Zur Biologie semiaquatischer Lebensraume aus botanischer Sicht
- eine Einfiithrung

K.-G. Bernhardt, P. Poschlod

1. Einleitung

Im chrgangsbcrcich zwischen terrestrischen und aquatischen Lebensraumen befindet sich haufig als
mehr oder weniger schmaler Streifen der Uferbereich. Daer durch wechselnde Wasserstinde beeinfluBt,
d.h.periodischen Uberflutungen und Austrocknungen ausgesetzt ist, sprechen wir von semiaquatischen
oderamphibischen Lebensraumen. Neben schmalen Uferbereichen stehender und flieBender Gewdsser
treten semiaquatische Lebensraume auch groBflichig auf. z.B. in abgelassenen Fischteichen oder
Talsperren. Die Lebensbedingungen fiir Flora und Fauna stchen in Abhingigkeit vom Gewadssertyp,
Wasserqualitiit, der Art des Bodensubstrates. der Belastung sowie der Dynamik des Standortes. Die
Besiedlung dieser Extremstandorte erfolgt entweder periodisch. z.B. wihrend der Trockenphase oder
standig.

Wihrend die Auwaldstandorte nur einer geringen Dynamik unterliegen und meist nur schr kurzfristig
tberschwemmt sind. sind geholzfreie Standorte (Ufer- und Schlammbodenfluren) einer vergleichswei-
se starkeren Dynamik unterworfen und hdufig schr lange iiberstaut (vgl. z.B. Teichbodenvegetation).
Nach Korxeck & St'kopp (1988) sind aber gerade die Pflanzenformationen der Ufer- und Schlammbo-
denfluren besonders gefihrdet. Trotzdem ist iiber die Dynamik dieser Pflanzenformationen und v.a. die
Biologie der Pflanzenarten dieser Lebensraume nur wenig bekannt (Hesny 1960, ScuiTHORPE 1967,
SAlSBURY 1970 u.a.). Aus diesem Grunde werden hier einige Ergebnisse von Untersuchungen zur
Populationsdynamik semiaquatischer Lebensrdume aus Siid- und Nordwestdeutschland zusammenge-
fat vorgestellt. die Anregungen fiir weitere Aufgaben geben sollen. Erginzend dazu sind die Beitrige
von BernuARDT & KUNDEL (1993) und KRAUSE ET AL. (1993) in diesem Band zu sehen.

2. Biologie der Pflanzen

2.1 Pflanzenstrategien

Die Zusammensetzung der Vegetation von Ufern ist das Ergebnis der Wechselwirkungen von
abiotischen und biotischen Umwelteinfliissen, historischem Geschehen sowie den Lebenszyklen der
Arten (LEck 1989: vGL. GLEASON 1927, vaN DER VALK 1981, SiMPsON ET aL. 1983). Aufsemiaquatischen
Standorten sind im wesentlichen Pflanzen mit den folgenden Strategien erfolgreich:

Ein Strategietyp umfaBt Arten, die sich sowohl iiber als auch unter Wasser entwickeln konnen - Phalaris
arundinacea, Phragmites australis, Tvpha spp., Carex spp., Polygonum amphibium, Rorippa amphibia
u.a.. Dies sind Pflanzen, die sich, einmal aus eingetragenen Diasporen (generativ - Friichte, Samen;
vegetativ - oberirdische SproBteile, Rhizome, Turionen) etabliert (meist auf dem trockengefallenen
Standort). auf der Fliche sehr stark klonal ausbreiten konnen (vgl. STockLIN 1992). So kann ein
ctabliertes Individuum eine flichendeckende Population aufbauen (vgl. z.B. Phragmites australis,
Htruivany 1951). Eine generative Reproduktion erfolgt meist erst mehrere Jahre nach der Etablierung.
Nach Stérung (Cberschwemmung u a. Faktoren) erfolgt die Regencration einer zerstorten Population
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meist auf vegetativem Wege durch Neuaustrieb von oberirdischen und unterirdischen Sprossteilen
(gprossbijrtige Bewurzelung, Wurzelsprosse, vgl. auch Scutthoree 1967). Meist ist die Diasporenbank
dieser Arten (Phalaris arundinacea, Phragmites australis, Typha spp.) voriibergehend (Lebensdauer
<1 Jahr oder 1-2 Jahre, PoschLop & Jackei 1993). Teilweise werden aber auch von manchen Arten
(Rorippa amphibia) mehr oder weniger dauerhafte Diasporenbanken (BERNHARDT 19934, PoscHLOD
1?938; VGL. THoMPSON & GRIME 1979, PoscHLoD & JackeL 1993) aufgebaut. Die Diasporen dieser Arten
konnen entweder iiber das Wasser (nautochor v.a. Carex spp., Polygonum amphibium u.a.), iber die
Luft (Phragmites australis, Typha spp. u.a.) oder iiber den Schlammtransport von Watvogeln (Rorippa
amphibia u.a. ) fernausgebreitet werden.

