ACTA BOTANICA CROATICA XXVIII - 1969

DIE SPROSSKOLONIEN UND IHRE BEDEU-
TUNG IN DER DYNAMISCHEN VEGETATIONS-
ENTWICKLUNG (POLYCORMONSUKZESSION)

PAL JAKVCS

(Geographisches Institut der Ungarischen Akademie der Wissenschaften, Budapest)
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Die Vermehrung und Ausbreitung der Pflanzen auf vegetativem Wege
ist seit den dltesten Zeiten bekannt. Die pflanzenmorphologisehe Wissen-
schaft beschéftigte sich besonders viel mit der morphologischen Beschrei-
bung und Analyse der verschiedenen vegetativen Verbreitungsorgane. Die
Ermittlung der aus Wurzeln oder Stengeln aussprossenden — und die
Verbreitung bzw. die Erhaltung gewdédhrenden — Verzweigungen der
hoheren Pflanzen (Rhisomen, Auslaufer, Triebsprossen usw.) kann fast in
jeder allgemeinen bzw. morphologischen Arbeit oder jedem Lehrbuch auf-
gefunden werden (siehe z. B. Kerner 1888, Pax 1890, Goebel 1913,
Warming-Graebner 1918, Troll 1937, Walter 1945). Das
Studium der Wuchsformen kann heute schon als ein besonderer Wissen-
schaftszweig angesehen werden, wobei die — viele Ansichten zusammen-
fassende — Untersuchung der verschiedenen Treibsysteme (darunter auch
der die vegetative Verbreitung gewé&hrenden Sprosskolonien) das wichtigste
Forschungsziel bildet (z B. Raunkiaer 1934, Meusel 1935 1951,

1952, Rauh 1937, 1939, Weber 1936, Miuller-Stoll 1952,
Haneit 1957, Muhlbe rg 1965,1967, Werner 1966, Mdérchen
1966, usw.)

Frihere Abhandlungen (z. B. Thdérnblom 1911, Blomquist
1911. Mountford 1946, Metcalfe 1950, Bogdanov 1952,
Seidel 1955, Heslop-Harrison 1958, usw.) enthalten Beschrei-
bungen — obwohl seltener — Uber die Ausbreitung der Sprosskolonien
(Polycormonen), die durch die Eigenschaft der Kolonienbildung der
Pflanzenart entstanden sind, aber auf die gewaltige Rolle der Snross-
kolonien in der Vegetation begann die Wissenschaft erst in den letzteren
Jahren seit den gedankenerweckenden Studien von A. Penzes (1958,
1960) in starkerem Masse aufmerksam zu sein.
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Nach der Feststellung von Penzes kann der bisher im allgemeinen
als Vegetationsgrundtyp betrachtete, aus Wurzel, Stengel, Blatt, Blume
bestehende Spross (Cormus) nur auf einen Teil der Flora angewendet
werden, dagegen ist unter den Pflanzenarten die allgemeinere und mehr
verbreitete (nach Penzes primdre) Grunderscheinungsform jene, wobei
die Pflanze sowohl auf dem Stengel, als auch auf dem Wurzel mehr oder
weniger lange Seitensprosse treibt. Eine solche spriessende Pflanze kann
durch ihre unterirdischen oder oberflachlichen Verzweigungen die Aus-
massen ihrer Gestalt (Polycormus, polycormonaler Grundtyp) manchmal
zu ansehnlicher Grdsse wachsen lassen. Die Erscheinungsform der mit
den Sprossen zusammenh&ngenden (oder einst im Zusammenhang ge-
standenen, aber im Laufe der individuellen Entwicklung eventuell ge-
trennten) Einzelpflanze wird Polycormon (Polykormie) bzw. Sprosskolonie
benannt. Der jahrlich ausstrahlende horizontale Zuwachs und die Aus-
breitung der Sprosskolonie der polycormonbildenden Pflanze kann als
analoge Erscheinung zu dem jé&hrlichen vertikalen Zuwachs und der Zu-
nahme der holzartigen Pflanzen ausgewertet werden.

