aug Jun Aug Jun Aug Jun Aug Jun  Aug Jun
FG 2 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
F 03 1,8 0,1 1,9°¢ 4,0 2458 3,1 5,2 1,2 0,1 0,9 1,7
P ns ns ns ¥ ns ¥** 9 ng * ns ns ns ns
Standort gesamt Jun gesamt Jun gesamt Jun
FG 1 1 1 1 1 1
F 32,47 53¢ 0,0 4,1 74,0 45,7
P Ak * ns ns sokok okokok

Die Analyse zum Jahreseffekt erfolgte jeweils mit den August- und mit den Juni-Daten (1-faktorielle ANOVA). Die Analyse
zum Standorteinfluss erfolgte einmal iiber alle Monate hinweg (1-faktorielle Block ANOVA) und einmal, analog zum Simu-
lationsversuch Kapitel 3.3.1, nur mit den Juni-Daten.

keine Werte: a. durch Mahd b. da Knospen c. durch fehlerhafte Messung d. durch das Sommerhochwasser
Ausnahmen: e. U-Test mit Z-Wert f. ohne Monate mit 0 g. nur Juni 2002, da 2001 keineVerzw. am G II

Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<(,01 *** P<0,001 ns= nicht signifikant
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Datum Standort / n FM/Knospe TM/Knospe Knospen- Tab. 39 Mittlere Parameter
Testparameter (mg) (mg) Hohe (cm) (+ Stabw)  der Vegetatlyen
Fortpflanzung von G. officina-
24.0kt2000 GI 5 86+2 25+5 - lis am sandigen Standort G I
G 5 116+13 25+3 - und am auenlehmigen Stand-
u 0 7 ort GII der Jahre 2000 und
P *ok ns 2001 im Standortvergleich.
11.Apr2001 GI 15 360 =+240 56 +37 7,0+ 1,5 Die dargestellte Testgrofe ist
GII 8 340+100 48 + 15 6,4+1,5 abhingig vom Stichproben-
4 -0,516 -0,065 -0,503 umfang.
P ns ns ns - kennzeichnet fehlende Daten.
7.Nov 2001 GI 23 100+70 19+ 14 24+1,4
GII 17 170+ 140 39433 29+1,9
zZ -1,231 -1,546 -0,629
P ns ns ns

Signifikanzniveau: * P <0,05 ** P<0,01 ns = nicht signifikant

Generative Fortpflanzung - Das Untersuchungsjahr hatte einen signifikanten Effekt auf die Frucht-
und Samenbildung von G. officinalis (x*=105,8 FG=4 P <0,001: Kreuztabelle mit den Daten von
August ohne das Jahr 2000), wobei die Unterschiede zwischen den Jahren am sandigen Standort G 1
gravierender waren als am auenlehmigen G II (Abb. 42).

Der Standortfaktor hatte ebenso einen Einfluss auf die Bliihphanologie (x*=157,0 FG=4 P <0,001).
Generell versuchten am Standort G II wesentlich weniger Ramets den Wechsel von der vegetativen
zur generativen Lebensphase als am Standort G 1.

Am sandigen Standort G I betrug im Juli 2000 der Anteil blithender Ramets nur 20 %. Im September
waren bereits alle Ramets fruchtend (100 %). Die groeren von ihnen besaen zusétzliche Bliiten.

In der darauffolgenden Vegetationsperiode 2001 begann die Bliitezeit Anfang Juni (Abb. 42). Es bliih-
ten nur durchschnittlich 15 % aller Ramets, obwohl nahezu alle von ihnen Bliiten angelegt hatten.
Bereits Mitte Juni waren kaum noch blithende Exemplare zu beobachten. Anfang Juli hatten sich dann
die wenigen verbliebenen Bliiten zu samentragenden Kapseln weiterentwickelt. Die erst Mitte Juli
angelegten Bliiten (nur 1 % Anteil) gelangten dagegen alle bis Mitte August zur Fruchtbildung.

Auch 2002 begann die Bliitezeit wie schon im Vorjahr mit Anfang Juni sehr frith. Die Bliiten wurden
in der Folgezeit nur langsam angelegt. Mitte Juli blilhten dann mehr als 90 % aller Ramets. Auffillig
war, dass nur ein kleiner Teil davon spéter Friichte ausbildete. Der grofite Anteil der Ramets (mehr als
60 %) trug hingegen vertrocknete, offenbar unbefruchtet verbliihte Bliiten. Von den Sekundértrieben
gelangten 2001 immerhin 3 % noch vor Ende der Vegetationsperiode zur Bliite, 2002 war es 1 %. Die
verschiedenen Individuen blithten asynchron.

Der Anteil blithender Sprosse lag im Juni des Jahres 2000 am auenlehmigen Standort G II bei 28 %
und sank danach bedingt durch die Mahd auf 0 % (nicht dargestellt). 2001 begann die Bliite erst im
Juli (Abb. 42). Es blithten zwischen 35 und 85 % der Sprosse eines Individuums. Im September waren
50 bis 95 % der Sprosse fruchtend. 2002 begann die Bliite wieder etwas zeitiger im Juni. Es wechsel-
ten jedoch nur etwa 25 % der Sprosse von der vegetativen in die generative Lebensphase.

An beiden Standorten fanden sich stets bis zu 6 Samenkapseln pro Spross. 2001 wurden am Standort
G I signifikant weniger Samen pro Kapsel angelegt als am Standort G II. Die Maximalzahlen unter-
schieden sich dabei jedoch mit 569 zu 589 kaum. Nur am Standort G I fanden sich auch Kapseln mit
100 % sterilen Samen, die als undefinierbare Samenhaufen sichtbar waren. Léasst man diese Kapseln

aus dem Standortvergleich heraus, ergaben sich weder beim relativen Anteil steriler Samen noch beim
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Anteil keimfdhiger Samen oder tatséchlich gekeimter Samen signifikante Standortunterschiede (U-
Test, P = 0,05). Der Anteil lag jeweils bei etwa 50 %.

Es ist unklar, auf welche Art der Verbiss im Mai und Juli 2001 am Standort G I zuriickzufiihren ist
(Abb. 42). 2002 wurden von Mai bis Juli an den Pflanzen fressende Raupen beobachtet, die zur Fe-
dermottenart Stenoptilia bipunctidactyla (Scopoli, 1763) gehdren.

100% —
H
GI 80% H 0
c
60% h
. a
40% H o T : O verbliiht
20% - H ¢ M fruchtend
r
0% L | [ blithend (Seitentrieb)
277, 21.9. blithend (Haupttrieb)
14.8. 100% — O unaufgebliiht
H .
GII 0% _ o [Ovegetativ
lcl — oy, Vegkegel zerfressen
60% - w
a
40% - s
s
20% | Pt
0% AL ITIT N ] Datum
20.5. 22.6. 1.8. 7.9.
4.6. 10.7. 12.8.
Kleinsduger ?
2000 2001 2002

Abb. 42 Mittlere Anzahl der infloreszenztragenden Primérramets (%) pro Pflanze von G. officinalis in verschie-
denen phinologischen Stadien (vegetativ, Bliiten unaufgebliiht, Bliiten bliihend, fruchtend, verbliiht ohne zu
Fruchten) und % herbivore Beschddigung in den Jahren 2000 bis 2002 an den Standorten G I und G II.

J. atratus

Auch J. atratus ist eine klonal wachsende, aus mehreren vegeta-
tiven Einheiten - den Ramets - bestehende Pflanze. Ein Ramet
entspricht dabei einem Halm. Obwohl die Pflanze horstig
wéchst, kann die Identitdt einzelner biologischer Individuen im
Feld wie bei C. dubium nicht eindeutig und zerstdrungsfrei er-

mittelt werden.

Individuumwachstum & Rametdichte - Das Wachstumsmus-
ter von J. atratus shnelt einem Ubergang zwischen dem kom-
pakten Wachstumsmuster von G. officinalis und der lockeren,
unregelmiflige Verteilung der Ramets von C. dubium (Abb. 43).

Im Mai 2001 schwankte die Rametdichte im Griinland des auen-
lehmigen Standortes J II zwischen 3, wenn nur vereinzelte Hor- Abb. 43

Wachstumsmuster
ste auftraten, und 92 Ramets pro m?, wenn mehrere Individuen von J. atratus

zusammen wuchsen. Die Dichte lag im Mittel bei 37 + 37 Ramets
pro m? Eine fortlaufende Angabe der mittleren Dichte dieses Standortes war wegen der Zerstérung
der Zahlquadrate durch weidende und trampelnde Rinder nicht moglich.

71



ERGEBNISSE

Immerhin lag die mittlere Rametdichte am

sandigen, offenen und nur auf den ersten

Tab. 40 Demografische Parameter fiir J. atratus am offenen
Pionierstandort J I und am genutzten Griinlandstandort J II.

Blick mit J. atratus relativ homogen be-

wachsenen Pionierstandort J I im gleichen Standort i1 T
Monat Mai bei 74 £92 Ramets pro m? relative relative _Monatliches Uberleben
. . Rametpro-  Rametpro- der der Sekun-
(Abb. 44). Sie war damit doppelt so hoch Datum duktion duktion 1.Generation dirramets
wie am Standort J II. Die Streuung war
12.Jun 00

keine Daten, da noch nicht im

19.Jul 00 0,93 regelméfBigen Untersuchungs-

16.Aug 00 0,93

noch hoher. Die Minimaldichte betrug 7,

die Maximaldichte 245 Ramets pro m?. programm
‘ ‘ o 21.8ep00 0,16

Im Juni des Vorjahres 2000 war bei einer

FTRT : : . : 19.Jun 01 1,24 0,30 0,30 -

hnlich M Idich 1 ’ ’ ’
a .n ichen 'ax1rna dichte die mittlere 17 Jul 01 211 202 0.55 0.09
Dichte noch einmal doppelt so hoch gewe- 15.Aug 01 0,55 0,10 0,06 -
sen. Tatsdchlich hatte 2001 im Vergleich 17.Sep 01 0,01 0,00 0,00 -

zu 2000 die Anzahl der Ramets auf den
Quadraten 3 und 5 auf 1/30 bzw. 1/10
abgenommen.

2002 erzielten die Pflanzen beider Quadra-
te wieder dhnliche Dichten wie im Jahr
2000.

Die grofite mittlere Rametdichte wurde im
Jahresverlauf 2000 im Juni und in den Jahren 2001 und 2002 im Juli erreicht. Im Jahr 2000 gab es auf

den beiden dichtbewachsenen Zihlquadraten 3 und 4 ein zweites Dichtemaximum im August. Das

22.Jun 02 1,23
10.Jul 02 1,21
1.Aug 02 1,07

12.Aug 02 0,83

15.Sep 02 0,01

Bis Juni war keine exakte Da-
tenerhebung aufgrund des
Hochwassers moglich, spiter
folgte ein Totalschaden durch
Rinderbeweidung.

Wegen der Uberflutung erfolgte die erste Datenerhebung im Mai.
Die Parameter konnten somit erst fiir Juni berechnet werden.

heiit zwischen den ausgewéhlten Zdhlquadraten ergaben sich Unterschiede in der Dichtedynamik
zwar hauptsichlich im Vergleich der Jahre, aber auch innerhalb einer Vegetationsperiode.

Rametproduktion und Mortalitit - Wie bei G. officinalis begann auch bei J. atratus die Rametpro-
duktion unabhiingig von der Uberflutung bereits Anfang April. Die Ramets waren in der Lage, rasch
durch das Stauwasser hindurchzuwachsen. Es wird zunéchst nur eine grof3e rhizombiirtige Rametserie
produziert. Im Verlauf der Vegetationsperiode kdnnen jedoch neue Ramets, sogenannte Sekundérra-
mets, nachgeschoben werden. Dies geschah vor allem zwischen Juni und Juli (Abb. 44, Tab. 40: rela-
tive Rametproduktion). Das Jahr 2002 war fiir beide Standorte in dieser Hinsicht besonders eindrucks-
voll. Das Schicksal der Sekundidrramets und auch der ersten Rametgeneration konnte jedoch nur am
Standort J II verfolgt werden. Nur hier wurden einzelne Bulte mit nur wenigen Halmen untersucht.

Die niedrige Uberlebensrate der dort im Juli 2001 gebildeten Sekundirhalme war hauptsichlich auf
die FraB- und Trittaktivitit der weidenden Rinder zuriickzufiihren, die im iibrigen auch das Uberleben

— 500 -

£ 400 - —o—Qul

Y o

<5 200 - —%—Qu4

° —%— Qu5

£ 100 - —_—W

R 0 T T T T & T T T T TN N T T T T T T T T T T T

AMIJJASONDIJFMAMIJ JASONDIJFMAMIJIIJ AS

2000 2001 2002

Abb. 44 Rametdichte von J. atratus auf fiinf Teilquadraten (Qu 1-5) und mittlere Rametdichte (MW) im Verlauf
der Vegetationsperiode der Jahre 2000 bis 2002 am sandigen, offenen Pionierstandort J I.
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der ersten Generation stark beeintrachtigt hatten. Moglicherweise war dadurch die Vegetationsperiode
2001 am Standort J IT wesentlich eher beendet als am Standort J 1.

Aus dem Standortvergleich ist festzuhalten, dass die Beweidung offenbar keinen grundsétzlichen Ein-
fluss darauf hatte, ob eine Sekundédrrametbildung im Juli stattfindet oder nicht. Inwieweit sie modifi-
zierend gewirkt hat bleibt unbekannt, denn 2002 als mdgliches Vergleichsjahr war eine Datenerhe-
bung am Standort J I nur am 4.Juni moglich gewesen:

Zunichst hatte das lang anhaltende Hochwasser eine frithere Begehung verhindert. Trotz der Uber-
schwemmung hatten die J. atratus-Pflanzen bis dahin eine dem Vorjahr vergleichbare Anzahl Ramets
gebildet. Die mittlere Rametanzahl {iber fiinf zuféllige Gruppen zu je 10 Bulten betrug am 4.6.2002
145 + 40 Ramets und am 18.5.2001 143 + 64 Ramets (gleiche Gruppen).

Eine Vielzahl der immer noch im Wasser stehenden Ramets war jedoch am 4. 6.2002 bereits ganz
(57 %) oder teilweise umgeknickt (27 %). Die umgeknickten Halme bzw. deren Blitter lagen
schwimmend auf der Wasserfliche. Vorhandene Bliiten ragten senkrecht nach oben. Einige Ramets
lieBen sich sogar leicht aus dem Boden herausziehen. Am 10.7.2002 war die Fliche dann ohne Wasser,
die verbliebenen Pflanzen aber bis auf einige am Rand stehende von den weidenden Rindern zerstort.

e 7 —&—J1 fertil
80 | .
o —aA— JII fertil
E 60 ./:\‘\‘ :|: --<---JI infertil
: T . N . .
E 40 ¢ . kel A --J1I infertil
()
g 20 °
[a+]
M 0 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1

AMJ] JASONDIJFMAMIJASONDIFMAMIJ JASDO

2000 2001 2002

Abb. 45 Mittlere Ramethdhe (n=25) fertiler und infertiler Ramets von J. atratus im Verlauf der Vegetationspe-
riode der Jahre 2000 bis 2002 am sandigen, offenen Pionierstandort J I und am auenlehmigen, zum Teil weide-
genutzen Griinlandstandort J II. Die Daten am J II stammen ab Juli 2002 von einem durch die Rinder unbeein-
flussten Bereich. Die maximale Standardabweichung ist als Balken dargestellt.

Die Mortalitdt am Standort J I war dagegen von Rindern unbeeinflusst. Sie konnte, wie aus der relati-
ven Rametproduktion des Jahres 2000 sichtbar wird, durchaus bereits im Juli beginnen (der Wert ist
<1: Tab. 40) und zeigte sich im Freiland zundchst durch ein langsames Absterben der groBBeren vege-
tativen Ramets. Der relative Anteil generativer Ramets stieg damit an. Im August begannen auch die
groBBen bliitentragenden Ramets umzuknicken, das Lingenwachstum aller Ramets wurde eingestellt,
die mittlere Ramethdhe nahm ab (Abb. 45). In den beiden folgenden Jahren war die im Juli beginnen-
de Mortalitét der groBBen Ramets durch die Rekrutierung von Sekundirramets iiberlagert.

Im August wuchsen die kleineren Ramets offenbar noch weiter, denn die mittlere Ramethdhe blieb
konstant.

Individuelles Rametwachstum - Die volle Wuchshohe der bliitentragenden Ramets wurde unabhén-
gig von Untersuchungsjahr und Standort im Juli erreicht, die der Ramets ohne Bliiten zumindest 2001
und 2002 bereits im Juni (Abb. 45). Fertile Ramets waren im Mittel bis zu 40 cm groBer als infertile
Ramets. Sie waren 2001 am J I groBer als am J II (signifikante Standort x Jahr Wechselwirkung: Tab.
41), was moglicherweise mit der Beweidung in jenem Jahr zusammenhéngt. Bei den infertilen Ramets
hatten weder der Standort noch das Jahr einen Einfluss auf die maximale Ramethohe.
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Tab. 41 ANOVA zum Einfluss des Standortes (J I,
JII) und Jahres (2001, 2002) auf die maximale Hohe
von fertilen und infertilen Ramets von J. atratus.

Tab. 42 Mittlere Rametdicke (+ Stabw, n = 25)
von J. atratus an den Standorten J I und J II im
Juni 2000 (nur JI) und in den Jahresgéngen

2001 und 2002 im Standort- und Jahresver-

Variations- FG Fund P gleich.
ursache :
maximale Ramethdhe (cm) Rametdicke
fertil infertil Datum (mm)
Standort 1 1,8 ns 0,2 ns Standort J1 J1I
Jahr 1 0,5 ns 0,0 ns
’ ’ 22. 19+2
Standort x Jahr 1 6.7 * 1,1 ns fun 00 ?
Fehler 96 19.Apr 01 20+ 10 26+ 6
18.Mai 01 24 +7 25+5
Modell I mit Jahreszeit als festem Effekt, falls keine signi- 18. Jun 01 27+ 7 224+6
fikante Wechselwirkung auftraten, sonst Modell Il mit 17.Jul 01 2849 20+4
Jahr als zufilligem Effekt, n = 25. 15 Aug 01 2845 2047
Signifikanzniveau: * P < 0,05 ns = nicht signifikant 17' Sep 01 28+ 3
25.Apr 02 26+ 6
5 2000 2001 2002 20.Mai 02 37+9 43 +6
100% l 20.Jun 02 36+ 13 33+ 16
80% | 18.Jul 02 31+10 36 +11
12.Aug 02 34+8 30+2
60% 1 T T J_ T Standort F 0,5
FG 1
40% H
’ L P ns
20% A
’ Jahr Aug Jun  Aug Jun
0% F 303 208 30,1 209
JI JI JII J1 J1I FG 1 2 1 1
P EkE kewx wkk kkk
M fehlgebildet . . ..
. Die Analyse zum Standorteinfluss erfolgte iiber alle
Oblihend Monate (1-faktorielle Block ANOVA), die Analyse
Ovegetativ zum Jahreseffekt erfolgte mit den August-Daten und

analog zum Simulationsversuch Kapitel 3.3.1 mit den
Juni-Daten (1-faktorielle ANOVA)

Signifikanzniveau: *ak P <0,001 ns=nicht
signifikant da P> 0,05

Abb. 46 Mittlere Anzahl der infloreszenztragen-
den Primérramets (%) von J. atratus im Juli der
Jahre 2000 bis 2002 an den Standorten J I und J II.
Die Standardabweichung ist als Balken dargestellt.

Die Ramets am Standort J II hatten eine grofere Dichte als die am J I, denn der Kurvenverlauf der
Ramethohe/TM-Regression ist fiir den Standort J I wesentlich flacher als fiir J I (Abb. AS im An-
hang). Es gab keinen Einfluss des Standortes auf die Rametdicke (Tab. 42). Anders wirkte das Unter-
suchungsjahr, denn an beiden Standorten waren sowohl im Juni als auch im August die Halme im Jahr
2002 dicker als im Jahr 2001. Am Standort J I waren die Halme des Jahres 2001 wiederum dicker als
die des Jahres 2000.

Generative Fortpflanzung - Die Bliitenbildung setzte an beiden Standorten zwischen Ende Mai und
Anfang Juni ein. In den Jahren 2000 und 2001 blithten im Juli auf beiden Standorten etwa ein Drittel
aller bestehenden Ramets (Abb. 46). Im feuchten Jahr 2002 stieg der Anteil auf etwa die Hélfte an, vor
allem am Standort J I. Die Absolutzahlen (nicht dargestellt) lassen darauf schlieBen, dass vor allem
Priméarramets und nur einzelne Sekundérramets blithten. An beiden Standorten gab es dariiber hinaus
Ramets mit fehlgebildeten Bliitenstdnden, besonders im Jahr 2001. Standortunabhingig konnten zwi-
schen 13 und 127 Bliiten je Bliitenstand gezédhlt werden.
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3.4.2. Kohlenhydrathaushalt der Uberdauerungsorgane

Der Umfang der Assimilateinlagerung in die Uberdauerungsorgane zum Ende der Vegetationsperiode
ist bedeutsam fiir die Konkurrenzkraft der Pflanzenarten in Gebieten mit winterlicher Uberflutung. Er
wird fiir die drei Arten zusammen mit den im Friithjahr verbliebenen Gehalten in der Abbildung 47

dargestellt.
Herbst Friithjahr
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Abb. 47 Mittlere Stirkegehalte (+ Stabw) der verschiedenen unterirdischen Organe von C. dubium, G. officina-
lis und J. atratus an je zwei unterschiedlichen Standorten I und II (auBer J. atratus) in verschiedenen Jahren. Die
linke Reihe zeigt die Herbstgehalte, die rechte Reihe die im Frithjahr (Erntetermine sieheTab. 4, Seite 21).

Tab. 43 Mann-Whitney U-Test, Kruskal Wallis H-Test oder ANOVA zum Einfluss des Standortes, Untersu-
chungsjahres (Jahr) und unterirdischen Pflanzenorgans (Organ) auf den Stiarkegehalt im Herbst und auf die Stér-
kemobilisierung im Friihjahr.

Variations- C. dubium G. officinalis J. atratus

ursache Herbst Friithjahr” Herbst 1° Herbst 2*  Friihjahr Herbst"  Friihjahr®
FGzm» P FG F P FG F P FG F P FG F P FGFP FGF P

Standort (S) 27% 1 2482%% 1 09 129 1 01

Jahr (J) 318,64 1 492.8% 1 (0,1 2 3232%%% 1 3447 118

Organ (0) 2 7L,1FF% 1 133.8%%* 2 1] 2 29 1294%*

SxJ 1 4,4 1 27 2 28 1 04

OxS 2 30 1 19 2 15

O x] 2 0,1 2 0,1 2 30 2 9,9%*

OxSx]J 2 31 2 20 2 12,2%*

Fehler 96 48 48 288 24 48

Wenn keine Wechselwirkungen auftraten Modell I mit festen Effekten, sonst Modell III mit Jahr als zufalligem Effekt.
a. Alle Daten wurden vor der Analyse Ig-transformiert b. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzni-
veau dreimal hoher als das gewdhlte (Lindquist 1953)

Signifikanzniveau: 1P <0,10 * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001
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Tab. 44 ANOVA zum Einfluss des Standortes, Untersuchungsjahres (Jahr) und unterirdischen Pflanzenorgans
(Organ) auf den absoluten Zuckergehalt im Herbst und im Friihjahr.

Variations- FGund Fund P

ursache C. dubium G. officinalis J. atratus
Herbst Friihjahr® Herbst 1°  Herbst 2° Friihjahr™* Herbst”  Friihjahr

Standort (S) 1 21,7%%* 1 2.1 1 448%* 1 0,1 1 01

Jahr (J) 1 24,7%%% 1 32 1 344 2 0,1 1 49 1 21,8%%x

Organ (0) 2 3,6* 1 03 2 20 2 26,5%** 11,7

SxJ 1 06 1 09 1 1,0 2 13 1 2,1

OxS 2 24 1 08 2 03

Oox]J 2 24 2 09 2 05 2 13

OxSx]J 2 2,1 2 79,9%%% 2 6,0%

Fehler 32 16 48 48 48 24 8

Wenn keine Wechselwirkungen auftraten Modell I mit festen Effekten, sonst Modell IIT mit Jahr als zufdlligem Effekt.
a. Alle Daten wurden vor der Analyse lg—transformiert b. Alle Daten wurden vor der Analyse x™"*~transformiert
c. wegen inhomogener Varianzen ist das faktische Signifikanzniveau dreimal hoher als das gewéhlte (Lindquist 1953)

Signifikanzniveau: 1P <0,10 * P<0,05 **P<0,01 *** P<0,001

Vergleich der Arten und Jahreszeiten

C. dubium und J. atratus lagerten im Herbst stets etwa eineinhalb bis zweieinhalb mal mehr Stirke in
die Wurzeln ein als G. officinalis. Die groBten Stirkegehalte mit 600 mg Glukoseeinheiten je g TM
wurden in den Wurzeln von C. dubium am feuchten Standort C II gefunden.

Bis zum Friihjahr verringerte sich der Starkegehalt bei C. dubium um 5-25 % im Jahr 2001 und um 60-
75 % im Jahr 2002, bei G. officinalis um 3-20 % im Jahr 2001 und um 90 % im Jahr 2002 und bei
J. atratus um 80 % im Jahr 2002 (nur 1 Jahr gemessen). Zu Beginn der Vegetationsperiode war damit
der Gehalt in den Wurzeln von C. dubium stets hoher als in den Wurzeln von J. atratus, wihrend er

hier wiederum hoher war als in den Wurzeln von G. officinalis.

C. dubium

Herbst — Die Pflanzen hatten am eher feuchten Standort C II signifikant mehr Stirke in den Wurzeln
gespeichert als am trockeneren Standort C I (Tab. 43, Abb. 47). Beim absoluten Zuckergehalt war das
Verhiltnis umgekehrt (Tab. 44, Abb. 48). Der relative Glukosegehalt als potentieller Indikator von
Sommertrockenheit (siche Simulationsversuch S.50) war nur im Jahr 2001 am Standort C I groBer als
am Standort C II (Abb. 48: t-Test P < 0,05). In den Jahren 2000 und 2003 war es umgekehrt.

Im Jahr des Sommerhochwassers 2002 gab es keinen Standorteinfluss. Dafiir waren in diesem Jahr der
absolute Zuckergehalt stets hoher (Tab. 44, Abb. 48) und der Stirkegehalt (Tab. 43, Abb. 47) zusam-
men mit dem relativen Glukosegehalt (nicht statistisch getestet) stets niedriger als 2000, 2001 und 2003.

Herbst Friihjahr
135 78 213 64 415 249 138 99 2Auckerin g7 191 04 221
100% pmol/gTM
80%
60% ESACCH Abb. 48 Zuckermuster der
OFRU Wurzeln von C. dubium im
40% OGLU Herbst und Friihjahr ver-
20% schiedener Jahre an den
oo L1 PV E AL [ Stgndqrten Clund CIL
CICIl ClCI CICI CICII CICI CICI Die mittleren Gesamtabso-
lutgehalte (3. Zucker) befin-
2000 2001 2002 2004 2001 2007 den sich tiber den Séulen.
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Friihjahr — Die Starkemobilisierung in den Wurzeln war im Friihjahr 2002 starker als im Friihjahr
2001 und am Standort C II stiarker als am Standort C I (Tab. 43, Abb. 47).

Der Standort und das Untersuchungsjahr hatten keinen Einfluss auf den absoluten Zuckergehalt der
Wurzeln (Tab. 44). Immerhin waren die Glukose- und Fruktoseanteile am tatsdchlich iiberflutet gewe-
senen Standort C II erwartungsgemal (sieche Simulationsversuch S.50) niedriger als am Standort C I
(Abb. 48: t-Test P < 0,05). Bei Saccharose war es entsprechend umgekehrt.

G. officinalis

Herbst — Da es nach dem Sommerhochwasser am Standort G II keine Knospen gegeben hatte, wurde
die ANOVA zum Stérkegehalt bzw. Zuckergehalt zundchst ohne die Daten des Untersuchungsjahres
2002 durchgefiihrt (Tab. 43, Tab. 44: Herbst 1). Danach zeigten im Organvergleich die Wurzeln die
signifikant hochste und das Rhizom die signifikant niedrigste Stiarkespeicherung (Abb. 47). Die Knos-
pen lagen dazwischen. Beim absoluten Zuckergehalt war die Reihenfolge umgekehrt (Abb. 49).

Der Standort und das Untersuchungsjahr hatten nach dieser Analyse keinen Einfluss auf die Menge
der im Herbst in die Uberdauerungsorgane eingelagerten Stirke (Tab. 43). Dagegen waren die absolu-
ten freien Zuckergehalte am auenlehmigen Standort G II groBer als am sandigen G I und im Jahr 2001
groBer als im Jahr 2000 (Tab. 44, Abb. 49).

Standortabhidngige Verdnderungen im Zuckermuster waren eher ungerichtet. So war zwar im Herbst
2000 und 2001 der relative Fruktosegehalt im Rhizom erwartungsgemal (siche Simulationsversuch
S. 50) am eher feuchteren Standort G II groBer als am G I (Abb. 49: t-Test P < 0,05), beim relativen
Fruktosegehalt der Knospen und beim Glukosegehalt der Wurzeln war es 2001 jedoch umgekehrt. Der
Saccharosegehalt verhielt sich entsprechend.

Fiihrt man die ANOVA mit den Daten von 2002, aber ohne den Datensatz der Knospen durch, miissen
zundchst die Signifikanzniveaus adjustiert werden.

Der globale Organeffekt auf beide Parameter bleibt nur bei der Stirke erhalten (Tab. 43, Tab. 44:
Herbst 2). Zusitzlich ergab sich ein Einfluss des Jahres, der die deutlich hemmende Wirkung des
Sommerhochwassers 2002 illustriert: In Rhizom und Wurzeln sank der Gehalt 2002 verglichen mit
den Vorjahren um drei Viertel, in den Knospen um ein Viertel (Abb. 47).

Die Zuckergehalte stiegen hingegen 2002 um ein Vielfaches an, auBler im Rhizom am Standort G 11
(signifikante O x S x J Wechselwirkung: Tab. 44). Der Gehalt im erwdhnten Rhizom war im Ver-
gleich zu den Vorjahren um mehr als 95 % gesunken!

Rhizom Wurzeln Knospen Srucker |
ucker in
100% 109 351 228 493 566 12 119 226 113 338 378 625 226 243 171 383 616 Lmol/gTM
80%
60% mSACCH
40% Aoty
20%
0% - ‘ ‘
GIGID GIGIH GIGIH GIGI GIGID GIGIH GIGII GIGI GI
2000 2001 2002 2000 2001 2002 2000 2001 2002

Abb. 49  Zuckermuster der unterirdischen Organe von G. officinalis im Herbst verschiedener Jahre an den
Standorten G [ und G II. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte (3 Zucker) befinden sich iiber den Saulen, n=5.
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Rhizom Wurzeln Knospen Abb. 50 Zuckermuster der
318 396 535 331 04 389 484 205 237 216 603 s46 -'cker i unterirdischen Organe von
100% Hmote G. officinalis im Friihjahr
80% verschiedener Jahre an den

’ Standorten G I und G II.

0,
60% ESACCH Die mittleren Gesamtabso-
40% OFRU lutgehalte (3 Zucker) be-
20% OGLU finden sich tiber den Sau-
0% len, n=5.
0

GIGII GIGIH  GIGID GIGH  GIGH GIGI
2001 2002 2001 2002 2001 2002

Frithjahr — Die Organe unterschieden sich in ihrem Gesamtzuckergehalt nicht. Variabler war der
Starkegehalt. Das Rhizom hatte zwar im Friithjahr 2001 nach wie vor den niedrigsten und die Wurzeln
den hochsten Gehalt aller drei Organe. Im folgenden Friihjahr 2002 waren die Organe jedoch nicht
mehr voneinander unterscheidbar. Die Stirkemobilisierung war in diesem Jahr in allen Organen be-
sonders kréftig ausgefallen, vor allem am Standort G I (signifikante O x S x J Wechselwirkung: Tab.
43). Vom Herbst 2001 zum Friihjahr 2002 wurde fast alles mobilisiert, vom Herbst 2000 zum Friihjahr
2001 fast nichts! Der Gehalt, der in den Organen verbliebenen Stiarke war 2002 somit wesentlich nied-
riger als 2001 (Abb. 47).

Die genannten Unterschiede zwischen den Jahren sind moglicherweise mit dem Erntetermin im Friih-
jahr verkniipft: 2001 hatte ein spéterer Termin einen fordernden Einfluss auf die Starkemobilisierung
der Uberdauerungsorgane (nicht dargestellt). Die Zuckergehalte waren dabei unverindert geblieben.
Der Standort hatte dagegen keinen globalen Einfluss auf die Mobilisierung (Tab. 43). Im Gegensatz
dazu verinderten sich zwar die freien Zuckergehalte, sie taten dies aber auch nicht einheitlich (signifi-
kante O x S x J Wechselwirkung: Tab. 44): 2001 unterschieden sich die Standorte beim Zuckergehalt
nur in den Wurzeln, mit dem héheren Gehalt am Standort G II (Abb. 50). 2002 unterschieden sie sich
nur im Rhizom, mit dem niedrigeren Gehalt am Standort G II.

Die Zuckermuster gaben da schon eher Hinweise auf typische Standortunterschiede. Der relative Fruk-
tosegehalt als potentieller Negativindikator fiir {iberstandenen Uberflutungsstress (siehe Simulations-
versuch S.51) war im Friithjahr 2002 in allen Organen am Standort G II signifikant kleiner als am
Standort G I (Abb. 50: t-Test P < 0,05). Im Frithjahr 2001 war der relative Glukosegehalt in den Wur-
zeln und Knospen am Standort G II groBer als am Standort G I, beim Saccharosegehalt der Wurzeln
und beim Fruktosegehalt der Knospen war es umgekehrt.

J. atratus

Herbst — Zum Schutz dieser Art war nur ein Standort untersucht worden. Dennoch war der Starkege-
halt der verschiedenen Organe in unterschiedlichem Grad von der Umwelt abhédngig, d.h. in diesem
Falle vom Untersuchungsjahr (signifikante O x J] Wechselwirkung: Tab. 43): 2001 hatten die Wurzeln
dreimal mehr Stirke gespeichert als die Knospen und das Rhizom. Im Herbst 2002, nach dem Som-
merhochwasser hatten die Wurzeln ihren Stirkegehalt an das zum Vorjahr unverdndert gebliebene
Niveau von Knospen und Rhizom angeglichen (Abb. 47).

Der Gesamtzuckergehalt war stets in den Knospen am hdchsten (Tab. 44, Abb. 51). Er wurde aber
auch vom Untersuchungsjahr beeinflusst. Die Gehalte waren 2002 im Jahr des Sommerhochwassers
hoher als 2001. Die herbstlichen Zuckermuster der einzelnen Organe blieben hingegen, wie aus dem

Simulationsversuch zu erwarten war, vom Untersuchungsjahr unbeeinflusst (Abb. 51: t-Test P =0,5).
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Rhizom Wurzeln Knospen SZucker in Abb. 51 Zuckermuster
100% - 31 28 o 1 AL 31T umolgT™ der unterirdischen Organe
von J. atratus im Herbst
80% - 1 2001, im Frithjahr 2002
60% - . ESACCH und im Herbst 2002 am
40% | | OFRU Standort J I.
oGty Die mittleren Gesamtab-
20% - . .
solutgehalte (3 Zucker) in
0% umol/gTM befinden sich
H H H F H H F H iiber den Saulen, n=5.
2001 2002 2001 2002 2002 20012002 2002 H = Herbst, F = Frithjahr

Friihjahr — Der Stirkgehalt hatte vom Herbst zum Friihjahr um fast 90 % abgenommen (Abb. 47).
Die Mobilisierung war dabei in den Wurzeln noch stirker als in den Knospen (Tab. 43). Der Unter-
schied der Organe im Gesamtzuckergehalt war jedoch - anders als im Herbst - nicht mehr signifikant.
Nur eine Tendenz blieb weiterhin sichtbar (Tab. 44, Abb. 51).

In Bonferroni adjustierten Vergleichen der Zuckermuster im Friithjahr mit denen im Herbst zeigten
sich sowohl in den Knospen als auch in den Wurzeln die gleichen Verdnderungen wie bei den Knos-
pen der iiberflutungsgestressten Pflanzen im Simulationsversuch: Die Glukose- und Fruktosegehalte
nahmen zu, der Saccharosegehalt nahm ab (Abb. 51: t-Test P = 0,05).

3.4.3 Stickstoffdynamik im Verlauf der Vegetationsperiode
Saisonale Unterschiede im relativen Stickstoffgehalt pflanzlicher Gewebe sind Ausdruck der Stick-

stoff und Kohlenstoffdynamik. Die Aminosduremuster der unteren Sprossabschnitte sollen einen tiefe-
ren Einblick in das Stofftransportgeschehen wihrend der Wachstumsperiode geben.

Die wichtigste Transportverbindung im intermedidren N-Stoffwechsel war bei allen drei Arten das
GLN. ASN als sehr stickstoffreiches Amid und ARG spielten jeweils nur eine untergeordnete Rolle.