§tand6rtlich siedeln diese Arten meist auf hiufig und lingerfristig trockenfallenden bzw. seltener
Giberfluteten Flachen, also "stabileren Lebensriumen", konnen sich aber von dort auf andere Standorte
klonal ausbreiten. Hier sind auch die Arten einzuordnen, deren Diasporen durch den Wind fernverbreitet
werden konnen (z.B. Salix spp.) und die andauernd dadurch wihrend der Ausbreitungszeit auf den
Flachen anwesend sind und unter giinstigen Bedingungen auflaufen und gegebenenfalls bei langfristi-
gem Trockenfallen etablieren konnen (vgl. PoscHLop 1993c).

Ein weiterer Strategietyp sind die Arten, die fast ausschlieBlich auf die Perioden des Trockenfallens zur
Entwicklung angewiesen sind. Die Populationen dieser Arten werden durch Uberschwemmungsperi-
oden zeitlich voneinander isoliert. Diese Arten sind meist durch eine dauerhafte Diasporenbank
(THomPsoN & GRIME 1979, PoscHLOD & JacKEL 1993) an diesen zeitlichen Isolationseffekt (vgl.
PoschLop 1991b) angepasst. Die Diasporen kénnen fernverbreitet werden, meist weniger durch den
Wind als iber den Schlamm v.a. durch Watvégel (KERNER & HANSEN 1921, BERNHARDT 19894,
PoschLop 1993c). Von einigen wenigen Arten kénnen die Diasporen auch iiber das Wasser ausgebreitet
werden (Carex bohemica, Limosella aquatica u.a.). Daneben sind die Arten meist durch einen extrem
kurzen Entwicklungszyklus bis zur Reproduktion, hohe Diasporenproduktion (SALISBURY 1970, OEsau
1972 u.a.), schnell auflaufende Diasporen ohne angeborene, aber mit durch duBere Faktoren (Dunkel-
heit - SaLisBURY 1970, PoscHLop 1993c u.a.; Sauerstoff - KENNEDY ET aL. 1980, 1987 u.a.; fehlende
Temperaturschwankungen bei Uberstauung - PoschLop 1993c; Wassergehalt des Substrats - NaiM,
WELLING in VAN DER VaLk & PeDERSON 1989, vgl auch Auswirkung auf Samenschale, SaLissury 1921,
PoscuLop 1993c) erzwungener Dormanz gekennzeichnet. Standértlich siedeln diese Arten auf meist
langfristig iiberschwemmten bzw. kurzzeitig trockenfallenden Flichen.

Zwischen diesen zwei wesentlichen Strategietypen sind zahlreiche weitere zu finden, die auch je nach
gewihltem Arbeitsansatz unterschiedlich gewertet werden konnen.

So kdnnen diese beiden Hauptstrategien auch in dem r- und K-Konzept von Pianka (1970) wiederge-
funden werden. So lassen sich erstere mehr den K-Strategen, letztere den r-Strategen zuordnen.

