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Die geographische Verbreitung von
Rosettenbildung und Laubrhythmus

Untersuchungen an zentraleuropéischen Wiesen-Asteraceen’

Eckehart J. JAGER

Zusammenfassung: Jager, E.J. 2004: Die geographische Verbreitung von Rosettenbildung und
Laubrhythmus — Untersuchungen an zentraleuropédischen Wiesen-Asteraceen. Schlechtendalia 12:
101-118.

Im Rahmen von Arbeiten zur Wuchsform und Biologie zentraleuropdischer Wiesenpflanzen wurden
an 36 Asteraceen-Arten auch Rosettenbildung und Laubrhythmus untersucht. Bei der frostfreien
Uberwinterung im Gew#chshaus wuchsen die meisten Arten, darunter alle Hapaxanthen und fast alle
Ganzrosettenpflanzen, kontinuierlich weiter (keine Dormanz), einige blithten im Winter. Alle diese
Arten sind auch am Standort immergriin. 8 Arten stellten das Wachstum von Dezember bis Februar
ein, bildeten aber keine Knospenschuppen an den Innovationstrieben und behielten einige sehr kleine
griine Blitter (teilimmergriines Laub). 6 Arten starben oberirdisch vollkommen ab (sommergriines
Laub) und trieben z.T. Anfang Februar, z.T. erst Anfang Mérz wieder aus. Nur in dieser Gruppe, zu der
eher Elemente der Sdume, Halbtrockenrasen und wechselfeuchten Rasen gehoren, wurde erosulater
Wuchs und die Ausbildung von Knospenschuppen beobachtet.

Die Hauptverbreitung der Immergriinen liegt im meridional-temperat-ozeanischen West-Eurasien.
In Ostasien sind einige dieser Arten gelegentlich eingeschleppt. Die Arten mit Knospenschuppen,
sommergriinem Laub und endogener Winterruhe (tiefer Dormanz) sind entweder submeridional-
temperat-kontinental verbreitet, oder sie sind selbst oder durch nahe Verwandte stark in Ostasien
vertreten. Die Ursachen der geschilderten Beziechung und die Terminologie des Laubrhythmus und
der Rosettenbildung werden diskutiert.

Abstract: JAGER, E.J. 2004: The geographical distribution of the leaf rosettes and of the types of seasonal
leaf thythm — investigations in Asteraceae of Central European meadows. Schlechtendalia 12: 101-118.

Growth form and seasonal leaf thythm are investigated in 36 Asteraceae of Central European meadows.
During the overwintering in a temperate glasshouse, three types of wintering are recognized. Most
species, between them all monocarpic and almost all holorosette plants, were non-dormant. They de-
veloped continuously new leaves, some species flowered during the winter months. All these plants are
wintergreen also in the open. 8 species stopped growing late in the autumn, but they did not develop
bud scales, and maintained some minute leaves alive (semi-wintergreen leaf rhythm). In 6 species all
aboveground parts died, growth was not initiated until early February or late in March. This group does
not comprise typical meadow plants, but rather representatives of forest border or tall herb vegetation.
Only this group comprises some erosulate species that develop perfectly differentiated bud scales.

The distribution centres of the non-dormant evergreens and their relatives are located in
mediterranean-+temperate-oceanic regions. In Eastern Asia they are only rare aliens. The distribution
of summer greens with deep dormancy and bud scales is either submeridional-temperate-continental,
or the plants are widely distributed in Eastern Asia themselves or by close relatives. The reason of this
correlation and the terminology of leaf rhythm and rosette growth are discussed.

") Herrn Dr. Klaus Werner mit herzlichem Dank zum 75. Geburtstag gewidmet.
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1 Einfiihrung

Die Analyse der standortlichen und geographischen Verbreitung ist eine geeignete
Methode, um objektive Hinweise auf die 6kologische Funktion und die selektiven
Vorteile von Merkmalen der Struktur und der Rhythmik von Pflanzen zu erhalten.
Manche Wuchsformentypen sind an bestimmte Bedingungen des Bodens, des Lichtes
und der Dynamik (Storung) der Standorte gebunden (EBEL & WERNER 1978, EBEL
& MUHLBERG 1987, YOSHIE 1995, JAGER & WERNER 2001). Andererseits bestehen
auffillige Beziehungen von Merkmalen der saisonalen Rhythmik, der Lebensform, der
Ausbildung von Speicherorganen, der Blattform und —struktur und des Bestdubungsmo-
dus zur geographischen Verbreitung und damit zu den GroBklima-Typen (DIELS 1918,
RAUNKIAER 1934, KUGLER 1975, MEUSEL 1970, JAGER 1957, 1992, 2001a, BOTTCHER
& JAGER 1984, GORYSINA 1972, EBEL & WERNER 1978, DAVITADZE 1983, PISTRICK
1992, WERNER & EBEL 1994, EBEL 1998).

Solche Korrelationen sollen hier anhand der Untersuchung der Rosettenbildung und
des jahreszeitlichen Laubrhythmus von 36 Asteraceen der zentraleuropdischen Wie-
sen diskutiert werden. Im Zusammenhang damit wird die Terminologie der Rosetten
und des Laubrhythmus besprochen. Nur bei einer 6kologisch sinnvollen Abgrenzung
der Merkmalsauspriagungen konnen ndmlich Vergleiche von Rhythmik, Struktur und
Verbreitung zu aussagekriftigen Ergebnissen fithren. Wéhrend bei der Abgrenzung
von Laubrhythmus-Typen der Gedanke an das Klima der Jahreszeiten stets nahe lag,
ist bei der Definition morphologischer Begriffe nicht immer die Funktion im Blickfeld
gewesen.

2 Untersuchungsmethodik

Die Untersuchungen an den in Tab. 1 genannten 36 Arten erfolgten in den Jahren
1955-1957 im Rahmen eines Projektes zur Erarbeitung eines Atlas der Griinland-
pflanzen, fiir den schlieBlich nur die wichtigsten Familien bearbeitet wurden (MUHL-
BERG 1956, JAGER 1957, GLUCH 1964). In verschiedenen Pflanzengesellschaften in
3 Untersuchungsgebieten in Mitteldeutschland (Elster-Luppe-Aue westlich Leipzig,
Muschelkalk-Hiigelland bei Jena, Bergwiesen bei Benneckenstein in 520-585 m
Hohe) wurden im Winter monatlich, im Sommer 14tdgig von jeder Art 5 Pflanzen
ausgegraben und gezeichnet. An anderen Pflanzen wurden die Blétter markiert und so
deren Lebensdauer bestimmt. Die Priparation der Grundorgane diente der Feststel-
lung der Wurzelentwicklung und des (Mindest-)Alters der Pflanzen. Von den meisten
Arten wurden Wurzelprofile gegraben (je 5 Exemplare, trockene Prédparation) und
gezeichnet. Am Standort wurde Samen gesammelt und unmittelbar nach der Reife in
Topfe und in Petrischalen gesét (hell und dunkel), um die Keimdauer, die Licht- und
Temperaturbedingungen der Keimung, den Keim-Prozentsatz und die Entwicklung
im vegetativen Stadium zu ermitteln. Adulte Pflanzen wurden im September 1956
vom Standort in Topfe von 20 cm & verpflanzt, in ein médBig warmes Gewéchshaus
(Verbinder der Warmhduser, ca. 20 °C) unmittelbar unter das Glasdach gebracht und
gleichméBig feucht gehalten. Die Entwicklung wurde hier wochentlich protokolliert. Die
Pflanzen wuchsen entweder kontinuierlich weiter oder trieben nach einer Ruheperiode
von 2 Y5 bis 4 Monaten zwischen Anfang Februar und Mitte Mérz wieder kriftig aus.
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Hier sollen vor allem die Ergebnisse der frostfreien Uberwinterung behandelt werden
(Tab. 1, S. 112-113).

