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Untersuchungen zur Vergesellschaftung und Populationsbiologie
von Melampyrum arvense L.

- Diethart Matthies -

ZUSAMMENFASSUNG

Die Vergesellschaftung und einige Aspekte der Populationsbiologie der in Mit-
teleuropa seltenen Art Melampyrum arvense (Scrophulariaceae), eines einj&hri-
gen Hemiparasiten, wurden im Géttinger Raum (Norddeutschland) untersucht. Die
Melampyrum begleitende Vegetation wurde nach der Methode von BRAUN-BLANQUET
aufgenommen; die Aufnahmen sind in einer Tabelle zusammengefafBt. Das Programm
DECORANA wurde verwendet, um Ordinationsdiagramme der Aufnahmen zu erstellen,
die mit Hilfe der Zeigerwerte nach ELLENBERG (1979) &kologisch interpretiert
werden. )

Das frihere Ackerunkraut M. arvense kommt heute vor allem auf Kalkmagerrasen
sowie in Wegrainen auf Kalk vor (Vegetation &hnlich der einer trockenen Glatt-
haferwiese), wobei die Wegrédnder sich durch eine bessere Ndhrstoffversorgung
auszeichnen.

Die Wuchsleistung der M. arvense-Pflanzen in allen Populationen des Gebietes
wurde untersucht. Dabei wurden die Zahl oder die Ldnge der Infloreszenzen als
Parameter verwendet. Beide Parameter zeigen eine enge Beziehung zu GréB8e und
Reproduktion der Pflanzen, die eng korreliert sind. M. arvense gedeiht in Weg-
rainen besser als auf Kalkmagerrasen, vermutlich bedingt durch eine bessere
Nahrstoffversorgung und ein anderes Wirtschaftsspektrum.

Die H&aufigkeitsverteilungen fir die Infloreszenzldnge (bzw. die Zahl der Infl.)
pro Pflanze sind asymmetrisch und haben eine positive Schiefe. Diese Vertei-
lungsform resultiert vermutlich aus der exponentiellen Natur des Wachstums,

da keine klare Dichteabhdngigkeit der Wuchsleistung der Pflanzen gefunden wur-
de. Im Gegensatz dazu erwiesen sich die H6hen der Pflanzen als normalverteilt;
die mittlere HOhe der Pflanzen hingt dabei von der HShe der umgebenden Vegeta-
tion ab.

Das Gewicht der Samen in zwei untersuchten Populationen war normalverteilt und
relativ konstant im Vergleich zu den Unterschieden in der Samenzahl der Pflan-
zen. Die Samenproduktion von M. arvense ist gering fir eine einjéhrige Art,
und die Samen sind erheblich schwerer als die anderer Arten der gleichen Habi-
tate. Zusammen mit der parasitischen Lebensweise scheint dies der Art zu er-
lauben, sich in relativ geschlossenen Gesellschaften zu halten.

ABSTRACT

The community ecology and some aspects of the population biology of the rare
species Melampyrum arvense (Scrophulariaceae), an annual hemiparasite, were
investigated in the Goéttingen area (Northern Germany). Relevés of the commu-
nities supporting Melampyrum were made using the BRAUN-BLANQUET scale and
tabulated. Ecological interpretation of the data was performed with the help
of mean indicator values (as defined by ELLENBERG 1979) and DECORANA ordina-
tion. .

M. arvense, a former weed of arable land, seems today to be restricted to
chalk grassland and margins of farm lanes, the latter of which appear to be
richer in nutrients.

Number or length of inflorescences of M. arvense in all populations of the
study area was determined as a measure of performance. Both parameters proved
to be good estimators of size and reproduction, which were closely correlated.
Performance of M. arvense was better along the farm lane edges than in chalk
grassland, which may be attributed to more fertile conditions and different
host species. The frequency distribution of individual plant inflorenscence
length (or number) in all populations was positively skewed, which can probab-



ly best be interpreted as a consequence of exponential growth, as there was
‘no clear density dependence of performance.

In contrast, heights of plants showed a normal distribution. Mean height of
M. arvense in different habitats seem to be dependent on the height of the
surrounding vegetation. Seed weight in two populations was also normally
distributed and relatively constant in comparison to variation in seed num-
bers between plants. The reproductive capacity of M. arvense is low for an
annual and seed weight much higher than of most other species of the same ha-
bitats. This may, together with the parasitic habit, be the reason

for the survival of M. arvense is relatively closed communities.

EINLEITUNG

Melampyrum arvense L. (Ackerwachtelweizen) war friiher in Deutsch-
land eine gebietsweise h&dufige Art und ein gefilirchtetes Unkraut
vor allem in Wintergetreidefeldern (WEHSARG 1954). Im Verlauf der
letzten 100 - 150 Jahre ist die Art jedoch immer mehr zuriickgegan-
gen und muf heute in vielen Teilen Mitteleuropas zu den gefdhrde-
ten Pflanzenarten gerechnet werden (MATTHIES 1984). Dagegen stellt
die Pflanze in Osteuropa und Vorderasien z.T. immer noch ein Prob-
lem dar (BENKOV 1978, GETINSOY 1980).

Die mitteleuropdischen Arten der Gattung Melampyrum sind einjdhri-
ge Halbparasiten. Sie verfiligen liber Chlorophyll und sind photosyn-
thetisch aktiv, ihre Wurzeln treten aber durch besondere Kontakt-
organe (Haustorien) mit den Wurzeln anderer Pflanzen in Verbindung
und entziehen diesen Wasser und N&hrstoffe. Im Gegensatz zu den
verwandten Gattungen Euphrasia, Odontites und Rhinanthus (YEO 1964,
GOVIER 1966, TER BORG 1972) sind die Melampyrum-Arten obligate
Parasiten, die ohne Wirt schon im Jugendstadium absterben (HORRILL
1972, OESAU 1973, WEBER 1981). Ihr Wirtsspektrum ist breit (HEIN-
RICHER 1908, HARTL 1974, WEBER 1976).