Nach dem Strategie-Konzept von GriME (1979) kénnen erstere den ‘competitives’ in weiterem Sinne,
letztere den 'ruderals' zugeordnet werden (vgl. auch Begon ET AL. 1991). Ein wichtiger Faktor bei der
Betrachtung ist dabei die Storung (hier u.a. die Uberschwemmung; Griben - Grabenraumung), die ein
wesentlicher Faktor fiir die Zusammensetzung der Vegetation der semiaquatischen Lebensrdume ist
(vgl. Bazzaz 1983, Sousa 1984).

Auch die beiden Autoren beschritten in ihren Untersuchungsansitzen etwas unterschiedliche Wege.
Beide Arbeitsansitze betonen aber die generativen Strategien und dabei v.a. die Diasporenbank fiir die
Vegetationsdynamik (Leck 1989), deren Dynamik (THompsonN & GRIME 1979, BERNHARDT 19934,
PoscHLop & Jacker 1993) und Dauerhaftigkeit (PoscHiop 1993b) und damit die Anpassung von
Pflanzen an zeitliche Isolationseffekte.

BERNHARDT (1993a) unterscheidet aufgrund langfristiger Untersuchungen hinsichtlich der Dynamik der
aktuellen Vegetation und der Diasporenbank vier Strategietypen an Uferstandorten flieBender und
stehender Gewasser in Nordwestdeutschland (Abb. 1).
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Der Typ I wird im Untersuchungsgebiet im wesentlichen durch Juncus bufonius reprasentiert und
beinhaltet die Arten, die bisher noch unbesiedelte Standorte schnell besiedeln. Wahrend des ersten
Besiedlungsjahres gelangen wenige Diasporen, die durch die Luft fernausgebreitet werden konnen, auf
die untersuchten Flichen und laufen auf; die Pflanzen vermehren sich zum zweiten und dritten Jahr
exPlOSionsartig und treten dann aufgrund der dichteren Vegetation zuriick. Sie erreichen hohe Dichten.
Ab dem zweiten Jahr wird langsam ein Diasporenspeicher aufgebaut, der zum Ende der Pio-
nierbesiedlungsphase (1988/1989, vgl. Abb. 1) seine maximale GroBe erreicht und dann stagniert. Die
Prozentuale Keimrate zeigt, daB ab diesem Zeitpunkt, an dem keine Pflanzen mehr im Vegetationsbild
erscheinen und die Individuenzahl im Diasporenspeicher stagniert, die Keimrate schnell sinkt. Das
deutet darauf hin, daB Juncus bufonius eine nur wenige Jahre dauerhafte Diasporenbank bildet.

Der zweite Strategietyp (Typ II) ist der hiufigste an Stillgewissern in Nordwestdeutschland. Er wird
représentiert durch Arten wie Isolepis setacea, Juncus articulatus und Sagina procumbens. Mit Beginn
der Besiedlungsphase siedeln sich Diasporen dieser Arten an. Der Anteil in der Vegetationsbedeckung
steigt langsam. Ab dem zweiten Jahr wird auch ein Diasporenspeicher angelegt. Nach zwei bis drei
Jahren erreicht die Vegetationsbedeckung ihren Hohepunkt, kann leicht absinken, bleibt aber ansonsten
konstant. Die Diasporenzahl dieser Arten im Boden steigt bis etwa zum Ende der Pionierphase (1989)
an und bleibt dann mit mittleren Individuenzahlen (60-80 Diasporen/m?) konstant. Auch die Keimrate
dieser Arten ( gemittelt) bleibt ziemlich gleich bei etwa 55%. Es handelt sich mehrheitlich um Pflanzen,
die eine mehrere Jahre oder sogar Jahrzehnte dauerhafte Diasporenbank aufbauen.

