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Die Lebens- und Wuchsformen
der makrophytischen Wasserpflanzen
und deren Beziehungen zur Okologie,
Verbreitung und Vergesellschaftung der Arten

— Gerhard Wiegleb —

Zusammenfassung

Die Geschichte des Lebens- und Wuchsformenbegriffes wird kurz dargestellt, soweit sie die Anwen-
dung auf Wasserpflanzen betrifft. Die Einteilung geschah bisher hauptsichlich nach den Gesichtspunkten
»Anpassung®, ,Form“ und ,Dynamik“. Als ,Lebensformen“ werden 5 Gruppen von Pflanzen mit ver-
gleichbarem Grad der Anpassung an das Wasserleben unterschieden. Da die einzelnen fir das Leben im
Wasser vorteilhaften Merkmale unabhingig voneinander auftreten, ist eine exakte Trennung zwischen Was-
ser- und Landpflanzen nicht méglich. Fiir die Definition der ,Wuchsform“ wird die phanotypisch reali-
sierte morphologische Struktur verwendet. Auf diese Weise kénnen 20 Wuchsformen unterschieden wer-
den. Aufgrund der Dynamik einzelner demograpischer Einheiten kann der ,Lebenszyklus® einer Pflanze
beschrieben werden. Innerhalb einer Art kénnen verschiedene Einheit unterschiedliche Lebenszyklen ha-
ben. Abschlielend wird auf die Bedeutung der Lebens- und Wuchsformen in verschiedenen Bereichen der
Pflanzendkologie hingewisen.

Abstract

The general history of life-form and growth-form concepts in plants is briefly outlined with special re-
ference to their application in aquatic ecological studies. Three basic viewpoints are distinguished which are
related to the concepts of adaptation, form and dynamics. The first approach emphasizes the aspect of
adaptation to the aquatic environment. Life forms are conceptualized as groups of plants with a similar de-
gree of adaptation. It is shown here that an exact delimitation between “aquatic” and “terrestrial” plants
fails. An ultimate grouping of aquatic plants is difficult because characters usually regarded as “adapta-
tions” are distributed independently among plant species. Thus, a pragmatic grouping is presented distin-
guishing five classes of plants, more or less adaptated to the aquatic environment.

The second approach emphasizes plant form, which can be described in morphological terms. Form can
be regarded both from a genotypical (potential growth form) and a phenotypical viewpoint (realized
growth form). A strictly phenotypical system of growth forms is presented distinguishing appr. 20
categories that are found in waters of the temperate regions. Some quantitative descriptors of growth form
are discussed, and the close relation to the concepts of “resource allocation” and “spatial heterogeneity” is
shown.

The third approach emphasizes the dynamics of various demographic entities as a reaction to changes
in the environment in ecological time. This concept of life form refers to life cycles or complete life his-
tories. As an example some results on the life spans of various Potamogeton species are presented. The life
cycle of different entities may differ within one species, according to ecological circumstances. Variation
within the genus may be used for reconstructing evolutionary trends.

Finally, the relation of life form and growth form concepts to several other ecological disciplines (clas-
sification of aquatic communities; functional morphology; production ecology; population biology, de-
mography and life history theory) is discussed. The need for a unified but pluralistic approach is pointed
out.

1. Einleitung

Die Makrophyten (d.h. alle hoheren Pflanzen, Moose und Armleuchteralgen) sind ein
wichtiger Bestandteil der Biozonose vieler Gewisserokosysteme, vor allem in der Makrophy-
tenregion der Fliefgewisser und in flachen Seen, Teichen und grabenartigen Gewissern. Sie
sind dort die wichtigsten Primirproduzenten und bilden die Grundlage des Stoff- und Ener-
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gieumsatzes. Daneben stehen die Makrophyten in vielfiltigen Wechselwirkungen mit den phy-
sikalischen und chemischen Komponenten des Gewissers und sind von grofier Bedeutung fiir
die Strukturierung der Lebensraume fir die Fauna (DAHL & WIEGLEB 1984).

Die Bedeutung der Lebens- und Wuchsformen der Makrophyten fiir das Verstandnis von
Muster und Prozef§ (pattern and process) in aquatischen Lebensgemeinschaften wurde in den
letzten Jahren zunehmend erkannt (DEM HARTOG & VAN DER VELDE 1987). Im folgen-
den soll deshalb die geschichtliche Entwicklung des Wuchs- und Lebensformenbegriffes darge-
stellt werden, um zu zeigen, daff unterschiedliche Ansitze, die im Zusammenhang mit be-
stimmten lokalen oder artspezifischen Fragestellungen entwickelt wurden, sich zu einer tiber-
greifenden Theorie zusammenfiigen lassen. Dabei werden die Aspekte des Grades der Anpas-
sung an das Wasserleben, der Gestalt der Pflanze und der Lage im Raum sowie der Lebensge-
schichte und Dynamik behandelt. Abschlieffend sollen Zusammenhinge mit anderen 6kologi-
schen Disziplinen (Morphologie, Populationsbiologie, Vegetationsklassifikation) hergestellt
und mégliche Anwendungsbeziige herausgearbeitet werden.

2. Geschichte

Die Geschichte des Lebens- und Wuchsformenbegriffs wurde kiirzlich von BARKMANN
(1988) dargestellt und braucht hier nur insofern aufgezeigt werden, als dies unmittelbar fir den
aquatischen Lebensraum von Bedeutung ist. Der Lebens- und Wuchsformenbegriff entstammt
der physiognomischen Tradition der Pflanzenbeschreibung des 19. Jahrhunderts, der vor allem
mit den Namen HUMBOLDT, GRISEBACH, SCHIMPER und WARMING verbunden ist.
WARMING (1896) stellte als erster neben der Frage: Warum wichst welche Pflanze wo? (die
eine Erklirung in okologischer Zeit erfordert) die Frage: Warum hat welche Pflanze die be-
stimmten Eigenschaften, die es thr erméglichen, unter bestimmten Umstianden zu leben? (die
eine Erklirung in evolutionarer Zeit erfordert). Zu diesen Eigenschaften zihlte vor allem die
Lebens- und Wuchsform. In WARMINGS Lehrbuch werden die Wasserpflanzen (Hydrophy-
ten) als eigene 6kologische Gruppe bereits ausfihrlich dargestellt.