Um den Laubrhythmus im Freiland zu ermitteln, sind Beobachtungen zu allen Jahres-
zeiten notig. Ende Januar—Anfang Februar, also vor dem Friihjahrsaustrieb, kann am
besten beurteilt werden, ob das Laub des Vorjahres durch den Winter kommt, zu dieser
Zeit fallt auch schon die Keimung von vielen Frithjahrsephemeren auf. Ende Mai ist das
Absterben der Blétter der Frithlingsephemeren und —ephemeroiden und das Auflaufen
der Warmekeimer, Ende Juli das Einziehen der Frithsommergriinen (Lamprocapnos
[Dicentra] spectabilis, Papaver orientale) und die 2. Laubgeneration bei mediterranen
Elementen (Thymus vulgaris, Rosmarinus) oder bei zweiphasig wachsenden Waldstau-
den (Waldsteinia ternata) zu beobachten, Anfang bis Ende September der Austrieb der
Herbst-Friihjahrsgriinen und die Keimung der Winterannuellen, Ende Oktober das
endogene Vergilben vieler Sommergriiner, bei manchen Arten auch endogener Laubfall
(Polygonatum multiflorum, Euphorbia palustris).

3 Zur Terminologie der Rosettenbildung und des Laubrhythmus

3.1 Rosettenbildung

Unter Rosettenbildung wird allgemein die Zusammendrangung von Bléttern durch
Ausbleiben der Internodienstreckung verstanden (WAGENITZ 2003), nach TROLL (1937)
gehort auch eine begrenzte Laub-Lebensdauer und ein im Vergleich zur Sprossachse
groferer Durchmesser zu den wichtigen Merkmalen.

Die linealbldttrigen aufrechten Rosetten, die zwar ebenfalls aus Laubblattern an
gestauchten Grundsprossen gebildet werden, aber dem von der Rose abgeleiteten
Begriff kaum entsprechen (Poaceae, Cyperaceae, Juncaceae, Zwiebel- und Rhizom-
Monocotylen wie Allium schoenoprasum oder Muscari armeniacum, unter den Wiesen-
Asteraceen Tragopogon), sollten vom Rosettenbegriff ganz ausgeschlossen werden. Sie
unterscheiden sich in ihrer Entwicklung (meist basiplastes Blattwachstum!), Funktion
und Geographie stark von den Rosetten mit flichigen Blittern. Zu ihnen gehdren we-
sentliche Adifikatoren von Steppen, Savannen, Siimpfen und Hochgrasfluren, aber auch
Zwiebel- und Knollenpflanzen der mediterranoiden Klimate. Auch in der Literatur wer-
den nur solche Monokotyle wie Luzula sylvatica oder Zisternenepiphyten wie Vriesea
und Bilbergia, deren Blétter breiter und wenigstens etwas kreisformig ausgebreitet sind,
als Rosettenpflanzen bezeichnet, nicht aber der Schnittlauch oder der Schafschwingel.

Auch wenn man aul3erdem die Bliiten ausschlief3t, die mit unter den weiten Rosetten-
Begriff fallen, werden noch 6kologisch recht unterschiedliche Strukturen zusammen-
gefasst: die Riesen-Rosettenstauden der Musaceen, die Schopfrosetten tropischer Hoch-
gebirgspflanzen, interkalare Rosetten bei zweiphasig wachsenden Stauden (Hieracium
sabaudum, H. racemosum, Euphorbia amygdaloides, Helleborus foetidus; WERNER &
EBEL 1994) und bei tropischen Baumen, die sukkulenten Rosetten von Agave-, Aloe-,
Orostachys- und Sempervivum-Arten, Schwimmblattrosetten von Trapa und Callitri-
che, die genannten Zisternen-Epiphyten-Rosetten der Bromelien und schlie8lich die
Grundrosetten von Stauden und hapaxanthen Krautern.
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Nur diese werden in der Fassung von WAGENITZ (2003) mit dem Begriff Rosettenpflanze
verbunden, und nur sie sollen hier besprochen werden. Abgesehen vom Vorhandensein
oder Fehlen von Blittern am gestreckten Spross (Halbrosetten- oder Ganzrosettenpflan-
zen) konnen sie in prostrate und aufrechte Rosetten gegliedert werden.

Die prostraten Rosetten haben meist viele (> 10, selten nur 3, z.B. Rheum nanum) oft
ungestielte Blitter, die mit deutlichem Blattmosaik die Kreisfldche ausfiillen (Abb. 1a).
Die Blitter werden in der Regel im Winter dem Boden aktiv (epinastisch) angedriickt.
Schneidet man eine solche Rosette von Hypochoeris radicata oder Cirsium palustre
an der Sprossbasis ab, so kriimmen sich die Blatter stark zuriick. Im Sommer kdnnen
sie sich im geschlossenen Rasen aber aufrichten (7Taraxacum, Leontodon autumnalis).

Eine standortliche Voraussetzung fiir das Vorkommen prostrater Rosetten ist eine of-
fene Vegetationsdecke. Man findet Pflanzen mit prostraten Rosetten weder im dichten
Laubwald noch in der Taiga, auch nicht in Hochstauden- oder Hochgrasfluren, son-
dern auf Weiden und Scherrasen, an Ruderal- und Segetalstandorten, an Kiisten, auf
Alluvionen, in Steppen und Halbwiisten, in Felsrasen und in offener Vegetation der
subalpinen und alpinen Stufe.

Pflanzen mit aufrechten Rosetten (= lockere R., JAGER 1957; Abb. 1b) weichen im
standdrtlichen und geographischen Verhalten davon ab. Sie haben in der Regel wenige
(3-6) gestielte, (schrig) aufrechte Blatter (Petasites, Viola odorata). Im dichten Be-
stand konnen die Spreiten ans Licht gelangen und die Bldtter von Konkurrenten sogar
schirmformig iiberdecken. Aufrechte Rosetten mit breiten Bldttern findet man auch
in der Taiga (Farne, Ligularia, Saussurea), im Laubwald (Viola mirabilis, Hepatica
nobilis, Asarum) oder in Staudenfluren (Arctium, Armoracia, Petasites, Rheum). In
Maihwiesen sind sie hdufiger als Pflanzen mit prostraten Rosetten.

Bei erosulaten Kriutern ist der belaubte Teil des Stangels gestreckt; gestauchte basale
Abschnitte tragen in der Regel Knospenschuppen (Abb. 2). Dieser Wuchstyp, zu dem
auch Pflanzen mit hochgestellten Rosetten gehdren (Hieracium sabaudum), ist vor
allem in Gebieten mit kaltem Winter und giinstigen hygrothermischen Bedingungen
des Friihjahrs und Sommers verbreitet, als schattenkahle Friihjahrsephemeroide im
sommergriinen Laubwald (Anemone, Corydalis, Podophyllum), als Sommergriine in
Wildern und Hochstaudenfluren vor allem der Ostseiten der Nordkontinente und der
boreal-kontinentalen Waldgebiete oder Gebirge (Delphinium, Aconitum, Solidago). Auf
die Entwicklung wenigblattriger Herbstrosetten bei manchen Erosulaten wurde schon
hingewiesen (JAGER 2001D).

