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Langjihrige Verinderungen der Krautschicht
eines Kalkbuchenwaldes
(Dauerflichenuntersuchungen)

— Wolfgang Schmidt —

Zusammenfassung

Seit 1981 werden sechzehn Dauerflichen (je 1 m2 groff) in den drei wichtigsten Krautschicht-Ausbildun-
gen eines frischen Kalkbuchenwaldes in der Altersphase mindestens einmal jihrlich aufgenommen. An
Hand von Angaben iiber den Deckungsgrad und der Zahl der Sprosse und Bliiten werden die jihrlichen
Verinderungen in der Waldbodenvegetation dargestellt. Von 1981 bis 1987 verinderte sich der Deckungs-
grad von Allium ursinum kaum. Nur auf einer Dauerfliche nahm A. ursinum leicht ab, wihrend Mercurialis
perennis zunahm. Starke Verinderungen in der Zahl der Blitenstinde von A. #rsinum treten vermutlich
infolge von Unterschieden in der Nettoprimirproduktion des vorangegangenen Jahres auf. M. perennis
schwankte sowohl im Deckungsgrad als auch in der Zahl der fertilen und sterilen Sprosse sehr stark. Nach
einem trockenen und heiflen Sommer sowie nach starker Pilzinfektion reduziert sich zunichst der
Deckungsgrad, spiter auch die Zahl der Sprosse. Langfristig angestiegen ist der Deckungsgrad von
Anemone nemorosa. Als Ursache wird die verminderte Beweidung durch Rehe in dem gezaunten Unter-
suchungsgebiet angenommen. Die Zahl der blihenden A. nemorosa-Pflanzen schwankte vermutlich auf
Grund der unterschiedlichen Licht- und Nahrstoffverhiltnisse sehr stark sowohl von Dauerfliche zu
Dauerfliche als auch von Jahr zu Jahr.

Abstract

Since 1981, sixteen permanent plots (each 1 m?) in three of the most important herb-layer communities
of a terminal stage beech forest on calcareous soil were recorded at least once a year. On the basis of cover
values and the numbers of shoots and flowers, the annual changes of the herb-layer vegetation were demon-
strated. From 1981 to 1987 the annual cover values of Allium ursinum hardly differed. Only on one perma-
nent plot A. ursinum slightly decreased, while Mercurialis perennis increased. Strong changes in the number
of inflorescences of A. ursinum occurred, probably caused by differences in the net primary production of
the preceding year. M. perennis differed greatly in cover values as well as in numbers of fertile and sterile
shoots. In the first instance of the following year a dry and hot summer as well as a strong fungus infection
result in reduced cover values, later on a reduction of shoot numbers. Over a longer period the cover values
of Anemone nemorosa increased, probably caused by decreased roe-deer browsing in the fenced research
area. The numbers of flowering A. nemorosa plants differed greatly from year to year. There were also
strong differences in A. nemorosa flowers in the different permanent plots. Both were caused by varying
light and nutrient supplies.

Einleitung

Der im Rahmen des Forschungsvorhabens ,,Okosysteme auf Kalkgestein” untersuchte
Kalkbuchenwald bei Géttingen zeichnet sich durch eine artenreiche, tippige Krautschicht aus.
In einem kleinraumigen Mosaik von Pflanzenbestinden dominieren jeweils andere Arten, ohne
dafl sich immer eine eindeutige Beziehung zu bestimmten Standortsfaktoren erkennen lafit
(DIERSCHKE & SONG 1982, SCHMIDT et al. 1988). Durch die Anlage von 16 Dauerprobe-
flichen im Jahre 1981 sollte geklirt werden, ob die starken riumlichen Unterschiede im
Vorkommen der wichtigsten Waldbodenpflanzen konstant sind oder ob hier langfristige Verin-
derungen auftreten. Dauerflichenuntersuchungen liefern dariiberhinaus auch wertvolle Anga-
ben zur Biomassenproduktion, zur Populationsbiologie und zum Konkurrenzverhalten der
Pflanzen.
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Untersuchungsflichen und Methoden

Ausfiihrliche Angaben iber die Lage, das Klima, den Boden und die Vegetation des Unter-
suchungsgebietes finden sich bei MEIWES et al. (1981), DIERSCHKE & SONG (1982),
KOTHE (1983, 1988), EGGERT (1985) und SCHMIDT et al. (1988). In dem subozeanisch-sub-
montanen, frischen Kalkbuchenwald wurden 1981 16 Dauerprobeflichen von je 1 m?2 Grofle
fest mit Kunststoffpfahlen markiert, so daf} sie bei jeder vegetationskundlichen Aufnahme
zentimetergenau wiedergefunden werden konnten. Die Dauerprobeflichen verteilen sich auf
folgende Vegetationseinheiten:

— Allium-Ausbildung, Dauerprobeflichen 1—4: im ungezaunten Versuchsbereich, vorwie-
gend auf typischer Mullrendzina.