Diese Behandlung griindete sich auf intensive, besonders morphologisch orientierte Unter-
suchungen im deutschsprachigen Raum, vor allem von IRMISCH, SCHENK und GOEBEL.
Die Tradition wurde spiter von GLUCK, vor allem in dessen vierbindigem Hauptwerk
(1904—1924) weitergefiihrt, geriet dann aber weitgehend in Vergessenheit. Durch die Entwick-
lung der modernen physiologischen Okologie und Populationsbiologie ist sie wieder von im-
menser Aktualitit. Im Anschlufl an WARMING lassen sich verschiedene Tendenzen zur Be-
handlung des Problems verfolgen (vgl. auch SCHMIDT 1985):

1. Die Wasserpflanzen werden als eigene Gruppe von Lebens- und Wuchsformen gefafit und in
verschiedener Weise in Untergruppen eingeteilt.
2. Es wird versucht, die Wasserpflanzen ganz oder zumindest teilweise den Wuchs- und Lebens-
formengruppen der Landpflanzen zuzuordnen.

Das erste umfassende Lebensformensystem wurde von RAUNKIAER (u.a. 1934) entwik-
kelt. RAUNKIAER unterschied sechs Hauptlebensformen, die er nach der Lebensdauer der
Sprosse und der Lage der Uberwinterungsknospen einteilte. Die ,Hydrophyten® bilden bei
RAUNKIAER eine eigene Lebensform, wobei allerdings die als einjahrig betrachteten Wasser-
pflanzen z.B. der Gattung Najas ausgeschieden und den , Therophyten (mit Uberwinterung
nur durch Samen) zugeordnet werden. Diese Inkonsequenz wurde von verschiedenen Autoren,
z.B. auch BRAUN-BLANQUET (1964) erkannt.

ELLENBERG & MULLER-DOMBOIS (1967) 16sten die Hydrophyten auf und ordneten
auch die mehrjahrigen Wasserpflanzen bestimmten Hauptlebensformen zu (als ,Hydro“geo-
phyten, d.h mit Rhizomen im Sediment iiberwinternd; als ,Hydro“hemikryptophyten, d.h.
uber dem Sediment iiberwinternd, usw.). Ein solches Verfahren ist zwar méglich, wird aber den
Besonderheiten und der Vielfalt der Wasserpflanzen nicht gerecht. RAUNKIAERS Einteilung
der Lebensformen ist fiir Wasserpflanzen insofern ein ungliicklicher Ansatz, als die ungiinstige
Jahreszeit auch in gemifligten Breiten nicht unbedingt der Winter (Kilte) sein muff, sondern
auch der Sommer (Austrocknung) sein kann.
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IVERSEN (1936) definierte seine Lebensformen nach dem Grad der Anpassung an den
Wasserfaktor, den die Pflanzen im Laufe der Stammesgeschichte erworben haben. Er fihrte die
Begriffe der ,Limnophyten® (etwa vergleichbar den Hydrophyten) und ,,Amphiphyten® (d.h.
amphibische Arten, die sowohl an Land wie im Wasser uberleben kénnen) ein. POPLAVS-
KAJA (1948) beschritt eher den umgekehrten Weg, indem sie die noch vorhandenen Anpassun-
gen an das Luftmedium hervorhob. LUTHER (1949) fuhrte die Begriffe Haptophyten (haf-
tende), Rhizophyten (wurzelnde) und Pleustophyten (schwebende, als Untergruppe der Plano-
phyten) ein, die die Wasserpflanzen nach der Art der Verbindung mit dem Substrat einordnen.

Reine Wuchsformensysteme (nicht nur bei Wasserpflanzen) basieren auf den Arbeiten von
DU RIETZ (1921, 1930). Er verwendete jeweils einen Gattungsnamen und die Endung -id (grie-
chisch = dhnlich ..., z.B. Nymphaea-nymphaeid) fur die Kennzeichnung von Pflanzen ahnli-
cher Form. Die Form wird dabei schon als Anpassung an einen bestimmte Lebensweise unter
bestimmten Bedingungen gesehen. DEN HARTOG & SEGAL (1964), SEGAL (1968) und
HOGEWEG & BRENKERT (1969) haben diesen Wuchsformenansatz weiter entwickelt. Sie
beziehen sich in ihren Arbeiten ausdriicklich auf die Vorarbeiten von DU RIETZ und auch
LUTHER. Thr System wurde noch einmal von HUTCHINSON (1975), WIEGLEB (1976)
und SCHUYLER (1980) mit unterschiedlichen Untergliederungsansitzen modifiziert.

Kombinierte morphologisch-6kologische Systeme mit regionalem Giltigkeitsanspruch un-
ter Einbeziehung der phinotypischen Variabilitit der Arten wurden im deutschsprachigen
Raum von WEBER (1976), MAKIRINTA (1978) und SCHMIDT (1985) entwickelt, in tropi-
schen Gewassern von DENNY (1985). Umfassendes Material lieferte auch HEJN'Y (1960), des-
sen Kategorien am Lebenszyklus orientiert sind und den wichtigen Aspekt der unterschiedli-
chen 6kologischen Anspriiche von Pflanzen zu unterschiedlichen Zeiten in ihrem Lebens-
zyklus beriicksichtigen.

Alle Begriffe zur Kennzeichnung der Lebens- und Wuchsformen wurden in der Literatur

auf zwei unterschiedliche Weisen gebraucht (vgl. auch KUCHLER & ZONNEVELD 1988):
a. Genotypisch (in Bezug auf die potentiellen Entwicklungsméglichkeiten der Art). Das
fihrt zu Formulierungen wie: ,Die Teichrose (Nuphar lutea) ist eine Nymphaeide“. Es gibt
aber Individuen von Nuphar, die niemals Schwimmblatter bilden (z.B. bei starker Stromung).
Besonders in den reinen Wuchsformensystemen werden die Arten auf genotypischer Basis als
Idealtypen gesehen werden. Eine soiche Vorgehensweise ist insofern undkologisch, als sie nur
die ,,potentiellen Wuchsformen*® beriicksichtigt, aber nicht die, die sich in den Wechselwirkun-
gen mit den Umweltfaktoren am Standort tatsichlich ausbilden. Sie gewinnt ihre Berechtigung
vor allem durch Einbeziehung der evolutionaren Zeit.
b. Phinotypisch (in Bezug auf die aktuelle Gestalt der Pflanze, die sich aufgrund des Zu-
sammenwirkens des Erbgutes mit den Umweltfaktoren ausgebildet hat). Das fihrt zu Aussagen
wie: ,, Individuen der Teichrose (Nuphar lutea) konnen in einer nymphaeiden und einer quasi-
elodeiden Wuchsform auftreten®. Die phanotypische Plastizitit ist geradezu ein Charakterei-
genschaft der Wasserpflanzen. Sie erlaubt es ihnen, unter wechselnden Umweltbedingungen,
wie sie vor allem in Fliefgewassern, aber auch in flachen und am Rande von grofieren Stillge-
wissern gegeben sind (Wechsel von Wasserstand, Fliefigeschwindigkeit und Lichtgenuf}) zu
tberleben. Deshalb bereitet die Zuordnung von Arten zu einer idealtypischen Wuchsform not-
wendigerweise grofie Schwierigkeiten.