Die Samen der Melampyrum-Arten keimen im allgemeinen im Sp&therbst,
nachdem sie ldngere Zeit Temperaturen zwischen O und 10°C ausge-
setzt waren. Wdhrend des Winters entwickelt sich nur das Wurzelsy-
stem, wobei auch schon Haustorien gebildet werden k&nnen (MASSE-
LINK 1980). Die Keimlinge von M. arvense erscheinen Ende Mérz bis
Mitte April liber der Bodenoberfldche. Die Pflanzen beginnen etwa
Ende Juni zu blithen, und Samen reifen von Anfang Juli bis.zum Ab-
sterben der Pflanzen im Spdtsommer heran. Die Samen besitzen ein
Elaiosom und werden von Ameisen verbreitet (HARTL 1974).

Nachdem HEINRICHER (1908) den Parasitismus von M. arvense unter-
sucht hatte, haben sich andere Autoren vor allem mit der Keimungs-
biologie (OESAU 1973, GUNCAN 1982) und der Bekdmpfung der Art be-
schdftigt (GETINSOY 1980). GISLEN (1949) beschrieb schon einen
starken Riickgang der Art in Schweden. i

Neuérdings hat die Populationsbiologie von Hemiparasiten stdrkeres
Interesse gefunden (MASSELINK 1980, MACIOR 1980, DE HULLU 1985,
TER BORG 1985), entsprechende Untersuchungen fehlen aber bisher
fir M. arvense ebenso wie filir die anderen selteneren mitteleuro-
pdischen Melampyrum-Arten (M. cristatum, M. nemorosum, M. syl-
vaticum) . Im folgenden sollen einige Ergebnisse von Untersuchun-
gen zur Vergesellschaftung und Populationsbiologie von M. arvense
vorgestellt werden.

METHODIK

Alle Untersuchungen wurden, falls nicht anders vermerkt, 1983
durchgefiihrt. Ein Verzeichnis der Untersuchungsfldchen befindet
sich im Anhang. Der Begriff "Population" wird in dieser Arbeit
fiir Gruppen von Melampyrum-Pflanzen verwendet, die mehr als 500 m
voneinander entfernt wachsen. Gruppen von Pflanzen, die einen ge-

4



ringeren Abstand haben, werden als Subpopulationen bezeichnet.
Sie werden durch dem Populationsnamen zugefiigte Buchstaben unter-
schieden. Die Nomenklatur der Arten folgt EHRENDORFER (1973).

Vergesellschaftung

Von allen Bestdnden der beiden untersuchten Arten im Kreis GOttin-
gen wurden pflanzensoziologische Aufnahmen nach der Methode von
BRAUN-BLANQUET (1964) angefertigt. Filir die Schdtzung der Artmé&ch-
tigkeit wurden nur die Kategorien 1 bis 5 und + verwandt; Moose
und Flechten wurden nicht berilicksichtigt. Im Interesse einer guten
Vergleichbarkeit betrug die Gr6Be der Aufnahmefldchen einheitlich
12 m2. Dieser Wert liegt wahrscheinlich unter dem Minimumareal der
untersuchten Vegetationstypen (vgl. RUTHSATZ 1970); viele Melampy-
rum-Subpopulationen, besonders in Gebilischliicken, hatten aber keine
gr6Bere Ausdehnung und lieBen keine gr&Bere Aufnahmefldchen zu.

Ziel der Untersuchungen war es nicht, bestimmte Pflanzengesell-
schaften herauszuarbeiten, sondern die VYergesellschaftung von M.
arvense im G6ttinger Raum festzustellen. Daher wurden die Aufnah-
mefldchen nach anderen Gesichtspunkten ausgewdhlt, als es sonst
bei pflanzensoziologischen Untersuchungen iiblich ist. Entschei-
dendes Kriterium war eine gut abgrenzbare Subpopulation der un-
tersuchten Art und nicht eine mdglichst groBe Homogenitdt der Ve-
getation innerhalb der Aufnahmefl&dche. Die Zahl der Aufnahmen pro
Population richtete sich nach der Gr&Be der von M. arvense besie-
delten Fl&dche und, falls diese groB genug war, auch nach der He-
terogenitdt der Vegetation.

Flir jede Aufnahme wurden die mittleren Faktorenzahlen nach ELLEN-
BERG (1979) berechnet, wobei nur die Prdsenz der Arten berlicksich-
tigt wurde. Zusdtzlich wurde eine Ordination der Aufnahmen mit
Hilfe des Computerprogrammes DECORAN (HILL 1979, HILL & GAUCH
1980) durchgefiihrt. Flir diese Analyse wurde das Zeichen "+" der
BRAUN-BLANQUET Skala durch den Wert O,5 ersetzt. DECORANA (Detren-
ded correspondence analysis) ist eine verbesserte Version der Or-
dinationsmethode des "reciprocal averaging" (HILL 1973) und gilt
allgemein als eines der besten verfiligbaren Ordinationsprogramme
(GAUCH 1982) . Dieses Programm hat neuerdings auch in der deut-
schen Literatur Beachtung gefunden (SYKORA & WESTHOFF 1985, GRAB-
HERR 1985).

Reproduktion und HOhe der Pflanzen

Die Reproduktionsstruktur aller Melampyrum arvense—-Populationen
wurde untersucht. Dabei erwies sich eine direkte Bestimmung der
Samenzahl der Pflanzen als zu zeitraubend und schwierig. Deshalb
wurden fir die Erhebungen zwei andere, mit der Samenzahl korre-
lierte Parameter verwendet, die Infloreszenzldnge und die Zahl

der Infloreszenzen einer Pflanze. Zur Bestimmung der Infloreszenz-
ladnge einer Melampyrum-Pflanze wurden die L&ngen der einzelnen In-
floreszenzen vom untersten Tragblatt bis zur Spitze gemessen und
addiert. Sowohl die Infloreszenzldnge als auch die Zahl der In-
floreszenzen waren eng mit der Zahl der reproduktiven Strukturen
(Bliiten und Kapseln) einer Pflanze korreliert (r = 0,99 bzw. r =
0,83). Bei der Untersuchung anderer Scrophulariaceen haben sich
Parameter wie die Zahl der reproduktiven Strukturen (ARNOLD 1981),
die Infloreszenzldnge (ATSATT & STRONG 1970) und die Zahl der In-
floreszenzen (SNCGERUP 1982) als ReproduktionsmaB bewdhrt.