— Allium-Ausbildung, Dauerprobeflichen 13—16:im geziunten Versuchsbereich, vorwiegend
auf Terra fusca-Rendzina.

— Mercurialis-Ausbildung, Dauerprobeflichen 5—8: im ungeziunten Versuchsbereich, vor-
wiegend auf flachgriindiger Mullrendzina.

— Anemone-Ausbildung, Dauerprobeflichen 9—12: im gezdunten Versuchsbereich, vorwie-
gend auf tiefgriindiger Terra fusca-Braunerde bzw. Terra fusca-Parabraunerde.

Die Vegetationsaufnahme geschah mit Hilfe eines Rahmens von1 x 1 m Kantenlange, der in
16 kleinere Quadrate von 25 x 25 cm unterteilt ist (SCHMIDT et al. 1988). In vorbereitete Auf-
nahmeblatter wurden fiir jedes Unterquadrat folgende Merkmalsgrofien eingetragen:

— maximale Héhe der Krautschicht (cm)

Deckungsgrad der gesamten Krautschicht (direkt in Prozent)

Bodendeckung durch die Laubstreu (direkt in Prozent)

— Deckungsgrad der einzelnen Arten (direkt in Prozent)

phinologischer Zustand der einzelnen Arten (nach dem Aufnahmeschlissel von
DIERSCHKE 1972, 1988).

Bei Allium ursinum, Mercurialis perennis und Anemone nemorosa erfolgten auflerdem noch
Angaben tiber die Zahl der Blitter bzw. Sprosse sowie der blihenden Exemplare; beim Baum-
jungwuchs wurde die Zahl und die Héhe notiert. Die Vegetationsaufnahme geschah minde-
stens einmal jihrlich, méglichst zum Zeitpunkt der maximalen oberirdischen Blattentwicklung
bzw. zur Hauptbliitezeit der dominierenden Art. 1981 und 1982 wurden die Dauerprobe-
flichen 1—8 iiber die gesamte Vegetationsperiode ein- bis zweimal monatlich aufgenommen,
um die saisonalen Verinderungen genauer zu erfassen. Von jeder Dauerprobefliche wurde
mindestens einmal jahrlich ein Foto angefertigt. Aus der Vielzahl der bisher erhobenen Daten
werden im nachfolgenden nur die Verinderungen im Deckungsgrad der Krautschicht sowie der
wichtigsten drei Arten A. ursinum, M. perennis und A. nemorosa besprochen.

|

Ergebnisse
1. Verinderungen im Deckungsgrad der Krautschicht von 1981 bis 1987 (Abb. 1)

Der Deckungsgrad der Krautschicht auf den Dauerprobeflichen 1—4 in der Allium-Ausbil-
dung bewegt sich zum Zeitpunkt der maximalen Blattentwicklung von A. ursinum durchge-
hend um 90% und veranderte sich von 1981 bis 1987 kaum. Die Abnahme am 27.5.1986 auf Dau-
erprobefliche 2 ist auf eine vergleichsweise stirkere Vergilbung der A. ursinum-Blitter zuriick-
zufithren. Auf den Dauerprobeflichen 13—16 der Allium-Ausbildung hat sich der Deckungs-
grad langfristig gesehen etwas erhoht. Der starke Einbruch am 28.5.1986 beruht auf der starken
Vergilbung der A. ursinum-Blatter (mehr als 50% der Blattfliche waren gelb). Auf Dauerprobe-
fliche 13 wurde dieser Einbruch durch M. perennis kompensiert, die sich hier seit 1985 auf
Kosten von A. #rsinum ausbreitet.

Bei allen vier Dauerprobeflichen in der Mercurialis-Ausbildung a8}t sich eine zweigipflige
Kurve mit hohen Deckungsgraden 1981 und 1982 sowie 1985 und 1986 bei niedrigen Deckungs-
graden 1983 und 1984 erkennen. Auf den vier Dauerprobeflichen der Anemone-Ausbildung
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Abb. 1: Verinderungen im Deckungsgrad der Krautschicht von 1981—1987 auf den 16 Dauerprobeflichen
des Kalkbuchenwaldes.
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Abb. 2: Verinderungen im Deckungsgrad von Allium ursinum von 1981—1987 auf den 16 Dauerprobe-
flichen des Kalkbuchenwaldes. Phianologischer Schliissel nach DIERSCHKE (1972, 1988).
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steigt der Deckungsgrad der Krautschicht seit 1981 an, z.T. liegt der Deckungsgrad heute dop-
pelt so hoch wie vor sechs Jahren. Die kurzzeitigen Schwankungen von Jahr zu Jahr beruhen
im wesentlichen auf der unterschiedlichen phinologischen Entwicklung der vorherrschenden
Arten (vor allem A. nemorosa, Lamiastrum galeobdolon) zum Zeitpunkt der Vegetationsauf-
nahme im Friihjahr.