In terrestrisch-6kologischen Arbeiten werden die Begriffe ,Lebensform® und , Wuchs-
form“ heute mehr oder weniger synonym verwendet, wobei aber der Begriff der Lebensform
eher eine genotypische Konnotation besitzt, der der Wuchsform eher eine phianotypische. Im
aquatisch-6kologischen Bereich werden die Begriffe meist klar getrennt, wobei ,, Wuchsform*
eher den Gestaltaspekt abdeckt, wahrend ,,Lebensform“ sowohl auf die Anpassung an das Was-
serleben wie auf den (genotypisch fixierten) Lebenszyklus bezogen wird. Zur Beschreibung
der Lebens- und Wuchsform empfiehlt sich deshalb ein methodisch pluralistischer Ansatz, da
ein einzelnes System die Vielfalt der pflanzlichen Erscheinungsformen nicht ausreichend wie-
dergeben kann (vgl. schon DU RIETZ 1930). Folgende Gesichtspunkte sollen dabei beriick-
sichtigt werden:

1. Der Grad der Anpassung an das Wasserleben (d.h. eine sowohl habitatékologisch wie evolu-
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tionsbiologisch orientierte, semiquantitativ-vergleichende Betrachtungsweise).
2. Die Wuchsform im engeren Sinne (d.h. eine morphologisch orientierte, qualitative Betrach-
tungsweise). Die Beschreibung der Wuchsform enthalt keine Hypothesen iiber 6kologische Be-
dingtheiten (BARKMAN 1988). Aus der resultierenden Verteilung der Pflanzenbestinde im
Raum konnen quantitative Deskriptoren gefunden werden, die den Bezug zur 6kologischen
Betrachtung erméglichen.
3. Die zeitliche Abfolge verschiedener Entwicklungsstadien, Formen, Pflanzenteile und ande-
rer demographischer Einheiten (d.h. eine dynamische, populationsbiologisch-lebensgeschicht-
lich orientierte quantitative und qualitative Betrachtungsweise).

Eine solche umfassende Beschreibung fiihrt zu einer ,,Lebensgeschichte der Pflanzen®.

3. Lebens- und Wuchsformen der Wasserpflanzen aus 6kologischer Sicht
3.1. Der Grad der Anpassung an das Wasserleben

Zunichst stellt sich die Frage, ob sich die Wasserpflanzen insgesamt aufgrund besonderer
Merkmale von anderen Pflanzen abgrenzen lassen. Fiir den Begriff ,, Wasserpflanze* (aquatic
plant, hydrophyte) wurden in der Literatur (vgl. z.B. COOK et al. 1974, DENNY 1985, DEN
HARTOG & VAN DER VELDE 1988) verschiedene Definitionen unterschiedlicher Strenge
verwendet, z.B.

Definition 1a: Wasserpflanze = Eine Pflanze, die in einer gewihlten Probefliche im oderam
Wasser wichst.

Definition 1b: Wasserpflanze = Eine Pflanze, die in einem bestimmten Gebiet hiufiger im
Wasser als an Land gefunden wird.

Definition 1c: Wasserpflanze = Eine Pflanze, die im oder unter Wasser eine positive Netto-
photosyntheserate aufweist.

Definition 1d: Wasserpflanze = Eine Pflanze, die ihren gesamten Lebenszyklus, incl. sexu-
eller Vermehrung, im Wasser vollenden kann.

Die beiden erstgenannten Definitionen basieren auf der unmittelbaren Anschauung im Ge-
lande, die beiden anderen erfordern physiologische oder populationsbiologische Zusatzinfor-
mation. Definition 1d ist sicher zu eng und hebt die Bedeutung der sexuellen Vermehrung zu
sehr hervor. Die vegetative Vermehrung spielt bei Wasserpflanzen eine viel groflere Rolle als die
sexuelle (HUTCHINSON 1975, BRUX et al. 1987), und manche ,offenkundige® Wasser-
pflanze (z.B. der Gattungen Littorella, Ranunculus oder Potamogeton) wire ausgeschlossen.
Vom physiologischen Standpunkt aus kann man die Aufrechterhaltung einer positiven Netto-
photosyntheserate (Nettophotosynthese = Bruttophotosynthese minus Atmung u.a. Verluste)
als sinnvolles Kriterium anfiihren. Oft ist es jedoch nicht mdglich, iiber physiologische Eigen-
schaften der beobachteten Pflanzen irgendwelche Aussagen zu machen. Das einzige, was man
bei der Gelindearbeit sicher weif}, ist dies: Die Pflanze wichst im oder am Wasser (Definition
1a).

Ein Beispiel soll dies verdeutlichen:

Fall a: In einem grabenartigen Fliefgewisser wachsen Polygonum amphibinm und Agrostis sto-
lonifera mit Schwimmblatt- bzw. Submersformen. Es ist unzweckmiflig zu sagen, in diesem
Gewisser gibe es keine Wasserpflanzen, nur weil die Arten die Definition 1d nicht erfiillen. Sie
erfillen auf jeden Fall 1a und 1c, Polygonum sogar 1b.

Fall b: Auf einen Schuttplatz wachsen Polygonum amphibinm und Agrostis stolonifera in einer
Landform. Es ist ebenso unzweckmiflig zu sagen, dort wiichsen ,, Wasserpflanzen®, oder gar
Schlufifolgerungen auf den Feuchtezustand des Standortes abzuleiten. Dies Beispiel zeigt auch
die Unzweckmifligkeit von Definition 1b.