Der dritte Typ (Typ IIT) wird von Arten gebildet, die sich im Untersuchungsgebiet groBflichig vegetativ
oder generativ ausbreiten. Im Boden sind nur geringe Diasporendichten nachzuweisen, aber eine
Diasporenbank ist immer vorhanden. Auch die Keimrate ist permanent hoch. Zu dieser Artengruppe
Zidhlen im Untersuchungsgebiet: Agrostis stolonifera, Holcus lanatus, Arabidopsis thaliana und
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Abb. 1: Strategietypen der Vegetationsdynamik auf Uferstandorten flieBender und stehender Gewisser
in Nordwestdeutschland. Erklirung siche Text.

Centaurium erythraea. Meist keimen die Arten im Herbst. Sie halten stindig eine kleine Diasporenbank
aufrecht. Es kann sich aber auch um Pflanzen handeln, deren Diasporen stindig im Boden verbleiben,
aber nur beim Eintreffen bestimmter Standortbedingungen auftreten. Als Beispiel sei hier Elatine
hexandra gennant (BernuarbT & Kock 1993; vgl. 3.3).

Der vierte Typ (Typ IV) beinhaltet im wesentlichen ruderale anemochore Annuelle, die stindig in die
Flachen eingebracht werden. Sie laufen in der Regel im Untersuchungsgebiet nicht auf, da die
entsprechenden Bedingungen nicht vorhanden waren. Es wird auch nur ein kleiner Diasporenspeicher
aufgebaut. Die Keimrate ist gering. Die gestrichelten Linien fiir die Vegetationsbedeckung deuten an,
daB diese Pflanzen ephemer auftreten konnen, wenn die entsprechenden Umweltbedingungen vorlie-
gen. Es sind eigentlich Arten mit einer voriibergehenden oder nur wenige Jahre dauerhaften Diasporen-
bank. Trotzdem enthilt die Diasporenbank am Standort stindig keimfahige Diasporen. Die Diasporen-

bank der Arten wird aber stindig durch neue eingetragene Diasporen erginzt (vgl. BROWN & SouTHw00D
1987).

itdt d tionen

Untersuchungen von verschiedenen Populationen von einigen Arten der Ufer- und Schlammbodenflu-
ren haben gezeigt, daB auf Auestandorten andere Merkmalskombinationen herausselektiert werden wie
bei den Populationen der gleichen Art auf anderen Standorten, z.B. Ackerstandorten (GroLL & MaHN
1986, GrOGER & ManN 1988 u.a.). Gerade Arten von Lebensrdumen mit schnell wechselnden
Standortbedingungen scheinen besonders Diversititen innerhalb einer Population aufzuweisen (Ur-
banska 1992).
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Erste Untersuchungen an einigen Arten unterschiedlicher Standorte lassen auch hier Unterschiede
erkennen.

Bei Untersuchungen von Populationen verschiedener semiaquatischer Standorte der Arten Limosella
aquatica und Rorippa palustris in Siidwestdeutschland zeigte sich, daB sie hinsichtlich keimungsbio-
logischer Merkmale keine groBen, hinsichtlich phinotypischer Merkmale (Dauer ihres Lebenszyklus,
Wuchsform) dagegen vergleichsweise groBe Unterschiede aufweisen (PoscHLoD & ScHARDT unverdft.).
In Nordwestdeutschland zeigt Juncus bufonius eine sehr hohe Plastizitit. An allen Uferstandorten von
Sandabgrabungsflichen vertritt die Art Typ I (vgl. 2.1, Abb. 1): Hohe Deckungsgrade wahrend der
Pionierphase mit anschlieBend hohem Anteil im Diasporenspeicher. An den FluBufern reprasentiert die
ArtTypIV (vgl. 2.1, Abb. 1). Sie istimmer in der Diasporenbank nachzuweisen, tritt aber nur nur selten
im Vegetationsbild auf. Es handelt sich hierbei zumeist um Pflanzen, die iber Fernverbreitungsmecha-
nismen an diese Standorte gelangen und hier nicht die optimalen Keimungsbedingungen finden.
Beim Vergleich zweier FluBuferstandorte (Ems und Hunte in Nordwestdeutschland) zeigt sich, da8
auch Arten wie Erysimum cheiranthoides und Atriplex hastata unterschiedliche Strategien verwenden.
Sie kénnen zwischen Typ IV (an Ems) und Typ II (an Hunte) wechseln.