2. Verinderungen im Deckungsgrad und in der Zahl der Bliitenstinde bei Allium ursinum
von 1981 bis 1987 (Abb. 2, 5)

Der Deckungsgrad von A. ursinum in den Dauerprobeflichen 1—4 und 13—16 entspricht
im wesentlichen dem Deckungsgrad der Krautschicht in dieser Ausbildung (Abb. 1). Auf den
Dauerprobeflichen 1—4 schwankt der Deckungsgrad mehr oder weniger gleichbleibend
zwischen 80 und 95%. Auf den Dauerprobeflichen 13—16 erreichte A. ursinum zwischen 40
und 85%. In der Mercurialis-Ausbildung kommt A. ursinum ohne wesentliche Anderung im
Deckungsgrad nur auf der Dauerprobefliche 7 vor. Nach dem Auftreten von vier Blitenstin-
den im Jahr 1984 fithrte anschlieflend die starke Zunahme an Keimlingen und Jungpflanzen zu
einem Anstieg im Deckungsgrad. In der Anemone-Ausbildung wurde 1987 erstmals ein
A. ursinum-Keimling auf der Dauerprobeflache 11 entdeckt.

Allgemein ist die Zahl der A. ursinum-Blitenstinde auf den Dauerprobeflichen 1—4 héher
als auf den Dauerprobeflichen 13—16 (Abb. 5). Die hochsten Zahlen wurden auf den Dauer-
probeflichen 1—4 1983 mit 59—76 Blitenstinden m~2, auf den Dauerprobeflichen 13—16 1986
mit 44—67 Bliitenstinden m~2 notiert. Auffillig war die extrem niedrige Zahl an Bliitenstinden
im Jahr 1987. Die Dauerprobeflichen 1—4 lagen dabei mit §—11 Bliitenstinden m~2 wiederum
hoher als die Dauerprobeflichen 13—16 mit 1—10 Bliitenstainden m=2.

3. Verinderungen im Deckungsgrad und in der Zahl der Sprosse von Mercurialis perennis
von 1981 bis 1987 (Abb. 3, 5, 6)

Auf den Dauerprobeflichen 5—8 in der Mercurialis-Ausbildung entspricht der Kurvenver-
lauf von M. perennis im wesentlichem dem der gesamten Krautschicht (Abb. 1). Bei allen vier
Dauerprobeflichen ist eine zweigipflige Kurve mit Deckungsgraden von 70—90% in den
Jahren 1981 und 1982, 25—50% in den Jahren 1983 und 1984 und 60—90% in den Jahren 1985
bis 1987 gegeben. In den Dauerprobeflichen 1—4 der Allium-Ausbildung konnten héhere
Deckungsgrade von M. perennis nur auf den Dauerprobeflichen 2 und 3 beobachtet werden.
Dort kam es ebenfalls nach Deckungsgraden von 30—50% in den Jahren 1981 und 1982 zu
einem starken Riickgang von M. perennis in den darauffolgenden Jahren. Nur auf der Dauer-
probefliche 2 zeichnet sich eine allmihliche Erholung wieder ab. Auf den Dauerprobeflichen
13—16 der Allium-Ausbildung lagen die Deckungsgradwerte von M. perennis allgemein unter
10%. Allein auf Dauerprobefliche 13 nahm seit 1985 M. perennis auf Kosten von A. ursinum im
Deckungsgrad zu. In den Dauerprobeflichen der Anemone-Ausbildung spielt M. perennis nur
eine ganz untergeordnete Rolle. Die Deckungsgradwerte lagen meist unter 1%, nur auf Dauer-
probefliche 10 ist seit 1986 eine Zunahme auf bis zu 4% zu beobachten gewesen.

In der Mercurialis-Ausbildung verlaufen die Kurven fir die Zahl der Sprosse dhnlich zwei-
gipflig wie die Kurven der Deckungsgrade, allerdings mit einer gewissen zeitlichen Verschie-
bung (Abb. 5, 6). Das Maximum an fertilen und sterilen Sprossen zusammen wurde auf allen
vier Dauerprobeflachen 1982 mit 229—336 Sprossen m~2 erreicht, das Minimum 1984/85 mit
137—222 Sprossen m~2. Bei den fertilen Sprossen folgte nach hohen Sprofizahlen im Jahr 1981
(54—95 fertile Sprosse m~2) eine Abnahme bis zum Jahr 1983 (4—36 fertile Sprosse m~2),
danach wieder ein deutlicher Anstieg.