Eine genauere Betrachtung fithrt zu der gleichzeitigen Wiirdigung vieler Merkmale. Ahn-
lich wie die Pflanzen der Trockengebiete (Xerophyten) oder die Salzpflanzen (Halophyten) zei-
gen auch die Wasserpflanzen morphologische, anatomische und physiologische Merkmale, die
von denen der Standard-Landpflanzen (Mesophyten) abweichen. Diese Merkmale sind als so-
genanntes ,, Wasserpflanzensyndrom® beschrieben und kénnen als ,, Anpassungen an das Was-
serleben gewertet werden. Unter Anpassungen sind historisch erworbene, genetisch fixierte
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Merkmale zu verstehen, die die Besiedlung von gewissen Habitaten erlauben. Es handelt sich
nicht um ,Anpassungen“ an die aktuellen Standortbedingungen. In der Literatur (SCUL-
THORPE 1967, HUTCHINSON 1975, NAPP-ZINN 1984, SONDERGAARD 1988) haufig
genannt werden folgende Merkmale:

— Ausbildung von speziellen Submersblittern oder -sprossen.

— Heterophyllie (Ausbildung von verschiedenen Blattypen, Unterwasserblatt, Ubergangs-
blatt, Schwimmblatt, Luftblatt, bei wechselnden Lebensbedingungen, vor allem wechselndem
Wasserstand), ein Sonderfall ist die heteroblastische Entwicklung, bei der verschiedenartige
Blitter auch unabhingig von den Standortbedingungen gebildet werden (z.B. bei Sagittaria).
— Aerenchyme (Luftgewebe, allgemein verbreitet, dienen dem Sauerstofftransport, moglicher-
weise auch dem Transport und der Speicherung von CO, sowie der Ausscheidung von Ethanol
u.a Stoffwechselprodukten).

— Hydrophilie (Wasserbestaubung, noch unterteilt in Epihydrophilie (Bestaubung findet auf
dem Wasser statt) und Hyphydrophilie (Bestiubung findet unter Wasser statt)).

— Reduktion des Blattbaues (keine Differenzierung in Schwamm- und Palisadenparenchym,
vergleichbar extremen Schattenblittern, Chloroplasten in der Epidermis vorhanden).

— Reduktion der Leitgewebe, vor allem des Xylems.

— Reduktion der Spaltéffnungen, vor allem auf den Unterwasserblittern, z.T. Umwandlung
der Spaltoffnungen in Ausscheidungsorgane.

— diinne Cuticula (aber immer vorhanden), erméglicht wenigstens z.T. Nahrstoff- und Wasser-
aufnahme tiber die Blatter.

— Hydropoten oder Hydathoden (spezielle Auscheidungsstrukturen, eventuell wichtig fir
Wassertransport bei fehlendem Transpirationssog).

— Moglichkeit der HCO;_-Aufnahme uber die Blitter, durch Austausch-Absorption.

— weitere Besonderheiten der Photosynthese (CAM oder FAM, ,facultative acid metabolism*,
ein dem diurnalen Sdurerhythmus der Wustenpflanzen ahnlicher Photosyntheseweg, und an-
dere Formen von C4-Photosynthese).

— CO,-Aufnahme tiber die Wurzeln aus dem Sediment.

Die meisten dieser Merkmale miissen im Zusammenhang mit der, verglichen mit Landpflan-
zen, geringeren Verfugbarkeit von Licht, Sauerstoff und anorganischem Kohlenstoff gesehen
werden. Das Auftreten dieser Merkmale ist nicht miteinander gekoppelt.

Eine exakte Abgrenzung ist also nicht méglich, dagegen sind kontextuelle (aus dem Jewelh-
gen Zusammenhang abgeleitete) Definitionen nétig. Der Begriff ,,Wasserpflanze umfafit eine
unscharfe Menge (fuzzy set) von Pflanzen. Das heif}t, daf} auf der einen Seite das Medium Was-
ser schon etwas so besonderes ist, dafl eine eigenstindige Systematik der Lebens- und Wuchs-
formen gerechtfertigt ist. Auf der anderen Seite sind aber die Uberginge zum Landleben glei-
tend, sowohl in evolutioniren Zeitraumen wie auch in 6kologischen Zeitraumen fiir einzelnen
Individuen. Deswegen werden hier pragmatisch fiinf Klassen unterschieden, die vor allem die
Bildung von Landformen und die Mdglichkeit der Unterwasserphotosynthese (wie auch im-
mer) berticksichtigen.

A.Hydrophyten (Limnophyten, Wasserpflanzen im engeren Sinne):
1. Wasserpflanzen ohne Befihigung zur Bildung von Landformen. Dies ist die weitestgehende
Form der Abhingigkeit vom Medium Wasser. Dies Merkmal ist oft, aber nicht notwendiger-
weise, gekoppelt mit speziellen Besonderheiten im generativen Lebenszyklus (z.B. Fihigkeit
zur Unterwasserbestaubung) und der Fahigkeit zur Hydrogenkarbonat-Aufnahme.

Beispiele: Potamogeton trichoides, Elodea canadensis, Ceratophyllum demersum (d.h. vor
allem die elodeide und ceratophyllide Wuchsform, s.u., sind vertreten).

2. Wasserpflanzen, die zur Bildung von ,Landformen® (zur kurzfristigen Uberdauerung von
Trockenzeiten) befdhigt sind. Die Landformen dieser Gruppe haben meist itber Rhizome oder
Stolone noch Verbindung zu wasserhaltigem Boden.

Beispiele: Potamogeton natans, Ranunculus peltatus. Hierzu gehoren fast alle Nymphaei-
den, Pepliden und Batrachiden.
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B. Amphiphyten:

3. Pflanzen, die gleichermafien an Land wie im Wasser vorkommen (Amphiphyten). Sie werden
auch als ,Pseudohydrophyten® bezeichnet. Diese Bezeichnung basiert aber auf einer unge-
rechtfertigten Uberbewertung des generativen Lebenszyklus. Beispielsweise wiren auch Ra-
nunculus-Arten dann Pseudohydrophyten, da sie eine Trockenphase (d.h. eine Phase
sauerstoffreicher Bedingungen) zur Keimung bendtigen. Amphiphyten assimilieren aus-
schliefflich CO; und stehen damit den Landpflanzen niher. Sie haben entweder Luft- oder
Schwimmblitter, bendtigen eine lingere Trockenphase oder bewohnen CO,-reiche Gewisser.
Die Gruppe ist sehr verschiedengestaltig. Sie entspricht im wesentlichen den Tenagophyten von
Hejny (1960).

