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Beitréage zur Biologie der Gefa3pflanzen des herzynischen Raumes.
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ABSTRACT

DregeL, R.; JAGER, E. J.: Contributions to the biology of Hercynian vascular plants. 5. Quercus rubra
(northern red oak): Life history and agriophytic invasion in the national park “Séchsische Schweiz”. —
Hercynia N. F. 35: 37-64.

During the last 2 — 3 decades, Quercus rubra (northern red oak) has established itself in the cliff forests
of the national park “Séachsische Schweiz” (eastern Saxonia). The tree behaves there as an agriophyte
(a plant that may persist also in the natural vegetation), and dominates over all native woody plants, e.
g. Quercus petraea.

As a base of nature conservancy management, the distribution and the life history of Quercus rubra has
been investigated (seed ecology, structure and development of vegetative and generative organs, root
system, production of acorns and their dispersal by jays, damage by deer and insects). The limits of
ecological tolerance in the national park are defined in relation to soil acidity, nutrients, and moisture.

The age structure and development of the young trees established in the national park indicates a
serious change of the cliff vegetation by the invader. Therefore, control measurements are recommended.

Keywords: Quercus rubra, life history, dispersal, synflorescence structure, distribution in Europe,
agriophyte in E Saxonia, ecological tolerance.

1 ZIELSTELLUNG

Im Gebiet der S&chsisch-Béhmischen Schweiz féllt in den letzten Jahrzehnten die Naturverjingung
fremdlandischer Baumarten, vor allem von Pinus strobus L. und Quercus rubra L. auf. Wiederholt wur-
den Bedenken geéuBert, dal die Ausbreitung dieser beiden Arten schadliche Auswirkungen auf das
kiinftige Waldbild des Nationalparks S&chsische Schweiz haben konnte (z. B. ScHmipT et al. 1993). Das
Thema der Diplomarbeit des Erstautors (DreseL 1998) war deshalb die Lebensgeschichte und die Aus-
breitung von Quercus rubra im Nationalpark, besonders ihr Eindringen in naturnahe Felswalder, d. h.
ihre Rolle als Agriophyt.

1.2 Methodik

Der Erkundung der Lebensgeschichte des Baumes dienten Aussaatversuche, Messungen des Hohenzu-
wachses, Altersbestimmungen und Zuwachsmessungen an Stammscheiben und Bohrspanen, Struktur-
analysen von 20 Jungbdumen und mehreren alten Exemplaren, Wurzelprofilgrabungen in verschiedenen
Entwicklungsstadien, Auszéhlung der Eichelproduktion, Ermittlung von biotischen und abiotischen Sché-
den, phanologische Beobachtungen und mehrfache Knospenpraparation zur Feststellung der Organent-
wicklung. Die Verteilung der Naturverjingung erlaubte Aussagen uber die Distanz der Ausbreitung der
Eicheln durch den Eichelhaher.

Vegetationsaufnahmen in 22 Pflanzungen und in 19 Flachen mit Naturverjlingung, die Bestimmung der
Wuchshéhe, Altersstruktur und Kronenprojektion der Gehdlze in den Bestanden und vor allem die Kar-
tierung aller gepflanzten und naturverjingten Roteichen-Vorkommen im Gebiet der Hinteren S&chsi-
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schen Schweiz im MaRstab 1:10.000 waren die Grundlage fiir Aussagen Uber die kiinftige Vegetations-
entwicklung.

Auf Grund von Standortsangaben (Profiltiefe, Bodenfeuchte, Exposition und Hangneigung, Beschat-
tung) sowie von Experimenten, Messungen und Beobachtungen zur Lichtabhé&ngigkeit der Jungpflanzen-
entwicklung und zur Konkurrenz mit anderen Gehdlzen (besonders Buche und Traubeneiche) wurde die
dkologische Nische der Roteiche als Agriophyt eingegrenzt und in einem Okogramm dargestellt.

Zur Erganzung der eigenen Daten und zum besseren Verstédndnis des Verhaltens von Quercus rubra im
Untersuchungsgebiet wurden Literaturdaten zur Standortsbindung im Heimatareal, zur urspriinglichen
\erbreitung, synanthropen Ausbreitung und zur Lebensgeschichte zusammengestellt.

1.3 Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet befindet sich etwa 30 km suiddstlich von Dresden. Es erstreckt sich von der
Grenze zu Tschechien im Siiden bis zum Tal der Kirnitzsch im Norden und zur oberen Felskante des
Elbtalgrabens im Westen. Es umfalit etwa 4.000 ha, nach der forstlichen Revieraufteilung im wesentli-
chen die Reviere Schmilka, Ostrau, Zeughaus und den Sidteil des Reviers Hirschewald und damit den
groften Teil des Nationalparks. Die Héhen liegen meist bei 220-380 m (unteres Kirnitzschtal 130 m,
Schrammsteine 417 m, Raumberg 458 m, Gr. Winterberg 556 m).

Geologisch wird das Gebiet durch den Oberkreide-Quadersandstein charakterisiert, der zu 98 % aus
Quarz besteht und sehr wasserdurchldssig ist. Zeugen des tertidren Vulkanismus sind die Basaltkegel
des GroRen Winterberges, Hausberges und Heulenberges (WAGENBRETH et STEINER 1989, ScHmiDT et
Meier 1994). Wahrend des Spatquartars wurde LOR aufgeweht, der heute verlehmt, meist verlagert und
dem Sandsteinverwitterungsmaterial beigemischt ist.

Die Bdden sind vor allem néhrstoffarme Podsole, bei reiner Sandsteinverwitterung der extrem nahr-
stoffarme Ostrauer Sandstein-Podsol, auf staunassem Untergrund Pseudogleybdden, auf Basalt meso-
bis eutrophe Braunerden. An Unter- und Mittelhdngen treten durch LoRlehm-Einflu Braunerden und
Braunpodsole auf (Huncer 1961, Erl&uterungen zur Standortskarte 1973).

Das GroRklima wird durch Jahres-Niederschlagssummen von 800-900 mm (davon 55-60 % im April bis
September; am Gr. Winterberg bis 1.000 mm) und Januar- bzw. Juli-Mittel von -2 bzw. 16 °C charakteri-
siert (Station Hinterhermsdorf, 1951-1980: Januar-Mittel +0,2 bis -9,4 °C, Juli-Mittel 13,8 bis 18,6 °C,
1980-2000 ca. 2 K warmer; Jahres-Niederschlagssumme in Sebnitz-Hertigswald 609-1.097 mm). Die
starke Reliefgliederung fuihrt zur Temperaturinversion. Die engen Schluchten sind kiihler und luftfeuch-
ter, die exponierten Felsriffe weisen besonders hohe Sommer-Maxima und tiefe Winter-Minima auf
(FLemminG 1985, HEmPEL et ScHIEMENZ 1986).

Die Rekonstruktion der urspringlichen und der heutigen potentiellen natiirlichen Vegetation ist nicht
unumestritten (HEmPeL et ScHiEMENZ 1986, ScHmipT et al. 1993, WACHTER et BoHNERT 1998). Nach na-
menskundlichen Untersuchungen von ReinHoLp (1944, zit. in Huncer 1961) wurden Tanne, Buche, Ei-
che und Kiefer mit 26, 24, 21 und 16 % besonders oft genannt, selten auch Birke, Fichte, Linde und Erle.
Fur den Zeitraum um 1000 n. Chr. rekonstruieren SchmipT et al. (1993) folgendes Waldbild:

1. Waldfreie Felsgipfel

. Felsriff-Kiefernheide (trocken mit Birke und Eiche, feucht mit Ledum und Empetrum)
. Tannenwald mit Buche, Eiche und Kiefer auf Ebenheiten und in flachen Griinden

. Erlen-Eschenwald an groReren FlieBgewéssern

. Ahorn-Eschenwald in Schluchten

o 0B WD

. Buchenwald mit Tannen, Kiefern und Eichen auf Basaltverwitterungsbhdden.

Waldweide, Streunutzung und Rodungen bis hinauf zu den schwer zugénglichen Felsriffen reduzierten
seit dem 16. Jh. vor allem den Anteil der Traubeneiche, Tanne und Buche. Seit Beginn des 19. Jh.
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erfolgte mit planméRiger Forstwirtschaft die Anlage von Fichten- und Kiefern-Monokulturen mit dem
Ziel nachhaltiger Holznutzung. Im Jahre 1934 dominierten Fichte und Kiefer mit 65 bzw. 26 %.

Die Bewirtschaftung der Riffwéalder war nicht rentabel (SchmipT et al. 1963: 110). Sie konnten sich
daher weitgehend unbeeinflufRt entwickeln. Auf den Felsgipfeln ist die Gehdlzvegetation aus edaphisch-
orographischen Griinden und zusétzlich anthropogen aufgelockert. Zwergstrauchheiden kdnnen dort wohl
als Bodenvegetation potentieller Birken-Kiefern-Traubeneichen-Riffwalder angesehen werden. Diese
werden von ScumipT et Meier (1994) zum Vaccinio vitis-idaeae-Quercetum, auf feuchten Schattseiten
mit Bazzania trilobata und Ledum palustre zum feuchteren Leucobryo-Pinetum gestellt. Die erstere
Gesellschaft ist der bevorzugte Standort der Roteichen-Naturverjingung im Gebiet.