4. Verinderungen im Deckungsgrad und in der Zahl fertiler Sprosse
bei Anemone nemorosa von 1981 bis 1987 (Abb. 4,5)

Die hochsten Deckungsgrade von A. nemorosa fanden sich in der Anemone-Ausbildung,
wo auch eine eindeutige Parallelitat zwischen dem Deckungsgrad der Krautschicht (Abb. 1)
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Abb. 3: Verinderungen im Deckungsgrad von Mercurialis perennis von 1981—1987 auf den 16 Dauerprobe-
flichen des Kalkbuchenwaldes. Phinologischer Schliissel nach DIERSCHKE (1972, 1988).
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Abb. 4: Verinderungen im Deckungsgrad von Anemone

nemorosa von 1981—1987 auf den 16 Dauerprobe-

flichen des Kalkbuchenwaldes. Phinologischer Schliissel nach DIERSCHKE (1972, 1988).
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Abb. 5: Zahl von Blitenstinden und fertilen Sprossen von 1981—1987 auf den Dauerflichen des Kalk-
buchenwaldes. Phinologischer Schliissel nach DIERSCHKE (1972, 1988).
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bildung des Kalkbuchenwaldes. Phinologischer Schliissel nach DIERSCHKE (1972, 1988).
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und A. nemorosa zu erkennen ist. Auf den Dauerprobeflichen 9—12 nahm der Deckungsgrad
von 20—50% in den Jahren 1981—1983 auf 50—90% in den Jahren 1986/87 zu. In der Allium-
und Mercurialis-Ausbildung wurden deutlich niedrigere Deckungsgrade von A. nemorosa
beobachtet, wobei allerdings auch der hiufig fortgeschrittenere phanologische Zustand zum
Aufnahmezeitpunkt beriicksichtigt werden mufl. A. nemorosa erreichte in der Allium-Ausbil-
dung im allgemeinen niedrigere Deckungsgradwerte als auf den Dauerprobeflichen der Mercu-
rialis-Ausbildung. Besonders in den iippigen, dichten A. ursinum-Herden der Dauerprobe-
flichen 1—4 deckte A. nemorosa in den letzten Jahren meist weniger als 3% des Waldbodens.
Auf der Dauerprobefliche 4 wurde sie seit 1984 iiberhaupt nicht mehr beobachtet. Dagegen
lagen die Deckungsgradwerte von A. nemorosa auf den Dauerprobeflichen 14 und 16 der Al-
lium-Ausbildung sowie allen vier Dauerprobeflichen der Mercurialis-Ausbildung mit 5—35%
deutlich héher.

Zwischen den vier Dauerprobeflichen der Anemone-Ausbildung bestehen starke Unter-
schiede in der jahrlichen Bildung von blithenden Sprossen (Abb. 5). Dauerprobefliche 10 zeich-
net sich immer durch die hochsten Bliitenzahlen (57— 140 fertile Sprosse m~2), die Dauerprobe-
flichen 9 und 12 zeichnen sich immer durch niedrige Bliitenzahlen (4—42 fertile Sprosse m~2)
aus. Ursachen hierfir diirften das unterschiedliche Nihrstoff- und Lichtangebot der Dauer-
probeflichen sein. Dauerprobefliche 10 liegt am Rande einer Schlagliicke in einer feuchten
Mulde, Dauerprobeflichen 9 und 12 sind auf einer relativ stark versauerten Terra fusca-Para-
braunerde mit dicht- und frithschliefendem Buchenbestand angelegt. Auf allen Dauerprobe-
flichen waren 1983 und 1986 sehr blitenreiche Jahre, 1985 dagegen das bliitenarmste Jahr. Eine
parallele Entwicklung zwischen dem Deckungsgrad und der Zahl der fertilen Sprosse ist bei
A. nemorosa nicht zu erkennen.

Diskussion

Allgemein werden die Artenzusammensetzung, die Stoffproduktion und die Populations-
struktur der Krautschicht von Waldern in der Terminalphase als relativ bestandig angesehen.
Die vorliegenden Ergebnisse bestitigen jedoch die langjahrigen Dauerflichenuntersuchungen
von PERSSON (1980), RUNGE (1981), INGHE & TAMM (1985) u.a., dafl auch unter den
scheinbar so ausgeglichenen Standortsverhiltnissen am Waldboden praktisch von Jahr zu Jahr
grofle Unterschiede auftreten konnen. Als Ursachen fiir die starken Schwankungen werden vor
allem klimatische Faktoren wie Temperatur und Niederschlige (RUNGE 1981, INGHE &
TAMM 1985) genannt. Daneben werden aber auch ein geindertes Strahlungsangebot
(RUNGE 1981), die Konkurrenzverhiltnisse und der Einfluf} von Tieren (BARKHAM 1980)
aufgefithrt. In neuerer Zeit werden auch Ursachen wie Bodenversauerung und Stickstoffan-
reicherung diskutiert, die in Zusammenhang mit den neuartigen Waldschiden stehen (NEITE
& WITTIG 1985, WITTIG et al. 1985a, 1985b, FALKENGREN-GRERUP 1986, RODEN-
KIRCHEN 1986).