Zwischen Ganzrosettenpflanzen, Halbrosettenpflanzen und Erosulaten gibt es alle
Ubergiinge.

3.2 Laubrhythmus

Zur Klassifizierung des jahreszeitlichen Laubrhythmus gibt es schon eine Reihe von
gut ausgearbeiteten Vorschldgen. Unsere Kenntnisse iiber dieses Merkmal bei den
einzelnen Arten sind jedoch sehr unvollkommen (JAGER 2000a, 2001b). Sogar die
als Musterbeispiele flir die Rhythmus-Gruppen genannten Arten werden oft falsch
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Abb. 1: a—Prostrate Rosette von Hypochoeris radicata; b — aufrechte Rosette von Cirsium oleraceum
(Jungpflanze im 4. Jahr). E.J. Jager del.

zugeordnet. Die umfangreichsten Dateien zu diesem Merkmal sind die von JAGER &
WERNER 2001, ELLENBERG et al. (1992) und GRIME et al. (1989).

Bei GRIME et al. (1989) werden fiir die britischen GefaBpflanzen 5 Typen unterschieden:

A. Evergreen
1. Always evergreen (vollkommen immergriin, Ea; Bellis perennis, Leontodon
autumnalis, L. taraxacoides, Ilex aquifolium)
2. Partially evergreen (teilimmergriin, Ep; Hypericum perforatum, Origanum
vulgare, Sonchus oleraceus)
B. Seasonal green
3. Aestival green (sommergriin, Sa ; Leontodon hispidus, Cirsium arvense, Achillea
ptarmica)
4. Hibernal green (wintergriin = herbst-frithjahrsgriin, Sh; Orchis morio)
5. Vernal green (winter-frithjahrsgriin, Sv; Orchis mascula, Conopodium majus).

Hierbei wird konsequent das Kriterium der Dauer des Laubes zugrundegelegt, ohne es
mit anderen Kriterien wie Lebensdauer der einzelnen Blétter oder simultanem/sukze-
danem Austrieb zu vermischen. Bei ELLENBERG et al. (1992) wird die Gruppe 1 nach
der Lebensdauer der Bldtter unterteilt in immergriin im engeren Sinn (Lebensdauer der
Blitter tiber 1,5 Jahre) und tiberwinternd griin (Lebensdauer der Blétter kiirzer). Die
Gruppen 2 und 4 fehlen bei ELLENBERG et al. (1992), die erstere ist aber in unserer
Flora mit vielen Arten vertreten, die zweite wegen des ausgesprochen mediterranen
Rhythmus besonders interessant. Teilimmergiin wird bei GRIME et al. (1989) definiert
als immergriin oder sommergriin in Abhéngigkeit vom Standort oder von der Harte des
Winters; langsame, aber unvollkommene Seneszenz, oder Uberwinterung mit kleinen,
im Herbst gebildeten Blattern.
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Abb. 2: Rhizome von Serratula tinctoria und Inula hirta mit Knospenschuppen beim Austrieb im
Friihjahr (Anfang April bzw. Ende April). E.J. Jager del.

In anderen Systemen werden dhnliche Typen unterschieden, z.B. bei MASSART (1910),
der allerdings die Lebensform und bei den Immergriinen die Laub-Lebensdauer mit
zur Gruppenbildung verwendet:

1. Wintergriin (kurzlebige Winterannuelle)

2. Winter-frithjahrsgriin (Frithjahrsgeophyten)

3. Friihjahrsgriin (wie 2, aber Blatter erst im Friihjahr entfaltet)

4. Sommergriin mit4a Sommerannuelle, 4b Rhizom-, Knollen- und Zwiebelgeophyten,
4c Chamaephyten und Phanerophyten

5. Immergriin mit 5a Zweijahrig Hapaxanthe, 5b Perenne, dazu 5b1 Blétter mehrjahrig,
5b2 Blatter einjéhrig, Sb3 Blitter /2 Jahr lebend, Pflanze aber durch Laubneubildung
immergriin.

In diesem System lassen sich die Herbst-Friihjahrsgriinen und die sommergriinen bi-

oder plurienn Hapaxanthen (Arctium, Angelica archangelica) nicht zuordnen.

Auch BARKMAN (1988) kombiniert in seinem phénologischen System die Bliitezeit mit
der Zeit der Belaubung (Bliitezeit e = immer, n = nie blithend, a = Herbst, Monate 910,
i = Spitsommer 8-9, s = Sommer 6-7, | = Spétfriihling Mitte 3—Mitte 6, v = Friihling
3-4, w = Winter 11-2). Als priméres Kriterium fiir die 10 Hauptgruppen verwendet
er aber den Laubrhythmus:

A. Immergriin (Bldtter mehrere Jahre ausdauernd)
1. mit Herbst- und Friihjahrswachstum: Moose und Flechten
2. mit Frithjahrswachstum (Lamium galeobdolon, Stellaria holostea)
B. Halbimmergriin
3. griin bis zum Frost, in milden Wintern immergriin, soll ELLENBERGS iiberwin-
ternd griin entsprechen, entspricht tatsdchlich aber GRIMES teilimmergriin
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4. laubwerfend, aber nur 1-2 Monate kahl, Laubtrieb im (Januar—)Februar (Co-
rydalis claviculata)

5. laubwerfend, aber mit griinen, assimilierenden Sprossachsen
C. Wintergriin (trockenkahl)

6. Winterannuelle (Erophila verna, Cerastium semidecandrum)

7. Geophyten mit Herbstbliite vor der Laubentfaltung (Scilla autumnalis)
D. Friihjahrsgriin (schattenkahl)

8. griin im Vorfriihling, Absterben vor dem Sommer (Galanthus nivalis, Eranthis)
E. Friihjahrs-sommergriin (winterkahl)

9. griin von Mérz/April bis September/November (5 Untergruppen nach der Bliitezeit)
F. Sommergriin (winterkahl)

10. sommergriin (ab Mai oder Juni)

Viele der dabei genannten Beispiele werden falsch zugeordnet. So trifft die Angabe ,,Lea-
ves lasting several years” (Hauptgruppe A) fiir mehr als die Hilfte der 27 angegebenen
Beispiele nicht zu, es gibt aber keine Gruppe fiir die Arten, deren Blétter weniger als
,several years™ leben. Die wechsel-immergriinen Cirsium palustre und Bellis perennis
und die dauer-immergriine Pyrola stehen mit der sommergriinen Arnica montana in der
Gruppe der Halbimmergriinen (Gruppe 3). Galeobdolon luteum und Stellaria holostea
sind als Beispiele fiir Gruppe 2 ungeeignet, da ihre Blétter nur < 1 Jahr leben, usw.
Die Ausgliederung einer Gruppe mit assimilierenden Sprossachsen liegt nahe, hat aber
nichts mit Laubdauer zu tun, die Abgrenzung ist auch schwer durchzufiihren, weil auch
die Zweige laubwerfender Baume wie Salix, Acer oder Malus im Winter mit griiner
Rinde assimilieren. Die Unterscheidung der beiden Gruppen 6 und 7 ist nach dem
Kriterium des Laubrhythmus nicht berechtigt. Die Gruppe 8 enthélt mit Steppen- und
Hochgebirgselementen wie Crocus und Ornithogalum durchaus nicht nur Schattenkahle.