Beispiele: Littorella uniflora (mit sehr vitaler isoetider Wasserform, die sich durch Auslaufer
vermehrt und grofler als die blihende Landform ist), Sparganium emersum (mit vallisnerider
Submersform, parvonymphaeider Schwimmblattform, graminoider Landform, alle blihend),
Polygonum amphibium (mit meist steriler Landform, dazu blihender Schwimmblattform),
Juncus bulbosus (Landform kleinwichsig, blihend, Flachwasserform isoetid, grofier, Tiefwas-
serform lang flutend, eher parvopotamid, sich durch Viviparie vermehrend).

C. Helophyten (Telmatophyten, Sumpfpflanzen):
4. Pflanzen, die fir eine gewisse Zeit unter Wasser Photosynthese betreiben kénnen (iberflu-
tungstolerante Helophyten, meist kleinwiichsige Kriechpioniere und Arten der Flutrasen, aber
auch Vertreter der Grofiréhrichte und Grofiseggenrieder). Sie finden sich besonders haufig in
Gewissern mit stark wechselndem Wasserstand wie Teichen und Flielgewissern. Die Limoso-
phyten und ein Teil der Tenagophyten HEJNY's (1960) gehoren hierher.

Beispiele: Schoenoplectus lacustris (mit vallisneriden Blattern in Flussen und tiefen Seen),
Glyceria fluitans, Agrostis stolonifera (beides typische Wassergraser), Juncus articulatus, Peplis
portula, Polygonum hydropiper, Sphagnum-Arten.

5. Pflanzen, die im Regelfall nur mit den Wurzeln und der Sprofibasis im Wasser stehen. (Uber-
flutungen werden toleriert, eine nennenswerte Unterwasserphotosynthese oder eine morpho-
logische Reaktion finden nicht statt). Dies sind meist hherwiichsige Helophyten, d.h. Arten
der Grofirdhrichte und Grofiseggenrieder (Arundophyten im Sinne von HEJNY 1960). Aber
auch die meisten Uligophyten und einige Limosophyten gehdren hierher.

Beispiele: Phragmites australis, Typha angustifolia, Rumex bydrolapathum.

Dazu kommen noch folgende Sonderformen:

— die Reptohelophyten (Kriechpioniere, d.h. Arten, die an Land wurzeln und mit Auslaufern
ins Gewisser hineinwachsen). Beispiele: Menyantbes trifoliata, Calla palustris, Mentha aqua-
tica.

— die Pleustohelophyten der tropischen Regionen, wie z.B. Eichhornia und Pistia.

— die Pflanzen, die schwimmende Inseln bilden kénnen (im Donaudelta z.B. Phragmites aus-
tralis, in den Tropen andere Griser der Gattungen Echinochloa, Leersia und Paspalum).

3.2. Morphologische Charakteristik (Wuchsform i.e.S.)

Unter ,, Wuchsform* wird hier die Beschreibung der Pflanze nach morphologischen Krite-
rien verstanden (,Form® = Gestalt). Dies entspricht dem ,Strukturtyp® im Sinne von
TISCHLER (1976). Die Wuchsform der individuellen Pflanzen ergibt den strukturellen Rah-
men (Architektur) der Pflanzengemeinschaft (DEN HARTOG 1982). Die Wuchsform ist ent-
scheidend fir den Ort der Photosynthese, die entweder tiber, auf oder unter Wasser stattfindet.
Sie ist damit auch direkt und indirekt an einer Reihe weiterer wichtiger 6kologischer Prozesse
(Stoffkreislaufe, Produktion, Dekomposition) beteiligt. Die Wuchsform der dominanten Pflan-
zen erzeugt dartiber hinaus den strukturellen Rahmen fir die gesamte Lebensgemeinschaft
(Pflanzen, Tiere und Mikroorganismen zusammen).

Die morphologische Charakteristik orientiert sich am besten an der phanotypisch (tatsich-
lich) ausgebildeten Form des Individuums. Individuen einer Art kénnen im Laufe ithres Le-

140



benszyklus verschiedenen Wuchsformen angehéren. Bestimmte Individuen kénnen méglicher-
weise keiner Wuchsform zugeordnet werden, da auch Zwischenformen méglich sind.

In der Literatur wurden bisher ca. 60 verschiedene Wuchsformen unterschieden (incl. der
tropischen Wasserpflanzen, vgl. HUTCHINSON 1975), mit denen sich Wasser- und Sumpf-
pflanzen beschreiben lassen. Hier sind nur die wichtigsten Wuchsformen der europiischen
(incl. mediterraner und eingeschleppter) Arten berticksichtigt:

1. Rhizophyten (im Sediment wurzelnde Pflanzen).

1.1. Helophyten (Sumpfpflanzen, Uferpflanzen): Pflanzen, die nur mit den Wurzeln oder
der Sproflbasis regelmafig im Wasser stehen. Die weitere Untergliederung geschieht am besten
nach systematischen Gruppen, da bestimmte Pflanzenfamilien sehr eigenstindige Wuchs-
formen aufweisen.

a. Graminoide: Monokotyle (Einkeimblattrige) mit grasartigem Habitus. Beispiele: Phrag-
mites australis, Typha angustifolia, Sparganium erectum, als Grofirohrichtarten an Seen und
entlang ungestorter Abschnitte von Flieflgewidssern. Oft mit vallisnerider Wasserform, oder
Wasserform (vor allem im Fliefgewasser) aus abgerissenen Sprofibasen bestehend (,,stunted
form*). Es gibt auch kleinwiichsige Flutrasenarten. Beispiel: Glyceria fluitans.

b. Sagittaride: Breitblattrige, kleinerwiichsige Monokotyle, meist Pseudohydrophyten (=
Amphiphyten, s.0.). Beispiel: Sagittaria sagittifolia, Alisma plantago-aquatica. Als Kleinroh-
richtarten an Fliefigewissern und Teichen, mit verschiedenartigen, meist aber vallisneriden Was-
serformen.

c. Herbide: Dikotyle (Zweikeimblittrige) Arten. Beispiele: Rorippa amphibia, Myosotis pa-
lustris, Berula erecta. Als Kleinrohrichtbildner entlang von Fliefigewissern, wo die Uferform
dies erlaubt. Die Wasserformen sind z.T. dhnlich in der Form, z.T. aber sind die Blitter zarter
(»salatartig®), oder ganzlich unahnlich (z.B. myriophyllid).