Flir die meisten Populationen wurde nur die Zahl der Infloreszen-
zen bestimmt. Die Infloreszenzldnge wurde nur in einigen Popula-
tionen untersucht, die Untersuchungsschwerpunkte bildeten (Braten-
tal 1, Settmarshausen, Orshausen). Grunds&tzlich wurden Totaler-
hebungen durchgefithrt; lediglich im Fall der Population bei Ors-
hausen wurde eine Stichprobe von ca. 10% der Pflanzen untersucht.



Tabelle 1 : Vergesellschaftung von Melampyrun arvense im GSttinger Raum
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Trisetun flavescens
Hypericun perforatum
Leucanthemun vulgare
Lotus corniculatus
Achillea millefolium
Ranunculus bulbosus
Melilotus officinalis
Geranium columbinum
Medicago falcata
Veronica

Betonica officinalis
Galium verumn
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Potentilla reptans e e e e e e e e e e
Melilotus alba e e e e

Je einmal: Glechoma hederacea in 29: +; Sileme dioica in 29: +
Cirsiun vulgare in 21: 1; Echium vulgare in 2: +; Acinos arvensis
in 2: +; Papaver rhoeas in 30: + Valerianella locusta in 30: +
Pastinaca sativa in 30: 1; Anthriscus sylvestris in 20: +; Senecio
erwifolius in 17: +; Poa nemoralis in 24: +; Apera spica-venti in
19: +; Stachys sylvaticum in 24: 1; Geum urbanum in 24: 1; Galium
odoratum in 2: 1; Trifolium hybridun in 24: +; Campanula rapuncu-
loides in 19: +; Linaria vulgaris in 16: +; Rumex acetosa in 26: +;
Tanacetun vulgare in 28: + Senecio fuchsii in 28: 4 Cerastium
arvense in 22: +; Anthemis tinctoria in 8: +; Vicia angustifolia in
12: + Hieracium pilosella in 6: +; Prunella vulgaris in 18: +
Veronica arvensis in 12: + Melampyrum cristatum in 10: +; Silene
nutans in 10: +; Chaerophyllum bulbosum in 29: +; Clematis vitalba
in 29: 1; Evonymus europaea in 24: + Fraxinus excelsior in 29: +
Acer campestre in. 29: +;
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Je zweimal: Ononis spinosa in 17 u. 16: 4 Trifolium campestre in
18: 1, in 28: +; Artemisia vulgaris in 30: 1, in 14: +;
Tripleurospermun inodorum in 16 u. 25: +; Crepis biemmis in
19 u. 25: +; Cruciata laevipes in 22 u. 10: 1; Vicia hirsuta
in 17 u. 29: +; Stellaria holostea in 24 u. 29: 1; Trifolium
pratense in 18 u. 22: +; Ranunculus repens in 22 u. 27: +;
Vicia tetrasperma in 12: 1, in 28: + Galeopsis tetrahit in
21 u. 26: 1; Tanacetum corymbosum in 10 u. 11: +; Astragalus
glycyphyllos in 14 u. 29: 1; Acer psewdoplatanus jw. in 10 u.
11: +; Rubus idaeus in 19 u. 24: +;

Je dreimal: Potentilla verna in 3 u. 4 u. 5: 4 Tragopogon pratensis
in 12 u. 19 u. 25: +; Cerastium holosteoides in 17 u. 22 u. 26: +;
Heracleun sphondylium in 24: 1, in 15 u. 26: +; Equisetum arvense
in 24 u. 26 u. 27: +; Prunella grandiflora in 9 u. 11 u. 14: +;
Potentilla heptaphylla in 10: 1, in 9 u. 14: +; Rubus fruticosus
agg. in 17 u. 22: 1, in 18: +; Potentilla anserina in 19 u. 27: 1,
in 17: +

1) Populationen: DR: Dransfeld, BR: Bratental 1, LG: Lenglern, SE: Settmarshausen, OR: Orshausen, LE: Lemshausen, BA: Barlissen, DA: Dahlenrode.

Um Aufschliisse iiber die mittlere HOhe der Pflanzen und die H&hen-
struktur in verschiedenen Populationen zu gewinnen, wurden in
einigen Melampyrum-Bestdnden die HOhen der Pflanzen gemessen. Fir
verschiedene 12 m2-Fléchen, deren Vegetation zur Beschreibung der
Vergesellschaftung nach BRAUN-BLANQUET aufgenommen worden war,
wurde auBerdem die mittlere Infloreszenzldnge der dort wachsenden
Pflanzen bestimmt.

Die Dichteabhdngigkeit der Reproduktion wurde fiir die Bratental-
1A-Subpopulation von M. arvense untersucht. Hierzu wurden die
Zahl der Pflanzen und ihre Infloreszenzldngen in insgesamt 400
zufdllig ausgewdhlten 25 x 25 cm Quadraten bestimmt.

Alle Untersuchungen wurden durchgefiihrt, wdhrend die Pflanzen
fruchteten; sie erfolgten also etwa zwischen Ende Juli und Mitte
August, je nach der Phdnologie der Populationen.

In den Populationen Bratental und Orshausen wurden jeweils Stich-
proben von Samen genommen. Die Samen wurden nach drei Monaten

. trockener Lagerung einzeln gewogen.