Einen geographischen Anwendungsbereich, der sich auch auf Mittelasien erstreckt,
hat das System von BORISOVA (1972), in dem ebenfalls 10 Gruppen mit einigen Un-
tergruppen unterschieden werden:

A. Lang Vegetierende
1. Immergriine (Laubdauer > 1 Jahr, Picea obovata, Arabis caucasica)
2. Sommer-Wintergriine (Geum rivale; entspricht tiberwinternd griin bei ELLEN-
BERG) 2a. dasselbe mit exogener Sommerruhe (Stipa kirghisorum)
3. Sommer-Wintergriine mit kurzer Herbstruhe (2. Laubgeneration nach Einsetzen
der Herbstregen in Mittelasien; Plantago lanceolata, Achillea filipendulina)
4. Herbst-Frithkahrsgriine (Ranunculus illyricus)
5. Friihjahrs-Sommer-Herbstgriine mit Winterruhe (Polygonatum multiflorum)
6. Friihjahrs- + Herbstgriine mit Sommerruhe und aufgezwungener Winterruhe
(Ranunculus ficaria [wohl subsp. ficaria], Papaver orientale)
B. Kurz Vegetierende
7. Friihjahrs-Frithsommergriine (mit Sommer- und Winterruhe, Adonis wolgensis,
Ferula-Arten)
8. Sommer-Herbstgriine (Odontites serotina, Asclepias)
C. Ephemere
9. Friihjahrsgriine (Corydalis cava)
10. Sommergriine (Orobanche coerulea)
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Hier ist das wesentliche Kriterium die Dauer der Belaubung ohne Unterscheidung
von simultaner und sukzedaner Laubentwicklung. Nur bei Gruppe 1 und 2 ist die
Laub-Lebensdauer beriicksichtigt, allerdings ist dann Arabis caucasisa nicht richtig
zugeordnet, da ihre Blatter nicht langer als 1 Jahr leben. Die kurze Herbstruhe vor dem
Einsetzen der Herbstregen in Mittelasien wird in Zentraleuropa weder bei Plantago
lanceolata noch bei Achillea filipendulina beobachtet, sie ist sicher exogen, der Typ
3 entfdllt in Zentraleuropa. Die ebenfalls exogene, unter 2a genannte Sommerruhe
wurde unter den von uns untersuchten Asteraceen bei Taraxacum sect. Erythrosperma
beobachtet. Bei dieser Sippe starben am selben Standort (sandig-kiesiger Damm), an
dem Taraxacum sect. Ruderalia griin blieb, wahrend einer sommerlichen Diirreperiode
alle Blatter oberirdisch ab. Zwischen den Gruppen 4 und 6 besteht kein wesentlicher
Unterschied, und auch die Gruppen 8 und 10 kénnten zusammengefasst werden, zu-
mal da Orobanche als Nichtgriine unberiicksichtigt bleiben kann. Zu diesen Gruppen
gehoren Parasiten, deren Entwicklung erst auf die der Wirte folgen kann, auBerdem
Wirmekeimer. Von BARKMAN werden sie in seine Gruppe 10 eingeordnet.

Hingewiesen sei noch auf das mit vielen Beispielen belegte System von SCHARF (1994),
das mit 16 Gruppen auch den Triebrhythmus (ein- und zweiphasig oder stindig, simul-
tan oder sukzedan) und die periodisch oder episodisch Regengriinen der subtropischen
Sommerregengebiete einbezieht. Fiir diese Gebiete reichen aber unsere Kenntnisse des
Verhaltens der Arten sicher noch nicht aus.

Der Uberblick iiber die Vorschlige zeigt, dass fiir Zentraleuropa mit der Ausgliede-
rung der 5 Gruppen bei GRIME et al. (1989) die wichtigsten Varianten des Verhaltens
erfasst werden konnen. Moglich wire noch eine Unterscheidung der (Herbst- bis)
Frithsommergriinen von den Herbst-Friihjahrsgriinen bzw. der Friithjahrsgriinen nach
dem Zeitpunkt des Einziehens im Sommer: Monate (9-)2—4(=5) bzw. (9, 3-)4-6(-7),
und die Unterscheidung der Spéatsommergriinen [(5—)6—10, Gruppen 8 und 10 bei
BORISOVA, Gruppe 8 bei BARKMAN].

Hier wird noch einmal das nach Diskussion mit K. WERNER wenig verdnderte Schema
wiedergegeben, das den Angaben in der Exkursionsflora Bd. 4 (JAGER & WERNER
2001, Neuauflage in Vorbereitung) zugrunde gelegt wird:

Haonptecuppe |Laub-Lebensdaner Bezeichoune Abkiirzune [Beispizl
irrrrergrin =2 Jahrs d=erirrrerariin d=uemgr P ol g
(‘2wargrean) 1-1,50-2) Jahrs | Rhoe s-iveeve Tomin jahr=siar | Heporon mobdfis
= 1 Jahr wecheal-irnvererin wachesligr  WRelfs pererms
= 1 Jahr, iibenwintemds  [eilivrrenrin eilizr Lo alotos
Elitter Idsin, in Imtten
W mtam abetartend
= gl OI-X-XI) SOrErE I s0gT Cormaallon o ooy
(seasonal 1) [O-W=WT friihjzhregriin firay CHoGaT VAT
DLW herbet-friihjahregriin . |hiors LA Tnam vreale
(2wtl noch: W—X und  |spEtsorirermin S[tenT O clerpthes 104 oy
(- %1 frilhscgrrer miin friih o [Papensey cpdershale
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Fiir die weitere Untergliederung bietet sich der Verlauf der Laubentwicklung an. Simul-
tan wird das sommergriine Laub z.B. bei Polygonatum multiflorum und Convallaria
majalis gebildet, sukzedan dagegen bei Solidago canadensis und Plantago major. Bei
den simultan treibenden Sommergriinen féllt in der Vegetationsperiode kein Falllaub
an, auch ist bei ihnen das Vermogen zur Lauberneuerung nach Schiadigung sehr ein-
geschrinkt. Vor allem bei den Immergriinen kann der Austrieb ein- oder zweiphasig
sein, einphasig z.B. bei Picea, zweiphasig bei Waldsteinia ternata oder Campanula
thyrsoides (JAGER 2000b), bei Hedera und Vinca erstreckt er sich + kontinuierlich
iiber einen lédngeren Zeitraum.