1.2. Hydrophyten (Wasserpflanzen im engeren Sinne):

a. Isoetiden, Grundsprofigewichse, mit starren Blattern und/oder Sprossen auf dem
Grunde des Gewissers, keine speziellen Schwimm- oder Luftblitter. Beispiele: Isoetes lacu-
stris, Littorella uniflora, Lobelia dortmanna. Diese kommen iiberwiegend in oligotrophen
Klarwasserseen vor, in Skandinavien aber auch am Rande von Fliefgewassern (Littorella wuchs
frither auch bei uns im Rhein!).

b. Nymphaeiden: Schwimmblattgewichse, iberwiegend mit Schwimmblittern an der
Wasseroberfliche, aber z.T. zusitzliche Luft- und Wasserblitter. Sehr heterogene Gruppe, zu
unterteilen in:

— Magnonymphaeiden: Mit groflen runden Schwimmblittern. Beispiele: Nymphaea alba, Nu-
phar lutea, Nymphoides peltata. Nuphar hat immer auch einen grofien Anteil Unterwasserblat-
ter, im Flielgewasser oft nur solche. Die tibrigen Magnonymphaeiden sind selten in Fliefge-
wissern.

— Parvonymphaeiden: Mit kleinen, meist langlichen Schwimmblittern. Beispiele: Potamoge-
ton natans, Luronium natans. Fast alle Parvonymphaeiden haben auch Unterwasserblitter und
sind oft als Elodeiden oder Vallisneriden anzutreffen.

— Trapiden: Mit Schwimmblattrosetten. Beispiel: Trapa natans. Nur in stehenden oder sehr
langsam stromenden Gewissern.

c. Elodeiden: vollig submers mit beblatterten Sprossen, Blatter ganzrandig, finden sich hiu-
fig mit ihrer Hauptmasse dicht unterhalb oder an der Wasseroberfliche, ohne daff echte
Schwimmblitter ausgebildet sind, oft unterteilt in:

— Elodeiden s.str.: Kleinblittrige Pflanzen mit wirteligen Blittern ohne Rhizom. Beispiel: Elo-
dea canadensis.

— Parvopotamiden: Ahnlich voriger Gruppe, mit ganzrandigen linealischen Blittern. Beispiel:
Potamogeton pectinatus, Potamogeton Sekt. Graminifolia.
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— Magnopotamiden: Rhizompflanzen mit ganzrandigen groflen Blittern). Beispiel: Potamo-
geton lucens. Das ,Rhizom* ist ist oft nur ein Stolon (Ausliufer), aber unterirdische Teile sind
immer vorhanden. Alle drei Untergruppen sind an der Bildung der Flielgewisservegetation re-
gelmiflig beteiligt.

d. Myriophylliden: Véllig submers mit fein zerteilten Blittern. Beispiele: Myriophyllum
alterniflorum, Ranunculus circinatus, Hottonia palustris. Hierin eingeschlossen auch die beiden
folgenden Gruppen:

— Chariden: Mit wirteligen Asten, ohne Blitter i.e.S., habituell aber sehr ihnlich. Beispiel: Ni-
tella flexilis, Chara fragilis.

— Batrachiden: Neben den fein zerteilten Submersblittern mit kleinen Schwimmblattern, die
nur zu gewissen Jahreszeiten oder unter bestimmten Standortbedingungen gebildet werden.
Beipiel: Ranunculus peltatus. Die Myriophylliden und Batrachiden haben einen hohen Anteil
an der Flieflgewasservegetation. Die Chariden finden sich iberwiegend in relativ sauberen kalk-
reichen Gewissern.

e. Pepliden: Mit linglichen oder spatelférmigen Blittern, die obersten eine Rosette bildend.
Beispiel: Callitriche platycarpa. Sowohl in Teichen, Griben als auch Fliefigewassern hiufig an-
zutreffen.

f. Vallisneriden: Mit grundstindigen, aber lang flutenden weichen Blattern, zwischen Elo-
deiden und Isoetiden vermittelnd. Beispiel: Vallisneria spiralis (Aquarienpflanze), Sparganium
angustifolium. Bei uns als Hauptwuchsform selten, in Fliefgewidssern vor allem vertreten
durch bestimmte Formen von Sparganium emersum, Butomus umbellatus und Sagittaria sagit-
tifolia.

g. Stratiotiden: Teils auf den Wasser schwimmend, teils herausragend, mitlanger Wurzel im
Sediment ankernd. Beispiel: Stratiotes aloides, auch als Pleustohelophyt, zwischen Pleusto-
und Rhizophyten stehend. Nur in langsam fliefenden Gewissern.

2. Pleustophyten (frei schwimmende Pflanzen).

Aufgrund ihrer mangelnden Verankerung im Sediment haben die Pleustophyten nur einen
geringen Anteil an der Flieflgewisservegetation bzw. besiedeln Sonderstandorte (Kolke, Tot-
wasserzonen, etc.).

a. Lemniden: Kleine, auf dem Wasser frei schwimmende Pflanzen, nicht in Blatt und Sprof§
gegliedert. Beispiel: Lemna minor.

b. Hydrochariden: Mit grofleren Schwimmblittern auf dem Wasser schwimmende. Bei-
spiel: Hydrocharis morsus-ranae.

c. Eichhorniiden (Pleustohelophyten): Mitallen Teilen aufler den Wurzeln tiber der Wasser-
oberfliche. Beispiel: Eichhornia crassipes (Wasserhyazinthe).

d. Ceratophylliden: Groflere, unter Wasser frei schwimmende mit fein zerteilten Blttern,
z.T. mit Rhizoiden zeitweise wurzelnd. Beispiele: Ceratophyllum demersum, Utricularia vul-
garis. Uneinheitliche Gruppe, da Ceratophyllum unter Wasser, Utricularia aber iber Wasser

bliiht.

e. Riccielliden: Kleine unter Wasser schwimmende, wie die Lemniden nicht in Blatt und
Sprof} gegliedert. Beispiel: Riccia fluitans, Lemna trisulca.