2 TAXONOMIE UND VERBREITUNG VON QUERCUS RUBRA L.
2.1 Taxonomische Stellung und Variabilitat

Quercus rubra L. gehdrt innerhalb der mit etwa 600 Arten sehr grofRen Gattung Quercus L. zum subgen.
Erythrobalanus (SpacH) OrsTep sect. Rubrae Loub. (ELias 1980, BarTeLs 1993), deren 12—14 Arten auf
Nord- und Mittelamerika beschrankt sind (11 Arten in Stdkanada und den 6stlichen USA, je eine in N-
Mexiko und Kalifornien-SW-Oregon). Die Arten dieser Sektion zeichnen sich durch sommergriine, ge-
lappte oder ungeteilte, aber stets in Grannenspitzen auslaufende Blattspreiten, Blattzahne oder Blattlap-
pen, durch dachziegelige, freie Schuppen des Fruchtbechers, durch zweijéhrige Fruchtentwicklung und
eine innen filzige Fruchtschale aus.

Die Roteiche andert in ihrem groBen Areal etwas ab. Den ndrdlichen Arealteil von Stidkanada bis Penn-
sylvania, North Carolina (Gebirge), Michigan, Wisconsin und lowa nimmt die bis 25 m hohe, klein-
friichtige var. ambigua (A. GraY) Fern. (Syn.: Qu. rubra var. borealis [MicHx. f.] FARweLL, Qu. borealis
Michx. f.; Eicheln 20-25 mm, zu 1/3 in den Fruchtbecher eingesenkt) ein, den stidlichen die var. rubra
(Syn.: var. maxima [MarsH.] AsHEe; auf besseren Bdden bis 50 m hoch, Eicheln 3 cm lang, zu % in den
flachen, 2—-3 cm breiten Fruchtbecher eingesenkt), deren Areal sich in Neuengland, Michigan, Minneso-
ta und Nebraska mit dem der var. ambigua uberlappt (Abb. 1).

Qu. rubra bastardiert mit mehreren Arten des subgen. Erythrobalanus.

2.2 Heimatareal

Das ostamerikanische Heimatareal (Abb. 1) ist eines der groRten innerhalb der Gattung Quercus. Im
Norden reicht es in Stidkanada bis in die boreale Zone, in der temperaten und submeridionalen Florenzo-
ne erstreckt es sich von der Ostkiiste bis ins Gebiet der Hochgrasprérien, in der meridionalen Zone bleibt
es weitgehend auf die ostamerikanischen Gebirge (300-1.600 m) beschrankt. Die zonale Arealdiagnose
lautet daher: m/mo-temp-(b).0z1-3 OAM.

Dieses weite Areal entspricht weiten klimadkologischen Toleranzgrenzen. Qu. rubra ertrégt harte Win-
ter (Januar-Mittel bis =14 °C, Minima jedoch nicht unter —43 bis —50 °C, da dann das Xylem intrazellu-
lar durchfriert, so dafl der Baum abstirbt, LarcHER 1981) und an der Stdgrenze heile Sommer (Juli-
Mittel bis 26 °C). Sie meidet aber sommertrockene, sommerkihle und frostarme Gebiete, sie fehlt ndmlich
jenseits der 16 °C Juli-1sotherme, der Linie von 240 Tagen frostfreier Zeit/Jahr und der 600 mm-Jahres-
Isohyete; bei < 900 mm muf der Niederschlag auf das Sommerhalbjahr konzentriert sein. Dem ent-
spricht die Beschrénkung auf die Ostseite des Kontinents.

2.3 Standorte im amerikanischen Heimatareal

Als Mischbaumart ist Qu. rubra am Aufbau der artenreichen Appalachen-Walder mit Fagus grandifolia,
Liriodendron tulipifera, Tilia floridana, T. neglecta, Acer saccharum, Aesculus octandra, Betula lenta,
Quercus alba und Tsuga canadensis beteiligt (BArBour et BiLLings 1988, Mivawaki et al. 1994). Im
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Abb. 1: Heimatareal von Quercus rubra L. (nach LittLe 1980) und synanthropes Areal in Europa (Orig.). Im dicht

schraffierten Teil des synanthropen Areals Tendenz zur Einbirgerung. Synanthrop auBerdem in Pakistan,
Japan und Neuseeland (vgl. Text). In Stditalien kultiviert?

stérker kontinentalen Gebiet bildet sie mit Carya und anderen Quercus-Arten lichte Wélder und zieht
sich schliefflich auf die FluRtalrander zuriick. In den Kiistenebenen Virginias (Orwic et Asrams 1993)
und im Nordwesten des Areals kommt sie in Kiefern-Mischwaldern, im Nordosten (Neuschottland)
zusammen mit Abies balsamea, Picea rubens, Pinus strobus, Fagus grandifolia, Acer rubrum und A.

pennsylvanicum vor.
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Fur das Verstandnis des Verhaltens im Untersuchungsgebiet sind besonders 4 Eigenschaften interessant:

1. die Bindung an kalkarme Boden (Van Bremen et al. 1997: Qu. rubra fehlt auf Boéden mit > 1,5 %
Ca0, dominant ist sie nur bei < 0,8 % ; sie verursacht auch Versauerung der Bdden durch organische
Sduren: Finzi et al. 1998),

2. die Bevorzugung von sudexponierten Rippen und Oberhangkanten (StepHENsoN et MiLts 1999 fir
SW-Virginia, ArnoLp et al. 1996 flir S-Tennessee, Nowacki et Asrams 1992 fiir S-Pennsylvania; Moré-
nenhénge in Michigan: Host et PrecITzer 1992),

3. das Auftreten in mittleren bis spaten Sukzessionsstadien nach Kahlschlag, Brand oder Windwurf auf
Standorten schattiger Walder (Foster 1992, ELLioTT et al. 1998, kein Jungwuchs in alten Wéldern der
Appalachen: Mc CarTHy et BaiLey 1996 und in SW-IIlinois: SHoToLA et al. 1992; Zunahme durch an-
thropogene Stérung in Zentral-Pennsylvania: Asrams et RUFFNER 1995b),

4. das ausgeprégte Vermogen zu Ausschlag und Regeneration nach Brand, das auf unterirdische Knos-
pen und besonders auf hohe Reservestoff-Akkumulation in den Wurzeln zurtckgefihrt wird (WALTERS
et al. 1993, HupbLE et PaLarDY 1999, Krucer et ReicH 1993, 1997). Auch ein Sukzessionsmodell von
PacaLa et al. (1996) ergibt fur ostamerikanische Laubmischwaélder ein mittleres Sukzessionsstadium
mit Qu. rubra und Prunus serotina auf Standorten, auf denen spéter Fagus grandifolia und Tsuga ca-
nadensis dominieren.

2.4 Synanthrope Ausbreitung

Aus Europa wird Qu. rubra zuerst 1691 angegeben (Wein 1932: Schweiz; GoHRE et WAGENKNECHT 1955),
1724 kam sie nach Deutschland, 1799 nach der Tschechoslowakei (Kowarik 1995, Heiny et Sravik
1990). Zun&chst wurde sie wegen ihrer auffélligen Herbstfarbung und breiten Krone als Park- und Al-
leebaum verwendet. Seit 1850 und besonders nach 1880 wurden forstliche Anbauversuche durchgefihrt
(Bauer 1953a). Aus dieser Zeit stammen auch die altesten Anpflanzungen in der Sachsischen Schweiz.
In neuerer Zeit wird sie in Industrielandschaften, zur Bodenbefestigung auf Abraumhalden und besonders
auf nahrstoffarmen, sauren Béden gepflanzt (Kvétena CR 1990). Das Wachstum der Roteiche ist in der
Jugend zwar schneller, aber das Holz weniger wertvoll als das der europdischen Eichen.

Als frostharte, trockenheitsresistente Kulturpflanze wéchst die Roteiche heute in Nord-Portugal, Asturi-
en, Frankreich (bis 800 m), Sudengland, Wales, Zentraleuropa (Tschechien bis 610 m, Slowakei bis 600
(-995) m), den drei Baltenstaaten, WeiBruRland, MittelruBland, in der Ukraine, auf der Krim, im Gebiet
des unteren Don, im Vorkaukasus, im westlichen Transkaukasien, Bulgarien, Griechenland (Flora Euro-
paea 1993, nicht aber nach Strip et Kit Tan 1997) sowie Nord- (und Sud-?) Italien (Flora Europaea
1993, SokoLov 1951 und Floren der Lénder).

Im extrem ozeanischen Gebiet tritt sie zurtick, sie fehlt z. B. in Nord-Holland, Irland, Nord-England,
Schottland und Norwegen, andererseits aber im extrem winterkalten Uralgebiet und Sibirien und im
sommertrockenen Mittelmeergebiet (Abb. 1). Isolierte Vorkommen werden aus der gemaRigten Berg-
stufe von Pakistan (MucHAL 1994) und aus Japan angegeben (Havasi 1969), von der Siid-Hemisphére
aus Neuseeland (Nordinsel, Stdinsel: Canterbury; Wess et al. 1988), dagegen nicht aus den sommertrok-
kenen westlichen USA. Dieses Verhalten ist fur Neophyten aus Ostamerika charakteristisch (JAcer 1988).
Das Heimatareal und die Verbreitung in Kultur &hneln denen der Spatkirsche (Prunus serotina L.), mit
der Qu. rubra in Ostamerika oft zusammen auftritt (STARFINGER 1990).

Zahlreiche Verbreitungskarten, auch aus dem synanthropen Areal, listen LunbquisT et JAGer (im Druck)
auf, z. B. fiir die Niederlande, Ostdeutschland, Bayern, Sachsen, Kéarnten, SO-Polen, NO-Italien und
Japan.