Der jetzige Stand der Auswertung unserer Dauerflichenversuche erlaubt z.Zt. keine detail-
lierte Analyse. Der Schwerpunkt der Diskussion wird vielmehr auf einem Vergleich der Unter-
suchungsergebnisse fiir die drei wichtigsten Arten mit den Angaben aus der Literatur liegen.

A. ursinum ist im Gottinger Wald lickenhaft verbreitet, ohne dafl sich dafiir immer eindeu-
tige edaphische oder mikroklimatische Ursachen erkennen lassen (SCHMUCKER & DRUDE
1934, WINTERHOFF 1977). Die Neubesiedlung potentieller Wuchsorte ist sehr gering
(PETERKEN & GAME 1984, EGGERT 1985). Obwohl A. #rsinum im Untersuchungsgebiet
regelmifig in dichten Herden blitht und fruchtet, konnte nur auf einer der sechs Dauerprobe-
flachen, die bei Beginn der Untersuchungen 1981 A. ursinum-frei waren, eine Neubesiedlung
festgestellt werden, wobei noch offen ist, ob sie langfristig erfolgreich sein wird. Im Deckungs-
grad traten von 1981 bis 1987 kaum sicherbare Verinderungen auf. Dies schliefit nicht aus, daf§
sich der fiir die Photosyntheseleistung des Pflanzenbestandes sehr wichtige Blattflichenindex
nicht doch verindert hat. Er erreicht mit 3.08 Mitte Mai in der Allium-Ausbildung den héch-
sten Wert aller drei untersuchten Krautschicht-Ausbildungen (EGGERT 1985, SCHMIDT et
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al. 1988) und steht wegen der mehrfachen Uberdeckung der Blattschichten nur in einer sehr
lockeren Beziehung zum Deckungsgrad (KOTHE 1983, 1988).

EGGERT (1985) stellte auf 80 Dauerfliachen (25 cm x 25 cm) im gleichen Kalkbuchenwald
von 1982—1984 beim Deckungsgrad der Krautschicht sowie bei A. ursinum geringe, aber signi-
fikant hohere Werte in den Jahren 1983 und 1984 gegentiber 1982 fest. Umgekehrt war die mitt-
lere Dichte der Bliitenstande 1982 mit 71.4 m~2 signifikant grofler als 1981 und 1983/84 mit nur
54.0—59.2 Bliitenstinden m~2. Ahnlich hohe Werte wurden nur auf den Dauerprobeflichen
1—4 der Allium-Ausbildung im ungeziaunten Bereich bestimmt, wo in den typischen Mullrend-
zinen entsprechend giinstige Bodenbedingungen anzutreffen sind wie auf der Teilfliche, die
EGGERT (1985) naher untersuchte. Die deutlich niedrigere Zahl der Blitenstinde und der
geringere Deckungsgrad von A. #rsinum auf den Dauerprobeflichen 13—16 sind sicher auf die
etwas ungtinstigeren Bodenbedingungen (h6herer L6fllehmanteil mit leichter Bodenverdich-
tung und -versauerung) zurlickzufiihren, die andere Arten wie z.B. Anemone nemorosa begiin-
stigen. Wihrend man von 1981 bis 1986 nur sehr uneinheitliche Verinderungen in der Zahl der
Blitenstinde feststellen konnte — entsprechend den Beobachtungen von EGGERT (1985)
nahm sie auf einigen Dauerprobeflichen zu, wihrend sie auf anderen abnahm —, war der rapide
Abfall im Jahr 1987 durchgehend. Auf keiner der 8 Dauerprobeflichen wurden mehr als 11 Bla-
tenstinde m~2 gezihlt. Vermutlich wirkte sich hier die ungewohnliche Witterung Ende Mai
1986 aus, als nach einer Periode mit hohen Temperaturen und raschem Kronenschlufl der Buche
ein Kilteeinbruch erfolgte, so dafl die Blitter von A. #rsinum ungewdhnlich frith abstarben.
Offensichtlich wurde dadurch bei iberdurchschnittlich vielen Pflanzen nicht geniigend Trok-
kensubstanz produziert, um den kritischen Schwellenwert fiir die Bliihfihigkeit im nichsten
Jahr zu uberschreiten. Dennoch diirfte sich dies fiir die A. ursinum-Population kaum negativ
ausgewirkt haben, da die vegetative Reproduktion iiber Vermehrungszwiebeln ganz entschei-
dend zum Erhalt der A. #rsinum-Bestinde beitrigt und offensichtlich in der Energieverteilung
Vorrang vor der generativen Reproduktion hat (EGGERT 1985).