Um einen genaueren Einblick in die Beziehungen zwischen Grd&Be
(Biomasse) und Reproduktion der Pflanzen zu gewinnen, wurden 1985
zusdtzliche Untersuchungen in zwei Populationen (Dransfeld und
Settmarshausen B) durchgefiihrt. Ende August, nachdem die Pflanzen
abgeblitht waren, wurde fiir zwei Stichproben (40 bzw. 34 Pflanzen)
jeweils die Zahl der Infloreszenzen, die Infloreszenzldnge, die
H6he, die Zahl der reproduktiven Strukturen sowie die Samenzahl
der Pflanzen bestimmt. Da die Samen aus den unteren, zuerst heran-
gereiften Kapseln bereits ausgefallen waren, muBte flir einige Kap-
seln die Zahl der Samen anhand der Gr&BRe der Kapseln geschdtzt
werden. Dies ist nach einiger Ubung m&glich. Die Melampyrum-Samen
sind relativ groB, und es reifen nur ein bis drei (sehr selten
vier) Samen pro Kapsel heran. Anschliefend wurden die oberirdi-
schen Teile der Pflanzen abgeerntet, 48 Std. lang bei 80°C ge-
trocknet und dann gewogen.



ERGEBNISSE

1. Vergesellschaftung von Melampy -
rum arvense

Die pflanzensoziologischen Aufnahmen wurden zu einer Tabelle zu-
sammengestellt (Tab. 1). Aufgrund der angewandten Methodik konn-
ten von vornherein keine klar definierten pflanzensoziologischen
Einheiten erwartet werden, eine Gruppierung der Aufnahmen nach
floristischen und 6kologischen Kriterien war aber durchaus mdg-
lich.

Fast alle Aufnahmen liefen sich einer von zwei floristisch gut un-
terscheidbaren Gruppen zuordnen. Die erste Gruppe (Aufnahme Nr.
1-15) umfaBt dabei Kalkmagerrasen im weiteren Sinn, d.h. auch ver-
buschte oder sonstwie nach dem Ende der Beweidung verdnderte Sta-
dien; die zweite Gruppe (Nr. 16-30) besteht aus Aufnahmen der
Rédnder von Feldwegen.

Nicht in die Tabelle aufgenommen wurden einige Aufnahmen mit Uber-
gangscharakter (Bestand bei Ossenfeld, nur 66 Pflanzen), sowie

die Vegetation einer stark durch Schlehen verbuschten Larchenscho-
nung, die frilher auch ein Kalkmagerrasen war.

Die Gruppierung der Aufnahmen nach floristischer Ahnlichkeit wird
unterstiitzt durch die Anordnung nach steigender mittlerer Stick-
stoffzahl. Hinsichtlich dieser Faktorenzahl ergaben sich die gr&8-
ten Unterschiede (2,4 bis 5,5), eine Anordnung nach steigender
mittlerer Feuchtezahl erbrédchte jedoch fast das gleiche Ergebnis.
Wenn man auch kleinen Unterschieden in den mittleren Stickstoff-
und Feuchtezahlen keine Bedeutung beimessen darf, so erscheinen
doch die untersuchten Wegrédnder gegeniiber den Kalkmagerrasen
deutlich besser stickstoffversorgt; allerdings ist die Variation
innerhalb der Gruppen betrédchtlich. Hinsichtlich der iibrigen mitt-
leren Faktorenzahlen (Kontinentalitdts-, Licht-, Temperatur- und
Reaktionszahl) ergaben sich zwischen den Aufnahmen nur geringe Un-
terschiede. Alle Bestdnde befanden sich auf Kalk, und M. arvense
erwies sich als relativ licht- und wdrmebediirftig. Dies zeigte
sich vor allem darin, daB alle Bestdnde nach Siiden hin offen wa-
ren und etliche Stunden t&dglich die Mdglichkeit zum vollen Sonnen-
genufB hatten, was zum Gedeihen der Art unbedingt erforderlich zu
sein scheint (HARTL 1974). Besonders bei Populationen an Gebilisch-
rdndern war dies sehr auffé&llig; denn die Art fand sich stets nur
auf der Silidseite der Geblische. Dagegen scheint die Exposition des
Gelédndes eine geringere Rolle zu spielen; nur in ausgesprochenen
Nordlagen trat M. arvense nicht auf.

Typisch filir die erste Gruppe von Aufnahmen sind Charakterarten
(nach ELLENBERG 1979) der Klasse Festuco-Brometea, der Ordnung
Brometalia erecti und des Unterverbandes Mesobromion, was die all-
gemeine Bezeichnung "Kalkmagerrasen" fiir diesen Vegetationstyp

als gerechtfertigt erscheinen 1&B8t (siehe Tab. 1). Dazu kommen
einige Saum- und Griinlandpflanzen. Fast alle diese Arten sind aus-
gesprochene Magerkeitszeiger.

Charakteristisch fiir die Wegrédnder mit Melampyrum arvense sind im
Unterschied dazu vor allem Arten des Griinlandes und Ruderalpflan-
zen, allerdings findet sich mit Medicago lupulina auch eine Art
des Mesobromion unter den kennzeichnenden Arten. Insgesamt haben
die Arten dieser Gruppe meist deutlich hdhere Stickstoffzeigerwer-

Abb. 1: DECORANA-Ordination der Aufnahmen.

A: Die Zahlen im Diagramm entsprechen den Aufnahmenummern in Tab.
B: Anstelle der Aufnahmenummern sind die mittleren Stickstoffzah-
len der Aufnahmen (nach ELLENBERG 1979) angegeben.
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te als die Pflanzen der ersten Gruppe, es treten sogar ausgespro-
chen nitrophile Arten wie z.B. Agropyron repens auf.

Beiden Gruppen gemeinsam sind schlieBlich eine Reihe von Arten,
die meist stickstoffarme bis m&Big stickstoffreiche Standorte an-
zeigen. Einige von ihnen, wie etwa Brachypodium pinnatum oder
Knautia arvensis sind in fast. jeder Aufnahme der Melampyrum arven-—
se begleitenden Vegetation zu finden.