C. dubium

Der relative Stickstoffgehalt der oberirdischen Pflanzenorgane — Er war im April maximal (Abb.
52). C. dubium erreichte mit 4 % den mit Abstand hochsten Gehalt aller drei Arten. Unabhédngig vom
Untersuchungsjahr war er am Standort C II groBer als am Standort C 1.

Wihrend der relative Kohlenstoffgehalt bei allen drei Arten {iber die gesamte Vegetationsperiode hin-
weg konstant blieb, senkte sich der N-Gehalt im weiteren Verlauf rasch auf ein Minimum ab.

In den Bliitensténgeln von C. dubium sank er in beiden Jahren kontinuierlich zum Spatsommer hin bis
auf unter 1 %, und zwar am Standort C I deutlich schneller als am Standort C II. Der daraus berechen-
bare Absolutgehalt Stickstoff je Halm blieb jedoch konstant. Es kam durch das schnelle Wachstum
quasi zu einem Verdiinnungseffekt. Nach dem Wachstumsende im August, d.h. wihrend der Senes-
zenz, sank der relative N-Gehalt der Stingel nur schwach oder gar nicht. Eine Riickverlagerung von
nicht mehr benétigtem Stickstoff in die unterirdischen Organe fand somit offenbar kaum statt.

Durch die Art der Probennahme sind die Rosetten diesbeziiglich nicht zu beurteilen. 2001 unterschie-
den sich deren Gehalte an beiden Standorten bis zu Mahd nicht. 2002 waren die N-Gehalte dagegen
am Standort C II kleiner als am Standort C I.

Mahd fiihrte bei C. dubium an beiden Standorten zu einem Wiederanstieg des N-Gehaltes.

Das Sommerhochwasser 2002 steigerte den Gehalt der vegetativen Ramets am hoher gelegenen
Standort C I nochmals, der damit im Herbst sogar fast das Ausgangsniveau vom Friihjahr erreichte.
Am tiefer gelegenen Standort C II fehlte dieser besondere Uberflutungseffekt.
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Abb. 52  Saisonale Verdnderungen des relativen Stickstoff- und Kohlenstoffgehaltes (N und C in % Trocken-
masse) der oberirdischen Pflanzenorgane von C. dubium, G. officinalis und J. atratus in den Jahren 2000 bis
2002 an je zwei Standorten unterschiedlicher Auspragung (C Iund CII, G I und G II, J T und J II).

Transportaminosiduren - Im Jahr 2000 unterschieden sich die Aminosduremuster der Rosetten beider
C. dubium Populationen nicht (Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen: P > 0,05: Abb. 53). Im Jahr 2001
hingegen war wéhrend der gesamten Vegetationsperiode der relative Gehalt der Haupttransportamino-
sdure GLN am trockeneren Standort C I groBer als am feuchteren Standort C II (P = 0,05). Bei den
Indikatoren von Sommertrockenheit (sieche Simulationsversuch S.58) GLU und ASP war es umge-
kehrt! Erst im November waren ihre relativen Gehalte am Standort C I gréBer als am Standort C 11
GLU zéihlt neben ASN, ALA und GABA auch zu den Stressindikatoren fiir einen unmittelbar erfahre-
nen Uberflutungsstress (siehe Simulationsversuch S.58). Nach der winterlichen Uberflutungsperiode
war im Frithjahr 2001 der relative GLU-Gehalt an beiden Standorten gleich niedrig (Abb. 53). Dage-
gen war die Summe aus ALA+GABA am tatsichlich tiberflutet gewesenen Standort C II deutlich ho-
her als am C I. Der Gehalt von ASN war niedriger. Das heif3t, diese drei Aminosduren sind ein deutli-
ches Indiz fiir Uberflutungsstress am C II. Allerdings erscheint der ALA+GABA-Gehalt mit 26 %
relativ niedrig fiir einen Stressindikator unmittelbar nach dem Ende der Stressperiode. Auch gab es am
Standort C II bei ALA+GABA keinen Unterschied zwischen dem Mai- und dem Juni-Muster.

Anders als bei den vegetativen Ramets von C. dubium unterschieden sich die Transportaminoséure-
muster der Bliitensténgel beider Standorte 2001 nicht signifikant (Abb. 54).
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Abb. 53  Transportaminosduremuster der unteren Blattstielabschnitte (1 cm) von vegetativ wachsenden
C. dubium Ramets der Standorte C I und C II im Jahresgang 2000 und 2001. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte
(3_AS) befinden sich iiber den Saulen, n=3.
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. . . . Abb. 54  Transportaminosduremuster der Basalinternodien
im August 2001 in den Bliitenstéingeln von Bliitenstingeln von C. dubium der Standorte C I und C II
am Standort CII ist eine zusétzliche, im Jahresgang 2001. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte

hervorzuhebende Besonderheit (3.AS) befinden sich tiber den Siulen, n=3.

G. officinalis

Der relative N-Gehalt der oberirdischen Pflanzenorgane war bei G. officinalis erst im Mai maximal
(Abb. 52). Die nachfolgende Abnahme wurde nur durch Herbivorie, wie 2001am Standort G I, oder
durch Mahd, wie 2000 am Standort G II, unterbrochen. Dann kam es zu einem Wiederanstieg.

Bei G. officinalis wurde der nach dem Wachstumsende nicht mehr benétigte Stickstoff offenbar in
beachtenswertem Ausmal in die unterirdischen Speicherorgane zuriicktransportiert. Im Jahr 2001
waren es am auenlehmigen Standort G II 42 % und am sandigen Standort G I 30 %. Ein massives
durch FraB} induziertes Sekundédrrametwachstum am Standort G I (siche Kap. 3.4.1, S.67) hob diesen
Effekt jedoch im September wieder auf. Moglicherweise steht auch der niedrige N-Gehalt der Pflan-
zen dieses Standortes zu Beginn des folgenden Jahres 2002 damit im Zusammenhang. Im Herbst 2002
wurden hier nur 13 % des Gesamtstickstoffes riickverlagert. Am Standort G II war dieser Anteil zwar
auch geringer als im Vorjahr, er lag aber immer noch bei deutlichen 30 %.
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Die Transportaminosduremuster der beiden G. officinalis Populationen unterschieden sich 2001, dem
einzigen vollstdndigen Untersuchungsjahr, nicht signifikant (Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen, P =
0,05: Abb. 55). Die Muster dnderten sich aber im Verlauf der Vegetationsperiode. Am Standort G I
waren im Jahr 2001 die mdglichen Indikatoren einer Sommertrockenheit ASP und GLU (siehe Simu-
lationsversuch S.58) im Juni bzw. im Juli im Vergleich zum Mai bzw. August leicht erhdht. Am
Standort G II war ASP im September erhoht. Interessanterweise war im Juli des Vorjahres GLU am
Standort G II doppelt so hoch wie am Standort G 1.

GLU als potentieller Uberflutungsstressindikator (siehe Simulationsversuch S.58) zeigte an beiden
Standorten im Friihjahr keinen Stress an. Der Gehalt war jeweils gleich oder niedriger als in den
Sommermonaten. Auch ASN zeigte keinen Stress an. Der Gehalt dieser Aminosdure war generell
niedrig. Lediglich der ALA+GABA Gehalt der Pflanzen am Standort G I war im Mai im Vergleich zu
den folgenden Monaten leicht erhdht.

Im Zuge einer moglichen N-Riickverlagerung kam es im Herbst weder zu einer Zunahme im Gesamt-
aminosduregehalt noch zu einer Zunahme der relativen Gehalte der stickstoffreichen Aminosduren
GLN, ASN und ARG. Am Standort G II stieg zumindest ORN an.

Eine nennenswerte Besonderheit der Aminoséduremuster ist, dass es im August 2001 am Standort G I
sowohl im Vergleich zum Vormonat als auch im Vergleich zum Standort G II zu einer massiven Er-
hohung des relativen GLN-Gehaltes kam, und zwar auf {iber 60 %.
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Abb. 55 Transportaminoséduremuster der Basalinternodien der Ramets von G. officinalis der Standorte G [ und G
II im Jahresgang 2000 u. 2001. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte (3 AS) befinden sich liber den Saulen, n=3.
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J. atratus

Wie bei C. dubium war auch bei J. atratus der relative N-Gehalt der oberirdischen Pflanzenorgane im
April maximal (Abb. 52). Ebenso trat ein vom Untersuchungsjahr unabhéngiger Einfluss des Standor-
tes auf. Der N-Gehalt war am Standort J II gréBer als am Standort J L.

Die berechnete Stickstoffriickverlagerung aus den absterbenden Ramets in die unterirdischen Organe
war mit Werten zwischen 50 % und 65 % bei dieser Art besonders deutlich. Sowohl die Standorte als
auch die Jahre unterschieden sich dabei kaum.

Die Transportaminosduremuster der beiden untersuchten Populationen unterschieden sich im Jahr
2001 nicht (Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen P = 0,05: Abb. 56). Aber auch bei dieser Art dnderten
sich die Muster im Verlauf der Vegetationsperiode. Als mogliche Indikatoren einer Sommertrocken-
heit (siche Simulationsversuch S.58) stiegen im Juni an beiden Standorten die Gehalte von ASP und
GLU stark an und blieben bis August bzw. September erhoht.
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Wie bei G. officinalis wies der potentielle Uberflutungsstressindikator GLU (siche Simulationsversuch
S.58) an beiden Standorten auf einen im Friihjahr fehlenden Uberflutungsstress hin. Gleiches traf auf
ALA+GABA zu, wobei am Standort J II zumindest ALA alleine, d.h. ohne GABA, im Friihjahr erh6ht
war. Aber auch ASN zeigte keinen Stress an, denn der Gehalt dieser Aminosdure war im April bereits
um ein Vielfaches hoher als in den Folgemonaten.

Kontrir zum bisher beschriebenen Basalinternodium waren die Uberflutungsstressmerkmale im Ge-
samthalm von J. atratus zumindest am Standort J IT im April recht deutlich ausgeprigt (Abb. 56).

Im Zuge einer moglichen N-Riickverlagerung kam es im Herbst auch bei J. atratus zu keiner Zunahme
im Gesamtaminosduregehalt. Auch die relativen Gehalte der stickstoffreichen Aminosduren GLN,
ASN und ARG nahmen nicht zu. Einzig ORN stieg am Standort J I an.

J1 A JII
4 4 6 31 49 16 5 2 4 4 2AS in pmol/gT™M 18 55 47 5 7 7
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Abb. 56  Transportaminosduremuster der Basalinternodien der Ramets von J. atratus im Jahresgang 2000 und
2001 und Aminosduremuster desGesamthalms im April der Standorte J I und J II. Die mittleren Gesamtabsolut-
gehalte (3°AS) befinden sich iiber den Saulen, n=3.

Bei J. atratus und C. dubium waren der GLN- und ASN-Gehalt sowohl mit dem Gesamtgehalt freier
Aminosduren als auch mit dem N-Pool dieser Fraktion signifikant positiv korreliert (Tab. A11 und
A12 im Anhang). Fiir die anderen Aminoséuren war diese Korrelation negativ oder insignifikant. Bei
G. officinalis galt dies jedoch flir alle Aminosduren.

Stickstofflimitation

Das Verhéltnis von 16slichen Zuckern zu 16slichen Aminosauren der unteren Sprossabschnitte als Maf3
fiir eine Stickstofflimitation war wahrend der Hauptwachstumsphase im Jahr 2001 bei allen drei Arten
vor allem vom Monat und weniger vom Standort abhéingig (Abb. 57, Tab. 45).

Tab. 45 ANOVA zum Einfluss von Standort und Monat auf das Zucker/AS-Verhéltnis der basalen Spross-
abschnitte der drei Arten C. dubium (Rosetten=veg. und Bliitenstingel=gen.), G. officinalis und J. atratus.

FG Fund P
Variationsursache Cd/GolJa C. dubium G. officinalis J. atratus
2000 veg 2001 veg 2001gen 2001 2001
Standort 1/1/1 0,7 5,8 * 1,3 16,5 ** 15,2 **
Monat 5/4/4  103,3 *¥** 79 **x* 24,7 *** 28,9 ¥** 72,1 ***
Standort x Monat 5/4/4 8,2 ** 8,0 *** 4,5 ** 14,2 *** 10,3 ***
Fehler in Klammern  (16) 24) (20) (20) (20)

Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001
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Die N-Limitierung beider Ramettypen war im September an beiden Standorten extrem gering, beson-
ders am Standort C 1. Die Abbildung 57 legt die Vermutung nahe, dass bei den vegetativen Ramets die
Limitierung wesentlich schwécher war als bei den Bliitenstédngeln (nicht statistisch getestet).

Bei G. officinalis war die N-Limitierung dhnlich hoch wie bei den Bliitenstingeln von C. dubium.
Pflanzen am auenlehmigen Standort G II waren im Sommer stérker limitiert als am sandigen Standort
G 1. Zu Beginn der Vegetationsperiode im Mai und Juni war es umgekehrt.

Bei J. atratus war die N-Limitierung dhnlich niedrig wie bei den vegetativen Ramets von C. dubium.
Die beiden Standorte J I und J IT unterschieden sich im April, Juli und August mit einer starkeren Li-
mitierung am sandigen Pionierstandort J I. Uber den Gesamthalm gesehen wuchsen jedoch die Pflan-
zen am beweideten Griinlandstandort JII zu Beginn des Sprossaustriebes im April stirker stick-

stofflimitiert als am offenen Pionierstandort J I. Im Juli trat bei dieser Art die stirkste Limitierung auf.

M J J A S O N
J. atratus 2001
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100 - C. dubium 2000 180 - C. dubium 2001 generativ
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Abb. 57  Mittlere Zucker/Aminosdure-Verhéltnisse (n=3) der unteren Sprossabschnitte von C. dubium, G. offi-
cinalis und J. atratus an je zwei unterschiedlichen Standorten I und II im Jahresgang 2000 (nur C. dubium) und
2001. Die Balken bezeichnen die Standardabweichung.

3.4.4 Stickstoffhaushalt der Uberdauerungsorgane

Insbesondere die Muster der stickstoffassimilierenden Wurzeln sollen einen Einblick in den Stoff-

wechselzustand zum Beginn und zum Ende der Hauptwachstumsperiode geben.

C. dubium

Der Gesamtaminosiuregehalt der Wurzeln war im Friithjahr hoher als im Herbst aber in keinem Jahr
zwischen den Standorten C I und C II signifikant verschieden (Tab. 46).

Die wichtigsten Speicheraminoséuren des intermedidren N-Stoffwechsel der Wurzeln waren sowohl
im Herbst als auch im Frithjahr ARG, GLN und zum Teil auch ASN mit Einzelgehalten von bis zu
50 % (Abb. 58). Bei den Mustern gab es jahreszeitabhingige Standortunterschiede.

Bis auf den Juli 2000 und Mai 2001 galt fiir die vegetativen C. dubium-Ramets stets: Unterschieden
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Tab. 46 ANOVA zum Einfluss des Stand-
ortes (C I oder C II) und der Jahreszeit
(Herbst 2000, 2001, 2002, 2004 bzw. Friih-
jahr 2001, 2002) auf den Gesamtaminoséau-

sich die beiden Standorte, dann waren die Ramets am
Standort C II starker N-limitiert als am C 1.
Bei den generativen Ramets gab es keinen globalen,

regehalt der Wurzeln von C. dubium. sondern nur einen monatsabhéngigen Standortunter-

Ursache FG F P schied: Im Juni und September 2001 fand sich die
Standort 1 1,4 ns stirkere Limitierung am Standort C II, sonst unter-
Jahreszeit 5 10,8 schieden sich die Standorte nicht.

Standort x Jahreszeit 5 0,4 ns

Fehler 48 Herbst — Die relativen Gehalte der potentiellen Stress-

indikatoren einer Sommertrockenheit GLU und ASP
(siche Simulationsversuch S.58) waren nur in den
Jahren 2000 und 2001 fiir jeweils eine der beiden
Aminosduren am eher trockeneren Standort C I gro-
Ber als am feuchteren Standort C II (t-Test, P < 0,05).
Die C. dubium-spezifischen ,Indikatoren THR,
TRY, GLN und ASN (siehe S.54) zeigten jedoch am Standort C I weiteren moglichen Stress an: In
allen vier Jahren war der TRY-Gehalt dort grofler als am Standort C II. Fiir THR galt dies 2000 und
2001. Der GLN-Gehalt war 2001 und der ASN-Gehalt 2001 und 2002 kleiner als am Standort C II.

Damit war der Standortunterschied hinsichtlich einer Beeinflussung durch Sommertrockenheit am
deutlichsten im Jahr 2001, gefolgt vom Jahr 2000, dann dem Jahr 2002 und zuletzt dem Jahr 2004.

Der ALA-Gehalt war als eine Art ,,Sauerstoffstressgedédchtnis® nur im Jahr 2000 am tiefergelegenen

Modell I mit Jahreszeit als festem Effekt da die
Wechselwirkung nicht signifikant war, n=5.
Daten wurden vor der Analyse x *~transformiert.

Signifikanzniveau: *** P < (0,001 ns = nicht
signifikant mit P > 0,05

Standort C II groBer als am hohergelegenen Standort C 1.

Friithjahr — Von den allgemeinen ,,Uberflutungsstressindikatoren ASN, GLU, und der Summe aus
ALA+GABA (siche Simulationsversuch S.58) war im Friihjahr beider Untersuchungsjahre nur der
relative Gehalt von ALA+GABA am tatsichlich iiberflutet gewesenen Standort C II signifikant hoher
als am Standort C I. Von den zahlreichen C. dubium-spezifischen ,,Indikatoren* (siehe S.55) zeigten
die Einzelaminosiuren ALA und GABA in beiden Jahren, sowie GLN im Jahr 2002 weiteren Uberflu-
tungsstress am Standort C II an. Damit war der Standortunterschied hinsichtlich einer Beeinflussung
durch Uberflutung im Frithjahr 2002 deutlicher als im Friihjahr 2001.

Im Bonferroni adjustierten Vergleich der Frithjahrsmuster mit den Herbstmustern war der relative Ge-

Herbst Friihjahr

46 43 67 68 61 54 37 50 Y'AS in pmol/gTM
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2000 2001 2002 2004 EAla 2001 2002

Abb. 58 Aminosduremuster der Wurzeln von C. dubium im Herbst (links) und Friihjahr (rechts) verschiedener
Jahre am Standort C I und C II. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte (3’ AS) befinden sich {iber den Sdulen, n=5.
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halt der Summe aus ALA+GABA als allgemeiner ,,Stressindikator* wenn, dann nur am tiiberfluteten
Standort C II signifikant erhoht. Dies galt fiir den Ubergang vom Herbst 2001 zum Friihjahr 2002 aber
nicht vom Herbst 2000 zum Friihjahr 2001.

G. officinalis

Herbst — Die Wurzeln und Knospen hatten zu dieser Jahreszeit einen hdheren Gesamtaminoséurege-
halt als das Rhizom (Tab. 47, Abb. 59). Die wichtigste Aminosdure des intermedidren N-Stoffwechsel
der unterirdischen Organe von G. officinalis war wie schon im Simulationsversuch mit Gehalten von
bis zu 90 % GLN. Es kam folglich wieder nur im kleinen Mafistab zu Musterdnderungen.

Der Gesamtaminosduregehalt der Wurzeln war in allen drei Untersuchungsjahren am Standort G I
kleiner als am Standort G II. Der Gesamtaminosduregehalt im Rhizom war hingegen nur im Jahr 2002
und der Gehalt in den Knospen war nur im Jahr 2001 standortabhingig (t-Test, P = 0,05 Bonferroni
adjustiert). Obendrein war er jeweils am Standort G I groBer als am Standort G I1.

Im Jahr 2002 war iibrigens bei den Knospen ein Standortvergleich unmdoglich, denn die Pflanzen am
Standort G II hatten nach dem Sommerhochwasser keine Knospen gebildet.

Behand- ) Tab. 47 Kruskal Wallis H-Test mit Mittelwertun-
lungen FGmano x P terschieden nach Nemeny zum Einfluss des Or-
gans auf den Gesamtaminosduregehalt von G.
Im Herbst officinalis im Herbst und Friihjahr.
Organe 220120,20 1 1,8 ok

m, n und o sind die Stichprobengrofien 2000 und
Im Frithjahr 2001 (Herbst) bzw. 2001 und 2002 (Friihjahr)

Organe 2202020 20,1 *k vereint.
Wurzel > Knospe = Rhizom

Wurzel = Knospe > Rhizom

Bonferroni adjustierte Signifikanzlevel: ** P<0,01 *** P<0,001

Ein Standortunterschied anhand der potentiellen Indikatoraminoséuren fiir Sommertrockenheit (siche
Simulationsversuch S.58) trat nur in den Wurzeln und Rhizomen auf (t-Test/U-Test, P = 0,05). ASP
und GLU - nach Stress ansteigend - verwiesen im Jahr 2000 auf eine wider Erwarten schlechtere Was-
serversorgung am auenlehmigen Standort G II als am sandigen G I. Dass im Jahr 2001 GLU im Rhi-
zom am Standort G I groBer war als am Standort G II, entspricht da schon eher der Erwartung einer
besseren Wasserversorgung am auenlehmigen Standort G II. Dies zeigten im Jahr 2002 ASP im Rhi-
zom sowie ASP und GLU in den Wurzeln.

Rhizom Wurzeln Knospen SAS in pmol/gm I LYS
42 43 54 73 49 10 57 81 89 139 23 109 64 57 112 99 236 B Leu
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Abb. 59  Aminosduremuster der unterirdischen Organe von G. officinalis im Herbst verschiedener Jahre am
Standort G I und G II. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte (3 AS) befinden sich {iber den Saulen, n=5.
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Auch die G. officinalis-spezifischen ,,Trockenstressindikatoren" TRY, ILEU, GLY und TYR (siche
S.55) deuteten auf Standortunterschiede. In den Wurzeln wies TRY - nach Stress abnehmend - wie
schon ASP und GLU fiir das Jahr 2000 auf den unerwarteten Wassermangel am Standort G II hin.

Im Jahr 2001 war dann wie erwartet ILEU im Rhizom der Pflanzen am sandigen G I niedriger als am
auenlehmigen G II. 2002 waren es TYR im Rhizom sowie GLY und TRY in den Wurzeln. Damit trat
der Standortunterschied hinsichtlich der Wasserversorgung im Jahr 2002 deutlicher hervor als 2001.
Die Ergebnisse zum Jahr 2000 sind widerspriichlich.

Es gab im Herbst sowohl zwischen den beiden Standorten als auch zwischen den drei Organen weitere
jahresabhéngige Musterunterschiede. So kam es 2002 nach dem Sommerhochwasser in den Wurzeln
und im Rhizom an beiden Standorten zu einem deutlichen Anstieg von ALA und GABA. Ferner stieg
im Rhizom der Pflanzen am Standort G II der ASN-Gehalt auf das 10fache der Vorjahre an.

Friihjahr — Im Vergleich zum Herbst waren die mittleren absoluten Aminosduregehalte der Wurzeln
im Friihjahr meist hoher und die der Knospen meist niedriger. Die Rhizome zeigten keine eindeutige
Verianderung. Die Wurzeln hatten nach wie vor die hochsten Gesamtgehalte (Tab. 47, Abb. 60) und
GLU blieb in allen drei Organen die Hauptaminoséure.

Der Standort hatte nur im Jahr 2001 einen Einfluss auf den Gesamtaminosduregehalt. In den Knospen
war der Gehalt am Standort G I groBer als am Standort G II (t-Test, P =0,05), in den Wurzeln war er
kleiner (t-Test, P = 0,10). Die Rhizome beider Standorte unterschieden sich hierin nicht.

Die Aminosduremuster hingegen verdnderten sich vor allem im Rhizom, aber auch in den Knospen
jedoch kaum in den Wurzeln.

Von den allgemeinen ,,Stressindikatoren* ASN, GLU und der Summe aus ALA+GABA (siche Simu-
lationsversuch S.58) verwiesen stets letztere zwei auf einen groBeren Uberflutungstress im Friihjahr
am Standort G II als am Standort G I (t-Test/U-Test, P =0,05). Der Gehalt von GLU war in den
Knospen, der von ALA+GABA in den Knospen und im Rhizom am Standort G II héher als am Stand-
ort G I. Dieser Unterschied war im Friithjahr 2001 besonders deutlich.

Von den zahlreichen G. officinalis-spezifischen ,,Uberflutungsstressindikatoren* (siche S.56) bestitig-
te stets ASP diesen Standortunterschied im Rhizom. In den Knospen taten dies die Einzelaminosduren
ALA und GABA sowie im Jahr 2001 GLN. In den Wurzeln waren es im Jahr 2001 ASP und ALA
sowie im Jahr 2002 PHE und GLY.

Die relativen Gehalte der meisten soeben erwdhnten potentiellen Indikatoraminosduren waren nach 4
Wochen am diesbeziiglich getesteten Standort G I unverdndert (nicht dargestellt). Nur ASN war in

diesem Zeitraum angestiegen, und zwar in allen drei Organen (t-Test, P = 0,05).
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40% EGly Standorte G I und G
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LY M Glu . .
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o l Asn
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J. atratus

Von dieser Art wurden wie bereits berichtet nur Pflanzen am Standort J I untersucht.

Herbst — Die Knospen hatten hohere Gesamtaminosduregehalte als das Rhizom und die Wurzeln
(Tab. 48, Abb. 61). Die wichtigsten Speicheraminosduren des intermedidren N-Stoffwechsel der unter-
irdischen Organe im Herbst waren mit Einzelgehalten von bis zu 60 % ARG in Rhizom und Wurzeln,
GLN und ASN in den Knospen und GLU und ASP in allen drei Organen.

Der Gesamtaminosduregehalt war vom Untersuchungsjahr unabhingig. Die relativen Gehalte der po-
tentiellen Stressindikatoren einer Sommertrockenheit ASP und GLU - nach Stress ansteigend - (siche
Simulationsversuch S.58) waren im Rhizom und in den Knospen 2002 grofer als 2001 (t-Test,
P =0,05). Bei ASP in den Wurzeln war es jedoch umgekehrt. Ahnlich zu letzterem waren die Reakti-
onen der artspezifischen ,,Trockenstressindikatoren® ASN, SER und ALA (siehe S.57). Sie deuteten in
allen Organen darauf hin, dass 2001 das trockenere von beiden Jahren war. Der Vergleich der Jahre
auf Grundlage der Aminoséuremuster ist damit nicht eindeutig.

Friihjahr — Verglichen mit dem Herbst waren die Gesamtaminosduregehalte dhnlich oder etwas ge-
ringer. Die Knospen hatten einen signifikant hoheren Gehalt als die Wurzeln (t-Test, P = 0,05), wobei
die Rhizome der geernteten Pflanzen keine ausreichende Analysemenge ergeben hatten.

Die wichtigsten Speicheraminosduren waren GLU in den Knospen und ALA in den Wurzeln, mit Ein-
zelgehalten von fast 40 %.

Ein Einfluss des Untersuchungsjahres auf den Gesamtaminosduregehalt konnte bei der vorhandenen
Datenlage nicht ermittelt werden. Der relative Gehalt des allgemeinen ,,Uberflutungsstressindikators*
ALA+GABA (siche Simulationsversuch S.58) war aber in beiden untersuchten Organen zumindest
vom Herbst zum Friihjahr signifikant angestiegen (t-Test, P = 0,05 Bonferroni adjustiert).

Variationsursache  FG Fund P Tab. 48 ANOVA zum Einfluss des unterirdischen Organs
Jahr 1 21 ns (Knospe, Rhizom, Wurzeln) und des Untersuchungsjahres
Organ ) 10.6 *%* (2001, 2002) auf den Gesamtaminosduregehalt von J. atratus
Jahr x Organ 2 1,2 ns im Herbst.

Fehler 24 Modell I mit Jahr als festem Effekt, da keine signifikante Wechsel-

wirkung aufgetreten ist; n= 5.
*¥*% P<0,001 ns=nicht signifikant P > 0,05
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Abb. 61  Aminosduremuster der unterirdischen Organe von J. atratus im Herbst 2001 und im Frithjahr 2002
am Standort J I. Die mittleren Gesamtabsolutgehalte (3 AS) in pmol/gTM befinden sich iiber den Sédulen, n=5.
H = Herbst, F = Friihjahr
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Korrelationen

Eine breit angelegte Korrelationsanalyse mit artspezifischen Datensitzen deckte innerhalb der Amino-
saurefraktion der unterirdischen Organe verschiedene Beziehungen auf (Tab. A13-A15 im Anhang).
Bei allen drei Arten korrelierte der absolute Gehalt der Mehrzahl der Aminosduren signifikant positiv
mit dem Gesamtaminosduregehalt. Ausnahmen bildeten LYS bei C. dubium, ARG, PHE, MET und
LEU bei J. atratus und HIS, LEU und LYS bei G. officinalis.

Die meisten Aminosduren korrelierten beziiglich ihrer Absolutgehalte auch untereinander positiv. Bei
C. dubium zeigte PHE die schwéchsten und auch die wenigsten Korrelationen, bei G. officinalis HIS
und LYS und bei J. atratus ARG, HIS, MET und TRY. Diese Aminoséduren sind damit moglicherwei-
se Bestandteile eines von der Stickstoffversorgung weitestgehend unbeeinflussten Pools.

Zwischen den relativen Aminosduregehalten traten insgesamt weniger Korrelationen auf. Bei C. dubi-
um korrelierten ASN, ARG, LEU und ORN signifikant positiv sowohl mit dem Gesamtaminosaurege-
halt als auch mit dem N-Pool dieser Fraktion, bei G. officinalis nur GLN und bei J. atratus nur ASN.
Bei den letzten beiden Arten gab es zahlreiche negative Korrelationen.

Die Schliisselkomponenten im N-Stoffwechsel GLU und ASP korrelierten bei C. dubium und J. atra-
tus zwar signifikant positiv miteinander, zeigten jedoch keinen Zusammenhang zu den relativen
Gehalten ihrer eigenen Amide GLN und ASN, die bei C. dubium selbst miteinander signifikant nega-
tiv korrelierten. Bei G. officinalis gab es dagegen sowohl zwischen GLU und ASP eine signifikant
positive Korrelation als auch zwischen ASP und ASN. Dennoch korrelierte auch bei dieser Art ASN
signifikant negativ mit GLN.

3.4.5 Druckventilation

FEinige Feuchtgebietspflanzen konnen lédnger anhaltenden, anoxischer Verhéltnissen mit einer aktiven
Druckventilation ihrer unterirdischen Organe begegnen. Die Uberpriifung des Vorkommens dieser
Vermeidungsstrategie bei den Stromtalarten C. dubium, G. officinalis und J. atratus zeigte keine posi-

tiven Ergebnisse. Die Pflanzen besitzen keine aktive Druckventilation ihrer unterirdischen Organe.

3.5 Herbivore im Freiland

Im Herbst 2001 wurden zum ersten Mal systematisch Fallen ausgebracht, um die herbstlichen Stand-
ortunterschiede bei der Rametdichte von C. dubium zu analysieren (siehe Abb. 33, S.60). Die Fangda-
ten sind in der Tabelle 49 zusammengefasst.

Wihrend der vier Untersuchungstage wurde
Tab. 49 Kleine Standortanalyse — je Standort ein

an beiden Standorten iiberwiegend die Feld- Streifenfang zu je 15 Fallen an 4 Tagen zwischen dem

maus Microtus arvalis (PALLAS, 1778) ge- 30.10.- 9.11. 2001. o.F. = ohne Fangerfolg
fangen. Am Standort C I, dem Standort ohne Kleinsiugerart Anzahl
herbstliche Dichteabnahme, waren es 24 Tie- Standort CI cl
re, am Standort CII, dem Standort mit der Typ Cnidio-Deschampsietum trocken feucht
. . . Microtus arvalis 24 16
deutlichen Dichteabnahme im Herbst, waren Microtus oeconomus ) )
es 16 Tiere. Zusidtzlich gingen je Standort Sorex araneus 0 3
zwel Individuen Microtus oeconomus o.F. Kéder weg, Falle ausgeldst 27 15

(PALLAS, 1776) sowie am CII drei Tiere
Sorex araneus (L. 1758) in die Falle. Ohne
Fangerfolg waren von 60 Kddern am Standort C I 27 und am Standort C 11 15 Kdder gefressen.
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Tab.50  Erste Biotopanalyse zur Wiederbesiedlung der Unteren Havelaue nach dem Sommerhochwasser
2002: 25.2.-28.2.2003. Je Vegetationstyp wurde ein Fallenstreifen zu je 48 Fallen ausgelegt. Siche auch Abb. 62

Kleinsdugerart Anzahl
Diantho- Cnidio- Cnidio- Cnidio-Des- Diantho- .
: . . . . . Diantho-
Vegetationstyp Armerie- Deschampsietum Deschampsietum champsietum Armerietum Armeriet
tum trocken feucht (Ubergang zu P)  (Ubergang zu CD) merietum
Microtus arvalis 1 - - - - -
Microtus oeconomus 1 -

Sorex araneus - -

P = Phalaridetum, CD = Cnidio-Deschampsietum

Abb. 62  Vegetationstypen \S‘JQ(J(

der Unteren Havelaue bei
Giilpe im Querschnitt. v 4 i/i/

Je dunkler die Féarbung ist, des-
to feuchter ist der Standort.
verandert nach Burkart (1998)

WDmntho—
A

merietum
"/ Cnidio-

S i 052 .
s> Phalarzdetum

Tab.51  Zweite Biotopanalyse zur Wiederbesiedlung der Unteren Havelaue nach dem Sommerhochwasser
2002: 11.3.-17.3.2003. Je Vegetationstyp wurde ein Fallenstreifen zu je 48 Fallen ausgelegt, siche auch Abb. 62.

Kleinsdugerart Anzahl
Diantho- Cnidio- Cnidio- Cnidio-Des- Diantho- .
. . . . . . Diantho-
Vegetationstyp Armerie- Deschampsietum Deschampsietum champsietum Armerietum Armerietum
tum trocken feucht (Ubergang zu P)  (Ubergang zu CD)

Microtus arvalis 1 -

Microtus oeconomus - - -

Sorex araneus -

P = Phalaridetum, CD = Cnidio-Deschampsietum

Tab.52  Dritte Biotopanalyse zur Wiederbesiedlung der Unteren Havelaue nach dem Sommerhochwasser

2002: 11.12.-16.12.2003. Diesmal wurde ein Querschnittslinienfang entlang eines Auentransekts mit 44 Fallen
zu je 4 Fallen je Vegetationstyp durchgefiihrt, siche auch Abb. 63.

Kleinséugerart Anzahl
. DA DA DA pper P CG.
Vegetationstyp Uber CGemint CGemint gemiht R4 CD  CDgemiry DA
trocken feucht gang zu P gemiht +Strevauflage
Microtus arvalis 5 - 2 - - - - - 6 - -
Microtus oeconomus - - - - - - - - - - -
Sorex araneus - - - 1 - - -

DA = Diantho-Armerietum, P = Phalaridetum, CG = Caricetum gracilis,

RA = Ranunculo Alupecuretum,
CD = Cnidio-Deschampsietum

Abb. 63 Vegetationstypen der Unte-
ren Havelaue bei Giipe im Quer- (574
schnitt.

Armerletum

Cnidio-
eschampszetum

Diantho-%
Armerietum

Je dunkler die Férbung ist, desto
feuchter ist der Standort. Cari ) .

" aricetum gracilis™*
verdndert nach Burkart 1998

z‘aricetum gracilis

Nach dem Sommerhochwasser 2002 war jegliche herbivore Aktivitit zum Erliegen gekommen (Tab.

50, Abb. 62). Die Wiederbesiedlung der Flussaue mit Kleinsdugern erfolgte bis zum Winter 2003 nur
sehr langsam (Tab. 51, Abb. 62 und Tab. 52, Abb. 63).
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4 - Diskussion

4.1 Generative Fortpflanzung

4.1.1 Samenbank

Winter/Friithjahrsiiberflutung

Die Kenntnis langfristiger Verdnderungen in der Lebensfdhigkeit von Samen ist unabdingbare Vor-
aussetzung, um das Uberleben der Samen in der Samenbank einzuschitzen (Pons 1991). Von allen
drei untersuchten Stromtalarten {iberlebten in der Kontrolle stets etwa 100 % der vergrabenen Samen
die gesamte Laufzeit des Experiments von 36 Monaten. Das spricht fiir eine Langlebigkeit der Samen.
Neben einem Lichtbediirfnis zum Auslésen der Keimung und einer Keimruhe frischer Samen (nur
C. dubium, G. officinalis) erfiillen sie damit ein wichtiges Kriterium zum Aufbau einer zumindest
kurzlebigen persistenten Samenbank (Thompson et al. 1997). Die Arten sind somit besser gegen ein
lokales Aussterben abgepuffert als Arten mit einer temporiren (transienten) Samenbank. Grundsétz-
lich gilt, je ldnger die Lebensdauer der Samen ist, um so widerstandsfahiger ist die Population gegen
stochastische Ereignisse, die entweder zum Absterben der Pflanzen fithren oder die Samenausbreitung
verhindern (Bakker et al. 1996, Stocklin & Fischer 1999, Holzel & Otte 2004c¢).