Dazu ist auch die Betrachtung der Keimraten der Diasporen im Boden interessant. Wahrend die
Keimrate bei den Arten, die an den Stillgewdssern zum Typ IV zihlen, iiber 50% liegt, betragen die
Keimraten der Diasporen an den FluBufern zwischen 10-25%. Das ist unabhingig von der Zugehorig-
keit zu einem Strategietyp. Dies kann bedeuten, daB ein GroBteil der Diasporen im Boden generell nicht
keimfihig ist. Daraus wire zu schlieBen, daB die Diasporen entweder wihrend der Besiedlung oder am
Standort ihre Keimfahigkeit verlieren, und die keimfahigen Diasporen méglichst schnell auflaufen. Es
kénnen aber auch Dormanzphinomene eine Rolle spielen (BERNHARDT 1993a).

3. Vegetationsdynamik und Pflanzenstrategien

3.1 Auen

Auenstandorte sind meist durch jahreszeitlich regelmiBige Hochwisser gekennzeichnet. Allerdings
treten gelegentlich auch extreme Hochwasser auf, die auf die Populationen katastrophenartige Auswir-
kungen haben und zum vollstindigen Absterben fiihren konnen (vgl. bspw. PHILIPP1 1980). Andererseits
konnen in niederschlagsarmen Jahren Flichen im Sommer und Spatsommer trockenfallen, die in
"normalen” Jahren iiberstaut sind. Entsprechend ist je nach Ufermorphologie eine Zonierung ausgepragt
(ELLENBERG 1986).

An den FluBufern herrschen deshalb meist beide, unter 2.1 erstgenannten, Strategietypen vor.

Zum einen treten dominante Arten mit relativ hohem Bedeckungsgrad auf. Sie bilden entweder nur eine
voriibergehende bzw. kurzlebige (<1 Jahr oder 1 bis 2 Jahre, vgl. PoscHLop & JACKEL 1993) oder eine
sehrkleine Diasporenbank aus. Hierzu zihlen auf einem Standort der Rheinauen in Sidwestdeutschland
klonale Pflanzen wie Phalaris arundinacea, Phragmites australis und Polygonum amphibium (vgl.
PoscHLop 1993c), auf FluBufern der Ems und Hunte Lythrum salicaria und Rorippa amphibia oder
annuelle Arten wie Bidens frondosa, Bidens tripartitus, Erysimum cheiranthoides und Atriplex hastata.
Wihrend in erstem Falle die Diasporen kurzlebig sind, verhindern in letzterem Falle der "stérende”
EinfluB der FlieBwasserdynamik den Aufbau einer groBeren Diasporenbank (vgl. SmrtH & KADpLEC
1983), wie dies z.B. von Bidens tripartitus auf iiberschwemmten Ackerstandorten festgestellt werden
konnte (PoscHLop 1993c).

Auf der anderen Seite treten aber Pflanzenarten auf, die mit einer hohen Diasporenbank im Boden
nachzuweisen sind, im Vegetationsbild im Vergleich zur Diasporenbank aber nur eine geringe Rolle
spielen (Rhein - Veronica catenata, V. peregrina u.a.; Hunte, Ems - Juncus bufonius) oder nur bei
langerem Trockenfallen der Standorte, die von den klonalen Arten (noch) nicht besiedelt sind, sich
etablieren und reproduzieren (Rhein - Cyperus fuscus, Limosella aquatica; Riccia cavernosa, Physco-
mitrella patens u.a.). Letztere reprisentieren den zweiten Strategietyp, der unter 2.1 erlautert wurde.
Durch emeute Hochwisser wird in den meisten Fillen in Abhingigkeit von der Zeitdauer die Population
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ausgeldscht. Eine Regeneration der Population ist aber durch die dauerhafte Diasporenbank dieser Arten
jederzeit moglich.