Zur Verwendung von ,,immergriin“ als Oberbegriff im Sinne von ganzjdhrig griin wie
bei GRIME et al. (1989) und MASSART (1910, vgl. JAGER 2001b) sei noch nachgetragen,
dass er in der deutschen Literatur schon seit alter Zeit und bis heute von vielen Autoren
ohne Bezug auf die Lebensdauer der einzelnen Blitter verwendet wird. So schreibt
z.B. ELSSHOLTZ (1684: 101): ,,... bey etlichen zu Winterszeit die Fliche gantz vergehet,
und nur die Wurtzel lebendig bleibet, welche man dannenhero nennet Perennes radice
restibili, Wurtzel-Pflantzen, als da ist Paeonia, Aquilegia, Thalictrum..., bey anderen
aber bleibet nicht allein die Wurtzel, sondern auch die Flache, zuforderst aber die Sten-
gel mit den Bldttern, und diese werden deBwegen geheissen Perennes sempervirentes,
Stets-griinende Pflantzen, als da sind Ruta, Salvia, Pervinca, Barbarea.*

Bei BARTHLOTT (1998) werden z.B. Achillea filipendulina und viele sich dhnlich ver-
haltende Arten als immergriin bezeichnet. Im Internet findet man im ,,Google* unter
dem Suchwort ,,immergriine Pflanzen* gleich als ersten Eintrag (,,Der Biogéartner)
als Immergriine u.a. genannt Blaukissen, Gansekresse, Heiligenkraut, Pfingstnelke
und Purpurgléckchen. Weder bei Barbarea, noch bei Achillea filipendulina, noch bei
den zuletzt genannten Arten werden die Blatter dlter als 1 Jahr, bei den meisten von
ihnen leben sie nur iiber den Winter ldnger als ein halbes Jahr (etwa 7—-10 Monate) und
werden im Sommer schnell ersetzt.

Den Begriff ,,wintergriin“ mdchten wir nicht verwenden, u.a. weil er nicht eindeutig
ist (vgl. die Systeme von GRIME, BARKMAN und BORISOVA).

4 Untersuchungsergebnisse

Die Ergebnisse der Untersuchungen an den heimischen Wiesen-Asteraceen konnen
kurz tabellarisch zusammengefasst werden. Tab. 1 enthélt zuerst die Arten, die bei
der Uberwinterung im Haus kontinuierlich weiter wuchsen, bei denen also keine
winterliche Dormanz beobachtet wurde. Sie entsprechen dem Asperula-Typ bei DIELS
(1918). Die zweite Gruppe stellte im Gewichshaus das Wachstum ein und trieb erst im
Februar-Mérz wieder aus. Die Pflanzen verloren im Gewichshaus zwar die meisten
Blitter, aber einige kleine blieben erhalten oder wuchsen im Winter nach, diese Arten
verhielten sich also teilwintergriin. Die 3. Gruppe umfasst diejenigen Arten, deren
oberirdische Teile vollkommen abstarben und die auch Knospenschuppen ausbildeten.
Sie dhneln darin dem Polygonatum-Typ bei DIELS (1918). Von den nicht im Gewéchs-
haus liberwinterten Arten wird in der Tabelle nur die Rosettenbildung, der im Freiland
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beobachtete Laubrhythmus und die Verbreitung aufgefiihrt. Die Verbreitung wird in
Form der Arealdiagnosen aus JAGER & WERNER (2001) angegeben, mit ,,affin. die
Verbreitung des Verwandtschaftskreises (Aggregat, Untergattung). Es bedeutet m —
meridional, sm — submeridional, temp — temperat, b — boreal, mo — montan, c1-10 die
pflanzengeographischen Ozeanitétsstufen von der ozeanischsten bis zur kontinentalsten.

5 Diskussion

5.1 Vorbemerkungen

Wenn Beziehungen zwischen Struktur und Rhythmik einerseits und Standort oder Areal
andererseits herausgearbeitet werden sollen, sind einige Vorbemerkungen notig:

1. An einem Standort und in einem geographischen Gebiet kommt bei den Pflanzen
nicht nur ein Struktur- oder Rhythmus-Typ vor, sondern ein ganzes Spektrum. Ein
Beispiel fiir das gemeinsame Auftreten zweier Arten, die sich in Wuchsrhythmus
und Wuchsform kontrédr verhalten und sich auch in ihren Arealen weitgehend
ausschliefen, ist das Vorkommen des sommergriinen, erosulaten, subozeanisch
bis kontinental-temperat-borealen Cypripedium calceolus und des herbst-friih-
jahrsgriinen, halbrosettigen, mediterran-atlantischen Himantoglossum hircinum in
Thiiringen (JAGER 2000a). Das genannte Spektrum ist jedoch fiir jeden Standort
und fiir jedes pflanzengeographische Gebiet spezifisch. Bei den Lebensformen hat
RAUNKIAER (1934) mit der Errechnung der prozentualen Zusammensetzung diese
Tatsache nachgewiesen. Fiir verschiedene Standorte haben EBEL & MUHLBERG
(1987) charakteristische Wuchsformenspektren erarbeitet.

2. ,Man darf nicht vergessen, dass derselbe Zweck auf sehr verschiedene Weise
erreicht werden kann in der organischen Natur, und dass wir uns in dem Uberwin-
terungsschutz von manchen vorgefassten Meinungen lossagen miissen.” (DRUDE
1896: 65). So wird es stets liberraschende Abweichungen geben, deren Erklarungen
besonderes Interesse verdienen. Beispielsweise fallt unter den sonst an warme und
temperat-ozeanische Gebiete gebundenen immergriinen Sukkulenten die Gattung
Orostachys durch ihr Vorkommen im extrem kontinentalen Zentralasien auf, aber
zugleich zeigt sie ganz besondere anatomische und wohl auch physiologische
Eigenschaften, die anderen Sukkulenten fehlen (EBEL et al. 1991) und ihr die
Uberwinterung im extrem kalten, schneearmen Klima ermdglichen.

Beziehungen von Rhythmik und Strukturen zur geographischen Verbreitung sind
aber nicht von der Hand zu weisen. Der Laubrhythmus von Gehdlzen ist schon
seit dem frithen 19. Jahrhundert zur Jahres-Temperatur- oder Niederschlagskurve
in Beziehung gesetzt worden, z.B. von GRISEBACH (1838) fiir die regengriinen
Wiilder oder spiter von DRUDE (1896) fiir die Zunahme der immergriinen Geholze
mit zunehmender Ozeanitét in Westeuropa. Bei den krautigen Pflanzen waren solche
Beobachtungen bisher sparlich.

3. Die Interpretation einer aufgefundenen Korrelation zwischen den biologischen Ei-
genschaften und ihrer standértlichen oder geographischen Bindung bedarf sinnvoller
Merkmalsabgrenzungen und grofler Vorsicht hinsichtlich kausaler Schlussfolge-
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rungen. Beispielweise konnte EBEL (1998) zeigen, dass Schild-blattrigkeit an ein
wenigstens zeitweise humides Klima gebunden ist (was wegen des ausgedehnten
Randmeristem-Wachstums einleuchtet). Diese Beziehung tritt besonders dann klar
hervor, wenn Gattungen wie Lupinus ausgeschlossen werden, deren Spreitenbasis
zwar eine Querzone aufweist, deren gefingerte Spreite aber nicht im eigentlichen
Sinne schildférmig ist. Die Bindung der Lebensformen an bestimmte Klimage-
biete wird im Falle der Chamaephyten noch deutlicher, wenn Zwergstraucher und
Halbstraucher unterschieden werden, was bei RAUNKIAER (1934) nicht geschah.