Beispielsweise seien noch folgende Einzelheiten erwahnt: In S-England bis 34 m hoch, in der Schweiz
bis 36 m. — VVéastmanland (6stl. Mittelschweden): nur 2 gepflanzte Exemplare, davon eines strauchfor-
mig. — Slowakei: 1982 gréfiter Baum 120 Jahre, 22 m hoch, BHD 22 cm, keine Einbiurgerung (Bencar
1982). — WeiBrufland: verbreitet, mit 30 Jahren 18 m hoch, auch Verjlingung. — St. Petersburg: 20 m
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hoch, fruchtet jahrlich. — Moskau: vollig frostresistent, mit 30-40 Jahren 14-17 m hoch, BHD 35 cm. —
Ukraine und Bulgarien: auch forstliche Kulturen. — Suchumi (Schwarzmeerkiste): 29 m hoch. — Sverd-
lovsk (=Jekaterinburg, Ostlich des Ural): starke Frostschaden (SokoLov 1951).

Das Zuriicktreten im ozeanischen Gebiet, das bei vielen Neophyten aus dem 6stlichen Nordamerika in
Europa beobachtet wird, ist wohl vor allem auf die Empfindlichkeit gegen Sommerdurre (Niederschlags-
rhythmus!) und die Bindung an niedrige Wintertemperaturen und hohe Temperaturen in der \egetations-
periode zurlickzufiihren (Mittel-England: < 16 °C Juli-Mittel). Es erkldrt auch die Tatsache, dal Qu.
rubra gerade im subozeanischen Gebiet als Agriophyt auftritt.

Verwilderungen, besonders Keimlinge und Jungwuchs, werden aus vielen Gebieten angegeben: von
Nordwestfrankreich (ber Siid-Holland, die Schweiz, Baden-Wiirttemberg, Bayern, Ostdeutschland,
Kérnten (keine dauerhafte Einbiirgerung nachgewiesen, HartL et al. 1992), Nordost-Italien (PoLbini
1991: ,,Avventizio coltiv. naturalizzato“) und Stdost-Polen bis WeilruRland, auch aus Neuseeland. Fur
Deutschland bemerken HaeupLER et ScHONFELDER (1989): ,,Die forstlich vielerorts gepflanzte Qu. rubra
verjlingt sich oft, ist aber bisher an keiner Stelle ... als eingebirgert zu bezeichnen.* Auch Fukarek et
Henker (1983) stufen sie fir Mecklenburg als nicht eingeblrgert ein. Von echter Einbiirgerung in Bran-
denburg spricht jedoch Kowarik (1992), dort nimmt Qu. rubra den 5. Platz im Einbiirgerungs-Erfolg
unter den neophytischen Gehdlzen ein. Nach Wittmamm et PiLst (1997) ist sie im Land Salzburg in
Einblrgerung begriffen. Nirgends wurde sie aber bisher als Agriophyt bezeichnet (z. B. LoHMEYER et
Sukorp 1992), weil die lichtliebende Art an den meisten Standorten von heimischen Gehdlzen verdrangt
werden kann. Die agriophytische Ausbreitung im Gebiet der Sdchsischen Schweiz wird in Kapitel 4.3
belegt.

3 ZUR WUCHSFORM UND BIOLOGIE VON QUERCUS RUBRA
3.1 Morphologie

Die Laubbléatter sind (incl. Stiel) 10-25 cm lang, sie haben 3-8 Blattnervenpaare, die in mehrzahnige
Lappen oder in grobe Z&hne auslaufen. Die ovalen oder spitzwinkligen, schrag vorwarts gerichteten
Blattbuchten erreichen 25-50 % der zugehdrigen Seitennerven 1. Ordnung (ScHenck 1939, GOHRE et
WAGENKNECHT 1955, Aas et RiepmiLLer 1993). An Stockausschlag wurden bis 33 cm lange und 19 cm
breite Blatter gefunden. Mit breit keilférmiger Basis geht die Spreite in den 2-5 cm langen Blattstiel
Uber. Bei weniger xeromorphen Schattenbldttern erreicht der Stiel hochstens 3 cm. Auch der Grad der
Einbuchtung der Spreite ist Ausdruck der Xeromorphie. Bei stark xeromorphen Bléattern ist die Spreiten-
hé&lfte zu etwa 60 % eingebuchtet, bei Schattenbldttern kaum gelappt, zuweilen nur grob gezéhnt. Bis auf
vereinzelte Sternhaare, besonders an S&mlingen im Austrieb, und die unterseitigen Nervenachsel-Bért-
chen ist das Blatt kahl. Die allseitige Ausrichtung und die Struktur der Blatter ist nach BarkmaN (1988)
Ausdruck der geringeren Xerotoleranz im Vergleich mit den heimischen Eichen.

Roteichenlaub wird wegen des ungtinstigen C/N-Verhéltnisses schwerer zersetzt als das der heimischen
Eichen und ist darin vergleichbar mit dem der Rotbuche (ELLenBERG 1996). Wegen der groReren Blatt-
flache bildet es geschlossene Decken und unterdriickt Pflanzen der Moos- und Krautschicht, z. B. Poly-
trichum formosum-Polster oder Horste von Avenella flexuosa (vgl. auch Barkman 1988). In einem Stiel-
eichenbestand im Untersuchungsgebiet war die Deckung der Krautschicht mit 60 % doppelt so hoch wie
in einem benachbarten Roteichenbestand.

Die Hulle der zugespitzten, 4-8 mm langen Knospen wird von 15-16 dachziegelig in 5 Doppelreihen
angeordneten Stipular-Schuppenpaaren gebildet.

Die mannlichen Bliten sitzen zu 20-35 in schlanken, hdngenden, 10-13 cm langen, traubigen Kétzchen
an temporéren Kurztrieben an der Basis der vorjahrigen Zuwachseinheit oder in den Achseln von Schup-
penblattern (seltener Laubblattern, Abb. 2) an der Basis schwacherer Langtriebe. Die weiblichen Bli-
tenstande sind nach Beobachtungen im Untersuchungsgebiet 1-3(—6)blutig. Sie stehen einzeln in der
Achsel von 1-9 Laubblattern im mittleren Bereich der diesjahrigen Langtriebe adulter B&ume (Abb. 2,
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vgl. auch Kap. 3.3.4). Die méannlichen Bliten haben 6 StaubgefaRe und eine hautige Hulle mit zer-
schlitztem Rand, die weiblichen bestehen aus dem unterstdndigen Fruchtknoten (3 Féacher mit je 2 Sa-
menanlagen, 3 Narben) und einem undeutlich sechszéhnigen Perigon.

i L

=== i

=

07 Laubbiat

nicht zur Entfaltung gelangende
| Laubblattaniage

== Sprofachse mit Terminal-
und Seitenknospe

mannliche Infloreszenz
weibliche Infloreszenz

v Fruchtansatz aus vorjahriger
Blite mit Infloreszenzachse

b =Tl

NN WV

Abb. 2a: Zweigsystem aus der Kronenperipherie einer adulten Roteiche, schematisch, b: Variabilitat der Zuwachs-
einheit der adulten Roteiche in Abhéngigkeit vom Assimilat-Zustrom (mannliche Infloreszenzen nur auf
einer Seite dargestellt)
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3.2 Individualentwicklung
3.2.1 Keimung und 1. Juvenil-Phase

Die Eicheln von Qu. rubra keimen nach kiihler, feuchter Uberwinterung im Frithjahr nach der Fruchtrei-
fe (vgl. RiepeL 1960). Die Lebensdauer der Samen ist kiirzer als ein Jahr, der Keimprozentsatz sehr hoch
(86 % in 3 eigenen Ansétzen von je 50 Eicheln). Die Keimung beginnt, unter gunstigen Bedingungen
schon Ende Januar, mit dem Austritt der Primérwurzel (Guarp 1954: Anatomie und Morphologie). Wenn
diese eine Lange von 5-10 cm erreicht hat, entwickelt sich der KeimsproB. Er tragt zunéchst etwa 4
Niederblatter (Blattgrund mit Stipeln), die zu 2-3 genéhert sind. Die nun folgenden Laubbldtter sind
nicht gelappt, sondern ganzrandig oder entfernt gezéhnt. Die beiden ersten setzen die distiche Stellung
der Niederbléatter fort. Es folgen noch 2—4 etwas groRere Laubbldtter in 2/5-Stellung (Abb. 3).

Abb. 3: Drei Monate alter Roteichen-Keimling. Pfeile weisen auf die Primdrbléatter.
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Die Terminalknospe kann schon im ersten Jahr proleptisch austreiben. Schon im 2. Jahr kénnen Seiten-
zweige ausgebildet werden, so dal dann die durch eintriebigen Wuchs gekennzeichnete 1. Juvenilphase
beendet ist, diese kann aber auch unter Ausbildung sehr kurzer Zuwachsabschnitte 10 Jahre dauern.

3.2.2 2. Juvenilphase (Auxophase)

Die 2. Juvenilphase beginnt mit der ersten Verzweigung und endet mit der Ausbildung der Krone und
mit der ersten Blutenbildung. Die Jahres-Zuwachsabschnitte nehmen bis auf 50 cm, bei sehr giinstigen
Bedingungen im Untersuchungsgebiet auf etwa 1 m zu. Das Wachstum erfolgt nach eigenen Beobach-
tungen unter gunstigen Bedingungen monaxial mit monopodialem Wuchs, groBem Jahreszuwachs und
ausgepragter Akrotonie, bei stark beschatteten oder verbissenen Pflanzen polyaxial mit mehreren kon-
kurrierenden orthotropen Achsen, von denen eine nach 1-4 Jahren die anderen Ubergipfelt und sich
durch Ausbildung von Druckholz streckt. Beide Wuchstypen kdénnen aufeinander folgen, so daf die
Plastizitat der Jugendentwicklung groB ist.