Im Uberflutungsexperiment fielen jedoch bei C. dubium 1 % der Samen durch unterirdische Keimung
aus der kiinstlichen Samenbank heraus. Durch lingere Winter/Friihjahrsiiberflutungen waren nach 20
Monaten weitere 30 % vernichtet. Dieser Anteil nahm mit der Zeit weiter zu. Offenbar verliert ein Teil
der Samen bestindig an Widerstandskraft gegeniiber einer Uberflutung (Voesenek & Blom 1992).
Hierfiir sprechen auch die Untersuchungen von Holzel & Otte (2004c) zur Samenbankpersistenz in
Brenndoldenwiesen am nordlichen Oberrhein. Leider fehlen bis heute umfassende Untersuchungen
zum Samenvorrat der Boden aus dem Gebiet der Unteren Havelniederung. Fiir eine erfolgreiche Rena-
turierung von Pflanzengesellschaften, insbesondere der Brenndoldenwiesen, an periodisch iiberfluteten
Standorten ist die Limitierung des Uberlebens bestimmter Samen unbedingt zu beriicksichtigen.

Im Gegensatz zu C. dubium war die Lebensfihigkeit der Samen von G. officinalis und J. atratus
scheinbar kaum durch eine Uberflutung beeintrichtigt. Solche Toleranzstrategien sind bei Pflanzenar-
ten in Uberflutungsgebieten hiufig anzutreffen (Voesenek & Blom 1992, Souza et al. 1999). Bekker et
al. (1998) konnten sogar zeigen, dass das Uberleben der Samen von Feuchtgebietsarten im Vergleich
zu Trockenrasenarten unter anoxischen Verhéltnissen gefordert wird. Allerdings galt dies in dieser
Arbeit nicht fiir Juncacean.

Es gab weitere Hinweise auf die hohe Uberflutungstoleranz der Samen von J. atratus. Die Samen die-
ser Art konnten neben ihrem Uberleben auch ihre besonders gute Keimfihigkeit nach lingerer und
hiufiger Uberflutung aufrechterhalten. Bei G. officinalis und vor allem bei C. dubium fanden sich
hingegen eindeutig hemmende Effekte. Dabei waren die Reaktionen auf die verschiedenen Uberflu-
tungsperioden stark vom Untersuchungs- und vom Erntejahr abhéngig.

Es liegt zunichst auf der Hand, dass verschiedene Erntejahre Unterschiede im Keimverhalten von Sa-
menpopulationen verursachen konnen. Zahlreiche Studien belegen, dass die primédre Keimruhe {iber die
Mutterpflanze beeinflusst wird. Faktoren wie Temperatur, Lichtqualitidt und Photoperiodik spielen ei-
ne Rolle (Hayes & Klein 1974, Simpson 1990, Gutterman 1992, Langens-Gerrits et al. 2001). So ist die
schwache primére Keimruhe der Samenpopulation von C. dubium des Erntejahres 2002 vermutlich das
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Resultat der anoxischen Bedingungen der Sommerflut, denen die Mutterpflanzen ausgesetzt waren.
Rumex maritimus und Chenopodium rubrum hatten bei Van der Sman et al. (1993) dhnlich reagiert.
Andererseits ist auch bekannt, dass zahlreiche abiotische Faktoren den primiren Keimruhezustand der
Samen im Boden modifizieren konnen, woraus dann im Experiment primir eine Abhingigkeit der
Keimfahigkeit vom Zyklus, aber bei genauerer Analyse tatsdchlich vom Untersuchungsjahr resultierte.
Dazu zdhlt in erster Linie die Temperatur (Courtney 1968, Bouwmeester & Karssen 1992, 1993, Schiitz
2002, Battla & Benech-Arnold 2003). Vanlerberghe & Van Assche (1986) konnten sogar zeigen, dass
je hoher die Temperatur ist, desto tiefer ist die ausgeloste sekunddre Keimruhe. Die Ergebnisse fiir
C. dubium und G. officinalis demonstrieren, dass die Wettervariabilitdt, die zwischen den Jahren auf-
tritt, die Keimfahigkeit und Keimruhe der Samen nachhaltig beeinflussen kann. Bei G. officinalis war
der Keimerfolg im Jahr 2002 stets niedriger als 2001 und 2003. Die Samen dieser Art treten vermut-
lich im Sommer in eine temperaturabhéngige sekundidre Keimruhe ein. Keimféhigkeit und lag-Phase
waren stark positiv miteinander korreliert. Die Liange der lag-Phase wird héufig als ein MaB fiir die
Tiefe der Keimruhe angesehen (Courtney 1968, Schiitz 2000). Im Jahr 2001 gab es von Anfang April
bis Mitte April und von Ende Juni bis Anfang Juli jeweils verglichen mit dem Jahr 2000 und 2002 eine
etwa zweiwochige Wirmeperiode als moglichen Ausldser einer sekundéren Keimruhe.

Eine zweite Ursache fiir die klare Abhédngigkeit der Keimruhe bei G. officinalis vom Untersuchungs-
jahr kann aber auch in der kurzen Winterperiode 2001/2002 verglichen mit 2000/2001 und vor allem
2002/2003 liegen (siehe Abb.16). Winterliche Kélteperioden brechen bekanntlich die Samenruhe. Aus
diesem Blickwinkel heraus scheinen auch die Samen von C. dubium nachhaltig vom Winter beein-
flusst worden zu sein.

Die vielfiltigen jahresabhiingigen Effekte der unterschiedlich langen Uberflutungsperioden weisen bei
C. dubium und G. officinalis auf komplexe Modifikationen der primér erntejahr- und wetterabhingi-
gen Keimruhe hin. Es wire unzulissig, die Wirkung der Uberflutung als zentralen Aspekt der Unter-
suchungen zu verallgemeinern. Zahlreiche Feuchtgebietsarten bendtigen zwar den niedrigen Sauer-
stoffpartialdruck als Reiz, um mit der Keimung zu beginnen (Morinaga 1926ab, Leck 1996, Keddy
2000, Lorenzen et al. 2000). Manche verlieren durch eine Uberflutung nachweislich ihre Keimruhe
(Simpson 1966, Baskin et al. 1989, 1996, 2000), andere tun es jedoch nicht (Moravcova et al. 2001).
Daneben gibt es im Sinne einer Vermeidungsstrategie infolge ungiinstiger Etablierungsbedingungen
Fille, in denen die Keimruhe durch Uberflutung induziert wird (Honek & Martinkova 1992, Mollard
et al. 2007). Die fehlende iiberflutungsbedingte Forderung der Samenkeimung von C. dubium und
G. officinalis legt daher folgenden Schluss nahe: Lingere Uberflutungsperioden sind keineswegs eine
notwendige Vorraussetzung, die Keimruhe nach einer unzureichenden Kilteperiode (Stratifizierung)
zu brechen. Sie fungieren eher als Ausloser, um bei einem Teil der Samen die an sich giinstige Kei-
mung im Frithjahr zu verzogerm.

Bei vielen Arten der geméBigten Klimazone unterliegt die Keimruhe jahreszeitlichen Verdnderungen,
mit einem Verlust der Keimruhe im Frithjahr (Bowmeester & Karssen 1993, Holzel & Otte 2004a,
Jensen 2004). Zeitmuster dieser Form leiten sich aus den Umweltanspriichen der Samen und Keimlin-
ge ab und sind normalerweise an unabhéngige Zeitverldufe in der Umwelt angepasst. Auch die Samen
von C. dubium besitzen in der Tat einen typischen, temperaten Keimruhe-Zyklus. Obwohl dieser
Nachweis bei G. officinalis fehlt, so ist immerhin erwiesen, dass die Samen bis zum Friihjahr ihre be-
dingte Keimruhe verlieren. Baskin ef al. (1989) haben bei vergrabenen Samen von Gratiola viscidula

einen jahrlichen Zyklus zwischen einer bedingten und einer fehlenden Keimruhe dokumentiert.
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Bei den Stromtalarten wird nun das Nachlassen der Keimruhe mit groer Wahrscheinlichkeit von den
letzten Wochen der Friihjahrsiiberflutung liberlagert. Wahrend Baskin et al. (2000) eine Modifikation
der Keimruhe-Rhythmik durch eine Uberflutungsperiode bei der einjihrigen Schlickpflanzen-Art
Schoenoplectus purshianus beobachtet haben, fanden Baskin et al. (1993) bei Leptochloa panicoides
keine Zyklusverdnderungen. Bei den mehrjahrigen Stromtalarten C. dubium und G. officinalis wird die
Vorstellung einer Modifikation der Keimruhe-Rhythmik durch die signifikante positive Korrelation
zwischen der prozentualen Keimung und der Zeit zwischen Aussaat und Beginn der Keimung (lag-
Phase) gestiitzt. Die fiir jede Samenpopulation durchgefiihrte Varianzanalyse konnte allerdings nicht
immer einen Uberflutungseffekt auf die Lénge der lag-Phase aufdecken. Das mag daran liegen, dass
die ausgegrabenen Samen sich bereits in einem Zustand befanden, in dem kleinste Verdnderungen in
der Tiefe der Keimruhe (gemessen in Tagen!) zu groBen Verdnderungen der Keimféhigkeit gefiihrt
haben. Die meisten Keimungsergebnisse von C. dubium sprechen aber dafiir, dass eine Uberflutung
sowohl das Ende der primédren Keimruhe als auch die Induktion einer (temperaturabhingigen?) sekun-
diren Keimruhe verzogert (Abb. 64a,b). Andere Resultate konnten als Hinweis gedeutet werden, dass
iiberflutete Samen in eine sekundire Keimruhe {ibergehen, die erst nach der Flut gebrochen wird (Abb.
64c). Die von den Daten gelieferten Anhaltspunkte fiir Verschiebungen im jahrlichen Keimruhe-
Zyklus von C. dubium wiirden letztlich dazu fiihren, dass fiir den grofBiten Teil der Samen eine Kei-
mung unter Wasser vermieden wird und sich in ein Zeitfenster nach der Uberflutung verlagert.

So lassen die Befunde mit Bezug auf die Uberflutungstoleranz der Samenbank den Schluss zu, dass
Einschriinkungen des Uberlebens der Samen im Boden und der Keimfihigkeit iiberlebender Samen im
Widerspruch zu Holzel & Otte (2004b) direkt mit den natiirlichen Vorkommen der drei untersuchten
Arten entlang des Hohengradienten verkniipft sind. Dies gilt, obwohl die Dauer der Uberflutung,
diesmal in Ubereinstimmung mit Holzel & Otte (2004b), letztlich kaum eine Rolle gespielt hat.
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Abb. 64  Schema des fiir Samen von C dubium im Versuch ermittelten jahrlichen Keimruhezyklus (durchge-
zogene Linie, modifiziert nach Abb.15) zusammen mit spekulierten Verschiebungen (gepunktete Linien; a), b),
¢) siehe Text) und mit der Zeitspanne der vier verschiedenen experimentellen Uberflutungsperioden. D = Keim-
ruhe, CD = bedingte Keimruhe, ND = fehlende Keimruhe.

Trockentoleranz

Es gibt keine universelle Austrocknungstoleranz der Samen von Feuchtgebietspflanzen (z.B. Grime et
al. 1981, Leck 1996, Schiitz 1997, 2000). Berichten iiber eine verringerte Keimfahigkeit nach trocke-

ner Lagerung stehen Befunde gegeniiber, wonach eine Stimulierung der Keimung einsetzt.
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Die drei Stromtalarten zeigten ein entsprechendes Verhalten. Wéhrend Trockenheit die Keimfahigkeit
der bedingt dormanten Samen von G. officinalis und C. dubium reduziert hat, waren die Samen von
J. atratus ohne ausgeprigte Keimruhe extrem trockentolerant. Stokes (1965) argumentiert, dass Sa-
men, die eine Kilteperiode zur Aufldsung der Keimruhe bendtigen, gequollen sein miissen, damit die
Kalteperiode iiberhaupt wirken kann. Das heif3t die trockenen Samen von G. officinalis und C. dubium
waren einer Trockenheit gegeniiber nicht intolerant, sondern wahrscheinlich einfach nur dormant
geblieben. Diese Ansicht wird durch die Regressionsgeraden, die den Zusammenhang zwischen pro-
zentualer Keimung und Anzahl der Tage bis zum Auftreten des ersten Keimlings beschreiben, gestiitzt
(Abb.13). Die Geraden unterscheiden sich kaum zwischen Trocken- und Uberflutungsversuch. Eine
trotz Trockenheit unverdndert gute Keimung, wie sie J. atratus zeigte, kann als Anpassung an eine
Samenausbreitung im Sommer gedeutet werden. Dennoch war bei dieser Art der Beginn der Keimung
stark verzogert und muss wohl im Zusammenhang mit Verdnderungen innerhalb der Samen gesehen
werden. Berjak & Villiers (1972) fanden eindeutige Hinweise fiir eine solche Verzogerung, die durch
das Reparieren von strukturellen Schiaden bewirkt wurde. Moglicherweise ist dies auch bei C. dubium
die Ursache fiir die duferst verspétete Keimung einiger Samen.

Insgesamt ist abzuleiten, dass die Samen aller drei Stromtalarten gut an Trockenheit angepasst sind.
Entsprechende Eigenschaften sind in stark wechselfeuchten Gebieten wie den mitteleuropéischen
Stromtélern, die durch héufige Sommertrockenheit geprégt sind, als positiv einzuschétzen.

4.1.2 Elementare Keimungseigenschaften

Die Samen der drei Arten besitzen eine breite Palette unterschiedlicher Keimungseigenschaften. Zahl-
reiche Autoren beschreiben eine grole Vielfalt im Keimungsverhalten von Feuchtgebietspflanzen
(Thompson & Grime 1979, Leck 1996, Holzel & Otte 2004a, Jensen 2004).

Lichtbediirfnis allgemein

Die kleinen Samen von G. officinalis und J. atratus (Durchmesser < 0,4 mm) besallen ein absolutes
Lichtbediirfnis zum Auslosen der Keimung. Dieses Verhalten kann als Etablierungsstrategie kleinsa-
miger Arten betrachtet werden (Pearson ef al. 2002). Die beschrinkte Kapazitidt der Keimlinge zur
Verldngerung des Epi- bzw. Hypocotyls verursacht oft Schwierigkeiten beim Durchwachsen des Bo-
dens (Harper et al. 1967). C. dubium war als fakultativer Lichtkeimer die einzige Art im Versuch,
deren Samen zweifellos in der Lage waren, bei Dunkelheit oder wenn sie vergraben waren zu keimen.
Diese Art bildet vergleichsweise grole Samen (Durchmesser 2-4 mm).

Zusammen mit einer geringen Samengrofe (Eriksson 2005) gilt ein absolutes Lichtbediirfnis auch als
ein hervorragender Mechanismus, storungsabhingige Offenenstellen in der Vegetation zu erkennen
(Grime et al. 1981, Baskin & Baskin 2002). Obwohl viele vor allem in den Tropen durchgefiihrte Ar-
beiten gerade diesen Zusammenhang in Frage stellen (siehe Figueroa & Lusk 2001), wurde bei klein-
samigen temperaten Arten frither Sukzessionsstadien (Jensen & Gutekunst 2003) und bei Feuchtge-
bietsarten, darunter zahlreichen Juncaceaen, tatsichlich ein absolutes Lichtbediirfnis gefunden (Grime
et al. 1981, Baskin et al. 1989). Auch G. officinalis und J. atratus sind kleinsamige, temperate Feucht-
gebietsarten und wachsen nicht selten auf Auenstandorten am unteren Ende des Uberflutungsgradien-
ten. Dort ist die Dynamik im Sinne einer Storungshaufigkeit besonders hoch. Samengrofle und Licht-
bediirfnis konnten demnach Ausdruck des Pioniercharakters beider Arten sein. Drei Dinge sind jedoch
anzumerken. Erstens keimten im Experiment vereinzelt vergrabene Samen. Da aber die entsprechen-
den Keimlinge keine verldngerten Epi- bzw. Hypocotyle zeigten, waren die Samen vermutlich nicht

unterirdisch gekeimt, sondern moglicherweise nur durch die Aktivitit von Bodentieren an die Boden-
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oberfliache gelangt. Zweitens ist die geringe Samengrdfe eine familienspezifische Eigenschaft. Nahezu
alle temperaten Juncus- und Gratiola-Arten haben kleine Samen. Und drittens gibt es Juncacean wie
J. filiformis, die tatsdchlich eine geringe Keimung bei Dunkelheit aufweisen (Jensen 2004).

Eigenschaften der Samen unmittelbar nach der Samenreife

Frisch gereifte Samen von G. officinalis zeigten zusétzlich zur Lichtabhéngigkeit eine erhdhte Sensiti-
vitdt gegeniiber Tag/Nacht-Temperaturdifferenzen. Neben dem bereits diskutierten absoluten Lichtbe-
diirfnis zum Auslésen der Keimung, ist diese Fahigkeit ein weit verbreitetes Merkmal von Arten, die
auf feuchten, hiufig gestorten Standorten vorkommen, sowie von Feuchtgebietsarten im allgemeinen
(Thompson et al. 1977, Thompson & Grime 1983, Schiitz 1999, Ekstam et al. 1999). Auch frisch ge-
reifte Samen von C. dubium zeigten diese Sensitivitit. Das Erkennen von Tag/Nacht-Temperatur-
differenzen wird in der Keimungsokologie auch als gap - oder depth detection bezeichnet (Thompson
et al. 1977). Der Samen ist in der Lage, die Qualitit seiner Umgebung zu erfassen, denn eine Boden-
schicht, Wasserfliche oder Vegetationsdecke wirken thermisch ausgleichend. Bei G. officinalis und
C. dubium ist offenkundig eine Vermeidungsstrategie gegeben, solche temperaturausgleichenden
Standorte direkt nach der Samenreife zu besiedeln.

Die hohen Keimungsprozente der Samen beider Arten bei 22/10 °C und 22/15 °C Tag/Nacht-
Temperatur weisen weiter darauf hin, dass eine substantielle Keimung durchaus in der laufenden Ve-
getationsperiode erwartet werden kann. Vorraussetzung ist jedoch, dass die Samenausbreitung mit
diesen sommerlichen Temperaturen einhergeht. Das kann zwar bei G. officinalis das eine oder andere
Jahr geschehen, ist aber aufgrund der Kiirze der verbleibenden Vegetationsperiode als ungiinstig anzu-
sehen. Samen von C. dubium werden hingegen grundsitzlich erst im Herbst bei wesentlich tieferen
Temperaturen verbreitet. Die Sensitivitdt gegeniiber den getesteten Tag/Nacht-Temperaturdifferenzen
spielt dann keine Rolle. Obwohl die Wirkung einer Tag/Nacht-Temperaturdifferenz auch bei niedrige-
ren Temperaturen denkbar ist, sprechen die Freilandergebnisse beider Arten gegen eine unmittelbare
Keimung der im Spitsommer bzw. Herbst gereiften Samen.

Im Gegensatz zu G. officinalis und C. dubium zeigten frisch gereifte Samen von J. atratus keine Sen-
sitivitdt gegeniiber einer Tag/Nacht-Temperaturdifferenz. Damit diirfte deren Keimung weder durch
eine Wasserflache noch durch eine Vegetationsdecke behindert werden (Thompson et al. 1977). Die
Samen sollten sich allerdings ausreichend dicht an der Bodenoberfldche befinden, damit der Lichtfak-
tor nicht limitierend wirkt.

Bei der Entwicklung einer Pflanze vom Samen zum Keimling spielt die Keimruhe (Dormanz) eine
besonders wichtige Rolle. Sie optimiert den Zeitpunkt und den zeitlichen Ablauf der Keimung und hat
damit eine enorme Bedeutung fiir die Bildung von Samenbanken (Grime et al. 1981, Thompson et al.
2003). Fur die Beurteilung der Fahigkeit einer Art eine Samenbank zu bilden reicht es nicht aus, nur
das allenfalls vorhandene Lichtbediirfnis zu beriicksichtigen, obwohl es das am weitesten verbreitete
Merkmal von Arten ist, die eine persistente Samenbank bilden konnen. Die Samen aller drei Untersu-
chungsarten wiesen zum Zeitpunkt der Samenreife scheinbar eine bedingte Keimruhe auf. Lebensfahi-
ge Samen ohne Keimruhe keimen iiber die gesamte artspezifische Palette der giinstigen Umweltbedin-
gungen hinweg, Samen mit bedingter Keimruhe keimen innerhalb eines beschrankten Rahmens (Bas-
kin & Baskin 2004). Die verminderte Keimféhigkeit der drei Arten sowohl bei niedrigen als auch bei
hohen Temperaturen kann im gemaBigten Klima eine Keimung im heilen Sommer und im Herbst
unterbinden. Die Keimung wiirde dann auf das zeitige Friihjahr verschoben, wenn die Bedingungen
fiir das Uberleben und Wachstum der Keimlinge giinstiger sind (Baskin & Baskin 1988). Dies ist be-

sonders in Flussauen mit ihren tiberlebensfeindlichen aber dennoch vorhersehbaren Winter/Friihjahrs-
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iiberflutungen vorteilhaft (Voesenek & Blom 1992). Somit besitzen alle drei Arten auch geméf3 den
erzielten Ergebnissen zur Licht- und Temperaturempfindlichkeit der Keimung das Potential zur Bil-

dung einer zumindest kurzlebigen persistenten Samenbank.

Die Rolle der Stratifizierung

12 bzw. 77 % der Samen von C. dubium bzw. G. officinalis erlangten nach einer experimentellen,
mehrwdchigen, feuchten Kélteperiode (Stratifizierung) die Fahigkeit, bei niedrigen Temperaturen von
10 °C zu keimen. Somit kénnten beide Arten bereits sehr zeitig im Frithjahr mit der Keimung begin-
nen. Die jeweils im Freiland beobachtete Keimungsphénologie bestitigt dies. Dass eine Stratifizierung
bei C. dubium und G. officinalis die Palette der giinstigen Umweltbedingungen erweitert, ist zudem
der Nachweis fiir das Vorhandensein einer primdren Keimruhe. Dass Stratifizierung die primére
Keimruhe brechen kann, wird von vielen temperaten Pflanzenarten berichtet (Baskin & Baskin 1988,
1998, Schiitz & Rave 1999).

Bei G. officinalis hebt Stratifizierung tiberdies die Notwendigkeit einer Tag/Nacht-Temperaturampli-
tude auf. Dies ist (meines Wissens) fiir andere Arten in der Literatur nicht beschrieben. G. officinalis
kann somit die Keimung im Friihjahr nicht {iber das Erfassen eines sinkenden Wasserspiegels kontrol-
lieren (van Assche & Vanlerberghe 1989, Ekstam ef al. 1999). Sie bevorzugt offensichtlich tempera-
turausgleichende Standorte. Besélle sie das Potential unter Wasser zu keimen, konnte sie mit dieser
Strategie einen Konkurrenzvorteil erlangen. MaBnahmen zum Arterhalt von G. officinalis sollten da-
her auf Folgendem basieren: Giinstige Keimungsstellen fiir Samen dieser Art befinden sich im Friih-
jahr nach der Samenausbreitung auf einem stabilen, vielleicht unter Wasser stehenden, jedoch nicht
licht-limitierten Substrat.

Die bereits angesprochene fordernde Wirkung einer feuchten (winterlichen) Kélteperiode auf die Kei-
mung von C. dubium wurde auch bei der Untersuchung ihres jéhrlichen Keimruhe-Zyklus deutlich.
Die Samen keimten am besten im Friithlingsmonat Mérz. Trotzdem blieb wie auch in den anderen Ver-
suchen der Prozentsatz aufkommender Keimlinge niedrig. Der verglichen mit G. officinalis und
J. atratus insgesamt sehr geringe Keimerfolg dieser Art bestétigt die Ergebnisse von Holzel & Otte
(2004a). Moglicherweise leitet sich daraus bei dieser Art der hohe relative Stellenwert der vegetativen
zur generativen Fortpflanzung ab. Der geringe Keimerfolg konnte aber auch Ausdruck eines Kei-
mungs-Polymorphismus sein, der sich nach Silvertown et al. (1993) evolutiv herausbildet, um das
hohe Sterblichkeitsrisiko eines synchronen Keimlingsauftkommens herabzusetzen.

Stratifizierung 16ste zwar bei C. dubium eine rasche und verbesserte Keimung aus, die besten Resulta-
te wurden allerdings erst nach einer Behandlung mit Gibberellinséure erzielt. Dieses Hormon ist be-
kannt dafiir, bei vielen Arten eine Kéltebehandlung zu ersetzen (Pinfield & Stobart 1972). Gibberellin-
sdure hebt zum einen die mit ABA zusammenhéngende embryonale Keimruhe auf. Zum anderen kann
sie Hemmungen abbauen, die durch den Embryo umgebende Gewebe verursacht werden (Foley 1992,
Arana et al. 2006). Interessanterweise zeigten die C. dubium-Samen verschiedener Jahre Unterschiede
in ihrer Gibberellin-Sensitivitdt. Der Befund fligt sich widerspruchsfrei in das oben dargelegte Bild,
nach dem die Umwelt der Mutterpflanze die Ausprigung der priméren Keimruhe beeinflussen kann.
Van der Sman et al. (1993) erwéhnten fiir {iberflutete Pflanzen von Rumex maritimus and Chenopodi-
um rubrum eine Verringerung im Keimruheniveau. Basierend auf der hohen Gibberellin-Sensitivitét
und auch auf dem tiberdurchschnittlich guten Keimerfolg im Freiland nach einer natiirlichen, winterli-
che Kiltebehandlung (50 %! Keimung im Friihjahr 2003) wurde womoglich auch bei C. dubium die
Keimruhe der 2002 gebildeten Samen durch die anoxischen Verhéltnisse wéhrend der Sommerflut
abgeflacht. Im Widerspruch dazu steht jedoch, dass die Keimfahigkeit unbehandelter, unstratifizierter,
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frischer Samen derselben Samenpopulation extrem niedrig war. Als mogliche Erklarung bietet sich
nur an, dass in den Samen von C. dubium verschiedene Formen der Keimruhe vorkommen, die sich
zum einen abhéngig vom Stresszustand der Mutterpflanze entgegengesetzt entwickeln und zum ande-
ren unterschiedlich sensibel auf Gibberellinsdure reagieren. Eine Kombination zwischen morphologi-
scher Keimruhe, z.B. ein unausgewachsener Embryo, und physiologischer Keimruhe wird fiir viele
Apiaceaen berichtet (Grushvitzky 1967).

Bei C. dubium ist ein weiterer Punkt erwdhnenswert. Der beobachtete jahrliche Keimruhe-Zyklus
muss zwar nicht zwingend die tatsdchlichen Verdnderungen der Keimruhe dieser Art am natiirlichen
Standort reflektieren, er weist aber nach, dass es saisonalen Verdnderungen bei der Keimruhe gibt.
Das Verhalten der Samen im Versuch, im spéten Friihling erneut in einen Zustand der Keimruhe ein-
zutreten, ist jedoch typisch fiir temperate Frithlingskeimer (Baskin & Baskin 1998, Brindel 2006). Zu
denen zahlt auch C. dubium. Es bleibt die Frage, wie lange es bei C. dubium am natiirlichen Standort
dauert, die Keimruhe aller ausgebreiteten Samen aufzuheben. Eine Verteilung des Sterblichkeitsrisikos
der Keimlinge iiber die Zeit erscheint besonders in dynamischen Okosystemen zweckmiBig. Anderer-
seits gibt es im Boden eine Vielzahl von Gefdhrdungen, die eine erhdhte Samensterblichkeit nach sich
ziehen (Chambers & Mc Mahon 1994). Im Uberflutungsexperiment waren bereits nach zwei Jahren
etwa 30 % der vergrabenen Samen leer. Anoxische Zersetzung, Pilzbefall oder Fra3 miissen als Ursa-
chen in Betracht gezogen werden. Obwohl es sich um einen Artefakt gehandelt haben konnte, so hat es
doch scheinbar eine konstante Fraktion negativ photoblastischer Samen gegegeben, die ausschlieBlich
in der Dunkelheit keimte. Gibt es diesen Anteil tatsdchlich, der hier etwa 20 % betragen hatte, dann
wiirde er sicherstellen, dass auch nach starken Storungen eine Keimung innerhalb der Samenpopula-
tion stattfinden kann.

Im Zusammenhang mit dem Auftreten von Stérungen ist auch bedeutsam, dass C. dubium die einzige
Art im Versuch war, deren Samen iiber eine Sensitivitit gegeniiber einer Tag/Nacht-Temperatur-
differenz stets in der Lage sind, Liicken in der Vegetation zu erfassen.

Zusammenfassend sind flir C. dubium folgende naturschutzrelevante Schlussfolgerungen abzuleiten:
Giinstige Keimungsbedingungen sind im Freiland vor allem im Friihling, wenn das Uberflutungswas-
ser zuriickgeht, zu erwarten. Vegetationsliicken im Griinland bilden dabei die lokale Grundlage fiir die
an der Bodenoberfldche liegenden Samen. Spiter in der Vegetationsperiode ist eine Keimung nur noch
aus den im Boden ruhenden, negativ photoblastischen Samen moglich.

Im Gegensatz zu C. dubium und G. officinalis blieben stratifizierte Samen von J. atratus scheinbar im
Zustand der bedingten Keimruhe. Zwei Aspekte sprechen dafiir. Erstens wurde der Keimerfolg bei
hohen Temperaturen nicht verbessert. Zweitens keimten die Samen weder eher noch mit erhdhter
Keimungsgeschwindigkeit. Andererseits konnen wie bereits oben diskutiert lange lag-Phasen in Ver-
bindung mit geringen Keimungsraten eine besonders tiefe Keimruhe anzeigen (Courtney 1968, Baskin
& Baskin 1983, Schiitz 2000). Das heifit fehlende Verdnderungen beider Parameter reflektieren feh-
lende Verinderungen im Grad der Keimruhe und umgekehrt. Daraus wiirde folgen, dass frische Sa-
men von J. atratus im Gegensatz zu denen von C. dubium und G. officinalis nur eine schwache Keim-
ruhe aufwiesen. Sie verfiigten stattdessen liber ein artspezifisches Temperaturbediirfnis (Bouwmeester
& Karssen 1993) mit einem oberen Temperaturlimit. Bestétigt wird die schwache Keimruhe durch die
grofle vergleichende Studie von Grime et al. (1981). Die Autoren fanden in vielen Juncaceaen eine
hohe anfingliche Keimfahigkeit verbunden mit einer geringen Reaktion auf eine feuchte Kélteperiode.

Auch im Freilandexperiment keimten reife Samen von J. atratus nach der Sommeraussaat sowohl
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rasch als auch mit groBem Erfolg. Jensen (2004) fand allerdings bei Juncus filiformis eine deutliche
keimruheaufhebende Wirkung einer feucht-kalten Stratifizierung.

Baskin & Baskin (1988) gehen davon aus, dass Arten mit fehlender Keimruhe hervorragend an Stand-
orte mit hdufig wechselnden Wasserstinden angepasst sind. Das wéren offene Pionierstandorte, die
aufgrund des absoluten Lichtbediirfnisses fiir die Etablierung von J. atratus bereits als giinstig einge-
stuft worden sind. Auf der anderen Seite steigen die Temperaturen an offenen Bodenoberfldchen tags-
iiber stark an (Balisky & Burton 1993, Morecroft et al. 1998), und J. atratus besitzt mit seinem oberen
Temperaturlimit eine ganz klare Vermeidungsstrategie, diese Standorte zu besiedeln. Eine mogliche
Erklarung fiir diese Diskrepanz liegt in der Annahme, dass sich die Bodenoberflichentemperatur an
geeigneten, offenen Keimungsstellen gar nicht stark erhohen kann. Beispielsweise bleiben sehr feuch-
te Standorte aufgrund der guten Wiarmeleitfahigkeit von Wasser kalt. Daraus leitet sich eine weitere
Erkenntnis fiir den Schutz dieser Art ab. Optimale Keimungsbedingungen fiir J. atratus finden sich
das ganze Jahr iiber bei Bodentemperaturen von iiber 10 °C. Die Keimungsstellen sollten offen und im

Sommer nass sein. Sie konnen iiberflutet sein, solange der Lichtfaktor nicht limitierend wirkt.

4.2 Konkurrenz

42.1 Konkurrenzkraft

Die experimentellen Untersuchungen bestétigten die Hypothese, dass die drei seltenen Stromtalarten
nur eine geringe Konkurrenzkraft besitzen. Zahlreiche Autoren sehen in einer mangelhaften Konkur-
renzkraft eine der Hauptursachen fiir die Seltenheit von Pflanzenarten im Allgemeinen (Wisheu &
Keddy 1994, Keddy 2000, McKenna & Houle 2000), aber auch fiir die Seltenheit von Stromtalarten
im Besonderen (Burkart 2001). Im Detail ergab sich ein differenzierteres Bild. Betrachten wir dabei
zunéchst die Fahigkeit einen anderen Konkurrenten zu unterriicken, den Konkurrenzeffekt.

C. dubium als haufigste der drei Arten hatte den geringsten Konkurrenzeffekt. Mehr noch, sie gibt uns
unter verschiedenen Umweltstressbedingungen sogar ein Beispiel fiir mutualistisches Wachstum. Von
zentraler Bedeutung ist hierbei vermutlich die beobachtete starke Mykorrhizierung der C. dubium
Wurzeln. Mykorrhiza-Pilze wirken vor allem bei der PhosphaterschlieBung forderlich (Grime et al.
1987, Barea et al. 2005). Extensive, arteniibergreifende Mykorrhizanetzwerke - so wird diskutiert -
konnen die interspezifischen Unterschiede bei der ErschlieBung von Ressourcen ausgleichen und da-
mit die Konkurrenz zwischen benachbarten Arten verringern (Hartnett & Wilson 2002 und darin zi-
tierte Literatur). Ein zweiter Aspekt, der fiir Nachbarpflanzen von C. dubium forderlich sein kann, ist
die lockere oberirdische Wuchsform von C. dubium, die per se genligend Raum lasst. C. dubium profi-
tiert also unter Umstinden selbst von einwachsenden Pflanzen. Tatsidchlich war C. dubium im Zu-
sammenwachsen mit anderen Pflanzen uneingeschréinkt iiberlebensfahig geblieben und wurde in den
Uberflutungsvarianten sogar gefordert.

G. officinalis und J. atratus, die beiden Arten mit dem etwas stirker hemmenden Einfluss auf die Phy-
tometerart 4. stolonifera, wachsen vor allem als Phalanxstrategen. Es leuchtet ein, dass allein ihr kom-
paktes Wachstum die Konkurrenzfédhigkeit verbessern kann (Schmid & Harper 1985, Winkler et al.
1999). Die Konkurrenzintensitdt erhoht sich mit erhohter Néhrstoffnachfrage relativ zum Angebot
(Taylor et al. 1990). Damit wiirden nach Wilson & Tilman (1995) Pflanzen mit gro3erer Biomasse pro
Raumeinheit wie G. officinalis und J. atratus einen stirkeren Konkurrenzeffekt ausiiben als Pflanzen
mit vergleichsweise kleiner Biomasse wie C. dubium. Konkurrenz fiihrte nun bei G. officinalis und

J. atratus aber nicht bei C. dubium zu einer signifikanten Abnahme des a-Aminostickstoffgehalts in
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den Blittern. Der Gehalt als MalB fiir die Menge freier Aminoséuren und niederer Peptide war somit
scheinbar Ausdruck des von den drei Arten ausgehenden Konkurrenzeffekts.

Der Pool freier Aminoséuren stellt eine zentrale Komponente im Proteinhaushalt dar. Er gewéhrleistet
die fiir die Proteinsynthese notwendige Nachlieferung von Stickstoff. Der relativ zur Kontrolle ver-
minderte Gehalt an freien Aminosduren kann nun einerseits aus einer Hemmung der Aminosiuresyn-
these, andererseits aus einer Stimulation der Proteinsynthese resultieren. Da der Proteingehalt eines
lebenden Gewebes aus einem FlieBgleichgewicht zwischen Auf- und Abbau entsteht und der Abbau,
der nicht energiebediirftig ist, auch in konkurrenzausiibenden Pflanzen weiterlduft, konnte das Zu-
sammenspiel von stimuliertem Aufbau und weiterlaufendem Abbau zu einem erhdhten Proteingehalt
und einem gesenkten Gehalt an freien Aminosauren fithren. Das ist jedoch unwahrscheinlich. Schmidt
& Baldwin (2006) fanden zwar in ihrer Arbeit zu den der Konkurrenzféhigkeit unterliegenden mole-
kularen Mechanismen bei Solanum nigrum, dass unter Konkurrenz einige regulatorische Gene wie
z.B. die fiir eine Proteinkinase (Enzym=Protein) aktiviert wurden. Vor allem aber wurden Gene des
Primarstoffwechsels herunterreguliert, so auch die der Aminosauresynthese. Hierin ldge natiirlich eine
mogliche Ursache eines konkurrenzbedingt niedrigeren Aminoséuregehaltes, allerdings nur im Sinne
einer Konkurrenzantwort. Die Verbindung zum Konkurrenzeffekt bleibt weiterhin unklar. Vielleicht
liegt die Antwort im Sekundirstoffwechsel. Ein verstirkter Aufbau stickstoffhaltiger Sekundirstoffe
konnte prinzipiell ein Absinken des Aminosdurespiegels nach sich ziehen. Juncus effusus vermeidet
z.B. einen Konkurrentenaufwuchs allelopatisch, d.h. durch die Abgabe schidigender chemischer Sub-
stanzen (Ervin & Wetzel 2000). Nur konnten gerade die stickstofthaltigen Alkaloide bei den Junca-
cean bis auf wenige Ausnahmen (Hultin & Torssell 1965) nicht nachgewiesen werden. Auch eigene,
unverdffentlichte Voruntersuchungen an J. atratus waren hierzu negativ.