Wegen der schon erwdhnten besonderen Kriterien fiir die Wahl der
Aufnahmefldchen soll nicht versucht werden, den hier mit "Kalkma-
gerrasen" umschriebenen Vegetationstyp weiter zu untergliedern
oder pflanzensoziologisch ndher zuzuordnen, zumal alle untersuch-
ten Fldchen mehr oder weniger stark degeneriert sind, was sich im
h&ufigen Auftreten von Gehdlzen und Saumpflanzen zeigt.

Die Vegetation der Feldwegrdnder mit M. arvense &hnelt in vielem
der von RUTHSATZ (1970) fiir den G&ttinger Raum beschriebenen Fie-
derzwecken-Subassoziation der Glatthaferwiese, die auch an Wegrdn-
dern und Bdschungen vorkommt. Wie in dieser Gesellschaft finden
sich auch in den Aufnahmen der Gruppe 2 neben Griinlandpflanzen
noch viele Arten der Halbtrockenrasen, daneben Ackerunkrduter, de-
ren Auftreten RUTHSATZ auf Stdrungen durch Bodenverletzungen zu-
riickfihrt. Allerdings fehlt Arrhenatherum in einigen Aufnahmen
v61llig, und von den iibrigen bei RUTHSATH in ihrem Kartierungs-
schliissel angegebenen Differentialarten gegeniiber den Kalkmager-
rasen finden sich nur Galium mollugo (diese Art aber auch in Grup-
pe 1) und gelegentlich Veronica chamaedrys.

2. Ordination der Vegetationsauf-
nahmen

Auch die Ordination der Aufnahmen (Abb. 1A) zeigt deutlich die
beiden floristisch und &kologisch unterschiedlichen Gruppen. Ordi-
nationsprogramme ordnen Aufnahmen (und Arten) in Koordinatensyste-
men an, deren Achsen &kologischen Gradienten im weiteren Sinne
entsprechen (GAUCH 1982, GREIG-SMITH 1983). Dabei entspricht die
erste Ordinationsachse dem Hauptumweltgradienten und enth&lt am
meisten Information. Zusdtzliche Messungen von Umweltfaktoren,
aber auch die mittleren Faktorenzahlen nach ELLENBERG (z.B. SYKO-
RA & WESTHOFF 1985) konnen dazu benutzt werden, Ordinationsdia-
gramme zu interpretieren.

Wie Abb. 1B zeigt, besteht eine enge Korrelation zwischen der Po-
sition der Aufnahmen entlang der Hauptordinationsachse und ihrer
mittleren Stickstoffzahl (Spearman-Rankkorrelationskoeffizient:
re= 0,93). Dies ist ein deutlicher Hinweis darauf, daB8 beide An-
ordnungen - nach steigender mittlerer Stickstoffzahl (Tab. 1) und
durch die DECORANA-Ordination (Abb. 1A) - den gleichen Umweltgra-
dienten widerspiegeln. Diese Interpretation wird durch die Litera-
tur gestilitzt. Nach ELLENBERG (1978) kann die trockene Glatthafer-
wiese durch Diingung aus Kalkmagerrasen hervorgehen. Auch fiir die
untersuchten Wegrandstreifen kann man eine Beeinflussung durch
Dlingung vermuten, da diese oft an gediingte Ackerfldchen oder ge-
diingtes Griinland grenzen. Mdglicherweise hédngt die bessere Stick-
stoffversorgung der Wegrandstreifen aber auch mit einer glinstige-
ren Wasserversorgung zusammen, da nach ELLENBERG (1978) Trocken-
heit einer der begrenzenden Faktoren fiir die Stickstoffminerali-
sation in Trockenrasen ist. Auch die mF-Werte der Aufnahmen zei-
gen eine enge Korrelation mit der ersten Ordinationsachse (rg=
0,86).

3. Populationsstruktur

GrdBe (d.h. Trockengewicht) und Samenzahl der Pflanzen sind, wie
fir eine einj&dhrige Art zu erwarten, eng miteinander korreliert
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Tab. 2: Produktmoment-Korrelationskoeffizienten flir die Beziehungen zwischen einigen
Wuchs= und Reproduktionsparametern von Melampyrum arvense in zwei Populationen des

Géttinger Raumes. Fir alle Koeffizienten gilt P< 0,05.

Zahl der Linge d. H8he Zahl der Samen- Trocken-
Inflor. Inflor. (cm) repr. zahl gewicht
(cm) Strukt.

Zahl der 0,94 0,36 0,96 0,85 0,91
Inflor.
Linge der 0,94 0,42 0,99 0,93 0,98 Settmars—
Inflor. (cm)
H8he (cm) 0,77 0,90 0,43 0,57 0,43 hausen B
Zahl der repr. 0,95 >0,99 0,89 0,93 0,98 (Wegrain)
Strukturen
Samenzahl 0,86 0,93 0,87 0,92 0,94 n = 34
Trockengewicht 0,90 0,97 0,94 0,97 0,94

Dransfeld (Kalkmagerrasen), n = 40

(Tab. 2). Beide Parameter k&nnen gut durch die Infloreszenzlédnge
oder die Zahl der Infloreszenzen pro Pflanze abgeschdtzt werden
(vgl. SNOGERUP 1982). Dagegen besteht zwischen H8he und Gro&Re
(bzw. Samenzahl) der Pflanzen nur in der Kalkmagerrasen-Popula-
tion bei Dransfeld ein enger Zusammenhang; die Melampyrum-Pflan-
zen, die in dichterer Vegetation wachsen (Settmarshausen B), zei-
gen eine wesentlich schlechtere Korrelation zwischen beiden Para-
metern.