Uber ihnlich starke Fluktuationen in der Zahl der Bliitenstinde bei A. #rsinum berichtet
ERNST (1979). In vier verschiedenen Populationen im Teuteburger Wald schwankte die Zahl
der Infloreszenzen von 19711977 mit 10—190 m~2 noch stirker als im Géttinger Wald, wobei
ERNST (1979) keinerlei Beziehung zu den Witterungsbedingungen beobachtete. Demgegen-
tber stellte BARKHAM (1980) bei der in der Lebensform vergleichbaren Narcissus psendo-
narcissus fest, dafl die Zahl der Bliiten im darauffolgenden Jahr positiv mit einem trockenen,
strahlungsreichen Frithjahr und einem kiihlen, feuchten Sommer korreliert war. Wurden die
Lichtverhiltnisse durch Auflichtung der Gehélze verbessert, so stieg in den nachfolgenden
Jahren die Zahl der Bliiten.

Im Gegensatz zu A. ursinum zeigte M. perennis starke Verinderungen sowohlim Deckungs-
grad als auch in der Zahl der Sprosse. M. perennis wird offensichtlich durch den Witterungsver-
lauf in der Vegetationsperiode stark beeinfluflt. HeifYe, trockene Sommer wie 1982 fithren frith-
zeitig zu einem Absterben der Pflanzen und einer Reduktion des Deckungsgrades (= Blatt-
fliche) (KOTHE 1983, 1988). Als sommergriine Art, die aber bereits vor dem Laubaustrieb der
Buche ihre Blitter entfaltet, nutzt M. perennis sowoh! die Licht- als auch die Schattenphase im
Kalkbuchenwald zur Stoffproduktion. Nach KRIEBITZSCH (1987, 1988) betrug der Anteil
der Schattenphase an der oberirdischen CO,-Bilanz von M. perennis im trockenen Sommer
1982 nur 37%, im anndhernd normalen Jahr 1983 dagegen 70% an der gesamten oberirdischen
Stoffproduktion. Zu diesem Unterschied haben allerdings auch klimatische Unterschiede in der
Lichtphase sowie eine unterschiedliche relative Beleuchtungsstirke am Waldboden im Sommer
beigetragen. Eine niedrige Nettophotosyntheserate in der Schattenphase bei gleichzeitig hohen
Atmungsverlusten in den unterirdischen Pflanzenteilen bedeutet eine nachhaltige Minderung
der Nettoprimirproduktion, die sich in den nachfolgenden Jahren in einer geringen Sprofizahl
duflert. Umgekehrt nimmt in giinstigen Jahren zuerst die Blattfliche und die Zahl der fertilen
Sprosse zu, ehe sich auch die Zahl der nichtblithenden Sprosse erhoht.

Negativ fiir Sproffzahl und Deckungsgrad wirkt sich bei M. perennis aber auch eine nasse
Periode aus. Nach dem kithlen, niederschlagsreichen Juni 1981 starben viele Pflanzen nach dem
Befall durch parasitierende Pilze (Syntrychium mercurialis, Melampsora rostrupii) ab, eine
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Beobachtung, die auch in den feuchten Frihsommern 1986 und 1987 gemacht werden konnte.
Vermutlich auf Pilzinfektionen sind auch die Epidermisabhebungen zurtickzufiihren, die 1982
und 1983 im Spatsommer bei M. perennis beobachtet wurden und zu einer uneingeschrankten
Transpiration trotz der Sommertrockenheit fiihrten (KOTHE 1983, 1988, KRIEBITZSCH
1987).

In der Sprofidichte m~2 1ifit sich bei M. perennis ein ausgeprigter Jahresgang beobachten
(HUTCHINGS & BARKHAM 1976, HARTMANN 1982, KOTHE 1983, 1988). Nach einem
steilen Anstieg vor dem Laubaustrieb kommt es im Sommer zu einer langsamen Abnahme in
der Sprofizahl, ehe eine ausgeprigte Spitsommertrocknis oder der erste Frost den Restbestand
verwelken lilt. Im wintermilden Klima Grofibritanniens fanden HUTCHINGS & BARK-
HAM (1976) bei einer mittleren Sprofidichte von 222 m=2 die héchsten Zahlen bereits Anfang
April. Im subozeanischen-submontanen Kalkbuchenwald bei Géttingen bestimmte HART-
MANN (1982) im zeitigen Frihjahr 1981 das Maximum mit 284 Sprossen m~2 Anfang Mai,
1982 (normales Frithjahr) fand KOTHE (1983) die hochsten Sprofizahlen mit im Mittel 266 m~2
am 1.6. WADE (1981) gibt fur M. perennis -Bestande in England Sprofizahlen von 200—350 m~2
an. Die Angaben aus dem Gattinger Wald passen damit gut in diesen Rahmen.

Interessant ist der Anteil der fertilen Sprosse. Er schwankte auf den vier Dauerprobefliachen
der Mercurialis-Ausbildung zwischen 11% (1983) und 35% (1981) der Gesamt-Sprofizahl,
wobei die weiblichen Pflanzen im Gegensatz zu den von MUKER]JI (1936), FALINSKA (1979)
und HARTMANN (1982) untersuchten Populationen stirker vertreten waren als die mannli-
chen Pflanzen. Nach WADE et al. (1981) ist die Zahl weiblicher Pflanzen im Schatten von Laub-
biumen héher als die der minnlichen Pflanzen, die stirker Auflichtungen bevorzugen. Mit
zunehmender Beleuchtungsstirke steigt die Zahl blithender Sprosse stark an und kann fast
genauso hoch sein wie die Zahl steriler Sprosse (WADE et al. 1981).