In der zweiten Juvenilphase (aulerdem an Stockausschldgen) kann bei der Roteiche Prolepsis (vorzeiti-
ger Austrieb der Winterknospen, Johannistrieb) und Syllepsis (gleichzeitiger Austrieb von Seitentrieben
am Jahreszuwachs) auftreten. Der proleptische Trieb erfolgt bei der Roteiche an besonders wiichsigen
Pflanzen und nach relativ konstanter Ruhephase von 38 Tagen (SpATH 1912). Die Prolepsis kann sich bis
zu dreimal wiederholen (TomLinson et Anperson 1998), wobei die Zahl der Knospenschuppen jedes Mal
geringer wird. Syllepsis wurde nur an mehrphasig wachsenden Jungpflanzen beobachtet (Abb. 4). Die
Seitentriebe bilden dabei keine Knospenschuppen, sondern an der Basis niederblattartige \orblatter mit
kraftigen Achselknospen und ein (im Unterschied zur Regel bei Syllepsis, Gruser 1998) gestauchtes
Hypo- und Mesopodium (1. und 2. Internodium) aus. Die Seitenzweige sind in der 2. Juvenilphase
kurzlebig.

3.2.3  Frihe Adultphase

Am Ende der Auxophase nimmt der Jahreszuwachs etwas ab (vgl. NaceL 1991, 1994; Abb. 8 und 9).
Bleibende Aste filhren nun zur Ausbildung der Krone, und die ersten Bliten werden ausgebildet. Der
Fruchtansatz ist zundchst noch schwach. Als Mindestalter fiir die Bliitenbildung werden von GoHrE et
WAGENKNECHT (1955) 20-25 Jahre angegeben (weitere 20 Jahre bis zum reichlichen Fruchten), von
anderen Autoren 30 Jahre, nach ScHenck (1939) bei Alleebdumen 20 Jahre. In einer Dresdner Parkanla-
ge fand der Erstautor eine 22jahrige Roteiche, die schon 35 reife Eicheln trug. Im Felswald der S&chsi-
schen Schweiz wurden aber erst an einer 27jéhrigen Roteiche die ersten Eicheln gefunden.

Die ersten weiblichen Bliten erscheinen an der Peripherie der mittleren und oberen Krone im mesoto-
pen Bereich der terminalen Zuwachseinheiten (Abb. 2), die méannlichen Infloreszenzen stehen im basa-
len Bereich von schwécheren, subterminalen (seltener basalen) Wiederholungstrieben (Abb. 2b). Pro-
lepsis wurde in der Adultphase nicht beobachtet, kdnnte aber evtl. bei starker Schadigung des Austriebs
erfolgen.

3.3.4 Spate Adultphase, Organisation der adulten Zuwachseinheit

Diese Phase ist durch reichliches und mehr oder weniger regelméRiges Fruchten ausgezeichnet. Der
Hohenzuwachs nimmt auf etwa 10 cm/Jahr ab, setzt sich aber sehr lange fort. Auch bei einer 200jahri-
gen, 22 m hohen Eiche wurde noch ein Hohengewinn festgestellt. Ob allerdings eine Hohe von 50 m wie
in der Heimat erreicht wird, erscheint fraglich.

Die Zuwachseinheit variiert von der deutlich austreibenden Knospe, die weder Infloreszenzen noch ein
Laubblatt entwickelt, (ber temporére Kurztriebe, die keine Terminalknospe, oft auch keine (oder redu-
zierte) Laubblatter und nur méannliche Infloreszenzen tragen und schon nach 2 Wochen abgeworfen
werden, bis zu kraftigen Langtrieben mit basalen ménnlichen und mesotopen weiblichen Infloreszen-
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Abb. 4: Vierphasiges Wachstum eines Gipfeltriebes einer etwa achtjahrigen, 60 cm hohen Jungpflanze von Quercus
rubra mit sylleptischer Verzweigung (Lorenzwand, FA 515). Sylleptischer Seitentrieb mit gestauchtem Hypo-
und Mesopodium.

zen. Bei den kréftigsten Trieben werden die ménnlichen Blitenstande an der Basis der Zuwachseinheit
zwar angelegt, aber nicht mehr entfaltet (Abb. 2b). Geschlecht und Anordnung der Infloreszenzen hén-
gen also gesetzmaRig vom Ausmald der Jahreszuwachseinheit und damit vom Assimilat-Zustrom ab.

Auler der Terminalknospe finden sich an den kraftigen Zuwachseinheiten Achselknospen im akrotopen
Bereich und zwischen den weiblichen und mannlichen Infloreszenzen. Diese kdnnen sich zu annuellen
oder biannuellen Seitenachsen entwickeln, aber auch zu persistierenden Seitenzweigen, die evtl. den Ter-
minaltrieb sogar tbergipfeln. Die Kombination dieser Mdglichkeiten in einem Astkomplex zeigt Abb. 2a.

3.3.5 Kronenstruktur

Der Aufbau der Roteichen-Krone folgt dem ,,Architekturmodell Rauh*, das durch monopodial wachsen-
de, zunéchst orthotrope Langtriebe charakterisiert ist (HALLE et al. 1978). Spater kommt es zur Absen-
kung der Aste, so daR eine breit ausladende Krone entsteht. Der aktuelle Jahreszuwachs bleibt auch
dabei orthotrop, éltere Aste stehen aber nicht (im Gegensatz zur Angabe bei Barkman 1988) stets schrag
aufrecht (vgl. Abb. 9).
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Durch innere und duRere Faktoren kann der SprofRaufbau abgewandelt werden. Normalerweise entwik-
kelt sich die Terminalknospe zu einem Langtrieb, der die zunéchst orthotrope Wuchsrichtung geradlinig
fortsetzt. Die subapikalen Achselknospen werden, wenn sie sich Uiberhaupt weiterentwickeln, zu Wie-
derholungstrieben oder zu Kurztrieben mit ménnlichen Infloreszenzen.

Nicht ganz selten unterbleibt aber der Austrieb der Terminalknospe, auch ohne sichtbare Schadigung.
Statt einer kraftigen Terminalknospe kdnnen aber auch dicht hintereinander in den Achseln unentwik-
kelter Blattanlagen mehrere Seitenknospen gebildet werden, die nach der Zuwachsspitze hin kleiner
werden. In beiden Féllen treiben mehrere subapikale Knospen zu Seitentrieben aus, von denen der am
besten belichtete schlieRlich dominiert. Wenn in der forstlichen Literatur (z. B. Lubemann 1987) die
Forderung besser belichteter Triebe als ,,Phototropie* bezeichnet wird, so entspricht das nicht der Be-
griffsfassung in der Pflanzenphysiologie, wo darunter die Lichtreiz-induzierte Wuchsausrichtung ver-
standen wird.

Wenn subapikale Knospen einer Sprof3seite ansitzen, kann die Terminalknospe zur Seite gedréngt wer-
den, wodurch eine winkelige SproRfortsetzung entsteht. Wenn kréftige subapikale Seitenknospen den
terminalen Austrieb tbergipfeln, kann dieser seitlich abgedréangt werden und sogar spater absterben.
Das Ergebnis ist sympodiale SprofRverkettung. Wenn sich basitope Knospen der Zuwachseinheit in der
Kronenperipherie entwickeln, werden sie gewdhnlich zu schwachen, kurzlebigen Seitentrieben. Diese
Triebe kénnen aber auch kréftig werden und sogar nach 1-2 Jahren dominieren.

Uber die Seneszenzphase kdnnen keine Angaben gemacht werden, da das maximale Alter (etwa 400
Jahre) in Europa noch nicht erreicht wird.

3.3 Jahreszeitliche (saisonale) Entwicklung

Die Roteiche treibt Mitte April bis Mitte Mai aus, in der oberrheinischen Tiefebene einen Monat eher als
in kiihlen Mittelgebirgslagen (Bauer 1953a). Die Entfaltung der Zuwachseinheit erfolgt in einem 2-3
Wochen dauernden Wachstumsschub. Bis Ende Mai haben die Laubblatter ihre volle GroRe erreicht.

In die Zeit des Austriebs féllt auch die Bliite. Die Fruchte sind im Herbst des ersten Jahres nur erbsen-
grof3, noch im Winter sind unentwickelte Samenanlagen zu finden (Bauer 1953Db). Erst im folgenden
Frihjahr gewinnt eine der 6 Samenanlagen die Oberhand. Nun wéchst zundchst die Cupula stark und
umhallt die junge Frucht. In diesem Stadium werden viele junge Friichte Anfang Juni abgeworfen. Die
tbrigen Friichte erreichen bis Anfang September die endgultige GroRe, die Cupula wird zu einer flachen
Schale erweitert. Ab Mitte September fallen die Eicheln aus der Cupula, manche kénnen bis Ende No-
vember am Baum bleiben.

Die Laubfarbung beginnt im Oktober (an extremen Standorten im Untersuchungsgebiet schon am 23. 9.
1997), der Laubfall zieht sich von Ende Oktober bis Mitte November hin, Keimlinge und Jungpflanzen
behalten bis weit in den Winter hinein ihr Laub.