3. Haptophyten (Haftpflanzen).

Diese haften mit Rhizoiden oder Zellfaden an Steinen oder anderen Organismen. Hierzu
gehoren die Wassermoose (Lebermoose und Laubmoose) und die makrophytischen Algen. Es
herrscht eine grofle Formenvielfalt, die sich im wesentlichen an taxonomischen Gruppen orien-
tiert. Wichtig in Fliefgewissern das Laubmoos Fontinalis antipyretica und die Rotalgen der
Gattungen Batrachospermum und Lemanea.
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Die Beschreibung der Wuchsform erfolgte bisher im wesentlichen auf qualitativer Basis.
Notig ist jedoch eine quantitative Wuchsformbeschreibung (WIEGLEB 1983), indem nicht nur
das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein von Schwimmblattern oder anderen Organen be-
trachtet wird, sondern Fragen gestellt werden konnen wie: Wieviel Prozent der Biomasse ma-
chen die Schwimmblatter aus? Neben Proportionen einzelner Organe kann auch die Relation
Untergrund/Ubergrund-Biomasse betrachtet werden, da beide Fraktionen unterschiedliche
okologische Funktionen haben. Dabei ergeben sich Variationen sowohl zwischen verschiede-
nen Individuen als auch innerhalb des Jahreslaufes, deren 6kologische Bedeutung dann zu er-
kliren ist. Der Ansatz der Ressourcenallokation spielte bisher fur die Wuchsformenbetrach-
tung nur eine geringe Rolle und war eher in der Populationsbiologie verbreitet. Populationsbio-
logie und Wuchs- und Lebensformenbiologie sind eine notwendige Einheit der 6kologischen
Betrachtung.

Es gibt auch quantitative Merkmale von Pflanzenbestinden, die in direkter Beziehung zur
Lebens- und Wuchsform stehen. Diese Parameter beziehen sich weniger auf die Gestalt der Ein-
zelpflanze als auf die konkrete Lage der Pflanzenteile im Raum:

1. Biomassedichte (Biomasse pro Volumen): Die Biomasse pro Fliche ist die einfachste Be-
schreibungsmoglichkeit. Dabei wird allerdings weder die Wuchshohe noch die genaue raumli-
che Verteilung berticksichtigt. Eher gibt die Biomassedichte Auskunft dariiber, wie der zur Ver-
figung stehende Raum ausgefullt ist. Hohe Biomassedichten sind z.B. charakteristisch fur Elo-
dea canadensis, die den ganzen Raum eines Gewissers ausfillen kann, ohne durch Selbstbe-
schattung an Vitalitdt zu verlieren.

2. Vertikale Biomassenverteilung (Stratifikation): Genaue Auskunft tiber die Biomas-
severteilung gibt erst ein Profil, da bei gleicher Biomasse pro Fliche und auch gleicher Biomas-
sedichte unterschiedliche Strukturen verwirklicht sein kédnnen (Hauptmasse an der Oberfla-
che, am Boden oder auch dazwischen). Die vertikale Biomasseverteilung beeinfluflt sehr we-
sentlich die Konkurrenzkraft der einzelnen Arten, vor allem in Gewissern mit eingeschrink-
tem Lichtangebot.

3. Biomasse/Sprofidichte-Relation (bezogen auf Individuen): Sowohl fiir Gberregio-
nale dkologische Vergleiche DUARTE & KALFF 1987) wie fur die Betrachtung des Jahresgan-
ges in einem Gewisser ist die Relation von Biomasse zu Sprofidichte von Interesse. Dabei kén-
nen dichteabhingige Reaktionen (intraspezifische Konkurrenz, Selbstausdiinnung) erkannt
werden. Eine Schwierigkeit liegt in der sinnvollen Definition einer individuellen Einheit, deren
Dichte oder Masse man bestimmt. Da die Wasserpflanzen sich iiberwiegend vegetativ vermeh-
ren, treten sie meist als Sproffkomplexe auf, die aus einer Vielzahl verschiedener Sprofitypen zu-
sammengesetzt sind, die wiederum unterschiedliche Verzweigungstypen und Wuchsmuster zei-
gen konnen.

Exakte vergleichende Daten tiber Biomassendichte, Sprofidichte, vertikale Verteilung und
Verteilung auf verschiedene Organe liegen aus Gewissern nur wenige vor und sind auch schwie-
rig zu gewinnen. Die Wasservegetation ist meist sehr , patchy“ (flickenteppichartig) verteilt.
Eine exakte Biomassebestimmung wiirde eine grofle Anzahl von Proben erfordern und die Be-
stinde zerstéren. Oft ist es nur moglich, die maximale Biomasse zu messen, und zwar in sol-
chen Bestinden, die man subjektiv fir besonders dicht hilt. Die Sprofidichte ist wegen der star-
ken Dynamik auch mit markierten Pflanzen nur schwer zu verfolgen. Wegen der komplexen
Geometrie von Fliefgewissern, die durch die wechselnde FliefSgeschwindigkeit stindig variiert
wird, sind Daten iiber Biomassedichte oder vertikale Verteilung mit solchen aus Stillgewassern
kaum zu vergleichen.

3.3. Dynamische Betrachtung (Lebensform i.e.S.)

Unter ,,Lebensform® wird hier die Beschreibung der Pflanze nach Kriterien des Lebens-
zyklus verstanden (,Form“ = Art und Weise). Dies entspricht dem ,,Verhaltens- oder Lei-
stungstyp“ im Sinne von TISCHLER (1976), worauf sich auch das Konzept der Stellendquiva-
lenz begriindet. Einen vergleichbaren Aspekt beschreibt BARKMANN (1988) mit seinen ,,phe-
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nological plant types“. Die Lebensform der individuellen Pflanzen bestimmt den zeitlichen
Rahmen der Pflanzengemeinschaft. Hierunter fallen sowohl saisonale Veranderungen von Bio-
masse und Dichte, Prozesse der Reifung (= Veranderung der Alterstruktur) und Prozesse der
Verinderung der Lebensgemeinschaft nach Storungen (Sukzession). Alle diese Prozesse haben
unmittelbare Auswirkungen auf die gesamte Biozénose.

Trotz der oft betonten ausgleichenden Wirkung des Wasser unterliegen die Wasserpflanzen
der gemifiigten Zonen auch saisonalen Effekten. Es gibt (vgl. auch MITCHELL & ROGERS
1985).

— sehr stark saisonale Arten (Sparganium emersum, Sagittaria sagittifolia, Potamogeton alpi-
nus) mit einer klar abgegrenzten Vegetations- und Ruheperiode,

— schwach saisonale Arten (Potamogeton natans, Ranunculus peltatus), die ganzjihriges Wach-
stum zeigen, wahrend Bliite und Schwimmblattbildung durchaus saisonal erfolgen kénnen,

— fast asaisonale Arten (Callitriche hamulata, Elodea canadensis), die oft noch in der ungunsti-
gen Jahreszeit Zuwachs zeigen, wenn die saisonalen Arten nicht vorhanden sind.