Die andauernde Uberschlickung der Standorte nach Uberschwemmung 148t in manchen Fillen eine
Sukzession in der Tiefenverteilung der Diasporenbank ablesen. So konnten in einem monodominanten
Carex gracilis-Bestand in den Rheinauen in tieferen Bodenschichten eine vergleichsweise hohe Anzahl
keimfahiger Diasporen von Oenanthe aquatica und Ranunculus sceleratus festgestellt werden, von
Carex gracilis dagegen nur in den oberen Bodenschichten (vgl. PoschLop 1993c).

3.2 Teiche, Talsperren

Teiche sind in vielen Fillen kiinstliche, aber historisch alte Strukturen. Vor allem im Mittelalter wurden
viele Teiche zur Versorgung mit eiweiBreicher Nahrung angelegt (KonoLp 1987). Als Inseln in der
Kulturlandschaft hatten sie somit hiufig ausreichend Zeit, eine dem Standort entsprechend zusammen-
gesetzte Teichbodenflora aufzubauen (Moor 1936, PrerscH 1963 u.v.a.).

Talsperren sind dagegen historisch junge Standorte und sind deshalb haufig nur von wenigen, leicht
fernausbreitbaren und schnell gréBere Populationen aufbauenden Arten besiedelt.

Allen Teich- und Talsperrenbodenarten ist aber gemeinsam, daf8 sie aufgrund des vergleichsweise
seltenen Trockenfallens der Standorte - so wurden und werden Teiche meist nur alle paar Jahre, heute
sogar Jahrzehnte "gesommert", d.h. wihrend der Vegetationsperiode abgelassen, Talsperren sogar
hiufig nach noch lingeren Zeitspannen - eine sehr dauerhafte und moglichst hohe Diasporenbank
besitzen und in der kurzen Zeit, in der die Standorte trockenfallen konnen, sich reproduzieren. Sie
entsprechen dem unter 1. letztgenannten Strategietyp. PoscHLop (1993a) konnte anhand mehrerer
Fischteiche in Schwaben und Oberschwaben zeigen, da8 Teichbodenarten, die letztmals vor bis zu iiber
20 Jahren (letztmalige Sommerung) floristisch nachgewiesen wurden, noch in zum Teil betréchtlichen
Dichten als keimfihige Diasporen im Sediment vorkamen. Als Beispiel sei der Neuweiher bei
Ochsenhausen (Lkrs. Biberach) genannt. Er wurde im letzten Jahrhundert angelegt. Seit 1932 wird er
intensiv bewirtschaftet (Branntkalk, Superphosphat) und wird jahrlich oder zweijahrlich gewintert. Um
1950 blieb er ein Jahr lang aufgrund von Fischkrankheiten unbespannt (vgl. auch BRiELMAIER 1951). Die
floristischen Daten zeigen, daB die letzten Nachweise in der aktuellen Vegetation bis zu 15 Jahre
zuriickliegen - obwohl der Weiher von Floristen sehr haufig aufgesucht wird - und sogar zwei Arten neu
(Cyperus fuscus, Limosella aquatica) nachgewiesen werden konnten (Tab. 1).

Tab. 1: Historische floristische Angaben zu ausgewihlten Teichbodenarten und aktuelles Vorkommen
in der Diasporenbank der einzelnen Weiher (aus Poschlod 1993a).