Mehrfache Praparation der Knospen ergab folgendes Bild der Knospenentwicklung: Die basalen Knos-
penschuppen der né&chstjhrigen Zuwachseinheit beginnen sich Anfang Mérz zu differenzieren. Mitte
Juni sind alle Knospenschuppen bereits vorhanden und die ersten Laubblattanlagen zu erkennen. Die
Anlagen der mannlichen Infloreszenzen im Bereich der Knospenschuppen sind dann nur als undifferen-
zierte Meristeme vorhanden. Bis Anfang September sind alle Laubblattanlagen ausdifferenziert. Die
Anlagen der ménnlichen Infloreszenzen sind noch relativ klein, von den weiblichen Blutenstdnden sind
zu diesem Zeitpunkt nur undifferenzierte Meristeme vorhanden.

Bis zur winterlichen Ruheperiode werden die mannlichen Infloreszenzen noch vollstandig praformiert.
Die méannlichen Bluten sind bereits fertig ausgebildet, Perianth und Staubblatter sind deutlich zu erken-
nen. Die weiblichen Infloreszenzen dagegen verbleiben im Winter im meristematischen Zustand. Anla-
gen der Knospenschuppen fir die kiinftige Terminalknospe sind noch nicht zu erkennen. Erst kurz vor
dem Austrieb differenzieren sich von Mérz bis Ende April die weiblichen Bliiten. Ganz entsprechende
Angaben macht Novikova (1976).
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34 Bewurzelung

Uber die Bewurzelung der Roteiche liegen zahlreiche Untersuchungen vor (z. B. Lyr et HorFmanN 1967,
KosTLER et al. 1968, Larson 1975, Lyrorp 1980). Im Untersuchungsgebiet fallt besonders die effektive
Nutzung von Felsspalten auf.

Die Keimwurzel wéchst im ersten Jahr positiv geotrop 60(-80) cm tief in den Boden (GoHRE et WAGEN-
KNECHT 1955). Das Wachstum hé&ngt im ersten Jahr von den Reserven in den Kotyledonen und von den
Bodenverhéltnissen ab (Lemke 1956). Vom 2. Jahr an ist das Wurzelwachstum mit der SproRentwick-
lung korreliert (Lyrorp 1980). Wird die Keimwurzel beschadigt oder ihr Wachstum verhindert, werden
Seitenwurzeln schon sehr frith geférdert (Abb. 5).

Abb. 5: Bewurzelung einer etwa 30jahrigen juvenilen Roteiche, die durch Verbif? niedergehalten wurde. Die Ent-
wicklung der Pfahlwurzel wurde schon nach wenigen cm aufgegeben. Querstriche markieren AbriRstellen,
Pfeile weisen auf Wildverbi3. Tieferes Graben war in der mit Rohhumus und Sand gefullten Felsspalte nicht
maglich.
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Im Alter von 10 bis 70 Jahren entwickelt sich durch Erstarken von Horizontal- und Diagonalwurzeln aus
dem Pfahlwurzelsystem ein Herzwurzelsystem. Die Pfahlwurzel dominiert nicht mehr. Die Wurzeln
kénnen untereinander, auch mit denen benachbarter Roteichen verwachsen (Lyrorp 1980). Sie verzwei-
gen sich bis zur 5. Ordnung. Qu. rubra bildet im amerikanischen Heimatareal mit 26 Arten von Pilzen
Ektomykorrhiza (BaxTer et al. 1999). Auch im Untersuchungsgebiet wurde an den Wurzeln ein dichter
Rhizoidenfilz gefunden. Nach NeseL (1990) wurden aber in Baden-Wirttemberg in Roteichenbestédnden
keine Pilze gefunden. Das ist fur diesen Autor ein Grund, vom Einbringen der Roteiche in die Waldvege-
tation abzuraten.

35 Diasporenproduktion

In der jungen Adultphase steigt die Zahl der ausgebildeten reifen Eicheln erst sehr allméhlich an. Unter
besonders giinstigen Verhaltnissen (Anpflanzung in Parks) kénnen schon 30jahrige Baume reich frukti-
fizieren. An einem 30jéhrigen Parkbaum wurden etwa 1.000 Eicheln gezéhlt. Bei adulten Eichen schwankt
die Produktion zwischen Halb- und Sprengmast (ScHeLLER 1978). Weder eine Vollmast (sehr guter Frucht-
ansatz aller Baume im Bestand) noch der fast vollige Ausfall der Fruktifikation (Fehlmast) wurden
beobachtet. Eine deutliche Rhythmik ist auch nach den amerikanischen Autoren nicht zu erkennen.
Nach Erias (1980) ist in Amerika alle 2-5 Jahre die Eichelernte gut. Greensers (2000) fand keine
zyklische Diasporenproduktion. In Amerika schwankte nach HeaLy et al. (1999) die Eichelernte in ei-
nem aufgelichteten Bestand in verschiedenen Jahren wie 1:11.

Im Untersuchungsgebiet zeigten Einzelexemplare eine undeutliche zwei- bis dreijahrige Rhythmik der
Fruktifikation. Genauer untersuchte Paare von 80- bzw. 200jéhrigen Bdumen zeigten eine zweijahrige
Rhythmik, dabei wechselten sich aber benachbarte Badume ab.

An 20 adulten Roteichen wurde im September 1997 die Eichelproduktion im Untersuchungsgebiet durch
Auszihlen an mehreren Asten und Hochrechnung auf die ganze Krone ermittelt. Zusétzlich wurde an 12
Baumen unterschiedlichen Alters im November der Eichelniederschlag ausgezahlt. Die Bdume muften
mdoglichst voneinander entfernt und auf ebenem Standort stehen, um das Wegrollen der Eicheln auszu-
schlielen. Auf néhrstoffarmen Bdden trugen die 30jéhrigen Baume < 100 Eicheln, auf tiefgrindigen,
néhrstoffreichen Béden bis 1.000, die etwa 80jéhrigen Bdume 100-3.300, an guten Standorten bis 5.000,
die 200jahrigen 4.000 — 6.000 Fruchte.

3.6 Diasporen-Ausbreitung

Fur den Diasporentransport ist vor allem der Eichelh&her (Garrulus glandularius, in Amerika der Blau-
h&her, Cyanocitta cristata), daneben das Eichhdrnchen verantwortlich. Eichelh&her verstecken die Ei-
cheln einzeln, Méuse und Eichhérnchen vergraben mehrere Eicheln zusammen (Stimwv et BoswaLp 1994).
Im Untersuchungsgebiet wurden nur zweimal Verstecke mit mehreren Roteicheln gefunden, die Nager
spielen also hier keine bedeutende Rolle fur die Ausbreitung.

Der Anteil der Eicheln an der Nahrung des Hahers kann bis 96 % betragen, obwohl vom Friihjahr bis
Herbst vorwiegend Invertebraten gefressen werden, und zwar ausschlieflich eichengebundene (Bos-
seMA 1979 zit. in OTT1o 1996). Von August bis Ende November, besonders aber Ende September, sucht
der Eichelh&her in seinem Revier die Eichen ab und versteckt die Eicheln am Boden. Dabei werden
Vegetationsgrenzen, Bestandesliicken und vertikale Landschaftsstrukturen gezielt aufgesucht, im Un-
tersuchungsgebiet Felsspalten, Felsterrassen, Ré&nder offener Wege mit lickiger Bodenvegetation. Die
Eicheln werden mit mehreren Schnabelhieben im Boden versenkt, das Bohrloch wird mit Laub oder
Moos bedeckt.

Wenn der Eichelh&her die Auswahl hat, bevorzugt er die Friichte der Stiel- und Traubeneiche. Das zeigte
ein eigener Test, in dem 3 Késten mit je 120 Eicheln an fur Eichhérnchen unzugénglichen Stellen ange-
bracht und nach 3 und 11 Tagen kontrolliert wurden:
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Roteicheln Stieleicheln Traubeneicheln weggetragen wurden
1 60 60 33 Stieleicheln, 0 Roteicheln
2 60 60 3 Stieleicheln, 0 Roteicheln
3 60 60 21 Traubeneicheln, 0 Roteicheln.

Die Siedlungsdichte des Eichelhahers schwankt stark. Sie wird mit durchschnittlich 1 Brutpaar/10 ha
(bis 2 Brutpaare /ha) angegeben. Ein Vogel sammelt in einer Sammelperiode 3.000-5.000 Eicheln (ca.
15 kg; OtTo0 1996).

Die Transportstrecke hdngt vom Eichel-Angebot, von der Gelédnde- und Vegetationsstruktur und von der
Revieraufteilung ab. Sie betragt nach Literaturangaben (0,4-)1-4(-10) km (ScHusTer 1950, CHETTLE-
BURGH 1952, WabewiTz 1976, alle zitiert in BLotzHeim 1993; OTT0 1996).

Das Ausgraben der versteckten Eicheln beginnt etwa eine Woche nach den letzten Bergefliigen. Selbst
unter einer dicken Schneedecke findet der Vogel die Verstecke. Die meisten Eicheln werden jedoch
vergessen (Bossema 1979 zit. in OtTo 1996: 16% Wiederfunde), viele wohl auch von Mé&usen gefressen
(VuLLmER et HansTEIN 1995), etwa die Halfte kommt zur Keimung (OtTo 1996).