Die Spannweite in der GroBe der untersuchten Pflanzen ist erheb-
lich. Sie reicht von Kimmerformen mit.einer nur 1 cm langen In-
floreszenz bis zu sehr groBen Exemplaren, die 55 Infloreszenzen
mit einer Gesamtl&dnge von {iber 250 cm haben. Auch die GrodBe der
Individuen innerhalb einer Population ist sehr unterschiedlich.
Die Haufigkeitsdiagramme fir die Infloreszenzldnge der Pflanzen
(Abb. 2) sind stark asymmetrisch und haben eine positive Schiefe,
d.h. die kleineren Klassen sind gegeniiber einer Normalverteilung
stdrker besetzt. Diese Reproduktionsstruktur bedeutet, daB die
ndchste Pflanzengeneration vor allem aus den Nachkommen der weni-
gen sehr groBen Pflanzen bestehen wird. So produzierten die "obe-
ren" 10% der Pflanzen in allen Populationen mehr Samen als die
"unteren" 50%.

KOYAMA & KIRA (1956) entwickelten ein mathematisches Modell, dem-
zufolge derartige Verteilungsformen Stadien auf dem Wege zu einer
logarithmischen Normalverteilung darstellen, die aus der exponen-
tiellen Natur des Wachstumsprozesses resultiert. An die filir die
Melampyrum-Populationen gefundenen H&ufigkeitsverteilungen der
Infloreszenzldngen wurden nach einem bei CROXTON & COWDEN (1955)
beschriebenen Verfahren logarithmische Normalverteilungen ange-
paBt. Die beobachteten und errechneten Verteilungen waren sich
zwar ziemlich &hnlich, die Unterschiede jedoch in allen F&llen
signifikant (Chi2-Test, P< 0,05).
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Abb. 2: Haufigkeitsverteilung der Infloreszenzldngen in verschie-
denen (Sub-)Populationen des G&ttinger Raumes. A: Bratental-1A,
B: Settmarshausen-A, C: Bratental-1B, D: Orshausen, E: Settmars-
hausen-B.

4. Abhé&ngigkeit der Reproduktion
vom Habitat

Vergleicht man die Daten zur mittleren Infloreszenzldnge der
Pflanzen in den untersuchten M. arvense-Populationen (Tab. 3),

so zeigt sich, daB die Melampyrum-Pflanzen an Wegrdndern (Vegeta-
tion dhnlich der einer trockenen Glatthaferwiese, Tab. 1) erheb-
lich l&ngere Infloreszenzen (d.h. auch mehr Samen) haben, als die
Pflanzen auf Kalkmagerrasen. Besonders deutlich wird dies bei
einem Vergleich der beiden Subpopulationen bei Settmarshausen

Tab. 3: Mittlere Infloreszenzlinge von M. arvense in einigen Bestidnden
verschiedener Habitate.

Zahl der ¢ Inflor.- Median Schiefe
Pflanzen Linge (cm) (cm)
Sub-Population

Kalkmagerrasen

Bratental 1A 1638 6,6 5,1 4,3
Bratental 1B 927 8,2 6,0 3,5
Settmarshausen A 518 8,4 5,7 2,9
Wegraine

Orshausen 216 17,3 10,2 3,5
Settmarshausen 537 20,4 14,3 2,0
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Abb. 3: Hdufigkeitsverteilung der Zahl der Infloreszenzen pro
Pflanze in verschiedenen Melampyrum arvense—-Populationen des
Gottinger Raumes. Die Wuchsform der Pflanzen bedingt i. A. eine
ungerade Zahl von Infloreszenzen; die wenigen F&lle, in denen
Pflanzen mit einer geraden Anzahl auftraten, wurden mit den
ndchst hoheren ungeraden Werten zu einer Klasse zusammengefaSt.
A: Dransfeld, B: Lenglern, C: Barlissen, D: Ossenfeld, E: Bra-
tental-2, F: Lemshausen, G: Kl. Lengden, H: Dahlenrode, I: Ors-
hausen.

(vgl. Abb. 2 B + E). Die beiden so verschiedenen Bestdnde sind
nur durch einen etwa zwei Meter breiten Feldweg voneinander ge-
trennt; die Subpopulation B grenzt aber direkt an eine gediingte
Wiese und hat eine wesentlich ippigere Vegetation. M. arvense ist
auf solchen stickstoffreicheren Fldchen durchaus konkurrenzkraf-
tig. Es konnte sogar beobachtet werden, daB die Art in die ge-
diingte Wiese eindrang und sich dort sehr gut entwickelte; die
Pflanzen wurden aber vor dem Fruchten abgem&ht.

Die Histogramme fiir die Zahl der Infloreszenzen pro Pflanze (Abb.
3) bestdtigen die anhand der Daten fiir die Infloreszenzl&dngen ge-
troffenen Aussagen. Sie sind den Diagrammen der Abb. 2 sehr &hn-
lich, wenn man beriicksichtigt, daB die Zahl der Klassen viel ge-
ringer ist. Fiir die untersuchten 12 m2-Flichen ergab sich eine
deutliche Korrelation zwischen der mittleren Infloreszenzzahl pro
Pflanze und der Position der Aufnahmefl&dche relaitv zur Hauptor-
dinationsachse (rg= 0,78).

5. Dichteabhédngigkeit der Reproduk -
tion

Die Dichteabhdngigkeit der Reproduktion wurde fiir die Bratental
1A-Subpopulation untersucht. Die gefundene Spannweite in_der
Dichte der Pflanzen ist sehr gering (1-7 Pflanzen/625 cm?). Es
ergab sich eine schwache Tendenz zu einer geringeren Reproduktion
bei steigender Dichte (Abb. 4).
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Abb. 4: Dichteabhdngigkeit der Reproduktion von Melampyrum arven-—
se in der Bratental-1-Population. Vertikale Striche geben die
95%-Konfidenzintervalle der Mittelwerte an.