Ort Ant Letzter florist. Nachweis in der
Nachweis Diasporenbank
Neuweiher Carex bohemica 1983 1992
Cyperus fuscus bisher nicht bekannt 1992
Eleocharis acicularis 1992/spérl. 1992
Eleocharis ovata 1981 1992
Elatine hexandra 1986 1992
Limosella aquatica bisher nicht bekannt 1992
Peplis portula 1977 nicht nachgewiesen
Veronica scutellata 1977 1992
Riccia cavernosa bisher nicht bekannt 1992
Riccia fluitans bisher nicht bekannt 1992

Physcomitrium eurystomum bisher nicht bekannt 1992
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Soist v.a. die hohe Diasporendichte vieler Arten auffallend. So konnten in einem jahrlich gesémmerten
Ablaichteich bei Burgwalden (siidl. von Augsburg, Lkrs. Augsburg) von Limosella aquatica bis zu
5.000 keimféhiger Diasporen/l Boden (iiber 100.000/m?) festgestellt werden. Dies erinnert an die Gréfe
der Diasporenbanken von Ackerunkriutern (Cavers & Benorr 1989 u.v.a.). Im Neuweiher bei
Ochsenhausen konnten von der gefahrdeten Art Elatine hexandra bis iiber 500 keimfahige Diaspo-
ren/1 festgestellt werden (Abb. 3; vgl. auch 3.3, BERNHARDT & KocH 1993).

Betrachtet man die horizontale Verteilung der Diasporen in einem Teich, so sind dabei deutliche
Unterschiede festzustelllen. Wihrend sie von typischen Teichbodenarten hiufig gleichmiBig verteilt
sind, existieren Diasporenbanken, die nur auf die Ufer beschrénkt sind (Abb. 2). Méglicherweise spielen
dabei auch die Schwimmfihigkeit der Diasporen (z.B. Veronica scutellata) eine Rolle, die bei
Uberstauung bei der Ausstreu diese ans Ufer driften 148t.

Abgrabungen, insbesondere NaBabgrabungen zeichnen sich dadurch aus, daB die neugeschaffenenen
Bodenoberflichen nach dem Abbau meist keine Diasporen besitzen. Die Neubesiedlung hingt in den
meisten Fillen von der umgebenden Vegetation der Abgrabung und vom anthropogenen Diasporenein-
trag wihrend des Abbaus ab. Aber auch die Art bzw. Durchfiihrung der Abgrabung und die nach
Beendigung des Abbaus stattfindene Nutzung beeinflussen die Vegetationsentwicklung entscheidend
(vgl. auch TRANKLE ET AL. 1992).

Bei der Besiedlung neu geschaffener semiaquatischer Standorte in Sandgruben Nordwestdeutschlands
konnen eine Pionier- und eine Stabilisierungsphase unterschieden werden (BERNHARDT 19932, vgl. Abb.
3). Die Pionierphase wird nach ca. drei Jahren von der Stabilisierungsphase abgelost (vgl. CoNNELL &
SLATYER 1977, ViTousek & WALKER 1987). Wihrend der Pionierphase domieren Therophyten mit hoher
Diasporenproduktion. Die Diasporen dieser Arten besiedeln mit Hilfe des Windes und zoochorer
Verbreitung (vgl. HURkA & NEUFFER 1991, MiLEs 1978) den Standort. Artenzahlen und Abundanzen
steigen wihrend dieser Zeit stindig an und bleiben nach der Pionierphase relativ konstant. Parallel dazu
wird ein Diasporenspeicherim Boden gebildet. Auch hier steigen Arten- und Individuenzahlen wihrend
der Pionierphase stiindig an, da auch die Pionierarten groBe Diasporenmengen produzieren, die die
Diasporenzahlen ansteigen lassen. Wihrend dieser Zeit findet immer eine Tiefenverlagerung der
Diasporen im Boden statt (HArRPER 1977). An den untersuchten Pionierstandorten sind dies im
wesentlichen bodengrabende Kifer, die aktiv und passiv (BERNHARDT 1993b) die Diasporen in tiefere
Bodenschichten verlagern. An die Oberflache, d.h. in den Bereich, in denen eine Keimung stattfindet,
gelangen sie durch Bodenstorungen wie Tieraktivititen (Wasservogel), Wind und Wasserdynamik
(HeNy 1962, Keppy & RezNICEK 1985, BERNHARDT 1989a). Wihrend der Stabilisierungsphase gelangt
ein GroBteil der Diasporen dirckt aus der Vegetationsbedeckung in den Boden (Abb. 3). Der Eintrag iiber
Femverbreitung ist wesentlich geringer, da die eingebrachten Diasporen auch hiufig die Vegetations-
decke nicht mehr durchdringen konnen. Aufgrund der in der Stabilisierungsphase dominierenden, sich
vegetativ ausbreitenden Arten bildet sich eine dichte geschlossene Vegetations- und Streudecke aus, die
ein Durchdringen der leicht windverbreiteten Arten weitgehend unméglich macht (vgl. Maas 1988).
Das zeigen auch Ergebnisse von Untersuchungen neuangelegter Regenriickhaltebecken (LANGNICKEL
1991) und Kleingewisser (BERNHARDT 1993c). Die Stabilisationsphase verlduft dhnlich wie an den
vorliegenden Untersuchungsflichen. Samtliche untersuchten Parameter grenzen deutlich die Pionier-
und Stabilisationsphase ab. Das entspricht auch den Ergebnissen anderer Autoren. So unterteilt HayasHi
(1977) ein Pionierstadium in "pioneer stage" und "winter annual stage", sowie das darauf folgende
Stadium als "perennial herb stage".
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Abb. 3: Schema der Vegetationsdynamik auf semiaquatischen Standorten in Sandgruben Nordwest-
deutschlands.