5.2
Laubrhythmus

Bei den untersuchten Asteraceen ist die Bezichung des Laubrhythmus zur geogra-
phischen Verbreitung in den meisten Fallen eindeutig: Arten mit Arealschwerpunkt
im Mittelmeergebiet oder nahen Verwandten in diesem Raum (Gruppe 1 in Tab. 1)
und hochstens vereinzeltem synanthropem Vorkommen in Ostasien sind immergriin
und haben keine Knospenschuppen. Schwer zu beurteilen ist die urspriingliche
Verbreitung von Taraxacum sect. Ruderalia (Taraxacum officinale auct.), die heute
von allen Kontinente angegeben wird. Von dem zentral- bis mittelasiatischen Mannig-
faltigkeitszentrum der Gattung hat sich die junge Sippe offensichtlich weit entfernt.
Auch das weite eurosibirische Areal von Achillea millefolium (im weiten Sinne auch in
Amerika) ist fiir die Gruppe ungewdhnlich. Die urspriingliche Verbreitung ist auch bei
dieser Art kaum abzugrenzen. In Zentralasien wird die Art durch A. asiatica vertreten,
deren rhythmisches Verhalten unbekannt ist. SchlieBlich weicht auch Achillea nobilis
mit threm subkontinentalen europdischen Areal vom geographischen Verhalten der
ibrigen immergriinen Arten ab. In Westeurasien konnen aber in den subkontinentalen
warmgemaBigten Gebieten durchaus auch immergriine Pflanzen gedeihen, wéhrend
das im kontinentalen Zentral- und Ostasien wegen der kalten Wintertemperaturen und
der Schneearmut eine seltene Ausnahme ist.

In der zweiten Gruppe sind meist teilimmergriine Arten mit endogener winterlicher
Wachstumsruhe vereinigt. Diese Arten fehlen im wintermilden siidlichen Mittelmeer-
gebiet, sie kommen dort hochstens in den Gebirgen vor. Auch in der wintermilden
Atlantischen Florenprovinz fehlen die meisten von ihnen, oder sie kommen dort haupt-
sdchlich synanthrop vor, wie z.B. Picris hieracioides, dessen Areal in grof3er Breite bis
nach Ostasien reicht, also auch in die Gebiete mit winterlich sehr ungiinstigen Wachs-
tumsbedingungen. Eine Ausnahme bildet in dieser Gruppe Leontodon hispidus,der
eindeutig sommergriin ist (Abb. 3; aestival green auch nach GRIME et al. 1989), aber
selbst und mit seiner Verwandtschaft (sub)ozeanisch europdisch verbreitet ist, zudem
noch als Ganzrosettenpflanze ein Merkmal der Westseitenelemente aufweist. Es kann
aber darauf hingewiesen werden, dass die gesamte sect. Leontodon wie die iibrigen
Arten der Gruppe 2 im Mittelmeergebiet nur die Gebirge besiedelt.

Die dritte Gruppe umfasst die Arten, die im Uberwinterungsversuch eine deutliche win-
terliche Dormanz aufwiesen. Sie gleichen sich auch im sommergriinen Laubrhythmus,
in der Ausbildung von Knospenschuppen und dem meist erosulaten Wuchs-
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Tab. 1: Verhalten der untersuchten Arten bei der Uberwinterung im Gewichshaus, Rosettenbildung
(ros = Ganzrosettenpflanze, hros = Halbrosettenpflanze, eros = Erosulate), Knospenschuppen und
Verbreitung (Arealdiagnosen nach JAGER & WERNER 2001; affin. = verwandte Arten).

Art Ros | Enespen- [TThe rwinterung im Verbreitung
ehuppen | ydic bshaus
1, Groppe: Kontioniecliches Blatbwachstom i Cewichshaos
B llis perernmls s - liomtinuiadich wechssnd,  |recterepcl-4BEUE
rverzinesl blilhend affin.: wed
Leaic:onmhcnnan 1l gome hms - lontinuiedich wechsend,  |sreeb-cl-SETE-WEIE
Eliitz hithe Aprmil =ffin.: & BITR
Loarshoabon? caaarirlis e - Iontnuiedich wechsend,  Jrodtoo-bhETR-WAS
nicht blihend affin.: SEUE
Leonrodon svxaiis i - liontinuizdich wechsend,  |reeterop-cl-3EUE
ereines it blithend affin.: & BTTE
ITppockaoe yIr Fotoy him - liontnizedich wechesnd,  |reeterop-cl-<4ETE.
nic:hit bliihend affin: &-BTTE.
Tepaapcasm soct, Bapderalic |m= - liontinuisedich wecheend,  |suste-topioo-roeb 1-TCRCOPOL
vereines i blilhend "
Tocnecam sact e - lontinuiedich wechsend, oo rosroetepecl-GETE WA S
LEr b o e pien erzines b blithand affin: &-BTTE.
A bl e wnllefoliam hos - lontnuiedich wechsend,  Jrodoo-be 1-2EUER-SIE
nicht blihend affin.: EITR.T
Ao hlleg nobdlts hmo= - liontinuizdich wecheend,  |reeterop-c3-SETUR-WAS
Eliitz Anfangs hisi affin.: wed-orient
Cixmasm pofisye hios - liontnizedich wecheend,  |srodoo-bc 1-5EUEAWSEIE)
nic:hit bliihend affin.: EUTE.
THAGOEOIor pre ey hmo= - liontinuizdich wechesnd,  |recterop-cl-4EUER.
Anfang hidrs blithend affin: BUTR-W A8
Crepis Blemms hms - liontinuiedich wechsend,  |sreeterops 1-4EITE
Eliita Fnds Deserrber affin: & u W-ETTE (Cmiznf)
Copld 10l pends hmo= - ‘Wachstirohemhresstet,  |socterops 1-4ETE
Focattz Idsiner, itnhddr=  Jaffin.: & v M-EUE.
stadrer reibend
2. Gruppe: Uberwinterung mit wenigen winzigen Blittern, Wachsturerabe
Cirrtaan olepoeaam hos - 1-3 Blatter (2—4 crn B sreeterop-] -2 SETE-0F STE)
iitersinem, Austrish affin.: (%-1.) M-EUE. o
Endz Fabmuar
Ciraiaa heberodian hmo= - Eaha Anf. De= bis hfitte  |sreestaropc2-3EUE
biire, 1-3 ldeme Bldtter  Jaffin: (8-1.) M-EURm0
iiberwintem
CIFaasm cotnan hios - Wiz O b rocian rodtro- serp o SETE - SLE
affin: subliomt S- u W BITR
Clixasn aomde hmo= + Eathe Anf. Desstrber — srodtoo-teropec2-4ETTE
End= Fehbr., Laub strhtsh |7
Clapphaparod soabiosd hmo= - Eathe Anf. Desstrber — srovtec- b 1-TEUTR W ETE
End= Fehbr., wenizs affin.: $0-EUR-hdAs
Capptapare Juced subsp. hmo= - Eaha hfitte Demstnber - |sreestaropo2-SEUER
et Ends Febousr =ffin.: subloomt &- w. hi EITE
Flerts Mg yoedotobes hios + Eathe Ends Mowstober—  |rodtoo-2ropss 1-0BTEAS
boiitt2 Febmuat, itn Winter Jaffin.: EJRAS
ereineslt 1 ldsines
Elthchen
Lecrrodon Wispadis i - Eatha Dramsroker - Febmuar |todno-eropc 1-5EUE
= 2 crnlangs =ffin.: grino BITER
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Art Ras | Enespen- JIThe cwinterune i Verbreitung
huppen |otedicbshans
3. Croppe: Obericdisch gars aboestorben, Koospenschuppern, feste Winterruhe