Ein verminderter Gehalt an freien Aminosduren kann theoretisch noch aus zwei weiteren Quellen ge-
speist werden, ndmlich aus der Photosynthese und aus der Stickstoffaufnahme. Es ist sehr wohl mog-
lich, dass durch ein eingeschrinktes Angebot von Aminosiurevorstufen die Synthese von Aminoséu-
ren gehemmt wird. SchlieBlich spricht auch die Beobachtung von Strengbom et al. (2002), dass zuge-
setzter Stickstoff in Form von NO; und NH, die Aminosduregehalte unter Konkurrenz anheben kann
dafiir, dass zumindest eine der Ursachen der Storung im Mangel an Stickstoff liegt, wie er von den
Wurzeln her aus dem Boden geliefert wird. Der a-Aminostickstoffgehalt wiirde damit, wie bereits das
Herunterregulieren der Gene des Primérstoffwechsels (sieche Schmidt & Baldwin 2006) vermuten las-
sen, eher als ein physiologischer Stressindikator im Sinne einer Reaktion auf Konkurrenz fungieren.
Dennoch war diese Annahme fiir die drei untersuchten Stromtalarten nicht in jedem Fall tauglich. Die
Korrelation zwischen dem Absinken des Aminostickstoffgehalts und der Konkurrenzantwort war nur
ohne zwei ,,Ausreiflerdatenpaare signifikant. Obwohl wir damit bereits mitten im Geschehen zu den
Auswirkungen von Konkurrenz sind, bleibt die Okologische Frage, warum es G. officinalis und
J. atratus anders als C. dubium zumindest versuchen, einen Konkurrenzdruck auf 4. stolonifera aus-
zuiiben. Beide Arten gelten in den mitteleuropdischen Flussauen als charakteristische Pionierarten
(Rijpert 1977, Burkart 1995, Burkart & Prasse 1996). Pionierarten sind iiber einen ldngeren Zeitraum
gesehen nicht sehr konkurrenzféhig und somit gezwungen, eine Konkurrenz so lange wie mdglich
auszuschlieBen.

Fraglos miissen wir also die Fahigkeit Konkurrenzdruck auszuiiben mit der Reaktion auf Konkurrenz
zusammenbringen, d.h. mit der Konkurrenzantwort. Konkurrenzeffekt und Konkurrenzantwort sind
nicht zwangsléufig positiv miteinander gekoppelt (Wilson & Tilman 1995, Keddy ef al. 1998). Erst
zusammen ergeben sie die Konkurrenzfahigkeit einer Art (Goldberg 1990).
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Eine der bereits diskutierten Ursachen fiir ein Absenken der Aminoséuregehalte unter Konkurrenz war
ein Mangel an Stickstoff, wie er von den Wurzeln her aus dem Boden geliefert wird. Auch anderer
Néhrstoffmangel ist nicht auszuschlieBen. Die Beobachtung einiger Autoren (Wilson & Tilman 1995,
Cheplick 1997), dass eine Allokation von Biomasse in den Wurzelbereich vor allem unter Néahrstoff-
stress auftritt, der dann entsteht, wenn die konkurrierende Nachbarpflanze den Nahrstoff schneller und
besser aufnimmt (Wilson 1988, Tilman 1990), konnte jedoch weder fiir G. officinalis noch fiir
J. atratus gefunden werden. Nach Li ef al. (1999) kann zwar auch die morphologische Plastizitét die
Konkurrenzfahigkeit einer Art bestimmen. Dazu gehort das Vermdgen, die rdumliche Verteilung der
Wurzeln, die spezifische Wurzelldnge aber auch die relative und spezifische Blattfliche zu dndern.
Andere Moglichkeiten umfassen physiologische Anpassungen bei den Aufnahmeraten oder der Nihr-
stoffnutzungseffizienz (Casper & Jackson 1997). Die verminderten Aminostickstoffgehalte sprechen
jedoch insgesamt eher fiir eine fehlende Kompensation bei G. officinalis und J. atratus. Im Gegensatz
dazu war C. dubium in der Lage, den konkurrenzbedingten Nahrstoffmangel iiber ein enorm verstark-
tes Wurzelwachstum zumindest so zu kompensieren, dass der wichtige Pool freier Aminosduren und
niederer Peptide unbeeinflusst geblieben war.

Verstarkte Investitionen in unterirdische Organe werden nicht nur als Reaktion auf Konkurrenz um
Bodennihrstoffe angesehen, sondern von einigen Autoren auch als Mdoglichkeit Reservestoffe einzu-
lagern, die spéter benutzt werden, um ein zusitzliches klonales Wachstum bzw. eine sexuelle Fort-
pflanzung sicherzustellen (Chapin et al. 1990, Suzuki & Stuefer 1999, Cheplick & Gutierrez 2000).
C. dubi-um als einzige Art mit konkurrenzbedingtem verstdrkten relativen Wurzelwachstum reagierte
dennoch nicht mit einer ebenso verstirkten Bildung von Wurzelknospen oder bliitentragender Ramets,
weder absolut noch relativ bezogen auf die Gesamtbiomasse oder Wurzelbiomasse (nicht dargestellt).
G. officinalis und J. atratus investierten unter Konkurrenz zumindest verstéarkt in die Rhizome.
Prinzipiell nahm das Dichtewachstum, der Verzweigungsgrad der Ramets und der Abstand der Ramets
(direkt oder nur indirekt bestimmt) bei allen drei Arten unter starker Konkurrenz ab. In vielen Arbeiten
wird reduziertes klonales Wachstum unter Konkurrenz sowohl mit dem Verlust an Ressourcen als
auch mit dem Verlust an Raum in Verbindung gebracht (Goldberg 1990, Marshall 1990, Cheplick
1997, Cheplick & Gutierrez 2000). Das Spross- und Rhizomwachstum ist vor allem unter starker un-
terirdischer Konkurrenz enormen mechanischen und physiologischen Zwéngen ausgesetzt, in deren
Folge ein wesentlich kompakteres Erscheinungsbild der Pflanze entstehen kann (Cheplick 1997).

Des weiteren sagen Gardner & Mangel (1999) voraus, dass unter behinderter Raum- und Ressourcen-
eroberung durch klonales Wachstum, die Pflanze in sexuelle Verbreitungseinheiten investiert. Dies
wiirde im Rahmen einer sogenannten Fluchtstrategie (Harper 1977) eine Ausbreitung in neue, giinsti-
ger zu besiedelnde Standorte ermoglichen (Prati & Schmid 2000). Unsere Befunde fiigen sich zum
Teil recht gut in dieses Bild ein. So war J. atratus in der Lage, die Anzahl seiner fertilen Sprosse pro
Pflanze (auch bezogen auf die Gesamtsprosse und Gesamtbiomasse) konkurrenzunabhéngig konstant
zu halten. Ins Verhiltnis gesetzt zu den Parametern der vegetativen Fortpflanzung ergab sich damit
unter interspezifischer Konkurrenz, vor allem aber unter Konkurrenz mit A. stolonifera, eine relative
Investition in generative Fortpflanzung, ganz im Gegensatz zu C. dubium. Bei dieser Art ging unter
Konkurrenz mit 4. stolonifera die Fertilitit sogar auf Null zuriick. Die Erklarung dafiir geht aber auf
ein anderes Prinzip zuriick. Viele ausdauernde, monokarpe Pflanzen miissen eine bestimmte Mindest-
groBBe erreichen, bevor sie liberhaupt in die generative Lebensphase eintreten (de Jong er al. 1986,
Schmid et al. 1995, Chaloupecka & Leps 2004). Obwohl sich bei C. dubium die Anzahl der Blitter je
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Ramet unter Konkurrenz nicht vermindert hatte, waren die Ramets insgesamt stark verkleinert. Sie
konnten die nétige Schwellgrofe fiir die Ausbildung generativer Ramets nicht erreichen.

Eine relative Investition in die vegetative Fortpflanzung, wie es im Rahmen einer Persistenzstrategie
denkbar wire, trat jedoch bei C. dubium ebenso wenig auf. Sie wird vor allem bei hiufiger Storung als
Konkurrenzvorteil fiir sogenannte Guerilla-Strategen (Lovett-Doust 1981) diskutiert (Winkler et al.
1999, van Kleunen et al. 2001). Diese Investition als Reaktion auf starke Konkurrenz fand sich statt-
dessen bei der phalanxartig wachsenden G. officinalis. Schmid & Harper (1985) und Winkler et al.
(1999) gehen davon aus, dass klonal wachsende Pflanzen des Phalanx-Typs, die definitionsgemif sehr
kompakt wachsen (Lovett-Doust 1981), unter hoher Dichte durchaus ihre Konkurrenzkraft mit einem
verstirkten vegetativen Wachstum erhdhen konnen.

Prinzipiell scheint es aber in klonal wachsenden Pflanzensippen keine generelle adaptive Antwort
beziiglich der einen oder der anderen Fortpflanzungsstrategie zu geben (Jongejans et al. 2006). Fest-
zuhalten ist, dass bei G. officinalis unter intraspezifischer Konkurrenz, die offenbar weniger Konkur-
renzdruck erzeugte als das Zusammenwachsen mit A. stolonifera, keine veranderte Allokation in die
Fortpflanzung auftrat. Dies galt, obwohl diese eher moderate Konkurrenz bereits einen deutlichen
negativen Effekt auf das Uberleben, die Gesamtbiomasse, die Fertilitéit und die Knospenanzahl hatte.
Auch bei J. atratus waren auf dieser Konkurrenzstufe viele wichtige Parameter negativ beeinflusst,
aber nicht das Uberleben. Bei C. dubium hatte der moderate Konkurrenzdruck der intraspezifischen
Konkurrenz sogar eine eher fordernde Wirkung, zumindest auf Rametebene. Auch dies hatte aber aus
dem bekannten Mangel an GroB3e der Ramets letztlich nicht ausgereicht, bei dieser Art die generative
Fortpflanzung zu stimulieren.

Richten wir an dieser Stelle unser Augenmerk auf den konkurrenzmodifizierenden Einfluss der abioti-
schen Umwelt. Der Konkurrenzeffekt von C. dubium und G. officinalis, d.h. die Fahigkeit einen ande-
ren Konkurrenten zu unterriicken, hatte sich unter den beiden getesteten Stressbedingungen kaum ver-
andert, der von J. atratus blieb sogar umweltunabhéngig.

Viele Autoren haben Modifikationen in der Konkurrenzfahigkeit von Pflanzen unter verschiedenen
Umweltbedingungen gefunden (Mehrhoff & Turkington 1990, Keddy et al. 1994, Wilson & Tilman
1995, Smith & Brock 1996, Navas ef al. 1999). Bei der Konkurrenzantwort sind in mathematischen
Modellen nur kleine Verdnderungen nétig, um eine Koexistenz von Arten entlang von Bodengradien-
ten zu erhalten (Tilman 1988). Auf der etwas grofleren Skala der Pflanzengesellschaften erscheinen
Konkurrenzinteraktionen hingegen umweltunabhéngig (Gaudet & Keddy 1995, Keddy et al. 2000).
Auch in unserem Versuch zeigte sich, dass die drei Arten unter abiotischem Stress keine wirkliche
Verbesserung ihrer Konkurrenzkraft, im Sinne einer Konkurrenzantwort, erlangt haben. Sommertro-
ckenheit fiihrte bei allen drei Arten, aber vor allem bei G. officinalis und J. atratus zu einer hoheren
Sensibilitit gegeniiber Konkurrenz. Mit Uberflutung federte G. officinalis die Wirkung einer Konkur-
renz ab. J. atratus gelang dies nur teilweise. Bei C. dubium aber ist von einer mutualistischen Wirkung
jeglicher mitwachsender Pflanzen in den Uberflutungsvarianten auszugehen.

Positive Effekte von Lebewesen auf die Abundanz bestimmter Ressourcen sind allgemein bekannt
(z.B. Richards & Caldwell 1987, Bradshaw & Goldberg 1989). Viele Pflanzenarten kdnnen fiir eine
verbesserte Bodenbeliiftung wihrend der Uberflutungsperiode sorgen (Armstrong et al. 1994, Calla-
way & King 1996). Befunde iiber einen iiberlebensfordernden Effekt auf andere Arten, wie die von
Setter & Belford (1990) und Schat (1984), liegen jedoch kaum vor. Ob A. stolonifera und vor allem

C. dubium so wirken kdnnen bleibt auch in der vorliegenden Arbeit unklar.
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Prinzipiell kommt es zu Verdnderungen einer (interspezifischen) Art/Art Interaktion wenn sich 1. die
Féhigkeit der Arten verdndert, Ressourcen zu verbrauchen oder 2. sich die Fahigkeit der Arten verin-
dert, reduzierte Ressourcenlevel zu tolerieren (Goldberg 1990), oder 3. wenn sich die Natur der limi-
tierten Ressource verdndert. J. atratus konkurrierte hiernach offenbar stets um Wasser. Fiir G. offici-
nalis aber und vor allem fiir C. dubium bildete Wasser hingegen nur bei tatsdchlicher Sommertrocken-
heit den limitierenden Konkurrenzfaktor. Bei ausreichender Wasserversorgung sind folglich andere
Néhrstoffe limitierend.

Uberflutung und damit einhergehender Sauerstoffmangel hatte keine Wirkung auf die meisten unter 2.
im Sinne einer Konkurrenzantwort genannten Fihigkeiten von J. atratus und G. officinalis. Bei
G. officinalis, die unter Konkurrenz bereits an einem Minimum angelangt war, verringern offensicht-
lich die Kosten einer abiotischen Stressresistenz Investitionen in eine verbesserte Konkurrenzkraft. Es
herrscht ein trade-off (Grime 2001). Bei J. atratus reicht die hohe Produktivitit unter Uberflutung

nicht aus, die von A. stolonifera reduzierten Ressourcenlevel zu tolerieren.

4.2.2 Stickstofflimitierung

Sowohl die experimentellen Untersuchungen als auch die Untersuchungen am natiirlichen Standort
bestitigten die Hypothese, dass zumindest zwei der drei seltenen Stromtalarten Schwierigkeiten ha-
ben, wachstumslimitierende Ressourcen rasch aufzunehmen und/oder effizient umzusetzen.

Stickstoff wird in hdchsten Mengen von Pflanzen benétigt. Seine gro3e Bedeutung in der pflanzlichen
Ernédhrung hingt damit zusammen, dass dieses Element iiber die Eiweil3bildung und damit auch den
Aufbau der verschiedenen Enzymkomplexe eine zentrale Rolle beim Wachstum der Pflanze spielt.
Der Stoffwechsel des Stickstoffes steht in enger Beziehung zur Photosynthese, sowohl auf energeti-
scher als auch auf stofflicher Ebene.

Kinzel (1982) hat aus der Literatur die relativen Gesamtstickstoffgehalte einiger Arten und Standorte
zusammengetragen. Danach erreichte C. dubium im Frithjahr mit 4 % den Bereich der sehr gut mit
Stickstoff versorgten Pflanzen, G. officinalis und J. atratus sind mit Gehalten zwischen 2 und 3 %
moderat versorgt. Aufgrund der gesteigerten Wachstumsintensitdt am Beginn der Vegetationsperiode
sind natiirlich hohe Stickstoffgehalte keine Seltenheit. Spater im Jahr nahmen die relativen Gehalte
aller drei Arten jedoch betrichtlich ab, vor allem bei J. atratus und G. officinalis. Offenbar ist dann die
Stickstoffaufnahme durch die Pflanzen limitiert. Diese Annahme deckt sich mit der Vorstellung wo-
nach konkurrenziarmere Arten hohere Stickstoffgehalte zum Aufbau ihrer Biomasse bendtigen (Fargi-
one & Tilman 2006)

Die tatsidchliche Nahrstoffsituation der untersuchten Auenstandorte ist nach Mundel (1996) von einer
moderaten bis niedrigen Verfiigbarkeit des Bodenstickstoffs an allen Standorten gekennzeichnet. Der
Einfluss durch Eintrdge aus der Luft oder durch iiberstromendes Hochwasser im Winter/Friithjahr
scheint gering zu sein. Da sich die Pflanzen der jeweils zwei verschiedenen Standorte in ihren relati-
ven Stickstoffgehalten nur wenig unterschieden, sind aber auch andere limitierende Faktoren wie z.B.
Phosphat nicht auszuschlieen. Der Eintrag von Phosphat aus der im Friihjahr iiber die Ufer tretenden
Havel ist zwar nicht sehr grof3, wie die in dieser Jahreszeit gemessene Gesamt P-Konzentration des
Havelwassers vermuten ldsst (Knosche 2003). Andererseits konnen bei Sauerstoffabwesenheit punktu-
ell erhebliche Phosphatmengen aus Auebdden freigesetzt werden (Kndsche 2003 und darin zitierte
Literatur). Phosphatmangel kann sich bei Pflanzen iiber eine gehemmte Photosynthese (Rao & Terry
1989) und folgenden Mangel an mobilisierbaren Assimilaten (de Groot et al. 2003) sicher indirekt auf
den Stickstoffstoffwechsel auswirken.
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Die stickstoffassimilierenden Wurzeln und die Rhizome sind mit dem wachsenden Spross durch den
basalen Sprossabschnitt verbunden. Die Analyse seiner 16slichen Aminosdure- und Zuckerfraktion
kann somit Hinweise auf den erndhrungsphysiologischen Zustand der Pflanzen geben. Ein grofer Pool
freier Aminosduren deutet auf eine unbegrenzte Stickstoffversorgung, wihrend ein kleiner Pool in
Verbindung mit einer grolen Menge an freien Zuckern als potentielle N-Akzeptoren auf eine Limitie-
rung hinweist (Kohl et al. 1995, 1998). Danach wuchs wahrend der Hauptwachstumsphase vor allem
G. officinalis stickstofflimitiert. Aber auch J. atratus und teilweise auch C. dubium zeigten in diesem
Zeitraum eine zunehmende N-Limitierung.

Die Aminosduremuster unterstiitzen diese Interpretation teilweise: Der relative GLN- und der relative
ASN-Gehalt waren bei C. dubium und J. atratus sowohl mit dem Gesamtgehalt freier Aminoséuren als
auch mit dem N-Pool dieser Fraktion signifikant positiv korreliert. Fiir alle anderen Aminosduren war
diese Korrelation negativ oder insignifikant. Bei G. officinalis wurden fiir keine Aminoséure diese
Korrelationen aufgedeckt. Der relative GLN-Gehalt lag hier aber wahrend der Hauptwachstumsphase
abgesehen von den durch eine spiatsommerliche Sekundidrhalmbildung bedingten Musterdnderungen
stets unter 40 %. Er war damit sehr gering.

Bei J. atratus kam es zu einer stetigen Abnahme der relativen GLN- und ASN-Gehalte in Verbindung
mit einer Zunahme der relativen GLU- und ASP-Gehalte. Kohl et al. (1998) interpretieren solch eine
relative Zunahme als ein Zeichen der Erschopfung unterirdischer Stickstoffreserven. Das bedeutet,
dass die Muster der basalen Sprossabschnitte mit hoher Wahrscheinlichkeit indirekt den metaboli-
schen Status der Organe reflektieren, von denen der Stickstofftransport ausgeht. Dies wiren im Friih-
jahr die Wurzeln und Rhizome sowie im Sommer zusétzlich der Spross. Aus diesem Blickwinkel her-
aus funktionierte bei den vegetativen Ramets von C. dubium die Stickstoffassimilation interessanter-
weise recht gut. Der relative GLN-Gehalt war gleichbleibend hoch. Dagegen schienen die generativen
Ramets dieser Art zundchst auf unterirdische Stickstoffspeicher zuriickzugreifen, die im August
schlieBlich erschopft waren. Scheinbar funktionierte von da an die Stickstoffversorgung iiber intraklo-
nale Verbindungen zu vegetativen Ramets, denn die Herbstmuster beider Ramettypen unterschieden
sich nicht. Viele Untersuchungen klonaler Pflanzen sprechen dafiir, dass Ressourcen akropetal, d.h.
von basalen Pflanzenabschnitten bzw. élteren Ramets hin zu sich entwickelnden Abschnitten oder
Ramets, transportiert werden (Slade & Hutchings 1987, Zemlin 2003).

GLN bildete bei allen drei Arten haufig die alleinige Transportform. Wéhrend der Hauptphase des
aufwirtsgerichteten N-Transports waren die Aminosduremuster der basalen Sprossabschnitte den
Mustern im Xylemsaft verschiedener Arten dhnlich, die GLN als Haupttransportkomponente benutzen
(Lohaus et al. 1998, Plassard et al. 2000). Die dominierende Aminosdure ist moglicherweise artspezi-
fisch. Sie kann andererseits aber auch von der Stickstoffquelle und vom Grad der Stickstoffversorgung
abhingig sein. Es gibt Untersuchungen von Murphy & Lewis (1987), in denen Maispflanzen, die unter
Ammonium gewachsen waren, den Stickstoff bevorzugt als ASN transportieren, wihrend bei aus-
schlieBlicher Nitraterndhrung GLN die Hauptform bildete. Bei anderen Arten aber war es umgekehrt
(Clarkson et al. 1992, Flaig & Mohr 1992), wieder andere zeigten keine Verdnderung (Plassard et al.
2000). Dariiber hinaus haben Lohaus et al. (1998) gezeigt, dass beim Mais eine ausgeprigte wurzel-
biirtige Kapazitit zur Aminosiuresynthese via Nitratreduktion zu erhohten ASN-Gehalten im Xylem
fiihrt. Eine starke Auslastung der Nitratassimilation in den Wurzeln der drei untersuchten Arten durch
ein hohes Nitratangebot im Boden miisste danach ausgeschlossen werden.

Die bereits erwahnten hohen relativen Stickstoffgehalte der Pflanzen am Anfang der Vegetationsperi-

ode konnen darauf hindeuten, dass zunichst Reserven mobilisiert werden, die bereits im vorangegan-
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genen Herbst unterirdisch angelegt worden sind. Viele Pflanzen schalten nach Beendigung des
Hauptwachstums in eine neue Stoffwechselphase um. Im Zuge der Sprossseneszenz werden mobili-
sierbare Kohlenhydrate und phloemmobile Spaltprodukte, die beim Abbau von Proteinen, Chlorophyl-
len und Nukleinsduren entstehen, aus den Bléttern in unterirdische Speichergewebe transportiert. Die
Berechnungen haben ergeben, dass J. atratus bis zu 65 % des Sprossstickstoffs in Richtung der unter-
irdischen Uberdauerungsorgane ableiten kann. G. officinalis ist mit etwa 30 % weitaus schlechter dazu
in der Lage. Bei C. dubium war fiir die Rosetten keine direkte Berechnung moglich. Die Bliitentriebe
lagerten 0 % Stickstoff um. Es ist bekannt, dass vor allem Pflanzen ndhrstoffarmer Standorte eine N-
Retranslokation zeigen (Lippert ef al. 1999, Gloser 2005). Wenn nun die Muster der basalen Sprossab-
schnitte tatsdchlich den metabolischen Status der Organe reflektieren, von denen der Stickstofftrans-
port ausgeht, dann wére dies im Herbst der oberirdische Spross. Dennoch scheinen die Ergebnisse der
herbstlichen Transportaminosduremuster im Widerspruch zu den eben angefiihrten Befunden zur N-
Retranslokation zu stehen, denn gerade bei G. officinalis und J. atratus stiegen im Gegensatz zu
C. dubium weder die relativen Gehalte der stickstoffreichen Amide noch der absolute Gesamtamino-
sduregehalt an. Dabei miissten eigentlich all jene Aminoséuren zuséitzlich transportiert werden, die
wihrend der Seneszenz von proteolytischen Enzymen aus den Proteinen freigesetzt wurden.

Ein Riicktransport der verschiedensten organischen Verbindungen und anorganischen lonen aus den
Bléttern in die anderen Pflanzenorgane erfolgt bekanntermalen iiber das Phloem (van Bel 1993, La-
londe et al. 2003). Bei vielen Pflanzenarten kommt dabei den Aminosduren eine essentielle Bedeutung
zu (Fischer & Matthies 1998, Caputo & Barneix 1999, Gloser 2005, Persson ef al. 2006), denn die
Mobilitét des Stickstoffes ist in dieser Form recht gut. Der Mechanismus der Phloembeladung verén-
dert dabei die Komposition der Aminosduren nicht (Riens ef al. 1991, Lohaus et al. 1998). Daher kann
aus den vorliegenden Daten zu G. officinalis und J. atratus auf keinen Transport von Aminosduren
vom Spross hinab zu den unterirdischen Organen geschlossen werden. Kohl et al. (1998) haben auf-
grund dhnlicher Widerspriiche beim Schilf spezielle Untersuchungen zur tatsdchlichen Kompartimen-
tierung zwischen Xylem und Phloem gefordert, obwohl die Konzentration im Phloem hiufig um das
10 bis 100-fache groBer ist. Vermutlich spielen auch phloemmobile Polyamine (Antognoni et al.
1998) oder proteolytische Oligopeptide (Oparka & Santa Cruz 2000, Stacey et al. 2002, Miranda et al.
2003) eine groBere Rolle bei der lebenswichtigen Retranslokation von Stickstoff im Herbst als bisher
angenommen. Nitrat ist dagegen im Phloem nahezu immobil (Schobert & Komor 1992). Schlieflich
muss auch die Aufnahmekapazitit der potentiellen Senken beachtet werden. Ist diese trotz voller
Phloeme gering, denn eine entropiegetriebene Seneszenz findet immer statt, kommt es zu einem An-
stau der Spaltprodukte, obwohl sich der absolute N-Gehalt der oberirdischen Biomasse - wie z.B bei
den Bliitenstingeln von C. dubium - nur wenig dndert. Hohere Exportraten am Beginn des Tages oder
in der Nacht im Vergleich zur Mitte des Tages sind hingegen unwahrscheinlich (Windt ez al. 2006).
Die Aminosduremuster der unterirdischen Speicherorgane am natiirlichen Standort und im Simulati-
onsversuch unterstiitzen die {iberschétzte Bedeutung der Aminosiuren: Jene Aminosduren, die sowohl
signifikant positiv mit dem Gesamtgehalt an freien Aminosduren als auch mit dem N-Pool dieser Frak-
tion korreliert waren, stellten neben einzelnen anderen auch die anteilig stirksten Speicheraminosiu-
ren aller drei Arten dar. Bei J. atratus und C. dubium waren das (je nach Organ) die stickstoffreichen
ASN und ARG und bei G. officinalis GLN. Fiir das sehr stickstoffreiche ORN waren diese Korrelatio-
nen auch bei C. dubium signifikant. Diese Aminoséure spielte allerdings hier im Gegensatz zu anderen

N-retranslozierenden Arten (Lipson et al. 1996a) nur eine untergeordnete Rolle.
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Im Herbst lagen nun die Gehalte der Hauptaminosiuren je nach Organ und Jahr bei J. atratus zwi-
schen niedrigen 4 und 42 %, bei C. dubium (nur Wurzeln) zwischen eher niedrigen 25 und moderaten
60 %. Nur bei G. officinalis lag der Gehalt der Hauptaminoséure stets bei iiber 80 %. Dennoch ent-
sprach bei dieser Art wie auch bei C. dubium und J. atratus der Gesamtaminosiuregehalt der unterir-
dischen Organe sowohl im Herbst als auch im Friihjahr nur einem prozentualen Stickstoffgehalt von
weniger als 0,5 % TM. Andere Arten, deren unterirdische N-Speicherung hauptsédchlich auf Amino-
sduren beruht, erreichen Anteile von iiber 5 % (Gloser 2002) bis zu eindrucksvollen 50 % (Nordin
& Nasholm 1997). Das heif3t fiir die drei Stromtalarten ist die Bedeutung von Stickstoff in dieser Form
fiir eine N-Speicherung vernachléssigbar gering. Leider fehlen uns fiir die unterirdischen Organe aller
drei Arten die betreffenden Gesamtstickstoffgehalte, die Nitrat- und die Proteingehalte.

Bei vielen Pflanzen wird der Stickstoff hauptsdchlich in Form von Proteinen gespeichert (Chapin et al.
1990, Jaeger & Monson 1992, Staswick 1994). Nur bei einem ausreichenden Stickstoffangebot ist eine
signifikante Menge auch in Form freier Aminosduren prasent (Monson et al. 2006). Deren Gesamtge-
halt zeigt dann eine deutliche saisonale Dynamik mit einem blattseneszenzbedingten Anstieg im
Herbst und einer Abnahme wihrend des Wachstums im Sommer (Lipson et al. 1996b). Bei C. dubium
und J. atratus deuten die hohen ARG-Gehalte in den Uberdauerungsorganen nach Miflin & Lea (1977)
tatséchlich auf eine Proteinspeicherung hin. Im Transportaminosidurepool fehlt diese Aminoséure dann
héufig, da der saure pH-Wert im Xylem die Mobilitét einiger basischer Aminoséuren, zu denen auch
ARG zihlt, stark herabsetzt (Pate 1980). Stattdessen wird sie vermutlich enzymatisch in ORN umge-
wandelt (Nyman et al. 1993, Nabais et al. 2005). Die Transportaminosduremuster von C. dubium und
J. atratus sprechen dafiir. Sie legen ferner den Schluss nahe, dass die gespeicherten Reserven bei
C. dubium im Jahr 2000 im Sommer aufgebraucht waren, wihrend sie im Jahr 2001 kontinuierlich bis
September eine Rolle spielten. Bei J. atratus am Standort J I gingen danach die Reserven im Juli zur
Neige. Die Ergebnisse korrespondieren recht gut mit den Befunden zur N-Limitierung, die sich aus
den Zucker/Aminosiure-Verhéltnissen ergeben hatten.

Auf welchem Wege die herbstliche N-Retranslokation bei den drei Stromtalarten schlielich stattfin-
det und wie der Stickstoff gespeichert wird, die fehlende Stickstofflimitierung von J. atratus im Friih-
jahr in Form eines geringen Zucker/Aminosédure-Verhiltnisses und auch in Form hoher relativer ASN-
Gehalte unterstreicht die gute Stickstoffversorgung dieser Art am Beginn der Vegetationsperiode.
G. officinalis hatte dagegen von der berechneten herbstlichen Riickverlagerung weniger gut profitieren
konnen. Der Anstieg im prozentualen N-Gehalt im Frithjahr wihrend der Wachstumsphase, einer Pha-
se mit einem auBerordentlich hohen Néhrstoffbedarf, spricht bei dieser Art jedoch fiir eine zeitige
Stickstoffassimilation aus der Bodenlosung. G. officinalis ist damit moglicherweise stérker von einem
iiberflutungs- und vielleicht auch vogelkotgebundenen (Olson et al. 2005) Néhrstoffeintrag im Friih-
jahr abhéngig als J. atratus. SchlieBlich konnte auch die Tatsache, dass im Friihjahr der absolute Ami-
nosduregehalt in den Wurzeln von G. officinalis und C. dubium stets groBBer war als im Herbst, auf
eine frithzeitig beginnende Assimilation von bodenbiirtigem Stickstoff verweisen. J. atratus war im
Rahmen dieser Interpretation dazu nicht in der Lage.

Die Annahme, dass der N-Speicherhaushalt bei J. atratus stirker ausgepragt ist als bei G. officinalis
und auch bei C. dubium, wird neben der bereits oben diskutierten stetigen Abnahme der relativen
GLN- und ASN-Gehalte im Basalinternodium in Verbindung mit einer Zunahme der relativen GLU-
und ASP-Gehalte weiter dadurch gestiitzt, dass die Aminosduren GLU und ASP zumindest im Rhizom
und in den Wurzeln einen groBeren Anteil bilden konnen als ihre Amide GLN und ASN. Dies deutet
auf die wichtige Funktion beider Organe als Senke hin. Das Potential wird aber scheinbar nur ungenii-
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gend ausgeschopft. Vermutlich liegt hierin eine der Schwichen von J. atratus. Die Art dhnelt durch
den internen N-Kreislauf und die guten unterirdischen Speicherkapazititen einem Translokationstyp,
der an nihrstoffirmere Standorte angepasst ist (Kohl et al. 1995, Kiihl et al. 1997, Lippert et al. 1999).
Eine rasche Aufnahme von Stickstoff aus der Bodenldsung gelingt ihr als solcher nicht. G. officinalis
gehort dagegen eher zum Assimilationstyp, der eigentlich néhrstoffreichere Standorte bevorzugt und
durch einen relativ offenen Stickstoftkreislauf weniger von eingelagerten Reservestoffen abhingig ist.
Die Art ist damit zumindest im Friihjahr auf hohe N-Gehalte angewiesen. C. dubium kann vermutlich

sowohl Néahrstoffe speichern als auch rasch aufnehmen. Sie ordnet sich somit dazwischen ein.

4.3 Toleranz gegeniiber abiotischem Stress

43.1 Sommertrockenheit

Erfasst wurden vor allem die Auswirkungen einer Sommertrockenheit auf das Wachstum im folgen-
den Frithsommer, also 10 Monate nach dem Ende der Stressperiode.

Ohne Konkurrenzdruck waren alle drei Arten C. dubium, G. officinalis und J. atratus hinsichtlich ihrer
Uberlebenswahrscheinlichkeit sehr trockenheitstolerant; ein konkurrenzbedingtes Ausweichen auf
hoher gelegene Standorte in der Aue erscheint damit moglich. C. dubium steigerte dariiber hinaus auch
seine Gesamtbiomasse. Ursdchlich dafiir war, dass im folgenden Friihjahr eine erhohte Anzahl an
Blattmeristemen gleichzeitig stimuliert wurde. (Es gab eine positive Korrelation zwischen Blattanzahl
und BM: n=70 rs= 0,536 P < 0,001 Plinear = 0,142). Ein typisches Symptom allgemein regenerativen
Wachstums ist die intensivere Versorgung aktiver Meristeme mit Ressourcen.

Im Gegensatz zu C. dubium sanken die Gesamtbiomassen von G. officinalis und J. atratus jedoch
stark ab. Letztere Art beendet ihre Vegetationsperiode bereits Ende Juli. Hier hatte die Zeit fiir ein
kompensatorisches Wachstum nach dem Ende der Sommertrockenheitsperiode offenbar nicht ausge-
reicht. Eine Biomasseabnahme im nichsten Jahr erscheint somit folgerichtig.

Wihrend C. dubium die Sommertrockenheit unabhingig von einem Konkurrenzdruck {iberlebte, wur-
den G. officinalis und J. atratus unter intraspezifischem Konkurrenzstress sehr empfindlich. Es ist
moglich, dass die Bodenfeuchte wéihrend der Sommertrockenheit durch den Konkurrenten weiter her-
abgesetzt wurde (Clary et al. 2004), wodurch einige Pflanzen beider Arten ihre Mortalitdtsschwelle
erreichten. C. dubium gehort dagegen laut Burkart (1998) zu den trockentoleranteren Arten im Wirt-
schaftsgriinland der Unteren Havelaue. Sie reagierte nur auf Rametebene auf eine mdgliche Konkur-
renz um Wasser, aber auch dann verringerte sich die Rametzahl je Individuum nur schwach. Ahnliche
Resultate wurden bei der Wurzelknospenanzahl als zukiinftige Rametzahl je Individuum erzielt. Die
Gesamtbiomasse und die Blattanzahl der Ramets stiegen jedoch unter Konkurrenz nicht weiter an. Da
beide Parameter zumindest konstant geblieben waren, ist davon auszugehen, dass C. dubium als Folge
einer Sommertrockenheit im néchsten Frithjahr eher auf die Bildung kleinerer Ramets verzichtet.
Interessanterweise blieben bei J. atratus trotz Biomasseverlust sowohl das Dichtewachstum als auch
die Rhizomknospenanzahl von der Sommertrockenheit unbeeinflusst, jeweils mit und ohne Konkur-
renz. Das oberirdische Wachstum wurde sogar auf Kosten der Rhizome gesteigert, und zwar nicht nur
relativ, sondern auch absolut. Zunichst aus Sicht des Rhizoms betrachtet, fiihrt die gehemmte Photo-
synthese bei J. atratus vermutlich dazu, dass im Herbst weniger rhizombiirtiges Kohlenhydratspei-
chergewebe benotigt wird und auch gebildet wird. Hauptspeicherort waren ja bekanntermallen die
Wurzeln. In diesem Falle wiirden die Rhizome vor allem als flexibles Speicherorgan fungieren. Ob-

wohl ihr Starkegehalt aufgrund der geringen Probengréfe nicht gemessen werden konnte, konnten die
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von einer Sommertrockenheit unabhingigen (konstitutiven!), auf die Trockenmasse bezogenen Gehal-
te der Knospen und Wurzeln darauf hindeuten.