Oft werden in Bezug auf Wasserpflanzen Begriffe wie ,.einjihrig“/,,mehrjahrig“ oder ,,som-
mergrin®/,,wintergrin® gebraucht. Hier mufl jedoch genau gepriift werden, auf welche demo-
graphische Einheit sich diese Begriffe eigentlich beziehen (VAN WIJK 1988, BRUX et al. 1977).
Zudem koénnen verschiedene Individuen einer Art sich unter verschiedenen Standortbedingun-
gen ganz unterschiedlich verhalten, weshalb die Verallgemeinerung einer Einzelbeobachtung
auf die gesamte Art oft nicht méglich ist.

Beziiglich der Lebensdauer von Potamogeton-Arten liegen einigen Beobachtungen vor
(vgl. WIEGLEB & BRUX 1991). Einzelne Vertikalsprosse konnen sehr kurzlebig sein (bis zu
60 Tagen, bei Potamogeton nodosus), langerlebig (bis zu 150 Tagen, bei vielen Potamogeton-Ar-
ten), oder sogar zweijahrig (mit Wiederaustrieb an der Sprofibasis, bei P natans, oder im apika-
len Bereich, bei P. polygonifolius). Die Lebensdauer des einzelnen Sprosses ist entscheidend fir
die Besiedlungsmoglichkeit mit Tieren, da z.B. viele Insekten-Arten fir ihre Larvalentwick-
lung eine gewisse Mindestzeit brauchen. So finden sich auf den langlebigen Sprossen von Pota-
mogeton natans erheblich mehr Insektenarten (z.B. Minierer) als auf Potamogeton alpinus oder
P nodosus.

Ganze Sprosskomplexe (Strukturindividuen oder Genet-Fragmente), die aus Horizontal-
und Vertikalsprossen aufgebaut sind, konnen eine langere Lebensdauer haben. Sie sind maximal
einjahrig bei Potamogeton alpinus, dagegen sehr langlebig bei P. natans, da diese Art ein dauer-
haftes Rhizom ausbildet. Solche langlebigen Pflanzen mit tiefliegendem Rhizomsystem sind
besonders unempfindlich gegen Ausbaggerung, Entkrautung und hnliche Strungen. Pflan-
zen ohne tiefliegendes Rhizomsystem dagegen kénnen durch eine flichendeckende Gewisser-
raumung leicht ausgerottet werden, sofern auch das Feinsediment entfernt wird, worin sich ab-
gerissene Pflanzenteile vielleicht wieder ansiedeln konnten.

Das genetische Individuum (die aus einer Keimung hervorgegangene Pflanze) ist in den Fal-
len kurzlebig, wo eine Erneuerung der Population durch Samenkeimung regelmifig erfolgt
(z.B. P, distinctus). Meist ist das genetische Individuum bei Wasserpflanzen (nicht nur Potamo-
geton, auch Lemna, Elodea, etc.) sehr langlebig bis potentiell unsterblich. Die potentielle Un-
sterblichkeit wird hauptsichlich durch die Fragmentierung erreicht. Nur ein katastrophenarti-
ges Ereignis, das einen ganzen See oder Flufilauf beeintrachtigt, kann ein solches genetisches In-
dividuum tSten.

4. Schlufifolgerungen

Fur die Zukunft ist es notwendig, daf} die Lebens- und Wuchsformendiskussion nicht wei-
terhin isoliert gefithrt wird, sondern daf§ Verbindungen zu benachbarten Bereichen gesucht
werden. Dies gilt u.a. fiir die Verbindung
- Zur klassifizierenden Vegetationskunde in Mitteleuropa, deren Kategorien von der Wuchs-
formendiskussion vollig unberthrt blieben (bisher nur SCHMIDT 1985, WIEGLEB 1988).
Eng gekoppelt mit der Analyse der Wuchsformen der individuellen Pflanzen ist die synusiale
Betrachtungsweise der Vegetation (GAMS 1918, DU RIETZ 1921). Arten einer Wuchsform bil-
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den die Synusien, in stark gegliederten Vegetationstypen (z.B. Wald) leicht als Schichten er-
kennbar. Die einzelnen Schichten der Wasservegetation sind relativ unabhingig voneinander
und konnen auch unabhingig voneinander auftreten. Die Wechselwirkungen innerhalb der
Synusien sind stirker als zwischen den Synusien, die Wechselwirkungen zwischen den Syn-
usien sind meist stark asymmetrisch. Vegetationsgliederungen nach Synusien lassen sich gerade
in Gewissern gut durchfithren, da bestimmte Standortbedingungen bestimmte Lebens- oder
Wuchsformen begtinstigen. Es ist leichter vorherzusagen, welche Wuchsformen sich unter be-
stimmten Bedingungen antreffen lassen als exakt welche Arten.

— Zur klassischen Morphologie und funktionalen Morphologie im Sinne von HALLE &
OLDEMAN (1970); (bisher nur WIEGLEB & BRUX 1991, vgl. auch WATKINSON 1988).
— Zur quantitativen ,Biomassetradition“ im Sinne von WESTLAKE (1982), die besonders im
anglo-amerikanischen Raum verbreitet ist und auf eine Quantifizierung von ,pattern and pro-
cess“ im Gewisserdkosystem zielt, s.o.

— Zu life history theory und Strategiekonzepten (STEARNS 1976, GRIME 1979), da Lebens-
und Wuchsform auch als Strategien gefaflt werden konnen, ebenso wie zur demographisch
orientierten Populationsékologie im Sinne von HARPER (1977).

— Zur Sukzessionstheorie, in Verbindung mit einer populationsorientierten Betrachtung der
Sukzession. Die dynamische Betrachtungsweise beschrankte sich oben auf die Einheiten unter-
halb der Art (Vertikalsprofi, Sproffkomplex, genetisches Individuum). Es wire zu fragen, ob es
nicht auch dynamische Phinomene auf Vegetationsebene gibt, die durch die mehr oder weniger
regulire zeitliche Abfolgen von Wuchsformen gekennzeichnet sind. Wuchsformen wiren dann
»vital attributes® im Sinne von NOBLE & SLATYER (1980). Flufizonen, die durch bestimmte
Wauchsformen dominiert werden, sind z.B. sehr stabil, und entsprechen fast dem Ideal von Kli-
maxvegetation, wie man es sonst kaum findet (DAWSON et al. 1978).
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