Aus der Kartierung im Untersuchungsgebiet kann nicht auf die maximale Ausbreitungsdistanz geschlos-
sen werden, dazu ist der Abstand der gepflanzten Bestdnde zu gering. Die maximale beobachtete Dis-
tanz von 2 isolierten Altbestdnden betrug 1.400 m (Abb. 6). Die grofte beobachtete Dichte der Verjin-
gung betrug 1.900 Stiick/ha in 100 m Entfernung vom néchsten Altbestand. Von da an sinkt sie mit
zunehmender Entfernung ziemlich regelmé&Rig und 146t sich mit der folgenden polynomischen Normal-
verteilungs-Funktion gut beschreiben:

=-1934,9x* + 7729,7 x3 — 9283,7x2 + 1891,5x + 1763,9

y = am Riff-Standort angetroffene maximale Dichte der Roteichen-Naturverjlingung (Stick/ mz2),
x = Entfernung zum ndchsten, seit 30 Jahren fruchtenden Altbestand

Die Bestandsstruktur, das Relief, das kleinrdumige Standortsmosaik und weitere, unbekannte GroRen
modifizieren die Ergebnisse, ebenso die Zeit (nach weiteren 30 Jahren Verdoppelung) und schlieflich
die infraspezifische Konkurrenz. Die potentielle Dichte von 200 Stiick Naturverjungung oder 20 80j&h-
rigen Exemplaren/ha ist heute schon bis in eine Entfernung von 900 m vom Altbestand Realitat. Sobald
ein samenspendender Bestand in < 600 m Entfernung und < 100 m Hohenunterschied steht, ist Naturver-
jungung zwangslaufig anzutreffen.
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Abb. 6: Dichte der naturverjingten Roteichen in Abhangigkeit von der Entfernung zum néchsten Altbestand. Die
eingezeichnete Kurve entspricht der polynomischen Formel (s. oben) und umgrenzt den Bereich der Aus-
breitungsmdglichkeiten der Roteiche.
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3.7 Biotische und abiotische Schadigung von Roteichen
3.7.1 Biotische Schaden

Schéadigungen beeinflussen die Konkurrenzkraft des Baumes, biotische Schaden sind andererseits als
Ausgangspunkt von Nahrungsketten im Okosystem interessant. Die heimischen Eichen beherbergen
eine besonders hohe Artenzahl von Prédatoren. Neophyten werden durchschnittlich weniger befallen als
heimische Pflanzen. Mit der Zeit und Haufigkeit der Pflanzen nimmt aber auch an Neophyten die Zahl
der Prédatoren zu (Kowarik 1995).

An den Roteichen im Untersuchungsgebiet war die durch Insekten vernichtete Blattflache selten grofier
als 30 %. Bei einem eingehenden Vergleich in einem gemischten Bestand waren nur 10 % der Blé&tter zu
50-80 % geschadigt, dagegen bei der Traubeneiche 31 % der Blé&tter. Ein Spreitenverlust von 80-100 %
wurde Uberhaupt nur bei der Traubeneiche beobachtet.

Nach Literaturangaben sind die Schaden durch Schwammspinner (Lymantria dispar) in Zentraleuro-
pa unbedeutend (ScHimiTscHek 1955), wéhrend diese in Amerika eingeschleppte Art dort erheblichen
Schaden anrichtet (Ropen 1992, ByingTon et al. 1994). Der Eichenwickler (Tortrix viridana) greift
bei Massenvermehrung an heimischen Eichen auch auf die Roteiche Uber, die Fralschdden bleiben
aber hier gering (Bauer 1953a). Herr Kost (TU Dresden-Tharandt, mindl. Mitt.) beobachtete den
Wickler Archips xylosteana an Roteiche. Goldafter (Euproctis chrysorrhoea), Eichen-Prozessions-
spinner (Thaumatopoea processionea) und Ringelspinner (Malacosoma neustria) kénnen in Gradati-
onsgebieten Kahlfral, Zuwachsverluste und Mastausfall bewirken (Scrimitscrex 1955). Uber Befall
durch Laubholz-Spanner und -Eulen berichten GoHre et WaGeENKNECHT (1955). Im Untersuchungsge-
biet wurde aber nur einmal eine zweigminierende Eulenraupe gefunden. Ob die Nonne (Lymantria
monacha) auf Roteichen tbergreift, ist nicht bekannt, bei Kalamitaten aber wegen ihres grofRen Nah-
rungsspektrums nicht unwahrscheinlich. Die heute seltenen phytophagen Scarabaeiden richteten An-
fang des vorigen Jahrhunderts noch erhebliche Schdden an Roteichen an, wenn auch weniger als an
heimischen Eichen (GoHRE et WAGENKNECHT 1955). In forstlichen Anzuchten von Roteichen schadigt
der Kurzmaulrtssler (Otiorrhynchus singularis ) die jungen Triebe im Austrieb. GoHRe et WAGEN-
KNECHT (1955) erwdhnen das Vorkommen der Eichenpockenschildlaus in Anzuchten. In Italien wurde
vor einigen Jahren die an Roteichen lebende Blattlaus Myzocallis (Lineomyzocallis) walshii aus Ame-
rika eingeschleppt (PaTTi et Lozzia 1994). Gallbildungen wurden im Untersuchungsgebiet nicht beo-
bachtet. An den Eicheln von Qu. rubra sind Sch&den durch minierende Insekten selten (KeLseL 1969).
Die einheimischen Minierer sind wahrscheinlich nicht an die zweijahrige Entwicklungszeit der Ei-
cheln angepalit.

In Mitteleuropa wurden also bisher hdchstens sehr selten durch Insekten ernste Schéden an Roteichen
verursacht. Gradationen beschrénkten sich auf Anzuchten und andere exponierte Monokulturen wie z. B.
Roteichen-Alleen. Solange sie auf heimische Arten zuriickgreifen kdnnen, meiden die Insekten die Rot-
eiche bzw. kommen auf ihr nicht zur Massenvermehrung.

Im subkontinentalen Nordamerika werden Roteichen von dem Ascomyceten Ceratocystis fagacearum
befallen, der von Borkenkafern bertragen wird und Rinde und Splintholz besiedelt (Zaionc 1998). Die
befallenen Baume sterben nach einem Jahr, oft aber schon nach wenigen Wochen ab. Wegen der Gefahr
der Einschleppung werden QuarantdnemalRnahmen durchgefiihrt. An einigen &lteren Roteichen-Pflan-
zungen, vorwiegend feuchter Standorte, trat im Untersuchungsgebiet Rindenkrebs auf, der bis zum Ab-
sterben der Baume fithren kann. Uber Rindenschaden durch Pilze wurde in Deutschland wiederholt
berichtet (Kenr 1988 und Brinkmann 1994: Krebs durch Pezicula cinnamomea; Kuse 1989: Rinden-
krankheit der Roteiche in Duisburg). In Nordfrankreich verursacht der Riibling Collybia fusipes manchmal
ernsthafte Wurzelsch&den an Roteiche, die gegen diesen Pilz empfindlicher ist als Qu. petraea (MArcals
et CaeL 2000, Marcais et al. 2000). Befall von Hallimasch (Armillariella mellea) als ausgesprochenem
Schwacheparasiten und andere, sporadisch auftretende Pilzinfektionen nennen GoHRE et WAGENKNECHT
(1955). Gegen echten Mehltau (Microsphaera alphitoides) ist die Roteiche erstaunlich resistent, auch
wenn benachbarte Traubeneichen stark befallen werden (Bauer 1953a, Butin 1996).
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Wichtig sind — auch im Untersuchungsgebiet — VerbiRschaden durch Schalenwild. ScHenck (1939) meint
sogar: ,,wo das Rotwild steht, ist die Roteiche verloren“. Auch nach wiederholtem Verbi8 schlagen die
Roteichen aber alljahrlich wieder aus (GoHre et WaGeNkNECHT 1955). Wenn die Ubrigen Standortsfaktoren
glnstig sind, kdnnen die Sdmlinge im Untersuchungsgebiet auch bei starkem Verbil? tiberleben. Bei einer
wahrscheinlich 32jahrigen Roteiche, die nicht tber die Verbihdhe hatte hinauswachsen kénnen und nur
eine Hohe von 60 cm erreichte, starb zwar die immer wieder verbissene Krone schlielich ab, aber von der
Basis erfolgte kraftiger Neuaustrieb. Wildverbi3 hat eine Verzdgerung des Aufwachsens, nicht aber eine
Verhinderung der Naturverjiingung zur Folge. Fegeschaden an den jungen Stdmmen sind selten. In forstli-
chen Anzuchten kann MéusefraR8 Schaden verursachen. Schaden durch Spechte schildert ZycHa (1970).

3.7.2 Abiotische Schaden

Auch nach Brand kann die Roteiche wegen besonders groRer Reserven in den Wurzeln aus unterirdi-
schen Knospen leicht wieder austreiben. Aus Amerika berichten dariiber WaLTers et al. (1993) und
KRrucer et ReicH (1993, 1997). Die Brandresistenz der B&ume wird verschieden beurteilt (Batek et al.
1999: fire sensitive, BRucam et PatTeErson 1996: moderately fire tolerant). Eindeutig ist die relative
geringe Trockenheitstoleranz (Porov et Hinkov 1998: Absterben im Extremsommer 1993 in Bulgarien;
DemcHik et SHArRPE 2000: Erhohte Mortalitét nach 2 Trockenjahren in Pennsylvania; AsHTon et BERLYN
1994: xerointoleranteste Art der sect. Erythrobalanus). Gegen Industrie-Immissionen ist die Roteiche
resistent (Heiny et Stavik 1990, MerakcHIIskA-NikoLovA et al. 1998, Sakowski 1973). Im Untersuchungs-
gebiet wurden offenbar von Spéatfrdsten verursachte fleckige Nekrosen beobachtet. Oft waren die Haupt-
nerven und die angrenzenden Spreitenbereiche noch lebend, der Rest der Spreite abgestorben.