Neben der Speicherung erfiillt das Rhizom bei vielen klonal wachsenden Pflanzen eine weitere Funk-
tion bei der vegetativen Ausbreitung. Vor allem in weniger geeigneten Habitaten ist dariiber eine An-
passung in Form eines schnelleren Durchwachsens gegeben. Dennoch wurde bei J. atratus auch diese
Funktion der Rhizome von einer Sommertrockenheit negativ beeinflusst: Die Rhizomlénge pro Pflan-
ze hatte abgenommen. Moglicherweise ist die Ausbreitung der Speicherfunktion untergeordnet.

Die Bildung groBerer, kriftigerer Halme von J. atratus als Reaktion auf eine lianger zuriickliegende
Sommertrockenheitsperiode ist dennoch ungewdhnlich. Zumindest war sie, wie gerade erldutert wur-
de, vor allem auf Kosten der Rhizombiomasse erfolgt und nicht auf Kosten der Wurzeln. Ublicherwei-
se reagieren die meisten Pflanzen auf osmotischen Stress sogar mit einer Verschiebung der Biomasse
hin zu den das Bodenwasser extrahierenden Wurzeln (Joslin & Wolfe 1998, Kolarovi¢ et al. 2006,
Slama et al. 2007, Wang et al. 2007). Nur wenige Autoren fanden eine Abnahme im Wurzel/Spross-
Verhiltniss (Liu et al. 2005, Omami & Hammes 2006).

Aber auch G. officinalis zeigte die typische Verschiebung in Richtung der Wurzeln nicht. Die Pflanzen
der trockentoleranteren C. dubium investierten in die Wurzeln, aber nur wenn sie zusétzlich im Frih-
jahr tiberflutet wurden. Wahrscheinlich tritt eine Investition in dieses Organ prinzipiell nur unmittelbar
wihrend oder kurz nach einer widerfahrenen Stressperiode auf (DaCosta & Huang 2006); Feinwurzeln
haben nur eine Lebensdauer von 1 bis 2 Wochen. Ein verstérktes oberirdisches Wachstum im nichsten
Friihjahr bzw. Friihsommer, wie es bei C. dubium ohne zusitzlichen Uberflutungsstress und bei
J. atratus generell auftrat, sichert den Pflanzen dagegen eine optimale Produktivitét in einer Periode
ausreichender Wasserversorgung (Subramanian & Maheswari 1992). Vermutlich erzielen sie dadurch
bei einem spéteren Mangel eine groBBere Toleranz (DaCosta & Huang 2006). Auch eine erhohte Netto-
Photosyntheserate ist als eine solche Adaptation bekannt (Jensen et al. 2000).

G. officinalis war demnach scheinbar schlechter an eine eventuell auftretende Sommertrockenheit
angepasst als J. atratus und C. dubium. Ein insgesamt verstirktes oberirdisches Wachstum der Indivi-
duen blieb aus. Zudem verringerten sich im Gegensatz zu den anderen beiden Arten das Dichtewachs-
tum und die Rhizomknospenanzahl deutlich. Andererseits steigerten die Ramets ihren Verzweigungs-
grad. Moglicherweise fiihrt eine biischeligere Wuchsform zu einem luftfeuchteren Mikroklima, wie es
von Pflanzen mediteraner Vegetationstypen bekannt ist (Losch 2001).

Auch kam es bei G. officinalis zu einer trockenheitsbedingten Entstehung schwererer Ramets. Dies
konnte durchaus als Kennzeichen einer gesteigerten Produktivitét in einer Periode ausreichender Was-
serversorgung gewertet werden. Auch strukturelle Besonderheiten, die die Wasserabgabe bei spéterem
Trockenstress herabsetzen, sind als Ursache denkbar. Dickere Zellwénde oder mehrschichtige Epi-
dermen sind wiederholt beschrieben worden (Cutler 1977, Losch 2001, Reddy et al. 2003). Allerdings
waren die Ramets von G. officinalis nicht dicker gewachsen, sie hatten stattdessen in der Lénge zuge-
legt. Insgesamt hatte die Biomasse der einzelnen Individuen trotzdem abgenommen. Besonders her-
vorzuheben ist an dieser Stelle aber, dass G. officinalis dennoch die Kapazitdt besal3, den rdumlichen
Ausfall einzelner Pflanzen durch ein enormes vegetatives Wachstum, d.h. durch die Bildung neuer
Ramets, auszugleichen. Die Signifikanz der genannten individuellen, trockenheitsbedingten Biomas-
severringerungen (gesamt und oberirdisch) hatte sich erst nach einer Kovarianzanalyse mit dem pro-
zentualen Uberleben als Kovariable ergeben.

Sommertrockenheit fiihrte bei G. officinalis weder zu einer Hemmung noch zu einer Stimulation der

generativen Fortpflanzung (Anzahl der Blii+Frii), sowohl absolut als auch relativ zur vegetativen Fort-
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pflanzung. In Ubereinstimmung mit der oben aufgefiihrten Diskussion zur generativen Fortpflanzung
als ,,Fluchtstrategie lieBe sich daraus schlussfolgern, dass die Art trotz der Einbu3en bei der Biomas-
se auf sommertrockenen Standorten zumindest ausharrt.

Die Schwierigkeiten einer solchen Strategie offenbaren sich aber spétestens in der starken Konkur-
renzanfilligkeit der Pflanzen, die wohl auf die enormen Anpassungskosten bei Sommertrockenheit
zuriickgeht. Auch der gesteigerte Verzweigungsgrad der Ramets lésst sich mit dem erhohten Stress in
Verbindung bringen, insbesondere dann, wenn eine verspitete Bliitenbildung der Sekundértriebe an-
genommen werden kann, die im Juni noch nicht erfasst wurde. Ein dhnliches Phdnomen wurde von
Van Oosterom et al. (2003) an einer Varietit der Perlhirse (Pear! millet) beobachtet. Sekundarsprosse
entwickelten unter Trockenstress ihre Bliiten zu einem anderen Zeitpunkt als Primérsprosse. Die Auto-
ren schlieBen daraus, dass dadurch das Risiko einer durch Wassermangel scheiternden generativen
Fortpflanzung herabgesetzt werden kann. Auch Obeso (2004) vermutet darin eine besondere pflanzli-
che Uberlebensstrategie. Bei G. officinalis konnte somit die erhdhte Verzweigung der Ramets eine
Fluchtstrategie begiinstigen. Der vielfach angenommene allometrische Zusammenhang zwischen
PflanzengrofBe und generativer Fortpflanzung (z.B. Shipley 1992) trifft hingegen nicht zu, denn unter
Konkurrenz hatte sich bei G. officinalis die relative generative Fortpflanzung bereits im Frithsommer
im Sinne einer ,,Fluchtstrategie” gesteigert, und das obwohl die Pflanzen um ein Vielfaches kleiner
waren als ohne Konkurrenz unter Sommertrockenheit.

Bei J. atratus hatte die generative Fortpflanzung zumindest bezogen auf die Linge der Rhizome als
Eigenschaft zur Platzierung von Ramets in neue, gilinstige Mikrohabitate bereits zum Erntetermin im
Friihsommer zugenommen, wenn die Pflanzen im Vorjahr einer Sommertrockenheit ausgesetzt waren.
Fiir diese Art wiren damit trotz guter Anpassungen sommertrockene Habitate eindeutig suboptimal,
die ,,Fluchtstrategie wird gefordert. Bei C. dubium hingegen war die relative generative Fortpflan-
zung unbeeinflusst geblieben. Diese Art setzt danach in sommertrockenen Habitaten auf eine Per-
sistenzstrategie, was durchaus mit der guten Trockentoleranz der Pflanzen korrespondiert.

Der Einfluss von Sommertrockenstress auf den herbstlichen Stirkegehalt der Uberdauerungsorgane
scheint hingegen bei den trockenempfindlicheren Arten G. officinalis und J. atratus nur geringfiigig zu
sein. Bei der trockentoleranteren Art C. dubium nahm der Gehalt {iberraschend ab. Auch andere Pflan-
zen vermogen ihren normalen Stirkehaushalt nach osmotischem Stress nur eingeschrénkt aufrechter-
halten (Vassey & Sharkey 1989, Castrillo 1992).

Unmittelbare, auf eine gestorte Wasserbilanz zuriickgehende Stérungen sind zunichst Griinde fiir eine
eingeschrankte CO,-Assimilation. Vor allem fiihrt der reduzierte Turgor zu Spaltenverengung und zu
verzogertem Gasaustausch. Durch Verschiebungen im CO,-Fixierungsmuster wird der Kohlenstoff-
Fluss unwirtschaftlicher; ein Abfall von Stirke ist die Folge. Auch eine gehemmte Ableitung von As-
similaten wird als Folge von Trockenstress diskutiert (Vassey & Sharkey 1989, Castrillo 1992). Ob
sich diese Folgen wie bei C. dubium im herbstlichen, auf die Trockenmasse bezogenen Stérkegehalt
der unterirdischen Speicherorgane niederschlagen, hingt natiirlich stark vom Zeitpunkt der Bildung
des betreffenden Speicher- bzw. Akkumulationsgewebes ab. Dieser Prozess scheint bei G. officinalis
und J. atratus mit dem eigentlichen Auffiillen zusammenzufallen. Darauf wurde schon eher hingewie-
sen. Hinzu kommt, dass es bei beiden Arten trotz der Gesamtbiomasseverringerung zu keiner relativen
Abnahme der Biomasse der Wurzeln als dem Hauptspeicherort fiir Starke gekommen war. Die Koh-
lenhydratzulieferung aus dem Sprossbereich war demzufolge keineswegs gehemmt. Offenbar hatte die

Reservestoffeinlagerung bei beiden Arten oberste Prioritét. Sie kann nur sekundir als Ursache der
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Trockenstressempfindlichkeit gesehen werden, insbesondere dann, wenn daraufhin moglicherweise
weniger Ressourcen zur Erhéhung der Austrocknungsresistenz zur Verfiigung gestanden haben.

Bei C. dubium konnten die vermeintlichen Storungen der Photosynthese mit ihrer Fahigkeit zu wir-
kungsvoller Osmoregulation und damit zu rascherer Stabilisierung ihres Wasserhaushaltes in Zusam-
menhang gebracht werden. Bei dieser Art fanden sich in den Wurzeln erhohte Gehalte 16slicher Koh-
lenhydrate. Eine Anhdufung von Kohlenhydraten, namentlich von Saccharose, ist im Falle osmoti-
scher Belastung wiederholt beobachtet worden (Hsiao 1973, Gao et al. 1998, Kolarovi¢ et al. 2006)
und wird als eine von zahlreichen osmoregulatorischen Mallnahmen bei Abfall des Wasserpotentials
im Medium angesehen. Als Folge einer relativ zur ADP-Glukosephosphorilase, einem Schliisselenzym
der Stirkesynthese, hoheren a-Amylase-Produktion wird Speicherstirke zu osmotisch wirksamen Oli-
go- und Monosacchariden abgebaut (Jacobsen et al. 1986, Zeid & Shedeed 2006).

Bei G. officinalis hatte der Gehalt freier Zucker in allen unterirdischen Organen abgenommen. Dies ist
sicherlich eine Folge der gehemmten Photosynthese bei gleichzeitiger Aufrechterhaltung einer ange-
messenen unterirdischen Kohlenhydratspeicherung. Bei J. atratus war der Zuckergehalt unverdndert
geblieben. Interessant ist, dass es gerade bei C dubium zu einem relativen Anstieg von Glukose kam.
Natiirlich nehmen bei besonders osmotoleranten Arten auch die Monosaccharide zu, allerdings in ge-
ringerem Ausmal als Saccharose (z.B. El-Shourbagy & Kishk 1975). Aber auch andere osmotolerante
Arten zeigen solche erwarteten Verdnderungen nicht (Hartzendorf & Rolletschek 2001).

Insgesamt scheinen die Verdnderungen im Pool der 16slichen Kohlenhydrate bei den drei Stromtalar-
ten wie auch im gesamten Pflanzenreich keinesfalls regelmiflig zu sein. Es darf nicht iibersehen wer-
den, dass die vermehrte Speicherung von 16slichen Kohlenhydraten einen viel bescheideneren Beitrag
zum osmotischen Potential leistet als Elektolytspeicherung. Vor allem aber muss die relativ lange
Zeitspanne beachtet werden, die zwischen dem Ende der Stressperiode und der Analyse der unterirdi-
schen Organe lag. Zucker werden relativ kurzfristig wieder metabolisiert. SchlieBlich betrifft ein wei-
terer Aspekt der Kohlenhydratakkumulation die dadurch geforderte Nachlieferung von Kohlenstoffge-
risten, an der bei Vorliegen diverser Stressbedingungen die Prolinsynthese ansetzt (Stewart 1972,
Delauney & Verma 1993, Gzik 1996, 1998).

Da mit der in dieser Arbeit benutzten Analytik Prolin als Indikatoraminoséure fiir Trockenstress nicht
erfasst wurde, kann auf diese Aminosédure im folgenden nicht weiter eingegangen werden. Bekannt ist
aber, dass auch ein Anstieg der Gesamtkonzentration an freien Aminoséuren zu den osmoregulatori-
schen Anpassungen von Pflanzen an Trockenstress gehort (Zeid & El-Semary 2001). Neben der Syn-
these spezifischer Aminosduren wurde eine Forderung des hydrolytischen Proteinabbaus mehrfach
bestitigt (Zeid & Shedeed 2006). Die Neigung im Herbst Aminosduren anzuhiufen, war bei allen drei
Arten im Simulationsversuch in den Knospen am groBten. Dies geht mit den Befunden konform, dass
die Rametdichten nur wenig beeintrachtigt wurden. Allerdings waren sowohl bei C. dubium als auch
bei G. officinalis die Gesamtaminosaduregehalte der unterirdischen Organe nach einer Sommertrocken-
heit nur angestiegen, wenn die Pflanzen in ihrer zweijdhrigen Wachstumsphase von einer friithjahrli-
chen Uberflutung verschont geblieben waren. Mit Uberflutungsvorstress kam es stattdessen zu einer
Abnahme. Die gewonnenen Ergebnisse sind somit wie bei den Zuckern widerspriichlich. Sie belegen
eher die mit den loslichen Zuckern vergleichbare Rolle der Aminosduren bei der Bewéltigung vorrii-
bergehender Stresssituationen. Immerhin wird die scheinbar hohe Uberflutungssensibilitét der Wur-
zeln von C. dubium und G. officinalis weiter unten noch einmal thematisiert.

Beziiglich der Verteilung der freien Aminosduren sind die Ergebnisse etwas klarer. Es konnte gezeigt

werden, dass es vor allem in den iiberflutungsvorgestressten Uberdauerungsorganen dieser beiden
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Arten C. dubium und G. officinalis nach einer Sommertrockenheit zu einem Anstieg von ASP und
GLU bzw. zu einer Abnahme von GLN kam. Die wichtigsten Enzyme der N-Assimilation Nitratre-
duktase und Glutaminsynthetase werden durch Wassermangel in ihrer Wirksamkeit vermindert (Be-
cker & Fock 1986, Kumar & Srivastava 1992), entweder durch Substratmangel oder durch die direkte
Wirkung eines abgesenkten Turgors auf die Aktivitdt bzw. Neusynthese der Enzyme. So fithrte milder
Wasserstress in den Blittern von Gerste zu einer Abnahme im GLN/GLU-Verhéltnis (Wingler et al.
1999). Durch CO,-Verknappung infolge verengter Stomata erhdht Wassermangel jedoch auch die
Lichtatmung relativ zur CO,-Fixierung. Da GLU im zyklischen Prozess der Photorespiration ver-
braucht wird wiahrend GLN entsteht, wiirde dies wiederum das GLN/GLU-Verhiltnis ansteigen las-
sen. Novitskaya et al. (2002) haben allerdings gezeigt, dass sowohl der GLN-Gehalt als auch das
GLN/GLU-Verhiltnis nicht mit der berechneten Photorespirationsrate korrelierten, sondern vielmehr
mit der Photosynthese und der N-Assimilation in engem Zusammenhang stehen. Tatséchlich lédsst die
Photorespiration das GLY/SER-Verhiltnis ansteigen und den ASP- und ALA-Gehalt absinken (No-
vitskaya et al. 2002), und zwar nicht nur im Blatt selbst, sondern nach Lohaus & Fischer (2002) auch
im exportierenden Phloem. Bei den Stromtalpflanzen traten diese typischen Verdnderungen organab-
héngig nur bei den weniger toleranten J. atratus und G. officinalis auf. Besonderes Interesse verdient
dabei, dass der ASP-Gehalt bei J. atratus unverandert geblieben war, wahrend er bei G. officinalis und
bei der trockentoleranteren C. dubium sogar angestiegen war. Die Ursachen dafiir sind unklar.

432 Uberflutung

Sowohl J. atratus als auch G. officinalis waren hinsichtlich ihrer Uberlebenswahrscheinlichkeit und
thres Dichtewachstums &uflerst iiberflutungstolerant. Beide gehoren laut Burkart (1998) zu den iiber-
stauungstolerantesten Arten im Wirtschaftsgriinland der Unteren Havelaue. Ein konkurrenzbedingtes
Ausweichen auf extremere, suboptimale Standorte im unteren Bereich des Uberflutungsgradienten
erscheint damit fiir beide Arten moglich.

Die Beobachtung, dass J. atratus als einzige der drei Arten unter diesen Bedingungen zusitzlich eine
gesteigerte Biomasseakkumulation zeigte, ldsst sogar den Schluss zu, dass J. atratus nicht auf diese
Standorte verwiesen wird, sondern dort sein physiologisches Optimum findet. Ahnliche Effekte wur-
den auch bei anderen iiberflutungstoleranten Arten beobachtet (Justin & Armstrong 1987, Gebauer et
al. 1995). Moglicherweise hatten die anaeroben Bedingungen zu einer erhdhten Nahrstoffmobilitét
gefiihrt (Baldwin & Mitchell 2000, Keddy 2000), von der Pflanzen mit einem intakten, gut geschiitz-
ten Wurzelsystem profitieren konnen.

C. dubium hingegen tiiberlebte die Winter/Friihjahrsiiberflutung nur mangelhaft, vor allem in der Ein-
zel- und Monokultur. Dariiber hinaus zeigten die iiberlebenden Individuen nachfolgend eine starke
Reduktion ihrer Rametdichte und Biomasse. Nur die Blattanzahl/Ramet war konstant geblieben. Die-
ser Befund zeigt, dass zumindest die meristematischen Zellen gut gegen anoxische und postanoxische
Schiden geschiitzt sind (mogliche Mechanismen sieche Reichheld ef al. 1999). Interessanterweise hat-
ten auch die tiberfluteten konkurrenzfrei wachsenden Pflanzen von G. officinalis trotz gleichbleibender
Rametdichte weniger Gesamtbiomasse akkumuliert. Dieser Effekt kann bei beiden Arten ein deutli-
ches Zeichen fiir eine Schidigung der ndhstoffaufnehmenden Organe sein. Die Wurzeln gelten als
besonders sensibel gegeniiber Sauerstoffmangel (Ruhland & Ramshorn 1938, Roberts et al. 1992,
Ricard et al. 1994). Tatséchlich hatte ihre absolute Biomasse abgenommen, bei G. officinalis auch ihre
relative.

Ferner ist zu bedenken, dass im Friihjahr die fiir das heterotrophe Wachstum unterirdisch eingelager-
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ten Néhrstoffreserven durch einen beschleunigten anaeroben Verbrauch stark limitiert sein konnen und
somit das Wachstum verlangsamen. Bei zahlreichen anoxie-intoleranten Pflanzen kommt es nach dem
Umschalten des Zellstoffwechsels auf Girung zu einem messbaren Pasteur-Effekt (Summers et al.
2000, Gibbs & Greenway 2003). Die Fihigkeit kohlenhydratkonsumierende Prozesse zu drosseln ist
dagegen ein Merkmal iiberflutungstoleranter Arten (Schliiter & Crawford 2001, Fukao & Bailey-
Serres 2004). Dennoch nimmt man an, dass umfangreiche Mengen leicht mobilisierbarer Energiere-
serven die Vorraussetzung sind, um ldngere Sauerstoffmangelperioden zu iiberstehen und spéter deren
Folgen abzupuffern (Crawford & Bréandle 1996, Vartapetian 2006). Freie Kohlenhydrate sind bei der
Aufrechterhaltung fermentativer Prozesse effektiver als Lipide (Kolb et al. 2002). Bei Pflanzen steht
dabei oft die Mobilisierung von Stirke im Mittelpunkt des Geschehens (Steinmann & Bréandle 1984,
Loreti et al. 2003, Vartapetian 20006).

Die Wurzeln und nicht das Rhizom waren sowohl im Versuch als auch am natiirlichen Standort das
wichtigste Stirkespeicherorgan der drei untersuchten Stromtalarten. Dieser Befund scheint Untersu-
chungen anderer Feuchtgebietsarten zu widersprechen, bei denen eine gesteigerte Uberflutungstole-
ranz mit einer enormen Kohlenhydratspeicherung im Rhizom in Verbindung gebracht wird (Stein-
mann & Brindle 1984, Haldemann & Bréindle 1986, Weber & Brindle 1996, Ciskova et al. 2001,
Steinbachova-Vojtiskova et al. 2006). Allerdings werden zu den Wurzeln dieser Arten keine Befunde
mitgeteilt.

Die Stiarkemengen, die im Herbst in die Wurzeln eingelagert wurden, waren bei der {iberflutungstole-
ranten Art J. atratus und interessanterweise auch bei der sensiblen Art C. dubium wesentlich hoher als
bei der offenbar verbrauchseffizienteren tiberflutungstoleranten Art G. officinalis. Dafiir zeigte C. du-
bium im Friihjahr eine ausgeprigte Mobilisierung, die durch eine Uberflutung nur leicht gehemmt
wurde. Der Enzymapparat, der fiir die Mobilisierung der Reserven verantwortlich ist, war offenbar
kaum beschédigt oder in seiner Synthese gehemmt (Vartapetian 2006).

Auch im Rhizom von G. officinalis spielte die Umwelt keine Rolle bei der Stirkemobilisierung. Dafiir
wurden aber - wie aus der geringen Einlagerung erwartet - im Vergleich mit den anderen beiden Arten
stets nur geringe Mengen Stérke mobilisiert. In den Wurzeln erfolgte die Mobilisierung dagegen ein-
deutig als Reaktion auf die Uberflutung. Das galt im iibrigen ebenso fiir J. atratus. Bei diesen beiden
Arten wurde demnach ein Teil der leicht mobilisierbaren Speicherstirke tatséchlich funktionsgebun-
den in die Wurzeln eingelagert. Bei J. atratus ist zusétzlich auch die verstérkte Allokation von Bio-
masse in die Rhizome ein Indiz fiir eine gezielte Anpassung an einen iiberflutungsgefahrdeten Stand-
ort. Bei gleichbleibender Starkekonzentration ergibt sich auch daraus ein Plus an Stérke.

Nun kann man weiter annehmen, dass die im Herbst gespeicherte Stirkemenge von der Photosynthe-
seleistung wahrend der Vegetationsperiode abhingt. Die Ergebnisse zu G. officinalis und J. atratus
lassen sich mit dieser Hypothese jedoch nicht vereinbaren. Pflanzen beider Arten wuchsen zwar, wie
bereits erldutert, durch eine Sommertrockenheit limitiert, dennoch wurde ihre unterirdische Stirke-
speicherung im Gegensatz zu der von C. dubium nicht durch einen offensichtlichen Wassermangel
negativ beeinflusst. Die ndtigen Speicher-Gewebe wurden bei G. officinalis und J. atratus vermutlich
in zeitlicher Néhe zu ihrem Gefiilltwerden gebildet, wéahrend sie bei C. dubium wesentlich frither an-
gelegt worden sind.

Millard (1988) machte den Vorschlag das Phdnomen der pflanzlichen Stoffspeicherung in die beiden
Teilaspekte ,,Speicherung und ,,Akkumulation” zu unterteilen. Der erste Begriff ist dabei fiir Stoffe
reserviert, die aus einem Gewebe heraus mobilisiert werden, um das Wachstum eines anderen Gewe-

bes zu stimulieren, wahrend der letztere sich auf Stoffe bezieht, die sich anhdufen, wenn das Angebot

111



DISKUSSION

die Nachfrage iibersteigt (Monson et al. 2006). Chapin et al. (1990) stellten in diesem Zusammenhang
weiter fest, dass sich die Speicherung von Reservestoffen auf Kosten des Wachstums vollzieht, wih-
rend sich die reine Akkumulation aus einem Uberschuss rekrutiert. G. officinalis und J. atratus zeigten
demnach eine echte Stiarkespeicherung, wihrend C. dubium die Stirke ,,nur* akkumulierte.

An die Nutzung dieser Reserven kniipfen sich fiir die Stromtalpflanzen einige wichtige Konsequenzen
an, vor allem wenn man bedenkt, dass der Beginn der Wachstumsperiode haufig mit der letzten Phase
der Winter/Frithjahrsiiberflutung zusammenfillt. Auf die Fahigkeit {iberflutungstoleranter Arten koh-
lenhydratkonsumierende Prozesse zu drosseln (Schliiter & Crawford 2001, Fukao & Bailey-
Serres 2004), ist bereits hingewiesen worden. Hinzu kommt nach dem Ende der Stressperiode ein ef-
fektiver Energiestoffwechsel, der postanoxischen Schiden entgegenwirkt (Crawford & Brindle 1996).
SchlieBlich wird eine verbesserte Wettbewerbsfahigkeit der Pflanzen unter den Bedingungen der
Flussaue auch dadurch begiinstigt, falls das Wachstum noch wihrend der Uberschwemmung angekur-
belt wird. Der Energiestoffwechsel basiert dann auf Garung. Ausgangssubstrate der unter Sauerstoff-
mangel einsetzenden Gérung sind freie Zucker. Der Gesamtgehalt der freien Zucker reflektiert damit
das Gleichgewicht zwischen Stdrkemobilisierung, Transportkapazititen und girungsbedingtem Zu-
ckerverbrauch.

In den unterirdischen Organen aller drei Arten, auBer bei den durch Sommertrockenheit vorgestressten
C. dubium Pflanzen, kam es durch die Uberflutung im Frithjahr zu einem Anstieg im absoluten Zu-
ckergehalt. Abgesehen von der genannten Ausnahme konnte die Verbrauchsrate der Garung offenbar
nicht mit der Freisetzung der Zucker aus der Stirke mithalten. Somit kann zunéchst bei keiner der drei
Arten auf eine generell unter Anoxiestress verringerte a-Amylase Aktivitit geschlossen werden (Ar-
pagaus et al. 2000), auch nicht bei C. dubium, obwohl die leicht gechemmte Stirkemobilisierung dies
eigentlich vermuten lassen wiirde (sieche oben).

Unwabhrscheinlich ist danach aber auch die fiir viele anoxietolerante Arten nachgewiesene deutlich
erhohte Aktivitit des Garungsenzyms ADH (Kolb et al. 2002, Fukao & Bailey-Serres 2004). ADH
katalysiert die Ubertragung von NADH, auf Acetaldehyd (decarboxiliertes Pyruvat). Es entstehen
Ethanol und regeneriertes NAD. Freie Zucker werden verbraucht. Nur die Beobachtung, dass die rela-
tiven Hexosegehalte (Fruktose+Glukose) in den Wurzeln von C. dubium und J. atratus nach Uberflu-
tungsstress signifikant erniedrigt waren, spricht fiir einen gesteigerten Hexoseverbrauch und damit fiir
eine zumindest moderate Aktivititserhohung der Garungsenzyme beider Arten.

Es bleibt das Problem der fehlenden Anoxietoleranz von C. dubium. Eine mogliche Erklérung ist eine
ungiinstige Zusammensetzung ihrer Garungsendprodukte (Kolb ef al. 2002). Denn falls das auf dem
Glykolyseweg entstehende Pyruvat selbst als Wasserstoffakzeptor zur Regeneration von NAD dient,
entstiinde nicht Ethanol sondern Laktat. Bei weniger toleranten Arten kann Laktat zu einer cytoplas-
matischen Ansduerung fiihren (Vartapetian 2006). Dies zieht Dysfunktionen im Stoffwechsel nach
sich, die unter Umsténden bis zum Zelltod reichen (Kennedy ef al. 1992). Das im Rahmen der ADH-
katalysierten Garung entstehende Ethanol entweicht hingegen sehr leicht aus dem Gewebe (Kennedy
et al. 1992). Gefihrliche Level werden kaum erreicht. Ethanol kann jedoch nach der Uberflutung unter
beginnender Sauerstoffzufuhr zum hochtoxischen Acetaldehyd konvertieren (Pfister-Sieber & Bréind-
le 1994). Antioxidanzien wie Ascorbinsdure schiitzen die Gewebe vieler Arten vor post-anoxischer
Schadigung (Crawford & Briandle 1996). Da aber der Kohlenhydratstoffwechsel eng mit der Ascor-
batproduktion verbunden ist (Smirnoff & Wheeler 2000), sind relativ kohlenhydratverarmte Wurzeln,
wozu womdglich die von C. dubium gehoren, weniger gut dazu in der Lage.

Auch dass die im aeroben Stoffwechsel produzierten Enzyme Katalase, Peroxidase und Superoxid-
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dismutase nicht mehr oder noch nicht wieder in hinreichender Menge verfiigbar sind, konnte eine
mogliche Ursache der fehlenden Anoxietoleranz von C. dubium sein. Die daraus resultierende Unfa-
higkeit postanoxischen Schiden auf zelluldrer Ebene entgegenzuwirken, kann zunéchst nur zum beo-
bachteten Absterben der Wurzeln fiithren. Erst nachfolgend stirbt dann die ganze Pflanze ab.

Eine dritte mogliche Erklarung ergibt sich aus der Entstehung phytotoxischer lonen im reduzierten
Milieu des iiberfluteten Bodens (Pezeshki 2001).

Worin letztlich die Ursache der Intoleranz von C. dubium zu suchen ist, das beobachtete Vermogen
der Pflanzen, unabhingig von einer Uberflutung mit dem Austreiben der Blitter zu beginnen, spricht
sowohl fiir das Auftreten postanoxischer Schédden als auch fiir eine Schidigung der Wurzeln wahrend
der Uberflutung. Bei letzterem wiirde schlieBlich das Umschalten in die autotrophe Wachstumsphase
fehlschlagen.

Sehr eingehend wurde auch der Stickstoffmetabolismus der Stromtalpflanzen unter dem Einfluss er-
hohter Hypoxie untersucht. Im Simulationsversuch waren in den Wurzeln und Knospen aller drei Ar-
ten vor allem die Gehalte von ALA, GABA und GLU auf Kosten von GLN, ASP, ASN angestiegen.
In der Literatur gelten ALA und GABA schon lange als Indikatoren eines anaeroben oder hypoxischen
Stoffwechsels (Dubinina 1961, Kohl & Henning 1987, Haldemann & Bréindle 1988, Good & Muench
1993, Reggiani et al. 1997, Vartapetian 2006). Eine verhinderte Atmungskettenphosphorilierung fiihrt
iiber den Pasteureffekt zu einem erhohten Pool glykolytischer Zwischenprodukte (Pyruvat und
Phosphoenolpyruvat) und einem Anstau von Reduktionsdquivalenten (NADH,). ASP liefert nach De-
saminierung Oxalacetat (OAA). OAA wird zum Succinat reduziert und das bei der Glycolyse entstan-
dene NADH, regeneriert. Die Aminogruppe vom ASP wird durch Transaminierung von Pyruvat (oder
3-Phosphoglycerat) zu ALA (oder SER) konserviert. Durch den Abzug der C;-Kdrper wird auf elegan-
tem Wege die Glykolyse angetrieben (Good & Muench 1993).

Uber einen geschwiichten Energiestoffwechsel kann Sauerstoffmangel des weiteren dramatische Aus-
wirkungen auf den cytosolischen pH-Wert haben. Bereits Roberts (1988) vermutete Regulationssto-
rungen der Tonoplasten ATP-ase in Verbindung mit einer H'-Permeabilititserhdhung was einen Aus-
strom von Protonen aus der Vakuole ins Cytoplasma zur Folge hat. GABA, welches durch Dekarboxy-
lierung von GLU entsteht, wirkt nach Crawford et al. (1994) dieser Ansduerung effektiv entgegen.
Ferner kann ein angespannter Energiestoffwechsel zu einer verminderten ATP-abhingigen Synthese
von GLN und ASN fiihren. Die Gehalte der dazugehdrigen Aminosduren GLU und ASP steigen an.
Im Zusammenspiel mit der GABA- und ALA-Synthese, die wiederum GLU- und ASP verbrauchen,
miisste sich ein Gleichgewicht einstellen. Die Beobachtung aber, dass nur GLU angestiegen war, legt
den Schluss nahe, dass die GLU-Synthese stimuliert wurde. Reggiani et al. (2000) berichten fiir Reis-
wurzeln iiber eine Anoxie-bedingte Forderung der Synthese wichtiger Enzyme des GS/GOGAT-
Zyklus (Glutamin-Synthetase und Glutamat-Synthase), dem Herzstiick des Aminoséiurestoffwechsels.
In Ubereinstimmung mit den bisherigen Ergebnissen zeigte C. dubium im Simulationsversuch in der
Phase des Neuaustriebes im April den stidrksten anaeroben Stoffwechsel, und zwar vor G. officinalis
und J. atratus. Wihrend in den Wurzeln von C. dubium der ALA+GABA-Gehalt bei iiber 40 % lag,
war er in den unterirdischen Organen von G. officinalis und J. atratus unter 30 % geblieben. Das
heifBt, diese beiden Arten konnten im Frithjahr zum Ende der Uberflutungsperiode tatséchlich eine
vergleichsweise gute Sauerstoffversorgung ihrer unterirdischen Organe realisieren.

Neben dem angepassten Kohlenhydrathaushalt muss auch dem starken oberirdischen Wachstums-
schub beider Arten eine wichtige Funktion bei der Bewiltigung des Uberflutungsstresses zugeschrie-

ben werden. Die Pflanzen durchdringen mittels eines raschen Austriebes ihrer hochgewachsenen
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Schosser schon nach kurzer Zeit den Wasserkorper und stellen damit den Kontakt zur sauerstoftrei-
chen Luft her. Dieses oftmals nur ethylengetriebene Phanomen (Voesenek e al. 2004) ist vor allem
unter Wasserpflanzen weit verbreitet (Sauter 2000, Peeters et al. 2002, Fukao & Bailey-Serres 2004).
C. dubium bleibt hier aufgrund seiner ontogenetisch festgelegten Wuchsform chancenlos.

Bei G. officinalis gewihrleisten ausgedehnte Aerenchyme das Kontinuum aus Wurzel, Rhizom, Spross
und Luft. J. atratus besitzt zumindest hohle Stingel mit gekammerten Blittern. Alle drei anatomischen
Besonderheiten sind innerhalb einer konstitutiven Vermeidungsstrategie Kennzeichen an Staunésse
angepasster Pflanzen (Justin & Armstrong 1987, Vartapetian 2006). Oftmals sind die Wurzeln dieser
Pflanzen mit Plaques aus oxidiertem Eisen und Mangan bedeckt (St-Cyr & Crowder 1989, Emerson et
al. 1999). Die Salze fallen im Kontakt mit dem entsprechend des vorherrschenden Konzentrationsge-
falles aus den Pflanzen unterirdisch ausgeschiedenen Sauerstoffs aus (Mendelssohn et al. 1995). Dies
zeigte sich auch bei G. officinalis und J. atratus. Die ebenso weit verbreitete Fahigkeit zur konvekti-
ven Druckventilation der unterirdischen Organe (Brix et al. 1992, Bendix et al. 1994, Sorrell & Boon
1994, Grosse 1996) besitzen beide Arten jedoch nicht.

Uberflutung hatte bei J. atratus einen positiven Effekt auf die vegetative Fortpflanzung, sie hatte bei
G. officinalis keinen Einfluss, wihrend bei C. dubium die Knospenbildung eingeschriankt wurde. Das
unterstreicht die gute Anpassungsfahigkeit der ersten beiden Arten an tiberflutungsgepriagte Standorte.
J. atratus hatte in diesem Zusammenhang auch die Linge seiner Rhizome vergroflert. Wie bereits
unter dem Speicheraspekt diskutiert hatten die Pflanzen sogar aktiv ins Rhizomwachstum investiert.
Man konnte also neben der Biomasseakkumulation auch hieraus schlussfolgern, dass fiir J. atratus
iiberflutete Habitate optimal sind. Andererseits wurde bei J. atratus auch die generative Fortpflanzung
gefordert, wihrend sie bei G. officinalis genauso wie bei C. dubium gehemmt wurde.

Wie bereits erldutert sehen viele Autoren in der generativen Fortpflanzung auch eine Moglichkeit,
ungiinstige Habitate zu verlassen (Sakai 1995, Gardner & Mangel 1999, Prati & Schmid 2000, Cha-
loupecka & Leps 2004). Eine verringerte Samenproduktion wiirde im Umkehrschluss auf giinstige
Umweltbedingungen hinweisen.