Aufler in der Mercurialis-Ausbildung war M. perennis auch regelmafliger Bestandteil in der
Krautschicht der Allium -Ausbildung. Nach dem Absterben der A. ursinum -Blitter Ende Mai/
Anfang Juni nutzt M. perennis die Schattenphase im Sommer ahnlich gut aus, wie dies WER-
GER & VAN LAAR (1985) fur Lamiastrum galeobdolon in einem A. ursinum -Bestand in den
Niederlanden beschrieben haben. Die Entwicklung auf Dauerprobefliche 13 zeigt zudem, dafl
M. perennis durchaus in der Lage zu sein scheint, A. ursinum zuriickzudrangen, wahrend dies
umgekehrt nicht beobachtet wurde. In der Anemone-Ausbildung ist M. perennis dagegen auf
Grund der Bodenbedingungen auch nach dem Absterben der Frithjahrsgeophyten nur wenig
konkurrenzfihig. Auf einer Fliche verschwand M. perennis sogar ganz. Keimlinge wurden nur
sehr selten beobachtet. Dies stimmt mit den Angaben von FALINSKA (1979), THOMPSON
& GRIME (1979) und PETERKEN & GAME (1981) iiberein, wonach die Samenproduktion,
die Samenverbreitung und die Keimungsrate wenig zur Erhaltung und Verbreitung der
M. perennis -Populationen beitragen.

Uber langfristige Verinderungen von M. perennis-Bestinden berichtet nur PERSSON
(1980). In stidschwedischen Laubmischwildern veranderte sich von 1935—1976 die Frequenz
von M. perennis kaum. Der Deckungsgrad stieg jedoch betrichtlich an und ging parallel mit der
zunehmenden Beschattung des Waldbodens im Sommer durch die Ausbreitung von Ulmus
scabra, Fraxinus excelsior und Fagus sylvatica in der Baum- und Strauchschicht, wihrend Quer-
cus robur gleichzeitig zurickging.

A. nemorosa zeigte auf den von ihr im Frithjahr beherrschten tiefgriindigen, schwach ver-
sauerten Bdden eine allmihliche Zunahme im Deckungsgrad. Dassich die entsprechenden Dau-
erprobeflichen alle im gezaunten Versuchsteil finden, wo sich Rehwild ( Capreolus capreolus)
nur ausnahmsweise aufhilt, liegt es nahe, die Ursache im verminderten Verbiffdruck zu suchen.
Nach KLOTZLI (1965) und VOSER-HUBER & NIEVERGELT (1975) zihlt A. nemorosa zu
den Pflanzenarten, die im Frithjahr bevorzugt aufgenommen werden. Auch RUNGE (1981)
beobachtete auf einer Dauerprobefliche in einem Eichen-Hainbuchenwald, dafl A. nemorosa
vom Wild (Rehe oder Kaninchen) abgefressen wurde, wobei er eine Abnahme in den nachfol-
genden Jahren als Folge des Verbisses nicht nachweisen konnte. Allerdings sanken die Sprofi-
zahlen von 78—135 m~2in den Jahren 1960—1969 auf 9—27 m~2in den Jahren 1972—1981. Nach
eigenen Beobachtungen nehmen Rehe nicht nur die oberirdischen Pflanzenteile auf, sondern
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verzehren auch die leicht aus dem Oberboden herauszuziehenden Rhizome. Wird das Wild
durch einen Zaun ausgeschlossen, so ist eine Zunahme von A. nemorosa jedoch nur dann zu
beobachten, wenn nicht gleichzeitig konkurrenzstarke Arten mit vergleichbarem Lebensrhyth-
mus vorhanden sind. So stieg der A. nemorosa-Anteil in den vier Dauerprobeflichen der Allium
-Ausbildung, die ebenfalls in gezaunten Bereich liegen, langfristig nicht an. Ein Vergleich des
Auftretens von A. nemorosa in der Allium- und Mercurialis-Ausbildung auflerhalb des Zaunes
zeigt deutlich, dafl A. nemorosa umso besser gedeiht je weniger sie unter dem Konkurrenz-
druck von A. ursinum leidet — ebenfalls ein Beispiel dafiir, wie sehr im Kalkbuchenwald die ver-
schiedenen Krautschichtarten 6kologische Nischen zeitlich und raumlich nutzen (WERGER
& VAN LAAR 1985).