AXFR WG hms + Fuhe Anfang Demnder  |srotno-teropdero-o2-4ETE,
-hditte hidr= affin.: MAW-OASarctdl
| S rroataeln Hincto i hms + Faha hitte Mo, —hditte  |sroetsrop: 1-SETTE.
hfdre, sinzslne winsdgs affin.: rftoo-tetnp EUE.AS
Blith:hen diitensintam
Sl bnvi I + Fahe Ende Cloter — Anf. |sroctetnpod-oBETR- WA IR
e affin.: EITRAS
Soele selging Ehuad + Fahe hdiths Ccober — revltro- e o) o2 -SETTE A8
Ends Fehniar affin.: EITRAS
Achfloq phapiemes I + Bahe Anfang Clooter -  |gnbcl SETTREAS
Ends Jamuar affin. meebol-2EITRAS AN
Cinmasm aerie =Ims + Fauhs Drezerober — Ends reeb-cl-FETTREA S
PFabruar affin: A8
HMicht iveFewschshas iitenvinert
Crepis Gl iy hms - T rETITin rretarnpecl-4ETTE,
Capphopared Jooe g S ST hm= - eilitrrrerdin strehec2-SETTE.
Cargoarad poaedophyppia  Jhos - SOLCECETITIN srovdno-teropd reo) o 2-SETTE.
ol retaoad hms - teilivrrrersin rrestatrp-cHOELTE-WAS
Toangcten sact Poalebiy |me - teilivrrreraiin [(rovtno ke becl-SEUE AW A5
Chepis i oy hms + SOLCECE LTI srodno-terpidatvo-c2-4ETTE,
Crepis paadogd hms + SOLCECETITIN srodno-bod SEUE, affin. : SIB
Sl Bethame g hios +1 ST TITn rrviro-bc2-EEE. A8
Civitaan holepmiogole s hios + SObRE TITIn stovtro-be 2-SEUE. ST

typ. Nur Arnica montana und Serratula tinctoria sind Halbrosettenpflanzen. In ihrer
Verbreitung sind alle Arten der Gruppe entweder selbst bis nach Ostasien verbreitet
(Inula salicina, Cirsium arvense s.1.), oder sie gehoren zu Verwandtschaftskreisen, die
auch in Zentral- und Ostasien verankert sind, z.B. Achillea ptarmica, die zu einem auch
in Ostsibirien und im Fernen Osten stark vertretenen Aggregat gehort. In die Gruppe 3
gehoren sicherlich auch die nicht im Haus liberwinterten sommergriinen Arten Crepis
mollis, C. paludosa, Inula britannica und Cirsium helenioides mit den gleichen cho-
rologischen Eigenschaften.

Bei gleicher zonaler Lage der Areale spiegelt sich also der West-Ost-Gegensatz des
Klimas bei den Stauden deutlich in der Rhythmik der Belaubung. Die Angaben in Tab.
1 zeigen, dass dieser Zusammenhang in vielen Féllen erst bei Beriicksichtigung der
Areale des ganzen Verwandtschaftskreises deutlich wird. Das zeigen auch die Unter-
suchungen von MUHLBERG (1956), der bei den meisten von ihm untersuchten Grésern
keine Winter-Dormanz und immergriine Belaubung fand. Eine feste Winterruhe hatten
hier Molinia coerulea (mit der verwandten ostasiatischen Gattung Moliniopsis!) und
Melica uniflora, die in ihrer Verwandtschaft ebenfalls nach Ostasien verweist. Beide
Arten sind sommergriin und bilden speichernde Grundinternodien aus. Eine entspre-
chende Beziehung wurde fiir Sedum s.1. von BOTTCHER & JAGER (1984) beschrieben.
Im Gegensatz zu den immergriinen européischen Arten um S. acre sind die in Ost-
und Zentralasien besonders zahlreichen Arten der Untergattungen Hylotelephium
und Rhodiola streng sommergriin. Auch unter den von GLUCH (1964) mit frostfreier
Uberwinterung untersuchten europiischen Fabaceen haben die meisten keine Winter-
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Abb. 3: Rhizom von Leontodon hispidus beim Austrieb im Frithjahr, Knospenschuppen fehlen. Tote
Blattreste abprapariert. E.J. Jager del.

dormanz, die wenigen Ausnahmen sind aber entweder kontinental européisch-asiatisch
(Medicago falcata) oder disjunkt west- + osteurasisch verbreitet (Lathyrus vernus-agg.)
YOSHIE &YOSHIDA (1989) und YOSHIE (1995) fanden bei der frostfreien Uberwinte-
rung von 42 Gefaflpflanzen des kiihltemperaten Japan 3 Gruppen mit verschiedenen
rhythmischen Verhalten:

Gruppe A, Hemikryptophyten mit unbegrenztem Triebverhalten, ohne Knospenschup-
pen und ohne winterliche Dormanz,

Gruppe B, Hemikrypto-, Geo- und Chamaephyten mit begrenztem Triebverhalten,
nicht praformierter, spéter Bliite, unvollkommen differenzierten Knospenschuppen und
flacher winterlicher Dormanz und

Gruppe C, Geophyten mit vollkommen differenzierten Knospenschuppen, praformier-
ten Bliitenknospen, scharf abgesetztem, determiniertem Laubtrieb und tiefer Dormanz
(ohne Kilteeinwirkung > 300 Tage).

Die Autoren weisen auf eine Beziehung zum Standort und zum Strategietyp hin: Die Ar-
ten der Gruppe A besiedeln als Ruderalstrategen offene, gestorte Standorte, die Vertreter
der Gruppe B sind als Konkurrenzstrategen (Licht-Konkurrenz) in Hochstaudenfluren
verbreitet, die Gruppe C umfasst Stress-Strategen, die im Laubwaldschatten vegetieren.
Ebenso deutlich wie die Standortsbindung ist aber auch die geographische Beziehung: Die
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Laubwaldpflanzen der Gruppe C sind als meist alte, isolierte Gattungen des arktoter-
tidren Waldes heute auf die 3 klimatisch definierten (JAGER 1992) Reliktgebiete dieses
Vegetationstyps beschriankt, entweder sind sie auf Ostasien beschrankt (Chloranthus,
Glaucidium) oder auch in Ostamerika verbreitet (Pachys-andra, Trillium), seltener
auch in Europa (Erythronium, Gagea lutea-agg.). Die Arten dieser Gruppe fehlen in
unseren Untersuchungen, sie sind auch in Zentral-europa im Laubwald vertreten. Die
Hochstauden der Gruppe B, die unserer Gruppe 2 und 3 entsprechen, sind wie die
unseren vorwiegend auf den monsunal beeinflussten Ostseiten der Nordkontinente
verbreitet (Artemisia japonica, Anaphalis margaritacea, Solidago altissima, Aster
novi-belgii, die beiden letzteren in Japan synanthrop aus dem ostlichen Nordamerika).
Bei den Pflanzen ohne Winterruhe (Gruppe A, entspricht unserer ersten Gruppe) kann
der Rhythmus nicht nur auf die Strategie als Ruderalpflanzen, sondern auch auf ihre
Herkunft aus dem westlichen Eurasien zuriickgefiihrt werden (Plantago lanceolata,
Taraxacum officinale, Rumex acetosella, Trifolium repens, Hypochoeris radicata).