Entscheidend ist der relative Beitrag der generativen Fortpflanzung im Verhéltnis zur vegetativen
Fortpflanzung. Dieses Verhéltnis verdnderte sich weder bei C. dubium noch bei J. atratus, was freilich
fiir C. dubium im eklatanten Widerspruch zu den bisher dargelegten Ergebnissen und Uberlegungen
steht. Bei G. officinalis nahm es ab. Diese Art bevorzugt demnach Standorte, die von einer langanhal-
tenden Winter/Friihjahrsiiberflutung geprigt sind.

Der gesteigerten Verzweigungsgrad ihrer Sprosse ist ein weiteres Indiz dafiir. Eine unter Optimalbe-
dingungen erhdhte Verzweigung wurde mehrfach bestétigt, sowohl an Feuchtgebietspflanzen als auch
bei Pflanzen anderer Okosysteme (Rautio et al. 2005, Wu et al. 2006). Abgesehen von einer verbes-
serten Lichtkonkurrenz (Wu et al. 2006) kann diese architektonische Eigenschaft die Kapazitdt von
klonalen Pflanzen bestimmen, ihre Ramets iiber die Bildung von Ausldufern in neue, benachbarte
Mikrohabitate zu platzieren, und zwar zusétzlich zum Rhizomwachstum (Wildova et al. 2007). Eine
starke Verzweigung kann andererseits aber auch Teil der bereits diskutierten Uberlebensstrategie
mancher Pflanzen sein, die generative Fortpflanzung unter erhéhten Stressbedingungen auf unter-
schiedliche Zeitrdume auszudehnen (Obeso 2004). Insgesamt sind damit die Ergebnisse zur relativen
generativen Fortpflanzung recht schwer zu interpretieren. Sie lassen keine klaren Aussagen in Bezug
auf eine Uberflutungstoleranz der drei Arten zu.
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4.4 Populationsbiologie der Pflanzen im Freiland

44.1 C. dubium

Der Einfluss des Standortes - Bei C. dubium waren sowohl die Populationsdichte als auch die An-
zahl der pro Jahr kumulativ gebildeten Ramets am tiefer gelegenen Standort C II grofer als am hoher
gelegenen C 1. Dieselben Unterschiede ergaben sich auf Rametebene: die maximale Blattlingen, die
Blatt-Turnover-Raten und die oberirdische Biomasse pro Ramet waren stets am Standort C II groBer
als am Standort C I. Und schlieBlich ging auch die Erholung von der Sommerflut 2002 ziigiger von-
statten, worauf die am Standort C II ermittelten hohen Fluktuationen der jéhrlichen Ausgangsdichte
hinweisen. Ein Vergleich der Rametdichten vom Jahre 2003 mit 2004 verdeutlicht dies (Abb.33).

Die Wasserverfiigbarkeit der Standorte mag der wichtigste Kontrollfaktor fiir das Wachstum von
C. dubium sein. Eine trockenheitsbedingte Schwichung des Populationswachstums und des einzelnen
Individuums wurden mehrfach bestitigt, sowohl an Gréasern als auch bei Dikotylen (z.B. Baruch 1994,
Lennartsson & Oostermeijer 2001, Eckstein 2005). Doch passt dies nicht mit den Ergebnissen des
bereits diskutierten Simulationsversuches zusammen. C. dubium zeigte dort 9 Monate nach der Som-
mertrockenheit kein gehemmtes Wachstum. Vielmehr deuten die Befunde auf eine hohe Trockentole-
ranz dieser Art. Die Pflanzen reagierten auf Sommertrockenheit {iberaus flexibel. Sie zeigten ein be-
sonders gutes Regenerationsvermdgen. Das heilit die beobachteten Wachstumsunterschiede am natiir-
lichen Standort haben héchstwahrscheinlich andere Ursachen als sommerlichen Wassermangel.

Ein wichtiger Aspekt ist wohl in diesem Zusammenhang die Nahrstoffversorgung der Standorte. In
temperaten Feuchtgebieten kommt es mit eintretender Wassersittigung - bedingt durch die Uberflu-
tung - vor allem im Frithjahr zu reduzierenden Bedingungen im Boden. Mit der damit verkniipften
Reduktion verschiedener Verbindungen werden die in ihnen festgelegten Elemente in eine mobilere
und z.T. pflanzenverfiigbarere Form iiberfiihrt. Hierdurch wird vor allem die Nihrstoffversorgung
tiefer gelegener Standorte erhoht (Baldwin & Mitchel 2000, Keddy 2000). Auch das Flusswasser
selbst fiihrt dort zu einem verstirkten Nahrstoffeintrag. Tatsichlich waren am tiefer gelegenen Stand-
ort C II die PO*- und Mg-Verfiigbarkeit groBer als am hoher gelegenen Standort C I. Das heift, die
Nahrstoffversorgung der Standorte konnte das Wachstumsverhalten von C. dubium in wesentlich stir-
kerem MalBle bestimmen als bisher angenommen. Zahlreiche Untersuchungen in Feuchtgebieten liefern
Anhaltspunkte dafiir, dass die Bodenndhrstoffversorgung mit der pflanzlichen Biomasse positiv korre-
liert ist (Keddy 2000). Auch zeigen z.B. nach Reich et al. (1992) Pflanzen néhrstoffreicherer Standorte
schnellere Blatt-Turnover-Raten. Diese Befunde stiitzen somit die Annahme, dass die Néhrstoffver-
sorgung der C. dubium Pflanzen am Standort C II ausgeglichener war als am Standort C I. Es muss zu
diesen Ausfiihrungen allerdings in Erinnerung gebracht werden, dass die N-Limitation wiahrend der
Vegetationsperiode, die sich aus dem Verhéltnis von l6slichen Zuckern zu l6slichen Aminosduren
ergeben hatte, liberraschenderweise am Standort C I geringer war als am Standort C II. Nur am Beginn
der Vegetationsperiode war es umgekehrt. Die entscheidende Wachstumsphase scheint also gerade in
diesem Zeitraum zu liegen. Die Vermutung, dass die Eigenschaften von C. dubium hauptsidchlich von
der sommerlichen Wasserversorgung kontrolliert werden, wird letztlich auch durch die Tatsache infra-
ge gestellt, dass die kumulative Blattanzahl pro Ramet unbeeinflusst vom Standort geblieben war. Im
Simulationsversuch war sie durch Sommertrockenheit erhoht worden. Lediglich die Ergebnisse zum
Speicherhaushalt der Wurzeln sprechen fiir eine Beeintrachtigung durch Sommertrockenheit.

Eine eindeutige Aussage ist aus physiologischer Sicht der Uberdauerungsorgane jedoch kaum mog-
lich. Obwohl die an beiden Standorten im Herbst gemessenen Parameter des Kohlenhydrathaushaltes
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(Stirke und freie Zucker) und auch die stofflichen Verdnderungen im Stickstoffhaushalt (freie Amino-
sduren) entsprechend des Simulationsversuches Anhaltspunkte fiir einen negativen Einfluss der Was-
serversorgung am Standort C I geben, werden natiirlich vor allem im Freiland mehrere Impulse zu-
sammenwirken. Das heifit die physiologischen Unterschiede mdgen zwar einer unterschiedlichen,
sommerlichen Wasserversorgung zuzuordnen sein, die zusétzliche Einschrinkung des Wachstums
wird dennoch von anderen Mangelsituationen herbeigefiihrt. Wenn beispielsweise Phosphat den limi-
tierenden Faktor im Friihjahr darstellt, so kann die unter diesen Bedingungen maximal mogliche Ent-
wicklung eben unter sehr verschiedenen osmotisch bedingten Verhéltnissen erreicht werden. Dariiber
hinaus kdnnte solch ein Mangel auch zu dhnlichen physiologischen Indizien fithren. Andererseits zeig-
te sich, dass die anhand der physiologischen ,,Trockenstressmarker* entsprechend dem Grad der
Sommertrockenheit vorausgesagte Rangfolge der Jahre mit 2001>2000>2002u.2004 relativ gut mit
den gemessenen Niederschlagswerten im Juli und August der Jahre tibereinstimmt (siche Abb.4).

Dass C. dubium die tiefer gelegenen Standorte im Gebiet der Unteren Havel meidet (Burkart 1998),
unterstiitzt dagegen den experimentell erarbeiteten Nachweis ihrer Intoleranz gegeniiber anoxischen
Verhiltnissen, sowohl auf physiologischer als auch auf phéanotypischer und entwicklungsbiologischer
Ebene. Auf dem intermedidr gelegenen Standort C II waren die Uberflutungsstressmerkmale des Si-
mulationsversuches, wie erhohte ALA und GABA-Gehalte und erniedrigte Glu und Fru-Gehalte im
Vergleich zum hoher gelegenen, nichtiiberfluteten Standort C I deutlich zu erkennen. Diese physiolo-
gischen Indizien waren im Friihjahr 2002 nochmals stirker als im Friihjahr 2001. Da die Uberflutung
in jenem Jahr bereits 30 Tage eher begonnen hatte, bleibt kein Zweifel an der enormen Stresswirkung
einer Winter-/Friihjahrsflut auf die Stromtalart C. dubium. Allerdings war die Speicherstirke der Wur-
zeln erneut auf ein vom Standort unabhingiges Schwellniveau abgesunken. Die Mobilisierung war
somit am Standort C II ausgepragter als am Standort C I. Ob sie am Standort C II liberflutungsbedingt
oder wie am Standort C I ausschlieBlich wachstumsbedingt mobilisiert worden ist, ist nicht bekannt.
Die Tatsache, dass es oberirdisch noch zu keinem Wachstum gekommen war, diirfte fiir erstere Hypo-
these sprechen, scheint aber andererseits dem Befund des Simulationsversuchs zu widersprechen. Fest
steht, dass die Stressresistenz, die laut Simulationsversuch nicht zwangsldufig mit der Hohe der einge-
lagerten Reserven verkniipft ist, ausgereicht hat, um nach dem Ende der 80-tégigen Stressperiode un-
gehindert und entsprechend der Nahrstoffverfiigbarkeit des Standortes zu wachsen. Im Simulations-
versuch hatten die zusitzlichen 40 Tage Uberflutung im Winter dies noch verhindert.

Die bereits diskutierte Beobachtung, dass C. dubium in der Aue auf Standorten im oberen Bereich des
Hohengradienten mehr Schwierigkeiten hat als im mittleren Bereich, wird durch die vergleichsweise
geringe Grofe der Bliitenstdngel und ihrer jeweiligen Doldenanzahl am Standort C I weiter manifes-
tiert. Andererseits waren hier sowohl die Anzahl der Samen pro Dolde als auch die reproduktive Effi-
zienz, d.h. der Anteil fertiler Samen erhdht. Solche trade-off’s kompensieren vermutlich ungiinstige
Standorteigenschaften. Die Parameter waren im Simulationsversuch nicht erfasst worden.

In der Regel wird die generative Fortpflanzung bei Pflanzen als ein Mechanismus zur Ausbreitung der
Art angesehen. Sehr iliberzeugend ist aber das mehrfach erwidhnte Konzept, diese Form der Fortpflan-
zung mit einer Flucht vor ungilinstigen Bedingungen zu verkniipfen (Sakai 1995, Gardner
& Mangel 1999, Prati & Schmid 2000, Chaloupecka & Leps 2004); es wurde bereits mehrfach darauf
hingewiesen. Direkte Néhrstofflimitierungen oder interspezifische Konkurrenz, die die Nahrstoffver-
fiigbarkeit indirekt verringert, filhren zu einer Allokation der pflanzlichen Ressourcen zugunsten der
generativen Fortpflanzung (Gardner & Mangel 1999, van Kleunen et al. 2001). Vaughton & Ram-
sey (1998) haben gezeigt, dass eine eingeschriankte Ressourcenverfiigbarkeit die Samenanzahl positiv
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beeinflusst. Auch Unterschiede im reproduktiven Angebot (=Samenanzahl) einzelner Korbchen, wie
sie bei Pflanzen am Standort C I gefunden wurden, werden mit der Verfiigbarkeit von Ressourcen in
Zusammenhang gebracht (Vaughton & Ramsey 1997). Andererseits ist es denkbar, dass ein einge-
schrinktes Ressourcenbudget das im Sprossmeristem festgelegte Verzweigungsmuster der Bliitenstén-
de als MaB fiir die spatere Doldenanzahl negativ beeinflusst. Piippo et al. (2005) demonstrierten an
Erysium strictum, dass die Verzweigung der Bliitenstingel von der Nahrstoffversorgung wahrend der
vegetativen Wachstumsperiode, also dem Rosettenstadium, abhidngig war.

Ein hervorragendes Kriterium bei C. dubium, die Wahrscheinlichkeit einer Bliitenbildung im néchsten
Jahr vorherzusagen, war die Biomasse der sterilen Rosetten. Die Befunde bestétigen das fiir diese Art
bereits im Rahmen der Konkurrenz diskutierte Phinomen, dass ausdauernde, monokarpe Kriuter erst
dann in die sexuelle reproduktive Phase eintreten, wenn sie eine kritische Mindestgrofe erreicht haben
(de Jong et al. 1986, Schmid et al. 1995, Chaloupeckad & Leps 2004). Der von Groth et al. (1996) bei
Trapa natans gefundene lineare Zusammenhang zwischen der vegetativen und generativen Biomasse

wurde allerdings nicht bestétigt.

Die Wirkung von Herbivoren — Der unerwartete Befund, dass im Jahr 2002 nur wenige Ramets am
Standort C II in die generative Lebensphase eingetreten waren, lasst sich auf die auerordentlich hohe
fralbedingte Sterblichkeit der Ramets im vorrausgegangen Herbst zuriickfithren. Vor allem die Ra-
mets der hoheren Grofenklassen waren im Herbst 2001 gefressen worden. Diese hohe Mortalitit mag
neben der gehemmten Reproduktion auch fiir die verringerte Jahresanfangsdichte, die geringe Ramet-
biomasse sowie den schwachen Mahdeffekt im Jahr 2002 ursidchlich gewesen sein.

Drei verschiedene Kleinsduger kamen als Herbivore in Betracht. Da die nordische Wiihlmaus oder
Supfmaus (Microtus oeconomus) und die Waldspitzmaus (Sorex araneus) andere Nahrungsquellen
bevorzugen - erstere erndhrt sich bevorzugt von Binsensténgeln, letztere von Regenwiirmern und In-
sekten - ist anzunehmen, dass die Feldmaus (Microtus arvalis) der gesuchte Konsument ist (Abb. 65).
FraBpraferenzversuche belegen, dass M. arvalis an C. dubium frisst (Eccard & Miihle unverdffentl.).
M. arvalis gehort zu den Kleinsdugern mit bester Anpassung an eine offene Kulturlandschaft (Wieland
1991). Die Aktivitdtsdichte dieser Art war 2001 standortunabhidngig. Dennoch wurde C. dubium nur
am tiefergelegenen, feuchten Standort C II konsumiert. Wie bereits dargelegt enthielten die Wurzeln
dort als Ausdruck der besseren Wasser- bzw. Néhrstoffversorgung wéhrend der Vegetationsperiode
zum Ende derselben mehr Stirke als am fraBverschonten Standort C I. Vermutlich stieg dadurch im
Gegenzug ihre Konsumentenattraktivitdt. Was moglicherweise als Anpassung an die jihrlich bevor-
stehende Winter-/Friihjahrsiiberschwemmung gedacht war, zwar eher im Sinne eines raschen Austrei-
bens als einer direkt erhohten Stresstoleranz, stellt sich bei genauerer Betrachtung als trade-off beziig-
lich einer Konsumentenattraktivitit dar.

Immerhin hatte sich der herbstliche Herbivorieeffekt des Jahres . JRg 1o Andeic
2001 auf die Populationsdichte der Pflanzen im folgenden Friih- *y
jahr 2002 nur schwach ausgewirkt. Am Standort C II war die
Dichte nach beiden Faktoren - Herbivorie und Winterflut - im-
mer noch deutlich gréBer als am Standort C 1.

Obwohl in der Literatur angenommen wird, dass nicht der Koh-
lenhydratgehalt sondern der Stickstoffgehalt den Nahrungswert

von Pflanzen bestimmt (Bozinovic et al. 1997, Harju & Hakka-
rainen 1997, Guichon et al. 2003), gibt es nur wenige Arbeiten Abb. 65  Microtus arvalis, die
zu den Ursachen der priméren pflanzlichen Herbivorenattrakti- Feldmaus, (Quelle Internet).
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vitdt in Feuchtgebieten. Nager, insbesondere die Feldmaus Microtus arvalis, bilden selbst ein wichti-
ges Glied im Nahrungsgefiige. Sie werden von Fiichsen, Mauswieseln, Greifvogeln und auch Storchen
erbeutet. Denkbar ist, dass eine groe Feldmauspopulation fiir den Erhalt seltener Tierarten (z. B. Mic-

rotus oeconomus) gilinstig ist, da sich der Priadationsdruck auf jene verringert.

Die Auswirkungen der Mahd — Die weiter oben angestellten Betrachtungen zum Zusammenhang
zwischen der Mindestgrofle der Rosetten und dem Auftreten der reproduktiven Phase leiten zu der
Frage tiber, welche Konsequenzen sich aus der Mahd fiir die Fortpflanzung ergeben. Die meisten Ra-
mets verharrten in ihrer vegetativen Lebensphase. Sie wuchsen nicht bis zur kritischen Mindestgrofle
heran und blieben deshalb nicht reproduzierend, und das, obwohl sich durch das Mihen die jahrliche
kumulative Blattanzahl pro Ramet C. dubium signifikant erhoht hatte. Viele rosettenbildende Pflan-
zenarten sind nach Beschiddigung des primiren Sprossapikalmeristems in der Lage, ihre bis dahin
dormanten basalen Blattknospen zu aktivieren (Lehtila 2000). Die von Asby (1973) fiir C. dubium
erwdhnte maximale Blattanzahl von 7 wurde in der Mahdvariante der vorliegenden Studie mit bis zu
12 Blattern weit libertroffen. Dennoch war das regenerative Wachstum unvollstindig, denn die nach-
wachsenden Blitter blieben klein. Letztlich war die gesamte photosynthetisierende Biomasse pro Ra-
met zu niedrig und damit der herbstliche Assimilattransfer in die Hauptwurzel offenbar nicht ausrei-
chend. Das ,,Schliisselsignal® fiir den Beginn der Bliitenbildung im néchsten Friihling wurde nicht
ausgelost. Andere Pflanzen mit aufbrauchender Endknospe kénnen dagegen eine Beschiddigung voll-
stindig kompensieren, manche reagieren sogar mit einer Uberkompensation (Paige 1992, Lennartsson
et al. 1998). Die miBige Regeneration von C. dubium wiirde Darstellungen entsprechen, wonach die
(Uber-)kompensation beschidigter Pflanzen von der unmittelbaren Ressourcenverfiigbarkeit abhingig
ist (siche Rautio et al. 2005). Ressourcen konnten durch die fehlende Fahigkeit der Pflanze sie zu mo-
bilisieren limitiert sein oder aber durch ein fehlendes Vorkommen per se. SchlieBlich ist eine erfolg-
reiche Regeneration mit (iiber-)kompensierender Wirkung auch stark vom Zeitpunkt der Beschédi-
gung abhingig (Lennartsson et al. 1998, Marshall et al. 2005). Womoglich waren die Nahrstoffspei-
cher der Rosetten von C. dubium zum Mahdtermin im Juni noch nicht ausreichend gefiillt (Ciskova et
al. 2001, Woolf & Madsen 2003).

Einen anderen Ansatz beschreibt Lehtila (2000). Danach ist unvollstdndiges regeneratives Wachstum
einfach nur die Folge einer natiirlichen graduellen Aktivierung der Knospen. Das hieBe die Blattknos-
pen verlieren iiber die Vegetationsperiode ihre Dormanz mit der Zeit von selbst, auch ohne Mahd.
Tatsdchlich ergaben die Freilandbeobachtungen bei C. dubium eine kontinuierliche Blattbildung von
April bis November. Dariiber hinaus wurde durch die Mahd im Mittel pro Ramet weniger als ein Blatt
zusidtzlich aktiviert. Auch die Lebensdauer der Blétter war unverandert geblieben.

Insgesamt entstand von der Blattentwicklung bei C. dubium das Bild eines relativ unplastischen
Merkmals, zumindest was die Fihigkeit betrifft, auf Néahrstoffverluste durch zeitiges Méhen zu reagie-
ren. Aus diesem Blickwinkel heraus scheinen die bei der Blattentwicklung aufgetretenen Standortun-
terschiede eher 6kotypischer Natur zu sein.

Interessanterweise gab es an beiden Standorten keinen signifikanten Einfluss der Mahd auf die Ra-
metdichte. Die Vermehrung von C. dubium war offenbar mahdunabhéngig. Obwohl es nicht moglich
war, Keimlinge von wurzelknospenbiirtigen Ramets zu unterscheiden, ist die dichtebezogene Mahd-
vertraglichkeit sicherlich ein wichtiger Aspekt zum Verstindnis, warum die artenreichen Brenndol-
denwiesen (Verband Cnidion) zu den verbliebenen Pflanzengesellschaften der mitteleuropéischen
Flussauen gehoren, in denen die ungediingte Aue ausschlieBlich durch extensives Mahen bewirtschaf-
tet wird (Burkart 2001, Hardtle ef al. 2006).

118



DISKUSSION

Der Einfluss des Sommerhochwassers 2002 (Abb. 66) — Die Erholung der Populationen nach der
Sommerflut 2002 ging nur langsam voran. C. dubium bendtigte zur Wiederherstellung der ,,normalen®
Rametdichten mehr als ein Jahr. Zunéchst waren die meisten Blétter durch die Flut abgestorben. Den-
noch kam es nach dem Riickgang des Wassers zu einem raschen Neuaustrieb. Viele Ramets hatten
offenbar unterirdisch {iberlebt. Vermutlich waren zum Zeitpunkt des Hochwassers im August ihre dort
befindlichen Assimilatspeicher recht gut gefiillt (Ciskova et al. 2001, Woolf & Madsen 2003). In eine
dhnliche Richtung weisen der Abfall des Stirkegehaltes und die Erhohung der Zucker- und Stressami-
nosduregehalte der Wurzeln im Herbst. Alle drei Phdnomene waren im Vergleich zu den anderen Jah-
ren aufgetreten. Obwohl die Menge der unterirdisch eingelagerten Stirke bei C. dubium scheinbar
keinen Einfluss auf das Uberleben einer Uberflutung wihrend der winterlichen Ruheperiode hat, kann
in den beschriebenen herbstlichen Verdnderungen eine physiologische Reaktion gesehen werden, die
zunichst das reine Uberleben einer plétzlich eingetretenen Sauerstoffmangelperiode sicherstellt, und
zwar in einer Phase hochster Stoffwechselaktivitdt. Ein Teil der verbliebenen Assimilate wird fiir den
Neuaustrieb der Blétter genutzt. Die fortgeschrittene Vegetationsperiode hat dann jedoch zur Konse-
quenz, dass es an Zeit mangelt, eine optimale unterirdische Assimilateinlagerung zu erzielen.

Im folgenden Jahr 2003 hatte die Rametdichte an beiden Standorten spiirbar abgenommen. Entweder
haben einige Ramets wegen fehlender Assimilate die winterliche Ruheperiode nicht iiberstanden oder
neugebildete Ramets von C. dubium entstammen generell aus Wurzelknospen, die bereits im Vorjahr
angelegt werden. Wurzeln sind &uBerst empfindlich gegeniiber anoxischen Bedingungen (Ruhland &
Ramshorn 1938, Roberts et al. 1992, Ricard et al. 1994). Fehlende Wurzeln bzw. Wurzelknospen auf-
grund der Sommerflut 2002, gefolgt von einer niedrigen Rametdichte 2003 fiigen sich widerspruchs-
frei in dieses Bild ein. Vorangegangener herbstlicher Fral} als Grund fiir die niedrige Dichte kann aus-
geschlossen werden, da nach dem sogenannten ,,Jahrtausendhochwasser* jegliche herbivore Aktivitit
zum Erliegen gekommen war. Die Wiederbesiedlung der Flussaue mit Kleinsiugern erfolgte in Uber-
einstimmung mit Wijnhoven et al. (2005, 2006) bis zum Winter 2003 nur sehr langsam. Auch im Herbst
2003, ein Jahr nach dem Extremereignis war es demzufolge zu keiner spiirbaren Konsumtion von
C. dubium gekommen. Das heisst die Pflanzen-Population konnte sich von der Sommerflut ,,unge-
stort™ erholen.

Die generative Fortpflanzung schien hingegen unmittelbar von der Sommerflut in Mitleidenschaft
gezogen worden sein. Die in dem betreffenden Jahr 2002 gesteigerte Bliitensténgelhohe am Standort
C I bzw. die verminderte Doldenanzahl am Standort C II, verglichen jeweils mit den Jahren 2000 und
2001, deuten dabei auf eine unabhingige Regulation beider Parameter hin. Hochgewachsene Bliiten-
sprosse ermoglichen es der iiberstauten Pflanze, ihre Bliiten und Samen weit iiber die Wasseroberfla-
che zu erheben. Es ist insbesondere ein erhohter Ethylenspiegel, der bei der intensivierten Sprossstre-

ckung iiberstauter Pflanzen eine wichtige Rolle spielt (Voesenek et al. 2006).

_1:-
Abb. 66 Sommer-
hochwasser 2002 der
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Allgemein — Das frithe Austreiben der Wurzelknospen tiberlebender Ramets direkt nach der Friih-
jahrsiiberflutung und der rasche Ubergang zum autotrophen Wachstum verschafft C. dubium einen
Konkurrenzvorteil gegeniiber anderen Arten zeitweise iiberfluteter Habitate. Das Wachstumsmuster
war charakteristisch und standortunabhéngig. Die lockere, aber unregelméifige Verteilung der Ramets
im Raum entspricht einem typischen Guerilla-Verhalten (Lovett-Doust 1981). Im Verlauf der 4-
jéhrigen Studie kam es immer wieder zu starken Fluktuationen der Rametdichte. Diese bemerkenswer-
te, kleinflichige Mobilitdt kann mit der ,,Guerilla“-Strategie des klonalen Wachstums dieser Art in
Zusammenhang gebracht werden. Herben et al. (1993) sehen darin einen typischen Anpassungsme-
chanismus von Rosettenpflanzen, die ,,naturgemiB“ kaum in der Lage sind, sich vertikal, d.h. im
Raum, vegetativ auszubreiten. Dariiber hinaus fehlen ihnen oft kompakte Rhizome, die es ihnen ge-
statten wiirden, ldnger in einem gegebenen Areal zu verharren.

Die Mortalitdt der C. dubium Ramets war rdumlich-zeitlich indifferent. Einige Arbeiten iiber klonal
wachsende Pflanzen fiihren an, dass aufgrund der intraspezifischen Konkurrenz héhere Dichten eine
hohere Sterblichkeit zur Folge haben (Bullock et al. 1994, Groth et al. 1996). Fiir C. dubium wurden
betrichtliche Teilpopulationsdichten von mehr als 180 Ramets/m” beobacht. Die genauere Analyse
ergab jedoch keine dichteabhingige Ramet-Sterblichkeit. Abgesehen von dem bereits erwdhnten Ein-
fluss von Herbivoren, beruhen die Unterschiede zwischen den Quadraten und Jahren offenbar auf an-
deren, von der Dichte unabhéngigen Faktoren.

Herkunft, Lebensphase und Grad der physiologischen Integration der Ramets sind biologisch duferst
bedeutsam (Slade & Hutchings 1987, Miinzbergova et al. 2005, Brezina et al. 2006, Zhang et al.
2006). Pitelka (1984) vermutet, dass die individuelle Pflanze durch diese Integration in der Lage ist,
das Rametwachstum sehr fein im Sinne einer minimierten Gesamtsterblichkeit abzustimmen. Leider
war es bei C. dubium im Freiland weder moglich die Ordnung der verschiedenen Ramets noch den
Grad des Ressourcenaustausches untereinander zu erfassen. Es gab freilich physiologische Anhalts-

punkte fiir einen Ressourcenaustausch zwischen generativen und vegetativen Ramets.

442 G. officinalis

Der Einfluss des Standortes — Ahnlich wie bei C. dubium war auch bei G. officinalis die Rametdichte
pro Fliche am feuchteren Standort groB3er als am trockeneren. Das Flachenwachstum und die Anzahl
der Primérramets je Individuum waren dagegen standortunabhéngig. Immerhin sterben die Ramets am
trockeneren Standort G I eher ab als am feuchteren G II. Die Vermutung, dass G. officinalis auf tro-
ckenen Standorten mehr Schwierigkeiten hat als auf feuchten, wird durch die vergleichsweise schwa-
che Investition in die vegetative Fortpflanzung (Knospengréfe) und die starke Investition in die gene-
rative Fortpflanzung weiter untermauert. Erinnert sei auch hier erneut an die Funktion der generativen
Fortpflanzung als Flucht vor ungiinstigen Bedingungen (Sakai 1995, Gardner & Mangel 1999, Prati
& Schmid 2000, Chaloupecka & Leps 2004).

Auch auf Ebene der Ramets stehen die meisten Ergebnisse beziiglich einer Trockenstressempfindlich-
keit im Einklang mit dem Simulationsversuch (z.B. Biomasse und Verzweigungsgrad). Dass die Ra-
mets am trockeneren Standort G I verstiarkt ins Dickenwachstum investiert hatten, anstatt in die Hohe
zu wachsen, mag mit der besonderen Herbivorensituation zusammenhéngen, die noch besprochen
wird. Die Internodienzahl blieb im iibrigen standortunabhéngig.

Obwohl natiirlich auch hier gilt, dass im Freiland der Nachweis einzelner Stressoren durch eine Reihe
zusitzlich wirksamer Faktoren erschwert wird, scheint die sommerliche Wasserverfiigbarkeit tatsdch-
lich ein wichtiger Kontrollfaktor des Wachstums von G. officinalis sein. Die morphometrischen Ver-
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dnderungen der Ramets am Standort G I im Vergleich unterschiedlicher Jahre ergaben allerdings auch,
dass trockenvorgestresste Pflanzen in der folgenden Vegetationsperiode, die von einer ausreichenden
Wasserversorgung gekennzeichnet ist, vor allem beziiglich Ramethdhe, -gewicht und -dichte verstirkt
kompensatorisch wachsen. Auch die Anzahl der im Juni z&hlbaren, d.h. bereits interkalar gewachsenen
Internodien war erhoht, wenngleich es bei der finalen Internodienzahl keinen Einfluss des Untersu-
chungsjahres gegeben hatte. Ahnliche Befunde liegen aus dem landwirtschaftlichen Bereich fiir die
extrem trockentolerante Leguminose Vigna unguiculata vor (Subramanian & Maheswari 1992).

Drei Aspekte werden deutlich. Erstens wird das aktuelle Wachstumsmuster stark von den Umweltbe-
dingungen des Vorjahres gepriagt. Dieses Phdnomen ist von vielen mehrjéhrigen Arten bekannt (Pear-
son & Mansfield 1994, Gloser 2005). Zweitens gibt es konstitutive Merkmale wie die finale Interno-
dienzahl. In der Literatur werden sowohl eine genetisch festgelegte Zahl diskutiert (Zopfi 1993, Kiihl
et al. 1999, Zaitsev & Khavkin 2004) als auch Zusammenhénge zwischen Internodienzahl und Um-
weltbedingungen beschrieben (Pearson & Mansfield 1994, Ramesh & Mahadevaswamy 2000). Drit-
tens modifiziert die Pflanze ihr Wachstum im Rahmen des vorgegebenen Musters nach den aktuellen
Umweltbedingungen, d.h. nach der aktuellen Wasserversorgung, und schafft damit wiederum die Ba-
sis fiir das Wachstum im néchsten Jahr. Die Frage, ob das Wachstum von G. officinalis von der Was-
serversorgung abhingt, wird also durch den Zeitfaktor sehr kompliziert. Leider konnte infolge der
Sommerflut 2002 kein weiteres Jahr untersucht werden. Die Befunde bestétigen aber die Hypothese
einer zeitweisen Persistenz dieser Art unter sommertrockenen Bedingungen.

Weitere Anhaltspunkte fiir einen eher negativen Einfluss der Wasserversorgung am Standort G I ge-
ben die an beiden Standorten in zwei Jahren im Herbst gemessenen Parameter des Kohlenhydrathaus-
haltes. Widerspriichlich waren dagegen die stofflichen Verdnderungen im Stickstoffthaushalt. Sie zeig-
ten nur im trockenen Jahr 2001 einen interpretierbaren Standorteffekt. Ob der Wasserfaktor in jedem
Jahr der entscheidende Umweltfaktor fiir die beobachteten Standortunterschiede ist, kann somit zwar
nicht sicher belegt werden, die fehlenden Konkurrenten am Standort G I ermdglichen es den Pflanzen
aber ohne weitreichende Konsequenzen auf mogliche Mangelsituation zu reagieren.

Ein anderer wichtiger Faktor, der das Wachstum in der Flussaue bestimmt, ist die Winter-/Friihjahrs-
iiberflutung. Typische Stressmerkmale wie erhdhte GLU, ALA, GABA und Glu-Gehalte bzw. ernied-
rigte Fru- und Sacch-Gehalte waren in den Uberdauerungsorganen der Pflanzen am Standort G II im
Vergleich zum Standort G I deutlich zu erkennen. Am Standort G II hatte die Uberflutungsperiode in
beiden Untersuchungsjahren zwischen 2,5 und 4,5 Wochen eher begonnen, was sich offenbar direkt
im Aminosdure- und Zuckermuster der unterirdischen Organe niederschlug.

Der Befund, dass die stressphysiologischen Indizien im Friithjahr 2001 nochmals stirker waren als im
Frithjahr 2002 passt hingegen nicht in dieses Konzept. 2001 hatte die Uberflutung fast sechs Wochen
spater begonnen als 2002. Es muss daraus der Schluss gezogen werden, dass die schidigende Wirkung
einer Uberflutung nicht zwangsldufig mit ihrer Dauer zusammenhingt. So bestimmt z.B. die Wasser-
temperatur in groem Mafe die pflanzliche Respiration (van Eck et al. 2005). Dariiber hinaus ist in
kaltem Wasser die Sauerstoffkonzentration relativ hoch (Pedersen et al. 1998). Vergleicht man die
beiden Friihjahre, dann fillt aber auf, dass 2002 stets wiarmer war als 2001 (siche Abb.3). Die wahr-
scheinlichste Losung des Widerspruchs ergibt sich nach Mallin et al. (2006) in der Annahme eines
stark erhohten biologischen Sauerstoffbedarfs (BOD), der durch hohe Nihrstoffgehalte des Uberflu-
tungswassers gefordert wird.

Dennoch war die Starkemobilisierung im Frithjahr 2002 ausgeprégter als im Friihjahr 2001. Eine plau-

sible Erklarung fiir diesen scheinbaren Widerspruch zur Hohe der Stressindikatoren liegt in der relati-
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ven Lage des Erntetermins begriindet. Je weiter fortgeschritten die Vegetationsperiode zum Termin
bereits ist, um so mehr Stérke ist durch normales, entwicklungsbedingt heterotrophes Wachstum ver-
braucht. Die moglicherweise stressbedingte Mobilisierung wiirde dadurch {iberlagert. Tatséchlich wa-
ren die Ramets im Friihjahr 2002 in ihrer Entwicklung bereits weiter als im Vorjahr zum gleichen
Erntetermin. Kurzfristig gemessene Standortunterschiede im Stiarkegehalt konnen somit kaum als uni-
versaler Gradmesser fiir Uberflutungsstress herangezogen werden.

Generell scheint die winter-/friihjahrliche Uberflutung fiir G. officinalis etwas weniger bedeutsam zu
sein als die Sommertrockenheit. Dies zeigen die fehlenden Parallelen des Standortvergleiches zum
Simulationsversuch beziiglich der Dichte, der Verzweigung und des Durchmessers der Ramets. Auch
lag der relative Indikatoraminosduregehalt ALA+GABA, ohne den der Knospen am Standort G II im
Jahr 2001, stets deutlich unter 30 %. Andererseits korrespondieren die am Standort G II im Vergleich
zum Standort G I geringere TM pro Ramet und gro8ere Ramethohe sowie die geringere Fertilitit mit
den Ergebnissen des Experiments. Ob allerdings die groBBere Ramethohe tatséchlich eine unmittelbare
Folge stirkeren Uberflutungssstresses ist, muss bezweifelt werden. Denn obwohl das Lingenwachs-
tum der Ramets in Ubereinstimmung mit Voesenek (2006) durch eine aktuelle Uberflutungssituation
stimuliert wurde, wurden diese Ramets stets von den am selben Standort bereits viele Tage langer
ohne Staundsse wachsenden Ramets eingeholt.

Im ibrigen konnten die im Simulationsversuch im Friihjahr beobachteten diversen physiologischen
Verianderungen trockenvorgestresster Pflanzen nicht nachgewiesen werden. Das heifit entweder konn-
ten die Auswirkungen jeglicher Wasserknappheit kompensiert werden oder es war im Vorjahr kein
starker Wassermangel aufgetreten.