Im Gegensatz zum Anstieg des Deckungsgrades bewegten sich die Sprofizahlen von
A. nemorosa in der Anemone-Ausbildung in einem relativ engen Rahmen von 576 —641 m~2.
Dies ist ein Hinweis darauf, daf§ sich von 1981—1987 vor allem die Blattfliche der Einzelpflan-
zen erhoht hat und nicht durch Keimung oder Teilung von Rhizomsegmenten (ERNST 1983)
neue Pflanzen gewachsen sind. LOHR (1952) nennt fiir eine dichte A. nemorosa-Herde in
einem Buchenwald eine Sprofidichte von 788 m~2, HUGHES (1975) fand in einem danischen
Buchenwald 561 Sprosse m=2 . Auf einer ungezaunten Anemone-Ausbildung im Gottinger
Wald ermittelte SCHULTZ (1982) im Mittel nur 280 Sprosse m~2. Noch weniger war A. nemo-
rosa mit maximal 135 Sprossen m~2 in einem feuchten Eichen-Hainbuchenwald vertreten, den
RUNGE (1981) von 1960—1981 untersuchte. Ungew6hnlich hoch sind dagegen mit 1032 m~2
die Sprofizahlen, die PERSSON (1975) fir einen lichten Birken-Eichenwald in Ostschweden
nennt.

Auffillig sind die starken Unterschiede in der Zahl bliihender Sprosse sowohl zwischen den
Dauerprobeflichen als auch von Jahr zu Jahr. So wurden im blutenreichsten Jahr (1983) 42—140
Bliten m=2 (im Mittel 74 m~2), im blutenarmsten Jahr (1985) nur 6—57 Bliiten m=2 (im Mittel
22 m~2) auf den vier Dauerprobeflichen der Anemone-Ausbildung beobachtet. Ahnlich starke
Schwankungen fand SHIRREFFS (1983) in Schottland: In einem Waldgebiet betrug die Zahl
der Bliten in einem Jahr 70—207 m~2 (im Mittel 119 m~2), in einem offenen Gelinde 39—118
m~2 (im Mittel 70 m~2). RUNGE (1981) fand dagegen in einem feuchten Eichen-Hainbuchen-
wald bei Miinster von 1960—1981 nur 0—2 Bliten m~2. Die Ursachen fir die groflen Unter-
schiede sind im einzelnen unklar, aber auch hier dirfte der Witterungsverlauf fir die jahrlichen
Schwankungen, die unterschiedlichen Nahrstoff- und Strahlungsverhiltnisse fiir die klein-
raumigen Unterschiede verantwortlich sein. BAIDERIN (1980) berichtet, daff unter einer ver-
festigten Schneedecke, wie sie auf Skipisten vorkommt, A. ranunculoides nur weniger als 1%
der Bliiten ausbildet als auf den Flachen, wo keinerlei Verfestigung des Schnees erfolgte. In Zu-
kunft ist daher auch zu priifen, inwieweit die Schneeverhaltnisse im Winter die Blatenbildung
von A. nemorosa beeinflussen.

A. nemorosa besitzt eine sehr geringe generative Vermehrungsrate (ERNST 1983, SHIR-
REFFS 1985). Obwohl die Art auf allen Dauerprobeflichen auftrat und blihte (nur auf der
Allium-Dauerprobefliche 4 fehlt sie seit 1984), wurden Keimlinge nur sehr selten beobachtet.
Langfristige Verinderungen werden daher im wesentlichen iber die vegetative Vermehrung
erfolgen. In siidschwedischen Laubwildern nahm von 1935—1976 der Deckungsgrad, nicht
aber die Frequenz der Art ebenso ab wie in dem Eichen-Hainbuchenwaldes des Miinsterlandes
von 1960—1981. PERSSON (1980) und RUNGE (1981) fithren dies auf die zunehmende
Beschattung durch den Baumbestand zuriick, in dem Quercus robur zunehmend zuriick-
gedringt wurde. Dabei tiberrascht zunichst, dafl davon auch eine frihjahrsgriine Art wie
A. nemorosa betroffen wurde, die gerade die Lichtphase vor der Belaubung ausnutzt. Die
gleichzeitige Zunahme von M. perennis in den siidschwedischen Wildern, die im Frithjahr fast
zusammen mit A. nemorosa ihre Blitter entfaltet, aber hochwiichsiger und damit konkurrenz-
kriftiger ist, zeigt das enge Wechselspiel zwischen dem Einflufl von geinderten Standorts- und
Konkurrenzverhiltnissen auf die Waldbodenvegetation, das nur durch die langjahrige Beobach-
tung von Dauerprobeflichen aufgeklirt werden kann.
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In den Jahren 1981 und 1982 erfolgte die Erhebung der Gelindedaten auf einem Teil der Dauerprobe-
flichen durch Dipl.-Biol. Gabriele KOTHE und Dipl.-Biol. Marion MOHREN. Fiir ihre Mitarbeit sei an
dieser Stelle recht herzlich gedankt. Die Untersuchungen wurden durch die Deutsche Forschungsgemein-
schaft (Schm 319/5) unterstiitzt.
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