6. SamengrdBe

Melampyrum arvense produziert wenige, aber schwere Samen. Die
meisten Pflanzen bleiben klein und entwickeln zwischen 10 und 40
reife Samen. Die Reproduktionskapazit&dt ist daher niedrig (vgl.
MASSELINK 1980, SAGAR & MORTIMER 1976). Fiir zwei Stichproben von
Samen ergaben sich mittlere Samengewichte von 13,01 mg (Braten-
tal) und 14,13 mg (Orshausen). Die Histogramme fiir die Verteilung
der Samengewichte sind in Abb. 5 dargestellt; es ergaben sich
keine signifikanten Unterschiede zu einer Normalverteilung (Chiz—
Test, P> 0,05). Die einzelnen Samen in beiden untersuchten Popu-
lationen wogen jeweils zwischen 5 und 26 mg, die Samengewichte
zeigen also eine etwa 5-fache Variation. Das Gewicht der Samen
erweist sich damit im Vergleich zur Zahl der Samen pro Pflanze,
die eine mehrhundertfache Variation zeigt, als sehr konstant
(vgl. Abb. 2).

7. HO hen s tru k £tax

Im Gegensatz zu den schiefen Verteilungen der Infloreszenzl&dngen
bzw. -zahlen war die HOhe der Pflanzen in den untersuchten Popu-
lationen mehr oder weniger normalverteilt (Abb. 6). Die mittlere
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Abb. 5: Hdufigkeitsverteilung der Samengewichte fiir zwei Popula-
tionen von Melampyrum arvense. A: Bratental-1, B: Orshausen.
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Abb. 6: Hdufigkeitsverteilung der HOhen in drei Melampyrum arven-—
se-Populationen. A: Dransfeld, B: Bratental-1, C: Orshausen. Die
Verteilungen A u. C zeigen keine signifikanten Abweichungen von
einer Normalverteilung (Chi2-Test, P> 0,05) .

Hohe der Pflanzen ist deutlich habitatsabhdngig. Wdahrend die
Pflanzen auf Kalkmagerrasen nur etwa 20 cm hoch waren, erreichte
ein Bestand in einem niedrigen Schlehengeblisch bei Barlissen eine
mittlere HOhe von 54 cm. Die grdBte Pflanze war dabei 75 cm hoch,
hatte aber nur drei Infloreszenzen mit einer Gesamtl&nge von 15
cm.

DISKUSSION DER ERGEBNISSE

Die Untersuchungen zur Vergesellschaftung von Melampyrum arvense
im GOttinger Raum zeigen, daB die frither dort vor allem als Acker-
unkraut aufgetretene Art (z.B. NOLDEKE 1886) heute vorwiegend auf
Kalkmagerrasen und deren Degenerationsstadien vorkommt, wobei die
zuletzt genannten Standorte sich offenbar durch ein besseres
Stickstoffangebot auszeichnen. Wie eine Untersuchung zur aktuel-
len Verbreitung der Art ergab (MATTHIES 1984), trifft diese Be-
schreibung der heutigen Standorte der Art wahrscheinlich fiir ganz
Niedersachsen zu; nirgendwo in Niedersachsen trat die Art noch
als Ackerunkraut auf. Diese Ergebnisse stimmen mit den Angaben
von HARTL (1974) iiberein, der feststellte, daB sich die Art seit
Beginn des Jahrhunderts weithin auf sonnige Trockenrasen, Geblisch-
sdume und Wegrédnder zurilickgezogen habe.

M. arvense gedeiht in Wegrandpopulationen erheblich besser als
auf Kalkmagerrasen (vgl. Tab. 3). Die deutlichen Unterschiede in
den mittleren Stickstoffzahlen der beiden Vegetationstypen (Tab.
1) und die enge Korrelation der Zahl der Infloreszenzen pro
Pflanze mit der Hauptordinationsachse deuten darauf hin, daB8 da-
fiir m6glicherweise eine bessere Stickstoffversorgung verantwort-
lich ist. Da M. arvense Halbparasit ist, miissen aber auch die Un-
terschiede im verfligbaren Wirtspflanzenspektrum als EinfluBfakto-
ren in Betracht gezogen werden. Die hemiparasitischen Scrophula-
riaceen sind zwar relativ unspezifisch in ihrer Wirtswahl; wie
experimentelle Studien gezeigt haben, hat die Art der Wirtspflan-
zen aber einen erheblichen EinfluB auf ihr Wachstum (YEO 1964,
TER BORG 1972, SNOGERUP 1982). DE HULLU (1984) untersuchte den
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EinfluB von Wirtspflanzen aus verschiedenen Habitaten auf das
Wachstum des Halbparasiten Rhinanthus angustifolius. Bezeichnende
Arten ndhrstoffreicherer Rhinanthus-Habitate erwiesen sich dabei
auch unter gleichen N&hrstoffbedingungen als glinstigere Wirts-
pflanzen im Vergleich zu typischen Arten ndhrstoffdrmerer Habi-
tate.

Wahrend die Samengewichte normalverteilt sind (vgl. Abb. 5), ha-
ben die Hdufigkeitsverteilungen fiir die Gr6Be der fruchtenden Me-
lampyrum-Pflanzen eine positive Schiefe (vgl. Abb. 2 u. 3). Ahn-
liche Verteilungen sind filir verschiedene Arten beschrieben wor-
den, meistens flir Bestédnde, die in Monokulturen wachsen (u.a. KO-
YAMA & KIRA 1956, OBEID et al. 1967, OGDEN 1970, EBER 1983). Sie
sind vielfach als Ausdruck geiner durch intraspezifische Konkur-
renz bedingten Hierarchie von dominanten und unterdriickten Indi-
viduen verstanden worden (z.B. WHITE & HARPER 1970, EBER 1983).
Diese Interpretation scheint aber nicht generell giiltig zu sein,
da auch Populationen mit nur geringen Kontakten zwischen den ein-
zelnen Individuen &hnliche Verteilungsformen aufweisen (SILVER-
TOWN 1985). Auch in der daraufhin untersuchten Melampyrum-Popula-
tion scheint Konkurrenz zwischen den Individuen nur eine geringe
Rolle fiir die Ausbildung der Populationsstruktur zu spielen (vgl.
Abb. 4).