DAVITADZE (1983) fand unter 90 synanthropen Arten der kolchischen Flora einen
dhnlichen Bezug zwischen spéter Bliitenanlage, erosulatem Wuchs und ostasiatischer
Herkunft, wéahrend sich die aus dem Mediterrangebiet stammenden Synanthropen
durch Rosettenbildung, frithe Bliitenanlage und in manchen Fillen durch sommerliche
Dormanz auszeichneten. Auch dieser Autor findet sowohl in der Standortsbindung als
auch in der geographischen Herkunft Parallelen zum Wuchsverhalten.

DIELS (1918) hatte auf eine Beziehung der von ihm unterschiedenen 3 Rhythmustypen
(Polygonatum-Typ mit tiefer Winter-Dormanz, Leucojum-Typ mit Sommerdormanz
und aufgezwungener Winterruhe, Asperula-Typ ohne Dormanz) zur Verbreitung gro-
Berer Verwandtschaftskreise hingewiesen. Er fiihrte z.B. das Fehlen einer endogenen
Winterruhe bei Asperula odorata auf die tropische Herkunft der Rubiaceen zuriick. In
diesem taxonomischen Rahmen bestitigt sich die Beziehung nicht. Es gibt durchaus
Rubiaceen mit Winterruhe (z.B. Galium boreale). Der Laubrhythmus ist in der Evo-
Iution ein ziemlich plastisches Merkmal, er kann sogar bei verschiedenen Herkiinften
oder Unterarten einer Art unterschiedlich sein. Beispielsweise ist Asarum europaeum
subsp. europaeum jahres-immergriin, die subsp. caucasicum dagegen sommergriin.
Ranunculus ficaria subsp. bulbilifer ist frithjahrsgriin, die subsp. ficaria auch in Kultur
in Zentraleuropa herbst-frithjahrsgriin. Auch innerhalb des Areals einer Art kann sich
der Laubrhythmus dndern. Friihjahrsgeophyten wie Scilla siberica und Ranunculus
ficaria sind in Osteuropa 4—6 Wochen kiirzer belaubt als in Westeuropa. Die in West-
und Zentral-europa immergriinen Arten Glechoma hederacea, Stellaria holostea und
Asperula odorata bringen in Osteuropa ihr Laub nicht durch den Winter (GORYSINA
1972). Wenn allerdings die Rhythmus-Eigenschaften ihren Ausdruck auch in der
Morphologie finden (Knospenschuppen, geophytischer Wuchs), dann ist die rasche
Verdnderung in der Evolution unwahrscheinlich, die phylogenetischen Einschréin-
kungen (constraints) sind dann grofer. Eine winterliche Dormanz ist deshalb auch bei
Asarum e. subsp. caucasicum wahrscheinlich, ebenso die endogene Sommerruhe bei
allen Unterarten von Ranunculus ficaria.
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5.3 Rosettenbildung

Fiir den Wuchstyp der immergriinen prostraten Rosetten, die wenigstens in der kalten Jahres-
zeit dem Boden anliegen, sind mehrere 6kologische Vorteile denkbar (vgl. JAGER 2001b):

1. Im Winter Schutz vor Frosttrocknis durch bessere Luftfeuchtebedingungen und
Windschutz im Klima der bodennahen Luftschicht, bessere Tages-Temperatur-
bedingungen fiir die Assimilation. Schutz vor Starkwinden und Schneeschliff
besonders im Hochgebirge, dhnlich wie bei Polsterpflanzen.

2. GroBere Weidefestigkeit, da die Blétter vom Weidevieh schlecht erfasst werden
konnen, bessere Trittfestigkeit, da die Blatter nicht niedergebrochen werden kénnen.

3. Bessere Lichtversorgung durch Blattmosaik und durch aktives Niederdriicken
des Laubes und Schaffung eines Lichtschachtes im Rasen.

4. Unterdriickung des Aufkommens von Konkurrenten durch die dichte Laubdecke.

In der geographischen Verbreitung wird bei der Auszahlung des prozentualen Anteils von
Pflanzen mit immergriinen prostraten Rosetten an den Floren eine Bindung an Jahreszei-
tenklimate mit nicht zu kaltem, humidem Winter erkennbar, also an die Etesiengebiete und
an die temperat-ozeanischen Westseitenklimate. Daneben besiedeln sie auch die Hochge-
birge. In den Gebieten mit mediterranoidem Klima ist mit dem Merkmal der herbst- bis
friihjahrgriinen prostraten Rosetten bei Halbrosettenpflanzen sehr oft Blattdimorphismus
mit kleineren, stérker geteilten oder starker bereiften Sténgelblittern verbunden. Die Pflan-
zen sind besonders dort im Vorteil, wo wegen ungiinstiger Sommerbedingungen (Diirre)
der winterliche Stoffgewinn entscheidend ist. In kontinentalen Gebieten ist der Anteil der
prostraten Rosetten geringer, und die Belaubung ist auf den Sommer beschrinkt.

Die angegebenen Funktionen der Rosetten konnen die Erklarung eines West-Ost-Gefilles
bei den Rosettenpflanzen sein. Das betrifft nicht nur die immergriinen prostraten Rosetten,
deren Anteil an den Floren der Westseiten um ein Vielfaches grofer ist als in Ostasien, son-
dern auch Ganzrosetten- und Halbrosettenpflanzen mit aufrechten Rosetten. Wenn in einem
Verwandtschaftskreis sowohl Rosettenpflanzen als auch Erosulate auftreten, so ist bei den
Rosettenpflanzen eine stérker westseitige (oder Hochgebirgs-)Verbreitung die Regel, bei den
Erosulaten eine stérkere Konzentration auf die vom monsunalen Klimarhythmus beeinflussten
Ostseiten (Tab. 2). Entsprechend der geringeren Ausdehnung des Kontinentes ist das Gefalle
in Amerika weniger steil als in Eurasien, gleichwohl aber deutlich erkennbar.

Tab. 2: Verwandtschaftskreise mit Rosettenstauden auf den Westseiten und erosulaten Stauden auf
den Ostseiten der Nordkontinente
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Eindrucksvoll ist auch der Ubergang von Rosettenbildung zu erosulatem Wuchs bei
den folgenden Hieracien, die nach HESS et al. (1972) mit Zwischenarten eine konti-
nuierliche Reihe bilden:

H. murorum sm/mo-bcl-(5) EUR igr Halbrosettenpflanze mit 1-3 Stén-
gel- blittern

H. laevigatum sm/mo-bcl-6 CIRCPOL  sommergriine Halbrosettenpflanze
mit oo StgBI

H. umbellatum  sm/mo-bc2-8 CIRCPOL  sommergriine Erosulate mit co StgBl

Die Moglichkeiten solcher pflanzengeographisch-6komorphologischer Untersuchungen
sind noch wenig ausgeschopft. Fiir Skophysiologische, aber auch phylogeogra-phische
Arbeiten konnen sie Hinweise auf die Funktion und die Verdnderung der Struktur und
des Verhaltens der Pflanzen geben.
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