Diese Phasenverschiebung wihrend einer Sukzession kann aber unterbrochen oder verschoben werden
(BERTNESSET AL. 1987, Davy & SMmiTH 1988), insbesondere ist dabei der Druck durch Herbivore wichtig.
In groBflichigen Abgrabungen (z.B. "Ersatzbiotop Geeste") war der Einflul des Bisams entscheidend
(BERNHARDT & SCHROPFER 1992). Hier traten aufgrund des FraBverhaltens des Bisams deutliche
Vegetationsverdnderungen auf, die der Entwicklung auf der iibrigen Biotopfldche entgegenwirkten
(vgl. TsCHARNTKE 1991).

Tab. 2: Anzahl der aus dem Boden (Ersatzbiotop Geeste, 1986-1991) ausgespiilten Diasporen von
Elatine hexandra (Angabe pro m?)

Anzahl] pro m?
Probenummer 1 2 3 4 5 6 7 8
Elatine hexandra 1400 1800 1500 10.000 500 1000 3200 500



Aber auch Belastungen durch Freizeitnutzung (Tritt etc.) fiilhren zZu Abweichungen der genannten
Vegetationsstrategien. Untersuchungen der benachbarten Abgrabungsgewisser haben gezeigt, da
durch diese permanenten Stérungen wie z.B. Tritt das Pionierstadium stindig aufrecht erhalten wird
(PFADENHAUER ET AL. 1985, BERNHARDT 1989b). Hier treten die Effekte ein, die eine stindige Pionierflur
erhalten und fiir die FluBufer beschrieben wurden (vgl. 3.1).

Interessant ist auch hier die Dauerhaftigkeit der Diasporenbank gefihrdeter, konkurrenzschwacher
Arten. Untersuchungen zum Diasporenvorrat im Boden haben gezeigt, daB nach Beendigung der
Pionierphase stindig keimfihige Diasporen von Elatine hexandra im Boden vorhanden sein kénnen.
Die Zahl schwankt zwischen 500-10.000 pro m? (Tab. 3; vgl. BERNHARDT & KocH 1993 und 3.2).

3.4 Griiben

Griben entsprechen in ihrer Dynamik je nach Pflege regelmaBig gestorten Standorten. So kann sich auch
hier je nach Intensitit der Riumung eine Pionierphase, in der annuelle Therophyten dominieren,
ausbilden. Danach dominieren klonale Pflanzen (WEiss ET AL. 1992). Beispiele dazu geben die Beitrige
von BERNHARDT & KUNDEL (1993) und KRAUSE ET AL. (1993) in diesem Band.
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