Eine andere Interpretation von Verteilungen mit positiver Schiefe
ist von ERNST (1983) vorgeschlagen worden. Seiner Ansicht nach
entsprechen im Zustand des O6kologischen Optimums einer Population
die Leistungen der Individuen dieser Population einer Normalver-
teilung. Jede Abweichung einer Population von einer Normalvertei-
lung bedeutet, daB die Individuen einem Streffaktor (z.B. edaphi-
sche Extremsituation, Erosion, Feuer, Windbruch) ausgesetzt sind.
ERNST (1983, 1985) konnte derartige StreBeffekte auf die Vertei-
lungsform fiir verschiedene Populationen belegen.

Es erscheint nicht m&glich, dieses Konzept auf die untersuchten
Populationen anzuwenden. Der Sommer im Untersuchungsjahr 1983 war
auBergewthnlich warm und trocken, was zu TrockenstreB auf den Un-
tersuchungsflédchen gefiihrt haben mag. Doch haben auch die unter
offenbar glinstigeren Bedingungen herangewachsenen Populationen
(groBere Pflanzen) Verteilungen mit deutlicher positiver Schiefe
(vgl. Abb. 2). Manche der Melampyrum-Populationen bestehen wahr-
scheinlich schon seit liber 100 Jahren (MATTHIES 1984); aufgrund
der Wirkung der natiirlichen Selektion sollten deshalb streftole-
rante Pflanzen vorherrschen (ERNST 1983).

HARPER (1977) fihrt die vielfach beobachtete Hierarchie in der
GroBe der Mitglieder einer Pflanzenpopulation auf eine Serie von
kleinen, aber kumulativen Unterschieden in Raum und Zeit zwischen
den Individuen zuriick. Diese Unterschiede betreffen neben dem
AusmaB des Dichtestresses vor allem das Samengewicht, die Quali-
tdt des Mikrohabitates, den Keimungszeitpunkt, die Art und Zahl
der Nachbarpflanzen sowie die genetisch bedingte Reaktionsnorm
der Pflanzen. Die exponentielle Natur des Wachstumsprozesses
fihrt dazu, daB kleine Unterschiede enorm verstdrkt werden (KOYAMA
& KIRA 1956). Fir die individuelle Wuchsleistung von Halbparasi-
ten dirften die Nachbarpflanzen besonders wichtig sein, da diese
sowohl als Konkurrenten, wie auch als Wirtspflanzen von Bedeutung
sind.

Die Normalverteilung der HoShen im Gegensatz zur schiefen Repro-
duktions- bzw. Gr&Benstruktur kann als Hinweis darauf interpre-
tiert werden, da auch die kleineren Pflanzen versuchen, im H&-
henwachstum mitzuhalten, um nicht iiberschattet zu werden (OGDEN
1970) . Dies erklédrt die relativ schlechte Korrelation zwischen

Héhe und den Gr&Ben- bzw. Reproduktionsparametern filir M. arvense
in der dichten Wegrandvegetation (vgl. Tab. 2), in der Lichtkon-
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kurrenz eine wichtige Rolle spielt. Eine Anpassung an die Hohe
der umgebenden Vegetation ist auch fiir die verwandten Gattungen
Rhinanthus (MIZIANTY 1978) und Euphrasia (KARLSSON 1976) beschrie-
ben worden.

M. arvense produziert ungewdhnlich wenige und schwere Samen im
Vergleich sowohl zu anderen Halbparasiten (MASSELINK 1980), als
auch Arten, die in den gleichen Habitaten wachsen (vgl. SALISBURY
1942, SILVERTOWN 1981). Die groBen Samen sowie die parasitische
Lebensweise sind vermutlich dafiir verantwortlich, daB die Art
sich trotz ihrer Einj&dhrigkeit in geschlossenen Gesellschaften
mit relativ dichter Vegetation behaupten kann (vgl. KARLSSON
1974) und bisher in Mitteleuropa nicht v6llig ausgestorben ist,
obwohl die Anderung der landwirtschaftlichen Produktionsmethoden
die friiheren Hauptlebensrdume unbesiedelbar gemacht hat. Fiir eine
eingehende Bewertung der von M. arvense gezeigten Merkmalskombi-
nation im Hinblick auf die Uberlebensstrategie der Art sind je-
doch weitere Untersuchungen, insbesondere zu AusmaB8 und Vertei-
lung der Mortalitdt auf die verschiedenen Phasen des Lebenszyk-
lus, erforderlich (vgl. DURING et al. 1985).
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ANHANG
Verzeichnis der Untersuchungsfldchen (alle im Kreis G&ttingen)

1. Lenglern: Kalkmagerrasen am Kramberg bei Lenglern, 170-200 m.

2. Bratental-1: Kalkmagerrasen im Bratental bei Roringen, 300 m.

3. Bratental-2: Trockener Graben im Bratental bei Roringen, 310 m.

4. Kl. Lengden: Lirchenschonung am FuB der Lengderburg bei Klein Lengden,
290 m.

5. Dransfeld: Kalkmagerrasen am Dehnerberg bei Dransfeld, 310 m.

6. Ossenfeld: B&schung des alten Bahndammes bei Ossenfeld, 320 m.

7. Settmarshausen: Wegrain am Gatzenberg bei Settmarshausen, 300 m.

8. Lemshausen: Wegrain bei Lemshausen, 260 m.

9. Orshausen: Wegrain bei Orshausen, 250 m.

10. Barlissen: Wegrain am FuB des Emmeberges bei Barlissen, 250 m.

11. Dahlenrode: Wegrain am Dettberg bei Dahlenrode, 250 m.
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