Die Wirkung von Herbivoren — Trotz der Giftigkeit von G. officinalis, die vor allem dem Vorhan-
densein von zytotoxisch wirkenden Cucurbitacinen zugeschrieben wird (Hiller & Melzig 2006), wurde
an den Pflanzen rege gefressen. So hatten im Jahr 2001 am Standort G I Végel oder Kleinsduger ganze
Ramets unbeobachtet abgebissen. Im folgenden Jahr 2002 wurden Raupen der Federmottenart Stenop-
tilia bipunctidctyla (Scopoli, 1763) als Herbivore identifiziert. Sie hatten bis Ende Juli 95 % aller Ve-
getationskegel zerstort. Am anderen Standort G II wurden im selben Jahr etwa 10 % der Ramets wie-
derum von Vogeln oder Kleinsdugern vollstidndig abgebissen.

Als positive Reaktion der Pflanzen auf die jeweilige Beschddigung wurden scheinbar zunichst viele
neue Ramets gebildet. Ausgleichendes Wachstum ist - wie bereits bekannt - im Pflanzenreich weit
verbreitet (Rautio et al. 2005). Der Befund, dass sich die Sekundarrametbildung am feuchteren Stand-
ort G II synchron zum Absterben vieler Primirramets vollzieht, wihrend sie am trockenen Standort
G I zeitverzdgert auftritt, lieBe sich auf die unmittelbare Ressourcenverfiigbarkeit zuriickfiithren (Rau-
tio et al. 2005).

Ob die beobachtete Beeintrichtigung der generativen Fortpflanzung dhnlich kausal erfolgt ist, bleibt
dagegen unklar. Warum sollten die iiberlebenden Ramets in die Bliitenbildung investieren, wenn es
doch nicht zur Befruchtung bzw. Samenreife kommt. Die Zusammenhénge sind augenscheinlich kom-
plexer. Auch die Tatsache, dass es nachfolgend nur am Standort G I zu einem Anstieg des relativen N-
Gehaltes der oberirdischen Sprosse und des relativen GLN-Gehaltes im Transportaminosduremuster
gekommen war, ist widerspriichlich. Wahrscheinlich befand sich unter den fiinf geernteten Ramets am
Standort G II anders als am Standort G I kein Sekundérramet. Eindeutig sind dagegen die Folgen einer
Zerstorung des Vegetationskegels, was dazu fiihrt, dass keine weiteren Internodien ausgebildet wer-
den. Die Pflanze reagiert stattdessen mit Verzweigungen oder sie investiert, wie am Standort G I beo-

bachtet wurde, vermehrt ins Dickenwachstum. Dies sind typische Reaktionen apikaldominierter Pflan-
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zenarten (Rautio et al. 2005).

Der Einfluss des Sommerhochwassers 2002 — Im Gegensatz zu C. dubium war G. officinalis nicht in
der Lage, die unglinstigen Verhéltnisse einer Sommerflut zu ertragen. Dies steht im eklatanten Wider-
spruch zu der Auffassung von van Eck et al. (2004, 2006), nach der in einer Flussaue die untere Gren-
ze des Vorkommens einer Art entlang des Uberflutungsgradienten in erster Linie von der Uberflu-
tungstoleranz der jeweiligen Art wahrend der Vegetationsperiode bestimmt wird.

Offensichtlich fehlte es G. officinalis zu diesem Zeitpunkt sowohl an geeigneten Anpassungen zur
Stressvermeidung als auch zur Stresstoleranz. So spiegelte sich in den verdnderten Aminosduremus-
tern der unterirdischen Organe der enorme Stress wider, vor allem in den Wurzeln. Mdéglicherweise
waren bei dieser Art die unterirdischen Kohlenhydratspeicher Mitte August noch nicht ausreichend
aufgefiillt (Ciskova et al. 2001, Woolf & Madsen 2003). Da ein intakter Energiestoffwechsel Voraus-
setzung fiir das Uberleben einer solchen Uberflutung ist, kommt auch seiner Regulation eine zentrale
Bedeutung zu. Die bei G. officinalis stets vergleichsweise niedrigen unterirdischen Stirkegehalte zum
Ende der Vegetationsperiode deuten darauf hin, dass diese Art den Winter mit seinen regelméBigen,
lingeren Uberflutungen nur durch einen Eintritt ins Ruhestadium iiberleben kann. Falls bei G. offici-
nalis dieser Ubergang regulér erst im Herbst erfolgen kann, muss eine Sommerflut bei voller Stoff-
wechselaktivitdt und niedrigen Reservengehalten zwangsldufig vernichtend wirken. Die niedrigen
Stiarkegehalte der stark beschidigten Pflanzen im Herbst 2002 sind somit Ausdruck der fehlenden
Regenerationsfahigkeit. Die Pflanzen konnen sich nach solch einem Ereignis oft nur noch aus Samen
der Samenbank regenerieren.

Allgemein — Das zeitige Austreiben der Knospen noch wihrend der Friihjahrsiiberflutung verschafft
G. officinalis einen enormen Konkurrenzvorteil gegeniiber Arten wie C. dubium, die erst nach dem
Riickgang des Wassers erfolgreich zu wachsen beginnen. Im weiteren Verlauf der Vegetationsperiode
kann die Art aufgrund der Produktion kleinerer, sekundidrer Rametserien flexibel auf die herrschende
Umwelt reagieren. Dabei diirften neben dem erfassten Stress durch herbivore Beschiddigung auch an-
dere Faktoren eine Rolle spielen. Auch die Mortalitdt der G. officinalis Ramets war nur teilweise auf
die beobachtete Herbivorie zuriickzufithren. Ein Zusammenhang zwischen Rametdichte und Sterb-
lichkeit ist moglich (Bullock ef al. 1994, Groth et al. 1996), wurde aber nicht direkt bestimmt. Immer-
hin wurden betrichtliche Dichten von mehr als 1800 Ramets/m” beobachtet.

443 J atratus

Der Einfluss des Standortes — Der Standortvergleich bringt bei dieser Art wenig substantielle Er-
kenntnisse im Hinblick auf die Rolle der beiden nidher untersuchten abiotischen Faktoren. Zunéchst
unterstiitzen die Ergebnisse zur Bliitenbildung den im Simulationsversuch herausgearbeiteten stimulie-
renden Einfluss der Uberflutung. An beiden Standorten war es im Jahr 2002 im Vergleich mit den
Vorjahren zu einer gesteigerten Bliite gekommen. Das Hochwasser war im Friihjahr 2002 tatsichlich
besonders langanhaltend gewesen. Die physiologischen Stressmarker, insbesondere der enorm hohe
ALA+GABA Gehalt der Wurzeln am Standort J I, fiigen sich in dieses Bild ein. SchlieBlich deutet
auch die groflere Biomasse pro Ramet (=Halm) in jenem Jahr darauf hin. Im Falle dieses Parameters
liegt sogar der berechtigte Schluss nahe, dass der Uberflutungsstress am Standort J II stets hoher war
als am Standort J I. Sommertrockenheit hatte hingegen insgesamt keine Rolle gespielt.

Die Wirkung von Herbivoren — Die Fral3- und Trittwirkung der Rinder am Standort J II war ein Al-
les-oder-Nichts Phinomen. Zweifellos verdndern sich durch starke Beweidung die demographischen

Kennzeichen einer Population, vor allem die Uberlebensraten (Ehrlen et al. 2005, Maron

123



DISKUSSION

& Crone 20006). Bei J. atratus war die Vegetationsperiode 2001 durch die Beweidung am Standort J 11
wesentlich eher beendet als am Standort J I.

Der Einfluss des Sommerhochwassers 2002 — Im Gegensatz zu den anderen beiden Arten hatte
J. atratus seinen Lebenszyklus im August bereits abgeschlossen. Lediglich der geringe Stirkegehalt
und die hohen Zuckergehalte der iiberdauernden Wurzeln im Herbst deuten auf eine anaerobe Periode,
die es galt, bereits vor der alljahrlichen Winter-/Friihjahrsflut zu iiberstehen. Da aber die indikatori-
schen Aminosduren eines hypoxischen Stoffwechsels nicht angestiegen waren liegt der Schluss nahe,
dass es sich hier um eine Kohlenhydratmobilisierung im Sinne einer echten Stresstoleranz anstelle
einer Stressvermeidung gehandelt hat.

Allgemein — Wie bei G. officinalis verschafft das zeitige Austreiben der Knospen noch wahrend der
Friihjahrsiiberflutung auch J. atratus einen enormen Konkurrenzvorteil gegeniiber anderen Arten.

Das auf Populationsebene auftretende Wachstumsverhalten ist offenbar Resultat der vorherrschenden
Konkurrenzsituation. Prinzipiell dhnelt das Wachstumsmuster von J. atratus einem Ubergang zwi-
schen typischem Phalanx- und Guerilla-Verhalten zur Raumbesetzung (Lovett-Doust 1981). Am offe-
nen Pionierstandort ohne starke Konkurrenten entspricht es eher dem Phalanx-Typ mit seiner dichte-
ren Anordnung der einzelnen Ramets, wéihrend es am Griinlandstandort J II dem Guerilla-Typ mit
einer entsprechend lockeren Anordnung seiner Ramets nahe kommt. Die Stellung einer Pflanze im
Guerilla-Phalanx-Gradienten ist in Abhéngigkeit von den biotischen und abiotischen Umweltbedin-
gungen verdnderlich (Slade & Hutchings 1987, Carlsson & Callaghan 1994, Van Kleunen & Fischer
2001). Auch bei der nahe verwandten Gliederbinse Juncus articulatus wurde eine Kombination dieser
Strategien beschrieben und als Anpassung an Schwankungen von Wassertiefe und Néhrstoffgehalt im
Uferbereich interpretiert (Bernhardt 1995). Dariiber hinaus sprechen vor allem die Untersuchungen an
Ranunculus reptans fir eine genetische Variabilitdt und eine damit verbundene Selektivitit dieser
Strategien (Van Kleunen et al. 2002, Fischer et al. 2004).

Im Gegensatz dazu scheinen zeitliche Aspekte des Lebenszyklus von J. atratus weit weniger variabel
zu sein. Auch morphologische Merkmale wie die Halmdicke und vor allem die maximale HalmgrofBe
zeigten bei dieser Art eine geringe Plastizitit, wobei fiir den einzelnen Halm das Erreichen der maxi-
malen GroBe mit Sicherheit ressourcenabhéngig ist. Genetisch vorprogrammierte Muster unterliegen
prinzipiell einer gewissen phénotypischen Plastizitit. Im Falle der Halmdicke ist die stark modifizie-
rende Wirkung der unterschiedlichen Jahre besonders hervorzuheben. Ursdchlich miissen Faktoren
sein, die fiir beide Standorte gleichermallen giiltig sind, wie das Wetter. Zemlin et al. (2000) berichten
allerdings beim Schilf (Phragmites australis) von fehlenden Zusammenhéngen zwischen der jahrli-
chen Temperatursumme und verschiedenen morphologischen Groflen, die von den Halmen verschie-
dener Klone am Ende der Vegetationsperiode erreicht wurden.

Da bei J. atratus fertile Ramets im Mittel bis zu 40 cm groBer waren als infertile Ramets liegt die
Vermutung nahe, dass es auch bei dieser Art einen Zusammenhang zwischen der Bliitenbildung und
der Grofe der vegetativen Ramets gibt (Schmid et al. 1995, Chaloupecka & Leps 2004).

4.5 Schlussfolgerungen zu den Gefahrdungsursachen der Arten
und Konsequenzen fiir den Artenschutz

Die vorgelegten Ergebnisse demonstrieren, dass jede der untersuchten Arten ganz eigene Merkmals-
kombinationen besitzt, die ihr die Einnischung in eine mitteleuropéische Flussauenlandschaft ermdgli-
chen. Gemeinsamkeiten, die eine Gruppierung als Stromtalpflanzen rechtfertigen, beschrianken sich
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auf ihre geografische Verbreitung (Burkart 2001) und ihre geringe Konkurrenzkraft. Dies ist keines-
wegs iiberraschend und bestitigt den autdkologischgen Ansatz der vorliegenden Arbeit. Denn trotz
vielfdltiger Eingriffe des Menschen in die Hydrodynamik der FlieBgewisser ist die standortliche Viel-
falt der heutigen Flussauen recht hoch. Grundlage ist, wie bereits einleitend dargelegt, das komplexe
Zusammenspiel zwischen Substrat, Gelindehdhe, Grundwasserstandsschwankungen, Uberflutung,
Trockenfallen und Bewirtschaftung. Zum Gedeihen in diesen Okosystemen werden daher alle Pflan-
zen befdhigt sein, die auf Grund ihrer physiologischen, morphologischen und entwicklungsbiologi-
schen Konstitution fahig sind, der jeweils vorliegenden Kombination von Faktoren standzuhalten.
Dazu haben die verschiedenen Pflanzen verschiedenartige Strategien entwickelt.

Die Untersuchung der Frage, welche Kombination Eigenschaften bei einer konkreten Pflanzenart zur
Gefahrdung bzw. Seltenheit beitrdgt, kann sicher nicht abschlieBend beurteilt werden. Die dazu ge-
wonnenen Kenntnisse fiigen sich derzeit noch nicht in allen Punkten zu einem geschlossenen Bild.
Dennoch lassen sich aus den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit fiir C. dubium zumindest finf
Schwachpunkte ableiten:

1. Unter dem Aspekt sich aus der Samenbank heraus zu etablieren ist C. dubium als einzige der
drei Arten unter den abiotischen Bedingungen einer temperaten Flussaue als gefihrdet einzu-
stufen, insbesondere dann, wenn es den Pflanzen auf jahrlich iiberfluteten Standorten nicht ge-
lingt, regelmdfBig neue Samen zu bilden.

Zudem zeigt C. dubium die mit Abstand anfilligste Keimungsbiologie.

3. Die Art ist relativ konkurrenzschwach. Die zwei genannten Strategien, Fluchtstrategie = mehr
Samen oder persistieren = mehr vegetative Biomasse konnen unter Konkurrenz trotz bemer-
kenswert guter Uberlebensfihigkeit nicht umgesetzt werden.

4. C. dubium ist intolerant gegeniiber lingerer Uberflutung im Winter/Friihjahr, es sei denn, sie
wiachst mutualistisch, d.h. mit den richtigen Partnern zusammen.

5. Hohere Gehalte unterirdisch eingelagerter Assimilate verbessern die Uberflutungsstressresis-
tenz im Winter/Frithjahr nicht zwangslaufig.

Folgt man den Punkten, dann kdnnte ein verbessertes Schutzkonzept fiir diese Art etwa folgende Pré-
missen enthalten:

e Mahd ja, aber mit verringerter Haufigkeit oder - vor allem bei frithen Mahdterminen - mit ei-
nem rosettenschonenden, d.h. nicht zu tiefem Schnitt

e bei kiinstlicher Stauhaltung keine verlingerte Uberflutung bis in den Frithsommer hinein.

Auch fiir G. officinalis lassen sich aus den vorgestellten Ergebnissen fiinf Schwachpunkte ableiten:

1. Als obligater Lichtkeimer ist ihre Keimung an die Bodenoberflidche gebunden.

2. Da die untersuchten Populationen eher zum Assimilationstyp gehoren, der ndhrstoffreichere
Standorte bevorzugt und durch einen relativ offenen Stickstoftkreislauf weniger von eingela-
gerten Reservestoffen abhéngig ist, wire G. officinalis nach Kiihl et al. (1997) besonders an-
fallig gegeniiber mechanischem Stress wie hdufige Mahd und herbivore Beschédigung.

3. Die Art ist sehr konkurrenzschwach und wiirde auf ndhrstoffarmere Standorte verdrangt wer-
den. Vermutlich ist sie daher zumindest im Friihjahr auf hohe N-Gehalte im Boden angewiesen.
Sie investiert allerdings durch eine stimulierte vegative Fortpflanzung in eine Persistenzstrate-
gie.

4. Die Art ist unter Konkurrenz &uflerst intolerant gegeniiber Sommertrockenheit. Kann sie je-
doch an gefihrdeten Standorten konkurrenzfrei wachsen, so sind die Auswirkungen einer

Sommertrockenheit kaum sichtbar. Das weitere Wachstum der iiberlebenden Individuen steht
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dann im Vordergrund und kann sogar zu Massenbesténden fithren wie am Standort G 1 oder
anderswo (Roller 2003).
5. G. officinalis vertrigt keine Uberflutung im Sommer.
Ein verbessertes Schutzkonzept fiir diese Art konnte hiernach etwa folgende Pramissen enthalten:
e keine Mahd
e die Offenhaltung eher sommertrockener Standorte

e keine hdufigen Sommerhochwasser.

Fiir J. atratus lassen sich aus der Arbeit ebenso fiinf Schwachpunkte ableiten:

1. Als obligate Lichtkeimer ist die Keimung ihrer Samen an die Bodenoberflédche gebunden.

2. Da die eine untersuchte Population von J. atratus eher zum ,,Translokationstyp® gehort, der
sich durch einen internen Stickstoffkreislauf auszeichnet und néhrstoffirmere Standorte be-
vorzugt, wire die Art nach Kiihl ez al. (1997), zumindest an diesem Standort, besonders anfal-
lig gegen ein iibermaBiges Néhrstoffangebot.

3. Die Art ist konkurrenzschwach. Sie investiert in eine ,,Fluchtstrategie®.

Sie vertrigt Sommertrockenheit vergleichsweise schlecht und investiert stets unabhéngig von
der Konkurrenzsituation in eine samengebundene ,,Fluchtstrategie®.

5. Obwohl sie auf liberfluteten Standorten ihr Optimum hat, bleibt sie dort konkurrenzschwach.
Ein verbessertes Schutzkonzept fiir diese Art ist hieraus schwer zu formulieren. Abgesehen vom Erhalt
des typischen, temperaten Uberflutungsregimes miisste es folgendem Anspruch geniigen:

e die gezielte Schaffung offener, nihrstoffarmer Standorte, die am unteren Ende des Uberflu-

tungsgradienten liegen.

All diese abgeleiteten Handlungsvorschldge und ihre nun folgende abschlieende Diskussion verste-
hen sich als Briickenschlag zwischen einem reinen Erkenntnisgewinn und einer anwendungsorientier-
ten Forschung. Vieles muss darum spekulativ erscheinen. Es darf nicht vergessen werden, dass iiber
Grundlagenforschung erworbene Kenntnisse, zwar die Basis darstellen, um die effektivste Vorge-
hensweise zur Erreichung einer definierten naturschutzfachlichen Zielvorstellung zu finden, dass sie
aber nicht die daran ankniipfende angewandte Forschung ersetzen kann.

So legen die Befunde bei C. dubium nahe, dass gezielte Storungen, die einerseits ldnger bestehende
Liicken im Griinland erzeugen und andererseits das Eingraben der Samen beschleunigen, wie Mahd
und Beweidung aber auch tunnelgrabende Kleinsiduger, sowohl die duferst schwache Vermehrung
iiber Samen aktiv unterstiitzen konnten (Kotorova & Leps 1999) als auch die vegetative Ausbreitung
iiber Ausldufer. Andererseits sollte das Mahdregime aber grundsitzlich eine Bliitenstédngelbildung
zulassen, denn die dargelegten Ergebnisse zeigen, dass die Produktivitit von C. dubium auf dem Ni-
veau der Ramets durch das herrschende Mahdregime enorm beeintrachtigt wird. Aufgrund der Tatsa-
che, dass die Ramets erst dann in die sexuelle reproduktive Phase eintreten, wenn sie eine kritische
Mindestgrofe erreicht haben, hat dies weitreichende Konsequenzen fiir die Samenbildung.

Im Gegensatz zu C. dubium ist die Samenkeimung von J. atratus und G. officinalis kein Grund fiir
ihre die Seltenheit. Beide Arten keimten sehr leicht. Auch sie miissten als obligate Lichtkeimer von
den fiir C. dubium empfohlenen Maflnahmen wie z.B. Mahd profitieren. Da aber ihre Keimung an die
Bodenoberfliche gebunden ist, kdnnten auch die Nihe zum Wasser und auch das Uberflutungsregime,
d.h. die Stromtalbindung, bei der Schaffung und dem Erreichen geeigneter Standorte wesentlich sein.
Zumindest hatten sich ihre Samen als sehr {iberflutungstolerant gezeigt.

Fine gezielte Bewirtschaftung wie Mahd, Beweidung und Viehtritt scheint dennoch durch das Entfer-
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nen konkurrenzstirkerer Wiesenpflanzen fiir viele konkurrenzschwache Arten grundsitzlich vorteil-
haft zu sein. Unter dem Naturschutzaspekt der Artenvielfalt ware sie damit wiinschenswert. So war im
Griinland die Dichte der rosettenformigen Ramets von C. dubium als MaB fiir das vegetative Vermeh-
rungspotential dieser Art von der Mahd unabhingig geblieben.

Aber auch néhrstoffarme Standorte konnen per se eine Konkurrenzarmut gewahrleisten (Keddy 2000).
Daneben kann ein fiir temperate Flussauen typisches Uberflutungsregime, mit dem Wechsel zwischen
Staunédsse im Winter/Frithjahr und Trockenfallen der Standorte im Sommer/Herbst als natiirliche Sto-
rung die Etablierung staunidsseempfindlicher Konkurrenten verhindern.

Da die konkurrenzschwache Art G. officinalis wahrscheinlich sowohl gegeniiber Néhrstoffarmut als
auch Mahd und Sommertrockenheit anfillig ist, miisste sie ihre spezifische Nische demnach auf
Standorten finden, die von einer Winter/Friihjahrsiiberflutung und einem Néahrstoffeintrag im Friihjahr
geprigt sind. Ob die Pflanzen auch eine vollstindige Uberflutung bis in den Friilhsommer hinein iiber-
leben ist dabei unklar. Die im Zuge des Klimawandels prognostizierte Verlagerung der Niederschldge
in die winterliche Ruheperiode ist in diesem Zusammenhang duflerst relevant. Auch die Haufigkeit
von sommerlichen Hochwasserereignissen konnte sich erhohen. Dies schrinkt jedoch die 6kologische
Nische von G. officinalis nachweislich ein, es sei denn sie findet geniigend neue Etablierungsstellen
im System. Andere Arten wie C. dubium konnten hingegen von haufigen Sommerhochwassern profi-
tieren. Angesichts der vorliegenden Daten ist bei dieser Art nur die Verldngerung der Winter/Friih-
jahrsiiberflutung in die Vegetationsperiode hinein problematisch. Die Details der vorgestellten Arbeit
zeigen, dass C. dubium aufgrund der hohen Flexibilitdt gegeniiber Sommertrockenheit ihre spezifische
Nische offenbar auf Standorten findet, die von der Wechselwirkung zwischen Uberflutung und Néhr-
stoffverfiigbarkeit gepriigt sind. Lingere Uberflutungsperioden, die weit in die stoffwechselaktive
Vegetationsperiode hineinragen, schrinken den giinstigen Bereich entlang dieses Gradienten ein.
Postanoxische Schéden oder direkte Wurzelschidden sind dann vermutlich durch wachstumsbedingt
fehlende Assimilate nicht mehr zu vermeiden.

Bei C. dubium wird deutlich, dass Investitionen in ein rasches, heterotrophes Wachstum im Friihjahr
fiir das Uberleben im Griinland als konkurrenzschwache Art enorm wichtig sind. Eine damit einherge-
hende gesteigerte Wurzelkonsumentenattraktivitidt wird in Kauf genommen und gut toleriert. Anzu-
merken ist, dass in einer Flussaue der Beweidungsdruck durch Herbivore im Vergleich zu anderen
Okosystemen aber insgesamt vermindert ist (Wijnhoven et al. 2006).

J. atratus wire die Einzige der drei Arten, die von einer lingeren winterlichen Uberschwemmung und
haufigeren Sommeriiberflutungen profitieren kdnnte. Bei dieser Art, so legen die Befunde nahe, wei-
chen 6kologisches und physiologisches Optimum nur wenig voneinander ab.

Aus den hier abgeleiteten Vorschldgen fiir MaBnahmen zum Erhalt und zur Vergréferung bestehender
Populationen der drei gefahrdeten Stromtalarten, die gleichzeitig der Verbesserung der Metapopulati-
onsstruktur dienen, wird deutlich, dass der im Naturschutz weit verbreitete Focus auf einzelne Arten
das Uberleben anderer Arten erschweren kann und nicht zu Unrecht hiufig kritisiert wird. Freilich
kann es im Einzelfall hilfreich sein, die sensiblen Eigenschaften einer Art und ihre Ursachen in der
Planungsphase von Mafinahmen zu beriicksichtigen, denn individuenreiche Restpopulationen sind
nach Rosenthal (2006) der Schliissel zum Arterhalt im europdischen Feuchtgriinland. Entscheidend
aber ist in der Auenlandschaft wohl neben dem Festhalten an der rdumlichen Vielfalt auch das Festhal-
ten an der ,,zeitlichen Vielfalt”, sowohl in der Hydrologie als auch bei der Bewirtschaftung.
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5 * Zusammenfassung und Ausblick

Feuchtgebiete und ihre Lebensgemeinschaften sind weltweit in ihrer Existenz bedroht. So gelten die
ausdauernden, krautigen Stromtalpflanzen Chnidium dubium (Schkuhr) Thell., Gratiola officinalis L.
und Juncus atratus Krocker, die in Mitteleuropa in ihrem Vorkommen eng an Flussauen gebunden
sind, in Deutschland stark gefdhrdet.

Sowohl zum Schutz dieser sensiblen Arten als auch zu ihrer méglichen Nutzung als Bioindikatoren
sind grundlegende Kenntnisse ihres Lebenszyklus und ihrer 6kologischen Anspriiche an die hochdy-
namischen Bedingungen einer Flussaue erforderlich.

In der vorliegenden Arbeit wurden daher das Samenbank- und Keimverhalten, die Konkurrenzkraft

und die abiotische Stresstoleranz aller drei Arten untersucht.

Zur Simulation auentypischer Uberschwemmungsperioden in der Samenbank wurden im ersten Ver-
such vergrabene Samen vier zeitlich versetzten winterlichen Uberflutungsereignissen von 30, 60, 120
und 180 Tagen ausgesetzt. Eine Variante unter vollstindiger Trockenheit ergénzte den Versuch. Er-
fasst wurden das Uberleben, die Keimfihigkeit und der Keimungsbeginn nach 1, 2 und 3 Jahren.

Im Fokus einer zweiten Versuchsreihe standen elementare Keimungseigenschaften. Untersucht wur-
den die einzelne und kombinierte Wirkung von Licht, Temperatur, Tag-/Nacht-Temperaturdifferenzen
und einer 3monatigen feucht-kalten Stratifizierung. Bei C. dubium wurden ergénzend dazu der Effekt
von Gibberellinséure gepriift und der Jahreszyklus der Keimruhe verfolgt.

SchlieBlich wurde im Freiland ein zweijdhriger Pflanzversuch angelegt, um die Wirkung von Konkur-
renz, 6 Wochen Sommertrockenheit und 120 Tagen Winter-/Friihjahrsiiberflutung - allein und in
Kombination - auf das Uberleben, das Wachstum, die Fortpflanzung und den Speicherhaushalt (Koh-
lenhydrate und Stickstoff) adulter Pflanzen zu erfassen. Zusétzlich wurden die an den Versuchspflan-
zen gewonnenen Ergebnisse mit denen von Pflanzen an jeweils zwei natiirlichen Standorten im
,Feuchtgebiet Internationaler Bedeutung® Untere Havelniederung verglichen. Die Pionierarten J. atra-
tus und G. officinalis wachsen dort eher auf tiefer gelegenen, iiberflutungsgefidhrdeteren Standorten,
wiahrend C. dubium als typische Art des Wirtschaftsgriinlandes bevorzugt hoher gelegene, sommertro-
ckenheitsgefahrdetere Standorte besiedelt. In der Havelniederung erfolgten zusétzliche Messungen zur
Populationsbiologie, Nahrstoffdynamik und zur Stérungsresistenz (Mahd, Herbivorie, Sommerhoch-

wasser) der drei Arten. Die wichtigsten Ergebnisse lauten wie folgt:

1. Eine jhrliche Uberflutung verringerte nur bei C. dubium das Uberleben in der Samenbank. Zu-
dem hemmte sie bei den iiberlebenden Samen die Keimfdhigkeit. Auch iiberflutete Samen von
G. officinalis keimten nur mit minderem Erfolg. Bei beiden Arten nahm diese Hemmung vermut-
lich als MaB fiir die Tiefe der Keimruhe weder mit der Uberflutungsdauer noch mit den Jahren zu.
Stattdessen war sie stark vom aktuellen Untersuchungs- und vom Erntejahr der Samen abhéngig.

2. Trockenheit hatte bei keiner Art einen Einfluss auf die Uberlebensrate in der Samenbank. Nur auf
die Keimfzhigkeit wirkte sie bei C. dubium stark und bei G. officinalis moderat hemmend.

3. Die kleinen Samen der beiden typischen Pionierarten G. officinalis und J. atratus zeigten vor allem
durch ihr absolutes Lichtbediirfnis eine Bindung an offene Standorte. Bei J. atratus wirkten hohe
Temperaturen jedoch keimhemmend. Uber das Erfassen einer Tag/Nacht-Temperaturdifferenz
sind Samen von J. atratus nie, von G. officinalis nur im Spatsommer und von C. dubium stets fa-
hig, Liicken in der Vegetation oder einen sinkenden Wasserspiegel zu erkennen. Das Niveau der

priméren Keimruhe war bei C. dubium ausreichend, um eine sofortige Keimung im Herbst zu ver-
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hindern. Vergrabene Samen zeigten einen jahrlichen Keimruhezyklus. Feucht-kalte Stratifizierung
wirkte nur teilweise, eine hohe Gibberellinsdure-Konzentration vollstindig keimruheaufthebend.
Die experimentellen Untersuchungen bestétigten die Hypothese, dass die drei seltenen Stromtalar-
ten nur eine geringe Konkurrenzkraft besitzen. Der Konkurrenzeffekt, d.h. die Konkurrenzwir-
kung, die von den drei Arten ausgeht, war dulerst gering. C. dubium wirkte sogar mutualistisch.
Bei allen drei Arten kam es unter Konkurrenz, die auf sie selbst einwirkt, zu Einschrankungen des
Uberlebens, der Produktivitit und des Wachstums. Morphologische Veréinderungen waren bei
G. officinalis am ausgepragtesten. Eine Biomasseallokation in die unterirdischen Organe fand sich
bei allen, eine Fluchtstrategie {iber eine relativ vermehrte Samenbildung nur bei J. atratus.

Auf stressphysiologischer Ebene fithrte Konkurrenz nur bei G. officinalis und J. atratus, nicht aber
bei C. dubium, zu Verdnderungen. Gemessen wurde der a-Aminostickstoffgehalt der Blétter.
Sommertrockenheit fiihrte generell, aber vor allem bei G. officinalis und J. atratus zu einer hohe-
ren Sensibilitit gegeniiber Konkurrenz. Mit Uberflutung federte G. officinalis die Wirkung ab.
J. atratus gelang dies nur teilweise. C. dubium wuchs dagegen mutualistisch.

Sowohl die physiologischen Befunde des Simulationsversuches als auch die der Untersuchungen
am natiirlichen Standort bestétigten, dass zumindest G. officinalis und auch J. atratus Schwierig-
keiten haben, wachstumslimitierende Ressourcen wie Stickstoff rasch aufzunehmen und/oder effi-
zient umzusetzen. Berechnungen haben ergeben, dass J. atratus bis zu 65 % und G. officinalis et-
wa 30 % des Sprossstickstoffs am Ende der Vegetationsperiode in Richtung der unterirdischen
Uberdauerungsorgane ableiten.

Alle drei Arten waren im Hinblick auf ihre Uberlebensrate sehr sommertrockenheitstolerant; ein
konkurrenzbedingtes Ausweichen auf hoher gelegene, sommertrockenheitsgefahrdetere Standorte
erscheint damit moglich.

Wihrend C. dubium sogar seine Biomasse steigerte, sank die Biomasseproduktion bei J. atratus
und G. officinalis enorm ab. J. atratus gelang zwar auf Populationsebene ein kompensatorisches
Wachstum, beide Arten zeigten auch morphologische Anpassungen, dennoch gab es sowohl bei
G. officinalis als auch bei J. atratus starke Indizien fiir eine samengebundene Fluchtstrategie.

Die hohen Kosten, die mit dem Uberstehen einer Sommertrockenheit verbunden sind, offenbaren
sich bei beiden Arten in einer starken Abnahme ihrer Uberlebensrate unter Konkurrenz. Anderer-
seits besitzen iiberlebende Individuen von G. officinalis das Potential, den freigewordenen Raum
iiber eine starke Rametneubildung rasch wiederzubesetzen. Bei beiden Arten war es nicht oder
nicht mehr mdglich, eine Osmoregulation {iber Kohlenhydrate nachzuweisen. Nur trockenstressty-
pische Verdnderungen im Aminosdurestoffwechsel dokumentieren den im Vergleich zu C. dubium
stirkeren Stress. Grundlage fiir die flexible Reaktion von C. dubium auf Sommertrockenstress sind
Investitionen in die Wurzeln und wahrscheinlich eine gegliickte Osmoregulation.

Sowohl J. atratus als auch G. officinalis waren im Hinblick auf ihre Uberlebensrate und ihr Dich-
tewachstum &uferst iiberflutungstolerant. Ein konkurrenzbedingtes Ausweichen auf extremere
Standorte im unteren Bereich des Uberflutungsgradienten erscheint somit fiir beide Arten mdglich.
J. atratus steigerte sogar seine Produktivitit.

Von C. dubium iiberlebten hingegen nur wenige Individuen, die zudem ein stark reduziertes
Wachstum zeigten. Nur ihre Blattmeristeme waren anoxietolerant. Vergleiche der Aminoséure-
muster belegen, dass C. dubium in der Phase des Neuaustriebes im April tatsidchlich einen stirker
anaeroben Stoffwechsel und angespannteren Energichaushalt besitzt als G. officinalis und J. atra-
tus. Die Intoleranz von C. dubium basiert entweder auf allgemeinen postanoxischen Schéden oder
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10.

11.

auf direkten Wurzelschiden. J. atratus und G. officinalis vermeiden Uberflutungsstress, indem ih-
re hochgewachsenen Schosser den Wasserkdrper rasch durchdringen. Zudem besitzt G. officinalis
ausgedehnte Aerenchyme und J. atratus hohle Stéingel mit gekammerten Bldttern. Beiden fehlt je-
doch die Fahigkeit zur konvektiven Druckventilation ihrer unterirdischen Organe. Bei allen drei
Arten, d.h. auch bei C. dubium, fehlen klare Indizien fiir eine Fluchtstrategie nach Uberflutung.
Das wichtigste Stirkespeicherorgan war stets die Wurzel und nicht das Rhizom. J. atratus und
G. officinalis zeigten eine echte Speicherung, wihrend C. dubium die Stéirke ,,nur* akkumulierte.
Am natiirlichen Standort im Griinland wéchst C. dubium sehr variabel in Raum und Zeit mit Dich-
ten zwischen 2—-180 Ramets/m”. Die Halblebenszeit der verschiedenen Rametkohorten lag zwi-
schen 0,1 und 1,3 Jahren. Einzelne Ramets wurden &lter als 4 Jahre. Die Ramets vermehren sich
nur einmal in ihrem Leben. Die hochste Wahrscheinlichkeit fiir einen vegetativen Ramet, sich in
einen generativen Ramet umzuwandeln, lag bei 11,6 %. Es gelang indirekt nachzuweisen, dass die
Stickstoffversorgung letzterer im Herbst iiber intraklonale Verbindungen zu vegetativen Ramets
funktioniert. Dass C. dubium in der Aue auf Standorten im oberen Bereich des Hohengradienten
mehr Schwierigkeiten hat als im mittleren Bereich, zeigte sich auf physiologischer, phénotypi-
scher und entwicklungsbiologischer Ebene. Die unterschiedliche Wasserversorgung der Standorte
ist dafiir nicht urséchlich. Stattdessen wurden Unterschiede bei der N-Limitierung des Pflanzen-
wachstums nachgewiesen. Lediglich die Ergebnisse zum Speicherhaushalt der Wurzeln sprechen
fiir eine Beeintrachtigung durch Sommertrockenheit. Dass C. dubium die tiefer gelegenen Standor-
te im Gebiet der Unteren Havelniederung meidet, unterstiitzt dagegen den experimentell erarbeite-
ten Nachweis ihrer Intoleranz gegeniiber anoxischen Verhéltnissen. Auf Populationsebene toleriert
C. dubium Storungen durch Herbivorie, Mahd und Sommerflut. Die Feldmaus Microtus arvalis
(Pallas, 1778) war der Konsument besonders stirkereicher Pfahlwurzeln.