Die Eicheln sind nicht tberflutungstolerant. Schon nach 10 Tagen Friihjahrsiiberschwemmung waren
sie stark geschadigt (Guo et al. 1998).

4 DIE ROTEICHEN-BESTANDE IN DER SACHSISCHEN SCHWEIZ
4.1 Soziologische Stellung

Die Vorkommen der Roteiche im Untersuchungsgebiet lassen sich in 2 Gruppen gliedern (vgl. die Vege-
tationstabelle S. 63-64):

1. Pflanzungen auf L6Rlehmplateaus und Kleineren Talsohlen,
2. Verjungungsflachen oder Pflanzungen auf flachgriindigen, exponierten Standorten.

Die Artenkombination der Krautschicht der 1. Gruppe entspricht der des typischen Luzulo-Fagetums.
Die meisten Arten zeigen frische, méRig saure und néhrstoffarme Standorte an, so z. B. Luzula luzuloi-
des, L. pilosa, Digitalis purpurea, Carex pilulifera, Oxalis acetosella und Maianthemum bifolium. Tri-
entalis europaea und Calamagrostis villosa sind fiir die submontane Lage charakteristisch. Typische
Buchenwaldmoose sind Atrichum undulatum und Mnium hornum. An schattigen Felsen wéchst Diplo-
phyllum albicans. Die H6he der oberen Baumschicht, in der neben der dominierenden Roteiche Rotbu-
che und Fichte vorkommen, erreicht 18-30 m, die Deckung der Baume schwankt zwischen 60 und 90 %.
Die Standorte sind eben oder bis 40 ° geneigt, im letzteren Fall mit Ost- oder Nordost-Exposition.

Die 2. Gruppe der Bestande hat mit der ersten einige Arten gemeinsam: Vaccinium myrtillus, Avenella
flexuosa sowie verbreitete Moose wie Dicranella heteromalla, Pohlia nutans und Tetraphis pellucida.
Vaccinium myrtillus und Avenella sind auf den exponierten Standorten haufiger und hochstet. Kenn-
zeichnend flr die Riffwélder sind Calluna vulgaris, Vaccinium vitis-idaea und die auf feuchte Felsen
hinweisenden Moose Dicranella cerviculata und Cephaloziella divaricata. Unter den Gehdlzen treten
hier auch Sorbus aucuparia, Quercus petraea, Pinus sylvestris, Picea abies und als Agrio-Neophyt Pi-
nus strobus auf. Die Aufnahmen sind arten&rmer als die der ersten Gruppe (etwa 20 Arten, davon die
Hélfte Moose), die Deckung der Baumschicht erreicht nur 5-30(-50) %, ihre H6he (6-)10-20(-25) m.
Die Standorte sind meist siidexponiert bei einer Hangneigung von (10-)20-80 %.
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Die synsystematische Einordnung der zweiten Gruppe zu Assoziationen ist wegen des Fehlens von Kenn-
arten unsicher. Diese bodensauren, lichten Wélder gehéren am ehesten zum Quercion robori-petraecae
(ScrmipT 1995). Ahnlichkeiten bestehen mit dem Hieracio-Quercetum petraeae fagetosum Lownm. (Denz
1994, aber ohne Hieracium glaucinum). Von den ost- und mitteleuropdischen Birken-Traubeneichen-
waldern weicht das Genisto tinctoriae-Quercetum petraeae Krika durch anspruchsvolle Arten ab, das
Vaccinio vitis-idaeae-Quercetum Ogerp. durch das Fehlen der Stieleiche und durch das Auftreten stér-
ker nahrstoff- und feuchteliebender Arten.

Ubergange zwischen den Riffwéldern und den Buchenwéldern der Sandsteinverwitterungsbéden sind
wahrscheinlich potentielle Standorte von Buchen(-Tannen)waldern.

4.2 Struktur und Dynamik der Bestéande
4.2.1 Die Pflanzungen im Gebiet

Aus der Zeit von 1910 bis 1930 wurden im Untersuchungsgebiet 46 Pflanzungen mit 10-800 Stdmmen
kartiert. Der Bestand dieser &lteren Baume wurde auf insgesamt 5.100 geschatzt. Sie stocken meist auf
tiefgrindigeren Staublehmbdden der Ebenheiten, haben eine Hohe von 24-30 m erreicht, einen Brust-
hoéhen-Durchmesser von 7-70 cm, und sie fruchten reichlich. Pflanzungen auf nassen Talsohlen bilden
nur schwache Stdmme und sind z. T. von Rindenkrebs befallen. Nur bei einer dieser alteren Pflanzungen
konnte sich in der unmittelbaren Umgebung Naturverjiingung etablieren. In den tibrigen Bestanden ver-
hindert der Lichtmangel das Aufkommen. In Mischbestdnden wird erkennbar, da die Roteiche sich bis
zum Alter von 80 Jahren gegen die Konkurrenz der Buche behaupten kann, danach aber ist ihr die Buche
im Héhenwachstum (berlegen. Die Roteiche kann aber noch lange als Samenspender die Waldentwick-
lung beeinflussen, bevor sie von der Buche verdréngt wird.

Aus der Zeit von 1950-1970 stammen 34 Pflanzungen, meist auf &rmeren und trockneren Standorten.
Sie haben eine Hohe von 10-18 m erreicht und beginnen zu fruchten. Die Krautschicht ist durch Licht-
mangel und Laubbedeckung extrem verarmt. Auf diesen schlechteren Standorten der jiingeren Pflanzun-
gen kann sich die Buche nicht durchsetzen.

4.2.2 EinfluR von Beleuchtungsstarke und Wildverbif3 auf die Naturverjingung

Erfolgreiche Naturverjiingung findet sich hauptséchlich an exponierten Standorten auf Felsriffen, Fels-
terrassen, Felskanten und am FuR siidexponierter Felshange. Die bevorzugte Besiedelung der siidexpo-
nierten Standorte ist nicht etwa auf einen groeren Sameneintrag zuriickzufiihren, sondern auf die gros-
sere Uberlebensrate der Jungpflanzen. Auf einem Transekt durch ein west-ostlich verlaufendes Tal war
der Anteil der einjéhrigen Roteichen auf der Nordseite sogar deutlich groRer. Die Zahl 4jahriger Jung-
pflanzen war in Nord- und Sud-Exposition etwa gleichgro. Vom 8. Lebensjahr an war aber auf der
Nordseite fast kein Exemplar mehr zu finden, obwohl auch die jahrliche Verbihaufigkeit auf der Siid-
seite groRer war als auf der Nordseite (durchschnittlich 0,69 gegentber 0,56 Schadigungen).

Eigene Untersuchungen der Jungpflanzenzahl in Abh&ngigkeit von der Beleuchtungsstérke in der Um-
gebung von 2 adulten Roteichen am Dresdner Elbhang ergaben eindeutige Beziehungen: Von 3,5 % der
Offenland-Beleuchtungsstérke mit 30 Jungpflanzen/m? stieg die Zahl bis 6,3 % Beleuchtung mit 53
Pflanzen/m? linear an. (Zur Lichtabh&ngigkeit der Jungpflanzen vgl. auch FARMER 1975, GOTTSCHALK
1993 und WaLrters et al 1993.)

In einem anderen Experiment, in dem 240 2jéhrige Jungpflanzen in 12 Pflanzkésten an 6 verschieden
belichteten Stellen eingegraben wurden, war die Haufigkeit des Johannistriebes streng mit der relativen
Beleuchtungsstarke korreliert: Bei 64 % der Freiland-Beleuchtungsstarke bildeten 65 % der Jungpflan-
zen Johannistrieb aus, bei 6 % Beleuchtungsstarke waren es 10 %, bei 3 % Licht nur noch 2% der
Jungpflanzen (Lichtmessung bei bedecktem Himmel, Anteil der photosynthetisch aktiven Strahlung nicht
gemessen).
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Aus Stammanalysen von 15 naturverjlingten Jungbdumen geht hervor, dal der Wildverbif8 besonders
Jungbdume unter 50 cm Hohe betrifft. Dementsprechend dauerte es im Durchschnitt 10 Jahre, bis eine
Hdhe von 25 cm erreicht war, weitere 6 Jahre bis zur Wuchshéhe von 50 cm und noch 4 Jahre (insgesamt
also 20) bis zur Wuchshdhe von 75 cm, wahrend dann die Wuchshéhe von 200 cm in nur 6 Jahren
erreicht wurde. Oberhalb einer Wuchshéhe von 1 m ist der jahrliche Hohengewinn eindeutig negativ mit
dem Beschattungsgrad korreliert (Korrelations-Koeffizient —0,826), dagegen kaum noch mit der VerbiR-
Disposition. Ein unbeschatteter, nicht verbissener Jungbaum erreichte 1 m Héhe in 10 Jahren, 2 min 18
Jahren. Der lichte Schatten der Birken und Kiefern wirkt auf die Roteiche nur méaRig wachstumshem-
mend (vgl. auch GrasEwski 1997).

Der EinfluR der edaphischen Faktoren ist im Gebiet schwer zu beurteilen, weil die Roteiche offenbar
Felsspalten sehr effektiv nutzt. Ein 2 m hohes Exemplar in der Mitte einer nahezu senkrechten Felswand
bliihte und fruchtete bereits. Auch wo scheinbar nur Fels vorhanden ist, findet die Roteiche Spalten und
kann uberleben.

4.2.3 EinfluR der Witterung auf den Zuwachs

Um den Einfluf der Witterung auf den Zuwachs zu ermitteln, wurden die Durchmesser-Zuwachskurven
zweier Stammanalysen mit langjéhrigen Diagrammen verschiedener Klimafaktoren verglichen. Die beste
Beziehung besteht zur Kurve der Friihjahrsniederschldge (Marz—April). Hohe Fruhjahrs- und Sommer-
temperaturen sind nur bei gleichzeitig hohen Niederschl&gen glinstig, bei geringen Niederschldgen sind
sie ungunstig.

Die Einzelstammanalyse von 15 naturverjiingten Bdumen, die mit Zuwachsdiagrammen belegt wurde,
soll hier nur exemplarisch von 2 adulten Badumen aus dem Felswald wiedergegeben werden (Abb. 7 und
8). Der erste Baum ist wegen seines hohen Alters offenbar gepflanzt, denn vor 80 Jahren gab es im
Gebiet noch keine Samentrager. Der zweite Baum geht auf Naturverjungung zuriick. Er steht stérker
exponiert auf einer sudexponierten Felskante (Lorenzwand). Der Traufbereich des 80j&hrigen Baumes
umfalt 550 m?, der des naturverjiingten 45jahrigen 60 m2. Bei beiden Baumen ist im Héhenwachstum
bei 7 m Hohe ein deutlicher Knick zu erkennen. Der Héhengewinn nimmt auf jahrlich 9,7 bzw. 5,2 cm
ab (Ende der Auxophase). Der Durchmesserzuwachs ist nun klimaabhangig.

4.3 Beziehung zu anderen Baumarten, die Roteiche als Agriophyt

Im Untersuchungsgebiet ist die Rotbuche der entscheidende Konkurrent der Roteiche. Im Héhenwachs-
tum ist sie der Roteiche uberlegen (fir Nordwestdeutschland vgl. auch Strarmann 1987) und verhindert
durch ihr dichtes Kronendach die Verjingung der Roteiche. (In der Schweiz tbertrifft die Roteiche nach
Messungen von Diez et Burai [1991]die Rotbuche im Hohenwachstum.) Durch Holzeinschlag ist die
Rotbuche an ihrer Trockengrenze zuriickgedrangt worden. Soweit sie noch Baumgruppen bilden kann,
wird sie auch in die Felswélder wieder vorriicken. Die Wiederbesiedelung der verlorenen Standorte wird
sich Uiber mehrere Baumgenerationen hinziehen. Die Roteiche aber kann wahrscheinlich schon im stér-
ker xerothermen Toleranzbereich der Buchen-Vorkommen der Konkurrenz der Buche standhalten. Si-
chere Aussagen sind dazu nicht mdglich, da adulte Bestande auf derartigen Standorten im Untersu-
chungsgebiet fehlen.

Die Riffwalder werden heute von den Pioniergehtlzen Waldkiefer (Pinus sylvestris) und Birke (Betula
pendula bzw. B. pubescens) beherrscht. Die Roteiche kann sich unter ihrem Schirm verjlngen, in die
Baumschicht aufwachsen und Birke und Kiefer abdrédngen (Abb. 9, vgl. auch Grasewski 1997).

\or allem ist aber die Traubeneiche von der Ausbreitung der Roteiche betroffen, die ihr die beherr-
schende Stellung als Endglied der Riffwélder streitig machen kann. Beide Arten nehmen im Gebiet eine
&hnliche dkologische Nische ein. Wegen ihres strukturgebenden Habitus, ihrer langen Lebensdauer und
der grofRen Zahl der an ihr lebenden Insektenarten ist die Traubeneiche ékologisch hoherwertig als die
Roteiche. Qu. rubra ist aber der Traubeneiche im Untersuchungsgebiet deutlich tiberlegen, sie gedeiht
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Abb. 7: Stammanalyse einer etwa 80jéhrigen, breitkronigen, gepflanzten Roteiche (Schrammsteinkette, Sudseite,
Mitte einer Felsterrasse) mit Hohen- und Durchmesser-Zuwachskurve. Deutliche Abnahme des Hohenzu-
wachses am Ende der Auxophase.
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Abb. 8: Stammanalyse einer etwa 45jéhrigen, ,,wipfelschaftigen®, naturverjiingten Roteiche (Lorenzwand, Stdsei-
te, vorderer Rand einer Felsterrasse) mit Héhen- und Durchmesser-Zuwachskurve. Pfeile markieren die
Orte der Bohrspanentnahme. Abgestorbene Aste gestrichelt. Der dhnliche Kurvenverlauf des Durchmesser-
Zuwachses in den letzten Jahrzehnten mit dem des Baumes Abb. 7 weist auf Klimaabhangigkeit hin.
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Roteiche
nach Zuwachszahlung
geschatztes Alter 35 Jahre

Traubeneiche
nach Zuwachszahlung
Birke geschatztes Alter 40 Jahre

Abb. 9: Konkurrenz zwischen Traubeneiche und Roteiche bei ungefahr gleichem Alter. Die Roteiche hat die Trau-
beneiche weit abgedrangt.

auf genauso extremen Felsstandorten, wahrscheinlich sogar auf noch ungunstigeren, wéchst aber schneller
und schattet die Traubeneiche aus.

Die Fichte ist zwar im Gebiet in Monokulturen stark geférdert worden, kann sich aber an den Riffstand-
orten in der Baumschicht nirgends behaupten.

Die Larche ist im Gebiet als Neophyt nicht eingebirgert, sie verjlngt sich offenbar nur an kinstlich
offenen Buchenwald-Standorten.

Die Weymouthskiefer (Pinus strobus) breitet sich im Gebiet als Neophyt seit etwa derselben Zeit wie
die Roteiche aus. Sie verjungt sich naturlich, wéchst sehr rasch, die Naturverjiingung fruchtet reichlich.
P. strobus ist im Gebiet ebenfalls Agriophyt, sie wird mit Qu. rubra evtl. Mischwélder bilden kénnen,
wie das aus Minnesota bekannt ist.

Auf Grund der 6kologischen Untersuchungen und der Beobachtungen zur Konkurrenz wurde fur das
Untersuchungsgebiet ein Okogramm der Roteiche entworfen (Abb. 10). Es zeigt, daR die Art von der
Rotbuche aus dem Optimum ihres Potenzbereiches verdréangt wird und nur im trocken-sauren Bereich
einen Anteil am Herrschaftsbereich der Rotbuche erhalt.

Da sich die Roteiche in den Felswéldern gegenlber allen anderen Gehdlzarten kinftig behaupten wird,
kann man sie ohne Einschréankung als Agriophyt bezeichnen, obwohl dazu in der Regel 3 Generationen
auszuwerten sind. In spétestens 150 Jahren wird die Roteiche alle potentiellen Standorte in der S&chsi-
schen Schweiz besetzt haben und Birken, Kiefern und vor allem Traubeneichen stark bedrdngen. Um ein
naturnahes Waldbild im Nationalpark zu erhalten, wird deshalb in der Diplomarbeit des Erstautors eine
Bekampfung der Roteiche empfohlen. Der Aufwand ist vertretbar, solange die meisten naturverjiingten
Pflanzen noch Klein sind.
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Abb. 10: Okogramm der Roteiche im Bereich des Untersuchungsgebietes (siidtemperater, subozeanisch-submonta-
ner Bereich Zentraleuropas). Die Roteiche wird von der Rotbuche an den Rand ihre Potenzbereiches ver-
dréngt, nur auf trocken-sauren Standorten kdnnen beide Arten nebeneinander vorkommen. Unsicher ist,
wie weit die Roteiche im schwach sauren bis neutralen Bereich konkurrenzkréftig ist.

5 ZUSAMMENFASSUNG

DregeL, R.; JAGER, E. J.: Beitrdge zur Biologie der Gefaipflanzen des herzynischen Raumes. 5. Quercus
rubra L. (Roteiche) : Lebensgeschichte und agriophytische Ausbreitung im Nationalpark Séchsische
Schweiz: - Hercynia 35: 37-64.

Quercus rubra breitet sich als Agrio-Neophyt in Felswaldern des Nationalparks Sachsische Schweiz aus
und kann dort die natirliche Vegetation, z. B. die langsamer wachsende Quercus petraea, zuriickdran-
gen. Als Grundlage fir das Naturschutz-Management wird ihre Lebensgeschichte (Keimung, Entwick-
lungsstadien, Struktur der vegetativen Organe, der Krone, der Zuwachseinheiten und der Infloreszen-
zen, Bewurzelung, Diasporenproduktion) im Gebiet untersucht, ebenso die Ausbreitung durch den
Eichelh&her, die Reaktion auf Wildverbift und andere Schadigungen sowie die 6kologisch-pflanzensozi-
ologische Einnischung. Alle Vorkommen im Gebiet der Hinteren S&chsischen Schweiz wurden im MaR-
stab 1:10.000 Kkartiert und die Entwicklung einiger Bestande in Strukturanalysen und Kronenprojektio-
nen dokumentiert. Zum besseren Verstéandnis des Verhaltens im Gebiet werden Daten zur Verbreitung,
Biologie und Verbreitung im Heimatareal zusammengestellt.

Zur Erhaltung eines naturnahen Waldbildes im Nationalpark wird die Beseitigung der Roteichen emp-
fohlen, solange der Aufwand wegen des geringen Alters der Naturverjiingung noch gering ist.
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