G. officinalis kann mit kleinen, sekunddren Rametserien flexibel auf wechselnde Umweltbedin-
gungen reagieren. Alle Ramets sterben am Ende der Vegetationsperiode ab. Es wurden betrachtli-
che Dichten von mehr als 1800 Ramets/m” und 870 Ramets/Individuum beobachtet. Die meisten
phénotypischen, entwicklungsbiologischen und physiologischen Standortunterschiede untermau-
ern die im Simulationsversuch nachgewiesene Trockenstressempfindlichkeit dieser Art. Die Er-
gebnisse bestétigen aber auch die Hypothese einer zeitweisen Persistenz unter sommertrockenen
Bedingungen. Typische physiologische Uberflutungsstressmerkmale fanden sich, obwohl sie nicht
sehr ausgepriagt waren, an beiden Standorten. Standortunterschiede beim Wachstum und der Pha-
nologie lassen sich in Anlehnung an den Simulationsversuch nicht auf Effekte der winter-
/friihjahrlichen Uberflutung zuriickfiihren. Die Reaktionen auf herbivore Beschidigung waren ty-
pisch fiir apikaldominante Pflanzenarten. G. officinalis war nicht in der Lage, eine Sommerflut zu
ertragen.

Das Wachstumsmuster von J. atratus war im Gegensatz zu zeitlichen Aspekten des Lebenszyklus
und vieler morphologischer Merkmale variabel. Einige Ergebnisse am natiirlichen Standort unter-
stiitzen den im Simulationsversuch herausgearbeiteten stimulierenden Einfluss der Uberflutung.
Sommertrockenheit spielte hingegen keine Rolle. Die Art beendet ihren Lebenszyklus im August.
Eine nachfolgende Stérung durch Sommerhochwasser iibersteht sie unterirdisch iiberdauernd mit

einer echten Stresstoleranz- statt einer Stressvermeidungsstrategie.

Die Ergebnisse der Arbeit erlauben es, einige spezifische Gefahrdungsursachen der drei Stromtalarten

abzuleiten. Auf deren Grundlage gibt die Arbeit Handlungsempfehlungen fiir einen verbesserten Ar-

tenschutz
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Im abschlieenden Ausblick sei auf zahlreiche weiterfiihrende wissenschaftliche Untersuchungen hin-

gewiesen, die sich aus der vorliegenden Arbeit ergeben haben:

Die dargelegten Ergebnisse zur Keimungsokolgie konnen einen wichtigen Beitrag leisten, erfolgver-
sprechende Schutzkonzepte zu entwickeln, bei deren Umsetzung die Neuetablierung von Populationen
aller drei Arten beglinstig wird. In diesem Kontext sind aber weitere Untersuchungen gefordert. Dabei
sollten Erkenntnisse zum Keimverhalten bei niedrigem Sauerstoffgehalt und zu Schwimmfzhigkeit der
Samen von G. officinalis und J. atratus gewonnen werden. Die Féahigkeit von Samen zu schwimmen
und nach einer gewissen Zeit auf den Grund zu sinken (Coops et al. 1995), konnte beispielsweise dazu
beitragen, dass die Samen im Friihling direkt auf die Bodenoberflache gelangen. Es zeichnet sich wei-
terhin ab, dass Keimlinge dieser beiden Arten, die sehr spat in der Saison auftreten, sowohl niedrige
Wintertemperaturen als auch die Winter/Friihjahrsiiberflutung tolerieren miissen. Auch hierzu sind
zusidtzliche Studien nétig.

Unklar bleibt bei der Keimung von J. atratus aus der iiberfluteten Samenbank heraus die Interpretation
der mit den Jahren, d.h. mit der Zahl der Uberflutungszyklen, kiirzer werdenden lag-Phasen, denn bei
den Samen dieser Art gab es keinen Zusammenhang zwischen der Lange der lag-Phase als MaB fiir die
Keimruhe und dem Keimungserfolg (siche Abb.13).

Gepriift werden miisste neben dem Vorkommen der drei Arten in der Samenbank verschiedener
Standorte der Unteren Havelniederung auch das tatsdchlich Keimlingsaufkommen aller drei Arten im
Freiland. Ob fiir J. atratus eine Ursache des fehlenden Vorkommens auf trockenen, konkurrenzfreien
Standorten, trotz recht guter Sommertrockenheitstoleranz adulter Pflanzen, tatsdchlich auf Samen- und
Keimlingsebene liegt, sollte weiter verfolgt werden. Es gab ja bereits eine Hemmung der Keimung bei
hohen Temperaturen. Auch iiber die Ausbreitung der drei Arten ist bislang noch wenig bekannt.

In der vorliegenden Arbeit wurde die geringe Konkurrenzkraft der drei Arten erstmals experimentell
nachgewiesen. Bei C. dubium fielen zwei Besonderheiten auf. Erstens hatte die Art das Wachstum der
zentralen Phytometerart A. stolonifera gefdrdert. Zweitens profitierte sie in den Uberflutungsvarianten
selbst vom Zusammenwachsen mit anderen Pflanzen. Beide mutualistischen Phdnomene sollten Ge-
genstand zukiinftiger Untersuchungen an dieser Art sein. Vor allem im Rahmen des ersten Punktes
miisste die Rolle der beobachteten starken Mykorrhizierung der C. dubium Wurzeln evaluiert werden.

Beziiglich der Stickstofferndhrung der drei Arten sind weitere Fragen aufgeworfen worden.

Die Ergebnisse der herbstlichen Transportaminosduremuster standen im Widerspruch zur berechneten
N-Retranslokation. Einen tiefern Einblick in die Transportprozesse wiirden Untersuchungen zum Xy-
lem und Phloemsaft erwarten lassen Die Analyse der jeweiligen Transportkomponenten konnte kliren,
welche Stoffgruppe sich in erster Linie fiir den N-Transport verantwortlich zeichnet. Vor allem inte-
ressiert, ob tatsidchlich - wie vermutet - Polyamine und proteolytische Oligopeptide eine bedeutende
Rolle spielen. Ob die dominierende Transportaminosdure artspezifisch ist und inwiefern sie von der
Stickstoffquelle (Nitrat oder Ammonium) und dem Grad der Stickstoffversorgung abhingig sein, miif3-
te liber Erndhrungsversuche geklart werden.

Bedeutsam ist in diesem Zusammenhang auch die Speicherung von Stickstoff in den Uberdauerungs-
organen. Aminosduren konnten als Hauptspeicherform ausgeschlossen werden. Die Kenntnis der Dy-
namik im N-Speicherhaushalt der unterirdischen Organe konnte weitere Riickschliisse auf die sto-
rungssensiblen Phasen der Pflanzen (Mahd, Herbivorie) zulassen. Im Zusammenhang mit an dieser
Stelle auch empfohlenen Untersuchungen zur Nitratreduktaseaktivitdt der Wurzeln im Jahresverlauf
wiirden damit auch Interpretationen zur Abhéngigkeit der Pflanzen von bodenbiirtigem Stickstoff oder
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gespeichertem Stickstoff erleichtert werden, die sich im Rahmen der vorliegenden Arbeit vor allem

aus den Transportaminosduremustern ergeben hatten.

Einsicht in die jahreszeitabhingige Dynamik der unterirdischen Assimilatverteilung am natiirlichen
Standort erweitert das Wissen um die storungssensiblen Phasen der Arten. Ob die verschiedenen Or-
gane eine ,,echte’ Speicherung oder ,,nur” eine Akkumulation von Kohlenhydraten zulassen, ist dabei
eher von grundlegendem wissenschaftlichem Interesse. Bei C. dubium konnen sich daraus jedoch auch
wichtige Einblicke in die Ursachen ihrer Anoxieintoleranz ergeben. Der Befund, dass die Hohe der
Assimilatmenge keine Rolle bei der Toleranz spielt, sollte kritisch liberpriift werden. Es bieten sich
Versuche mit abgestuften Uberflutungsdauern an, z.B. 20, 40, 60, 80, 120 Tage. Wesentlich ist dabei
die Verkniipfung des AusmaBes der Stirkemobilisierung sowohl mit dem bereits unter Wasser erfolg-
ten Wachstum als auch mit dem Zeitpunkt der Wiederbeliiftung. Dazu miisste zusitzlich das Ende der
Uberflutungsperiode varriiert werden.

Auch die vermutete postanoxische Schidigung von C. dubium konnte vertiefend untersucht werden,
und zwar indem einzelne enzymatische Aktivitdten getestet werden. Eine weitere Hypothese, die ii-
berpriift werden sollte, ist, ob das verminderte Uberleben der Wurzelsysteme von G. officinalis und

C. dubium mit ihrer Resistenz gegen Phytotoxine zusammenhéngt.

Beziiglich der Toleranz der drei Arten gegeniiber Sommertrockenheit sei das Phdnomen der ,,versteck-
ten* Fluchtstrategie von G. officinalis hervorgehoben. Es wurde vermutet, dass die Ramets durch ei-
nen erhdhten Verzweigungsgrad eine verspitete Bliitenbildung der Sekundértriebe realisieren und
somit das Risiko einer gescheiterten Samenbildung minimieren. Eine Uberpriifung fehlt bislang.

Das Regenerationsvermogen der drei Arten 10 Monate nach einer Sommertrockenheit wurde in dieser
Arbei recht gut erfasst. Stressmarker wie Prolin konnten das unmittelbare Ausmal eines Trockenstres-

ses anzeigen.

Die tatsidchliche Bedeutung der abiotischen Faktoren und auch der Néhrstoffversorgung miisste bei
C. dubium im Auentransekt {iber mehrere Populationen hinweg weiter verifiziert werden.

Dariiber hinaus war es bei dieser Art im Freiland weder moglich die Ordnung der verschiedenen Ra-
mets noch den Grad des Ressourcenaustausches untereinander zu erfassen. Auch diese beiden Aspekte
konnten Gegenstand zukiinftiger, experimenteller Forschung sein. Ebenso muss {iberpriift werden, ob
die empfohlenen Verinderungen im Mahdregime tatsichlich zu einer verbesserten Populationsstruktur
filhren konnen. Ganz wesentlich sollte dabei die Analyse der genetischen Variabilitdt und der GroBe
der klonalen Individuen sein. Das gilt im {ibrigen auch fiir die anderen beiden Arten. Dem Erhalt
hochdynamischer Flussauensysteme mit einer Vielzahl 6kophysiologisch differenzierter Populationen

kommt in diesem Zusammenhang enorme Bedeutung zu.

Ein letzter interessanter Aspekt ergab sich 2002 aus den Beobachtungen an J. atratus an dem bis weit
in den Frihsommer hinein iiberfluteten Standort J II. So fiel auf, dass die Halme einer mechanischen
Belastung kaum standhalten konnen. Sie knickten auffallend leicht um. Offensichtlich sind die Halme
von J. atratus weder besonders steif und fest, noch sind sie flexibel und dehnbar. Es ist zu iiberlegen,
ob nicht auch in der fehlenden mechanischen Belastbarkeit eine der Ursachen fiir die Seltenheit dieser
Art zu suchen ist, denn viele Feuchtgebietsarten folgen zumindest einer der beiden Adaptationsstrate-
gien: hohe Bruchfestigkeit oder hohe Biegesteifigkeit (Koehl 1982, Brewer & Parker 1990).

Einige der Ergebnisse sollten dariiber hinaus in Modelle einflieBen, die die Populationsentwicklung
der 3 Arten in der Unteren Havelniederung bei verdnderter Abiotik und Nutzung vorraussagen kdnnen.
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7

Wasserstand (m ii. NN)

Standort 1999 2000 2001 2002 2003 2004

Abb. A1  Jahresverlauf der oberen Wasserstinde der Havel von Ende 1999 bis zum Herbst 2004 am Wehr
Havelberg (freundlicherweise vom Wasser- und Schifffahrtsamt Brandenburg zur Verfiigung gestellt) im
Zusammenhang mit der Geldndehohe des Standortes J II (siche Kap. 2.5).

Wasserstand (m ii. NN)
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26,0 -
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Standort 1999 2000 2001 2002 2003

2004

Abb. A2 Jahresverlauf der oberen Wasserstinde der Havel von Ende 1999 bis zum Herbst 2004 am Pegel
Sandau (freundlicherweise vom Wasser- und Schifffahrtsamt Magdeburg zur Verfiigung gestellt) im
Zusammenhang mit der Geldndehohe des Standortes G 1 (siehe Kap. 2.5).
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mittlere monatliche Temperatur (°C)

== langjéhriges Mittel
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Abb. A3

Verlauf der Tagesmitteltemperatur der Klimastation Potsdam in den Jahren 2000-2004 im Vergleich

zum langjahrigen Mittel (1893-2005) der Messstation. Dargestellt ist der fiinftédgige gleitende Durchschnitt

(Quelle: Deutscher Wetterdienst).
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Abb. A4 Zusammenhang zwischen a) der Blattlinge und der oberirdischen Trockenmasse und b) der

Bliitensténgelldnge und der oberirdischen Trockenmasse von C. dubium am hochgelegenen Standort C I und am
tiefergelegenen Standort C II der Jahre 2000, 2001 und 2002 mit Regressionskurven und -gleichungen.
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Abb. A5 Zusammenhang zwischen der Rametlédnge und der oberirdischen Trockenmasse von G. officinalis am
sandigen Pionierstandort G I und am auenlehmigen Griinlandstandort G II der Jahre 2000, 2001 und 2002 mit

Regressionskurven und -gleichungen.
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Zusammenhang zwischen der Ramet-(Halm)-ldnge und der oberirdischen Trockenmasse von J.

atratus am offenen Pionierstandort J I und am genutzten Griinlandstandort J II der Jahre 2000, 2001 und 2002

mit Regressionskurven und -gleichungen
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Tab. Al Vegetationsaufnahmen der Untersuchungsstandorte CI, CII, GI, GII, J Tund J II

Substrat: Al Auenlehm, S Sand ~ Nutzung: MW Méhweide, Wr-Rinderweide, U ungenutzt

Relief: K Kuppe, E Ebene, R Rinne, Au Ausstich, S Senke

Deckungsangaben: v knapp auBlerhalb vorkommend, die iibrigen Angaben nach BRAUN-BLANQUET-SKALA;
Gruppierung nach Burkart (1998).

J1 J1I J1I
Standort Cl cu GI G J1 (Burkart 1998)  (Burkart 1998)  (Burkart 1996)
Aufnahmedatum 15.6. —25.6. 2000 2000 1993 1994 9.6./22.9.94
Flache (m?) 10 10 10 10 3x1 10 10 10
Nutzung MW MW U MW U U Wr Wr
Relief K E E R Au Au S S
Substrat Al Al S Al N S Al Al
Vegetationshohe (cm) 60 100 50 135 80 120 80
Deckung obere Krautschicht (%) 7 10 40 15 50 70 (ges) 85 (ges) 15 (ges)
Deckung mittlere Krautschicht (%) 40 2
Deckung untere Krautschicht (%) 65 95 15 95 25
Deckung Moose (%) 40 1 5 1 12 15 15
Deckung Streuschicht (%) 30 50 12
Anteil offener Boden (%) 1 3 7 3 1 5
Artenzahl GeféBpflanzen 38 26 10 43 23 26 50 46

1. Senecio aquaticus-Gruppe

Senecio aquaticus

Viola stagnina

Gratiola officinalis 2 2 +
Inula britannica 1 +

_— 4 =

2. Cnidium dubium-Gruppe
Cnidium dubium
Ranunculus auricomus agg. + +
Sanguisorba officinalis
Deschampsia cespitosa
Serratula tinctoria

Veronica serpyllifolia
Achillea ptarmica (Begleitart)

—
8]
—
+

— o =

3. Potentilla anserina-Gruppe

Potentilla anserina

Plantago intermedia

Alopecurus geniculatus

Rumex crispus +
Agrostis stolonifera (Begleitart) 1 + 1 1 1 1

-+ <

+
+
+

4. Ranunculus repens-Gruppe

Ranunculus repens 1 1 3 1

Poa trivialis 2 1

Trifolium repens \% 3 1 1 1 +

5. Alopecurus pratensis-Gruppe
Alopecurus pratensis

Poa pratensis agg. 1
Taraxacum officinalis 1
Agropyron repens
Cerastium holosteoides
Vicia cracca

R W
_—— -

6.Centaurea jacea-Gruppe
Centaurea jacea

Festuca pratensis
Euphorbia esula

Plantago lanceolata

Lotus corniculatus 1 1 1 +

—_—_— N
S}

7. Cirsium avense-Gruppe
Cirsium arvense
Glechoma hederacea
Veronica serpyllifolia
Potentilla reptans

—_ 4 - =
—_
—_
—_— 4 =

8. Veronica arvensis-Gruppe

Veronica arvensis 1

Bromus hordeaceus

Trifolium dubium + 1 1

9.Holcus lanatus-Gruppe

Holcus lanatus 1 +
Lathyrus pratensis 1 1

Rumex acetosa 1 1

Anthoxanthum odoratum 2 +

10. Rumex thyrsiflorus-Gruppe

Rumex thyrsiflorus + + +
Achillea millefolium 2 + + 1
Galium verum 1 +
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11. Sium latifolium-Gruppe

Sium latifolium +
Galium palustre 1 1 +
Carex gracilis 1 1 v

12.Mentha arvensis-Gruppe

Poa palustris + 1 1

Mentha arvensis 1 1 2 2 1

Lysimachia vulgaris (Begleitart) +

Lychnis flos-cuculi (Begleitart) 1 1

Carex vulpina (Begleitart) 1 + r

13. Rannunculus flammula-Gruppe

Ranunculus flammula +
Veronica scutellata + 1 1
Alisma lanceolatum (Begleitart)

Phalaris arundinacea (Begleitart) 1 3 1

—_— 4 =
+

14. Juncus atratus-Gruppe

Juncus atratus 2 1 1 1
Juncus bulbosus 2
Gratiola officinalis 2 2 + 1

LS}
—_

15.Agrostis canina-Gruppe

Agrostis canina 2 2 4
Juncus conglomeratus 2

Juncus effusus 2 1 +

16. Begleiter :Phragmitetea-Arten
Glyceria fluitans +
Eleocharis palustris 2 1

17.Poa annua-Gruppe
Polygonum aviculare agg.
Pulicaria vulgaris

Juncus compressus
Juncus bufonius
Limosella aquatica

+ o=

18. libige Arten:
Hypochaeris radicata
Agrostis tenuis

Festuca trachyphylla
Viola canina

Rhinantus minor
Agrostis vineales

Inula salicina
Leucanthemum vulgare
Stellaria graminea
Dianthus deltoides
Cerastium arvense
Erophila verna
Leontodon autumnalis 1

Carex cuprina

Carex acutiformis 1

Bidens frondosa 1

Euphorbia cyparissas

Tanacetum vulgare 1
Cardamine pratensis + 1

Iris pseudacorus
Stellaria palustris +
Lysimachia nummularia

Thalictrum flavum

Oenanthe fist

Myosotis caes

Myosotis palustris

Carex disticha

Caltha palustris

Eleocharis uniglumis 1
Bidens tripartita

Peplis portula

Lythrum salicaria

Symphytum officinale

Equisetum arvense

Veronica longifolia

Agrimonia eupatoria

Linaria vulgaris

Trifolium hybridum

Myosurus minimus

Alisma plantago-aquatica

Chenopodium polyspermum

Elatine alsinastrum

Conyza canadensis

Rumex acetosella aggr.

Odontites rubra

Gnaphalium uliginosum +

—_— e = N N 4 = — 4

+
PO

+ ==
T T T

+ = = =+
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Juncus tenageia

Carex praecox
Artemisia vulgaris
Hieratium umbellatum
Trifolium pratense
Ranunculus acris r.

18. Geholze

Populus nigra et x canadensis
Salix spec.

Salix viminalis

Salix cinerea

Salix alba

Salix purpurea

Salix triandra

+

—

o=

+ -

Tab. A2 Laufmittelgradient der Aminosauretrennung

Zeit (min:s) Laufmittel A Laufmittel B
00:00 85 15
00:01 85 15
08:40 70 30
30:00 40 60
35:00 25 75
40:00 40 60
68:00 85 15
70:00 85 15

Tab. A3 ANOVA zum Einfluss von Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,, 120 d) und Sommertrockenheit (Tr,
60 d) auf die relativen Zuckergehalte der verschiedenen Organe von C. dubium, G. officinalis und J. atratus im

Herbst und Friihjahr.
Art Organ Zucker Fund P
Herbst Friihjahr
Ursache O, Tr 0O, xTr Fehler 0, Tr 0, xTr Fehler
FG 1 1 1 8 1 1 1 8
C. dubium Wurzel Glu 18,2%* 34, 2%%*%  11,1* 85,4%** 4.4 3,3
Fru 17,1%% 37 4%%% 35 1*%* 57,5%** 1,8 0,2
Sacch 25,6%% 23 6%*% 23 O** 87,4%**  6,5% 3,9
G. officinalis  Wurzel Glu 7,1* 116,***  6,4* 93,3*** 47 6*** (0,0
Fru 0,1 20,8%* 33 106,#%* 4] 98,6%**
Sacch 33 110,***  6,6* 42,1%** 5D 5**% 4]
Knospen Glu 4.4 126,***  101,*** 23 2.9 12,2*
Fru 7,5% 14,0%* 6,6* 0,2 1,9 1,0
Sacch 12,5%%  107,%%* 132%* 0,5 12,0%* 7,5%
Rhizom Glu 0,6 39, 2%%%  6.8% 198, %% 94 5%** (3
Fru 0,4 59,9%*%  10,0% 15,9%%  64%  134%x
Sacch 0,8 83,6%** 33 254%%  19,5%* 5,6*
J. atratus Wurzel Glu 3,1 1,2 2,6 20,5%* 0,4 0,4
Fru 0,2 1,0 0,2 9,6* 42 0,3
Sacch 0,9 0,2 0,0 12,5%* 1,3 0,0
Knospen Glu 3,3 0,5 1,3 0,8 0,4 2,0
Fru 7,.2% 0,0 0,1 0,3 0,9 1,3
Sacch 2.3 0,6 1,4 21,5%% 0,1 3.0
Daten wurden arcsin(x/n) /2 -transformiert

Signifikanzniveau: * P < 0,05 ** P<(0,01 *** P<0,001
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% Herbst Friihjahr

é 0, Tr O, xTr O, Tr, Post-hoc 0, Tr O, xTr Oy, Tr,

< FG 1 1 1 0,+Tr Vergleich 1 1 1 O,+Tr
FP FP FP P F P FP FP y¥P

LYS - - - - - -

ORN 1,3 - - -

LEU 2,7 6,0 2,1 23,7%% 0,7 1,0

ILEU 0,1 0,1 39 24,2%* 0,7 7,6*

PHE 0,7 2,4 6,0* 4,8 4,9 1,0

TRY 6,5*% 0, <Tr+0O, 7.4* 0,0 5,0

VAL 2,1 1,8 0,3 S1,7*** 0,8 9,8*

MET 0,8 58

TYR 0,4 1,6 5,1 2,9

ARG 0,4 0,4 34 33

THR 9,5% Tr,0,<Tr+0, 2974*** 30,8** 35,0%**

GLY 2,3 12,1*¥* 1,2 0,9

HIS L1 3,0 1,9 0,4

GLU 13,5% 9,2%  154%* 90,4*** 25 3%*% 24 7**

GLN 8,1* Tr,0>Tr+0, 434,1%%* 4,1 4,0

ASP 0,8 21,8%* 252%%* 198,1%** 8 8* 3,8

ASN 8,0% Tr,0.>Tr+0O, 146,7*** 56 * 0,1

GABA 3.8 167,0%** 53 0,2

SER 44,9%** 36 53 42,3%** 16,0%*  83%

ALA 8,7% Tr<0,,Tr+O, 47,0%** 37 0,4

Signifikanzniveau: * P < 0,05

** P<0,01 *** P<0,001

Tab. A4 ANOVA oder
Kruskal Wallis H-Test zum
Einfluss von Wainter/Friih-
jahrsiiberflutung (O,, 120 d)
und Sommertrockenheit (Tr,
60d) auf die relativen
Aminosduregehalte der
Wurzeln von C. dubium im
Herbst und Friihjahr.

Daten wurden vor der Analyse
arcsin(x/n) *~transformiert.
Nur signifikante Differenzen
sind in den Ungleichungen
gezeigt.

Tab. A5 ANOVA oder Kruskal Wallis H-Test mit multiplem Mittelwertvergleich nach Nemeny zum Einfluss von
120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr) auf die relativen

Aminosduregehalte der unterirdischen Pflanzenorgane von G. officinalis im Herbst.

g Wurzeln Knospen Rhizom

i

£ 0, Tr  O,xTr O, Tr, Post- O, Tr 0, xTr O, Tr, Post-hoc 0, Tr  O,xTr O,,Tr, Post-hqc

g O,+Tr hoc O,+Tr Vergleich O,+Tr Vergleic

< FG 1 1 1 2 1 1 1 2 & 1 | 1 2 h
FP FP P P FP FP FP ¥P FP FP FP ¥P

LYS - - - - - - - - -

ORN 0,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0

LEU 0,1 0,5 1,2 7,7*% 2,6 6,9% 7,8*% 0,>Tr

ILEU 1,6 49 0,1 20,2%* 0,0 9,5% 9,9*  16,0¥* 7,0*%

PHE 1,1 0,7 10,8* 2,7 1,2 0,5 1,3

TRY  24,5%% 10,0% 459%%* 7,0%  Tr<Tr+O, 6,6

VAL 1,0 3,0 1,6 0,1 0,9 20,2%* 6,7

MET 0,4 4.4 1,2

TYR 5,1 7,9% 0,2 4,1 3,9 57% 1,2

ARG 0,1 3,6 0,1 23,8%* 4,0 0,0 0,0

THR 3,8 1,4 8,6% Tr < Tr+O,

GLY 0,0 9,3* 8,6% 30,5%* 2.8 32,3%%* 6,5% 2,7 10,9%

HIS 3,8 5,5 6,1% 0,0 10,2%*

GLU 0,0 2,3 6,6* 21,0%% 28,4%* 24 0,2 7,5% 42

GLN 3,8 0,1 15,1%* 16,8%* 0,0 1,0 2,6

ASP 0,9 7,7* 8,7* 0,2 2,9 0,6 34 5,0 1,4

ASN 5,5% 16,1** 0,0 6,0* 3,7 8,5% 2,7 3,7 2,1

GABA 3,8 1,1 2,3 0,5 0,1 0,2 23,5%*

SER 3,8 0,2 1,3 1,8 0,9 0,0 5,1

ALA 3,8 0,6 1,0 0,0 0,4 1,3 33,8%**

Daten wurden vor der Analyse arcsin(x/n) "*transformiert.
In den Ungleichungen sind nur signifikante Differenzen gezeigt.
Signifikanzniveau: * P < 0,05

** P<0,01 *** P<0,001
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Tab. A6 ANOVA oder Kruskal Wallis H-Test mit multiplem Mittelwertvergleich nach Nemeny zum Einfluss von
120 Tagen Winter/Friihjahrsiiberflutung (O,) und 60 Tagen Sommertrockenheit (Tr) auf die relativen
Aminosduregehalte der unterirdischen Pflanzenorgane von G. officinalis im Friihjahr.

g Wurzeln Knospen Rhizom
S
é 0, Tr O, xTr (_grz’ Post- 0, Tr O, xTr O,, Tr, Post- 0, Tr O, xTr O,, Tr, Post-
< ; hoc O,+Tr hoc O,+Tr hoc
FG 1 1 1 O, +Tr 1 1 1 1 1 1
FP FP FP ¥P FP FP FP P FP FP FP P
LYS - - - - - - - - -
ORN - - - - - - Kontr.,
LEU 3,9 20,2%* 9,0* 1,0 21,6*¥*% 49 7,5% 0,,Tr< 0,1 44,1 FFx 71 *
ILEU 3,1 14,5** 9,8% 20,2%*% 12,4%% 44 Tr+0O, 7,1
PHE  60,5%%% 57 1%%* 32 gk** 1,0 0,4 0,2 2,6 T1,4%%% 29 6**
TRY 0,2 25,2%* 36,3%** 1,0 8,5% 4,2 0,3 0,0 0,9
VAL 43 9,0* 4,7 17,2%*%  12,7*%*  56%* Kontr. 16,6%* 257%*% 112%
MET 2,1 75% > 1,7
TYR 3,5 25,5%*  13,2%%* 1,3 Tr+0, 43 8,6* 2,5
ARG 42 5,8% 1,8 46 12,7%F  14,%* 0,0  16,7%% 35,1%%* Kontr
THR 4,3 5,1 10,4* >
GLY 15,1%% 61,6%%* 7],7%** 1,1 55%  11,8%%  64* Tr+0,
HIS 3,1 0,5 0,9 0,2 0,0 0,8 0,4 4,3 13,0%*
GLU  7,0% 4,7 3,0 2,5 10,9* 0,6 15,0%% 0,0 2,8
GLN 142%* 22 3,2 44,0%*%* 0,0 0,6 22,8*%*% 0,7 3,8
ASP  16,5%* 3,0 2,6 5,8% 28,6 ** 6,8% 5,6* 3,5 0,4
ASN  48,9%%* 09 45 Kontr< 106:*** 0.7 1.4 Kontr. 323%%* 19 2,9
GABA 9,3* o : 9,9% < 1523%*%* 29 10,5*
SER 4,9 18,9%* 4,7 2 9,4%  342%¥% 14 ** Tr+0, 6,3% 7,8% 0,6
ALA 84,3*** 0,0 0,0 205,0%%* 88 2%%* 72 gk 129,5%** 0,5 0,4
Daten wurden vor der Analyse arcsin(x/n) "*transformiert.
In den Ungleichungen sind nur signifikante Differenzen gezeigt (Kontr = Kontrolle).
Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001
o Wurzeln Knospen Tab. A7 ANOVA oder
% Kruskal Wallis H-Test mit
E 0, Tr 0,xTr Oy, Tr, Post- 0, Tr 0, xTr O, Tr, Post- multiplem Mittelwertver-
<k 1 1 1 O;#+Tr hoc 1 1 1 OfTr  hoc gleich nach Nemeny zum
FP FP FP v P FP FP FP %P Einfluss von 120 Tagen
LYS - - - - - - Winter /
ORN 00 00 00 0,1 00 0,0 Kontr.,, Friithjahrsiiberflutung (0y)
LEU 2,1 8,8*  Tr< und 60 Tagen
* .
EEIEEU i’? ?; 1?2** 1;2 ?’2 (())% Tr+0; Sommertrockenheit (Tr) auf
TRY ’ ’ ’ 40 ’ ’ ’ 12 die relativen Aminoséure-
VAL 4,6 79 0,1 54 Kontr gehalte der unterirdischen
MET 2,1 84% _0, Pflanzenorgane von J. atratus
TYR 0,4 0,5 33 3,6 0,1 0,1 im Herbst
ARG 30 23 00 388 26 11 m Herost.
THR 0,2 0,5 0,1 0,8 2,2 3,6
GLY 0,1 0,1 1,9 2,3 1,2 3,5
g{SU 8’? (1)’2 8,(3) }‘S g’g 852 Alle Daten wurden vor der
’ ’ ’ ’ ’ ’ Analyse arcsin(x/n) "*~transfor-
GLN 4,9 0,0 3,5 0,8 .
ASP 00 00 00 1,0 49 2,4 miert. .
ASN 0,1 0,9 12 7.1 8,9 6.7 Nur signifikante Differenzen
GABA 32 6,4 sind in den Ungleichungen
SER 0,1 1,1 0,1 1,0 8,7 13,9 gezeigt (Kontr = Kontrolle).
ALA 0,1 0,2 0,0 16,5%% 53,0%*% 43 3%*%*
Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001
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g Wurzeln Knospen Tab. A8 . ANOVA 0d§r
g Kruskal Wallis H-Test mit
g 0, T O;xTr O, Tr, 0, Tr O:xTr O, Tr, Post- multiplem Mittelwertvergleich
<G 1 1 , OfTr 1 1 ;  OfTr hoc nach Nemeny zum Einfluss
FP FP FP P FP FP FP ¢¥P von 120 Tagen Winter/
LYS ) B - - - - Friihjahrsiiberflutung (O,) und
ORN 3,0 - - - 60 Tagen Sommertrockenheit
LEU 92,50 17 0.6 84% O, <Tr (Tr) auf die relativen
kKK
giﬁg 1?;* 22 ég* %g** g; 88 Amlnosauregehalte der unter-
TRY 0,7 13,4 14,4 50 1,6 0,1 irdischen Pflanzenorgane von
VAL 6,0% 18 1.8 782%%% 0,2 0,0 J. atratus im Friihjahr.
MET 3,1 0,3 1,0 6,2
TYR  116,7*** 0,9 17,0%* 85,9*** 0,3 1,6 Kontr. >
ARG 6,4% 1,9 0,0 7,5% o '
THR 32,1%%* 23 1.5 15,6%* 8,7% 18,3%* 2 Alle Daten wurden 1/ZVOI‘ der
GLY 0,2 0,0 8,3 28,8%* 0,1 0,3 Analyse arcsin(x/n)"“-transfor-
HIS 0,2 33 2.7 0,0 0,6 1,3 miert.
GLU 5,7* 0,2 0,0 35,1%%% 4.0 70,4%%% Nur signifikante Differenzen sind
GLN 61,1:** 18,3%* 1,1 0’9*** 37,7xx an** in den Ungleichungen gezeigt
ASP 5,2 0,2 0,7 48,9 0,1 13,2 _
ASN  282%F 04 2.8 11,84 0,1 1,5 (Kontr = Kontrolle).
GABA 137,7%** 13,0%* 5,1 31,1%%% 3R 2k*Ek 63 QFkx
SER 3,7 0,2 2,3 10,3* 0,2 1,1
ALA  189,9%%* 20,7*%*  138%* 126,7%%* 20,8%*  31,0%**
Signifikanzniveau: * P<0,05 ** P<0,01 *** P<0,001
(A) Verdnderung (B) Verdnderung Tab. A9 Aminosduren als mOgllChe
Aminosiure > < keine| |Aminosdure > < keine| universelle Stressmarker im Friihjahr
o, o, 0, 0,
818}; 1330.3/? ?7{2 s,]::i ggé: :3;(3)02 A) nach Uberflutungsstress aktuell
IASN+GLN  83% 17% | [[LEU 50% 50% B) als Sommertrockenheitsstress-,,geddchtnis®
SER 67% 33% | ILEU 50% 50%
LLEU 672”’ 33‘?’ ASN+GLN 3324’ 6724‘ Dargestellt sind die Haufigkeit und die Richtung der
ARG 30% 30% | IASP 33% 67% Verdnderungen im Muster aller Proben im Friihjahr in
PHE 50% 50% | |IGLU 33% 67% . ; -
[ EU 33% 67% | lGLN 33% 67% Abhéngigkeit vom Stress de.r n==6 Mustc?r aller
MET 17% 83% | lgLy 33% 67% untersuchten Organe von C. dubium, G. officinalis und J.
TRY 17% 83% | TYR 33% 67% atratus.
IASP 83% 17% 0% | [PHE 33% 67% Die Faktoreneinfliisse wurden aus den 2-faktoriellen
IALA 100% 0% | [THR 50% 50% ANOVAs bestimmt; potentiell geeignete Kandidaten
GABA 100% 0% | |ARG 50% 50% | bzw.  Kandidatengruppen sind  durch  graue
ALA+GABA 100% 0% | IASN 17% 83% Schattierungen hervorgehoben, die Ausgewihlten sind
GLU 83% 17% | ALA+GABA 33% 67% fettgeschrieben
THR 67% 33% | HIS 100% ’
(ORN 33% 67% | LYS 100%
LYS 100%] (ORN 100%
HIS 100%| |ALA 17% 33% 50%
GLY 50% 33% 17% | |GABA 17% 50% 33%
TYR 17% 17% 67% | MET 17% 17% 67%
VAL 67% 17% 17% | [TRY 33% 17% 50%
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(A) Verinderung (B) Veriinderung

|JAminosdure > < keine| |[Aminosdure > < keine
LEU 33% 67% | HIS 50% 50%
SER 17% 83% | IGLY 33% 67%
GLN 17% 83% | [SER 17% 83%
IALA 17% 83% | [PHE 17% 83%
GABA 17% 83% | |ASP 100%
VAL 17% 83% | (GLN 100%
ILEU 17% 83% | [THR 100%
GLU 50% 50% | |ARG 100%
JASP 33% 67% | |GABA 100%
JASN 33% 67% | [TYR 100%
GLY 17% 83% | MET 100%
THR 17% 83% | ILYS 100%
TYR 17% 83% | ORN 100%
HIS 100%] |ASN 33% 33% 33%
IARG 100%] [TRY 33% 17% 50%
IMET 100%| [ILEU 17% 33% 50%
LYS 100%| |GLU 17% 17% 67%
PHE 100%| |JALA 17% 17% 67%
(ORN 100%| [VAL 17% 17% 67%
TRY 17% 17% 67% | [LEU 17% 17% 67%

Tab. A10 Aminosduren als mogliche
universelle Stressmarker im Herbst

A) nach Sommertrockenheitsstress aktuell
B) als Uberflutungsstress-,,gedichtnis*

Dargestellt sind die Héaufigkeit und die Richtung der
Verdnderungen im Muster aller Proben im Herbst in
Abhidngigkeit vom Stress der n=6 Muster aller
untersuchten Organe von C. dubium, G. officinalis und
J. atratus.

Die Faktoreneinfliisse wurden aus den 2-faktoriellen
ANOVAs bestimmt; potentiell geeignete Kandidaten sind
durch graue Schattierungen hervorgehoben, die
Ausgewihlten sind fettgeschrieben.
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