Die Erforschung der polycormonbildenden Pflanzen, bzw. der Poly-
cormonen selbst, wirkt befruchtend auf fast alle Zweige der Vegetations-
forschung oder wird als solches wirken. (So kann z. B. sehr reell ange-
nommen werden, dass vor allem die zur polycormonalen Wuchsform ge-
neigten Pflanzen wdéhrend der extremen Klimaschwankungen der Eis-
zeiten in grosser Anzahl ihren Standort beibehalten und sogar die fir
sie unginstigen Perioden erleiden vermochten — siehe auch den Beitrag
von Penzes 1958)

Das Mass der Sprosskolonienbildung der Pflanzen ist sehr unter-
schiedlich. Es ist eine Arteigenschaft der Organisation, die zur Zeit der
Ausbildung der Art im Verlauf der Wechselwirkung der damaligen &6ko-
logischen Bedingungen entstanden ist. Rauh (1939), in bezug auf die
Ausbildung der Polsterpflanzen, die zur Erscheinungsform der Spross-
kolonien viel Analogie aufweisen, stellt sich der Tatsache scharf gegen-
Uber, als ob der Polsterwuchs ein Produkt bestimmter Milieufaktoren oder
gar eine unmittelbare zweckméssige Anpassung zu ihnen wdre, »sondern
er ist d’e notwendige Folgeerscheinung eines von Ausseneinflissen in
seinen Grundziigen unabwandelbaren Bauplanes« (p. 497). Die Abwand-
lung der Wuchsform der Pflanze kann nur innerhalb eines priméar gege-
benen Typus erfolgen — stellt er fest. Nach unserer Meinung kann aus
dem Zustandekommen des »primédren Organsiationsurtvpus«, d. h. aus
der Ausbildung des zum Zustandebringen der Polsterform (bzw. der
Polycormonform) geeigneten Organisationsaufbaus die entscheidende
Rolle der Anpassung zu den damaligen Okologischen Faktoren und die
der Beeinflussung von ihnen nicht ausgeschlossen werden.

Da sowohl die ungarische, als auch die internationale Fachliteratur
sich mit den morphologischen und besonders dkologischen und sukzession-
nellen Verhdltnissen, sowie mit der in den dvnamischen Wandlungen der
Vegetation gespielten Rolle der Sprosskolonien nur sehr bescheiden be-
schaftigt. hielten wir es fur nétig, derartige Versuche und Untersuchungen
durchzufdhren. Unsere Zielsetzung war, Informationen zur Bestdtigung
der nachstehenden Thesen zu gewinnen (siehe noch Jakucs 1969 ined.
und Jakucs 1970. rnscr.):

Die sprosskolonienbildende Neigung nimmt bei den Pflanzen an den
fir sie extremen okologischen Standorten und unter locker gewordenen,
Konkurrenzverhé&ltnissen zu.
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Der Wuchsrhythmus der Sprosskolotiien ist unter der Wirkung der
unterschiedlichen &kologischen Faktoren verschieden.

Parallel zur Ausbreitung der Sprosskolonien verédndern sich auch die
gegebenen Umgebungsfaktoren.

Das Vorhandensein der Sprosskolonien in der Vegetation soll in den
Methoden und Ergebnissen der modernen phytosoziologischen Forschung
widerspiegelt werden.

Die Sprosskolonien sind von entscheidender Bedeutung im Gang der
Sukzession. lhre Bedeutung ist von grundlegender Wichtigkeit fur die
biologische Dynamik der Waldrander (Saum-Mantel).

Von den vorstehenden Zielsetzungen wollen wir in der vorliegenden
Studie die Ergebnisse zusammenfassen, die sich auf den letzten Punkt
beziehen.

Die vegetationsdynamischen (Sukzessions-) Forschungen, die zu
Anfang der Jahrhundertwende von Amerika ausgingen (Cow les 1899,
Clements 1916, 1928, 1936), dann sich iber England (Tansley 1920,
1946), spdter Uber ganz Europa verbreiteten (Gams 1918, Luadi 1919,
1930, Braun-Blanquet-Jenny 1926, Tixen 1932, 1937,
Aichinger 1951, usw.), untersuchten in erster Linie die »progres-
siven« bzw. »regressiven« Verdnderungen der Vegetationseinheiten (For-
mationen, Assoziationen), zumeist zusammen mit der prallelen Gestaltung
der Gesamtfaktoren des Okosystems. Nach den heute als klassisch an-
gesehenen Arbeiten, die die Urasche der Zusammenhdnge und Gesetz-
massigkeiten sowie die Analyse derVerdnderungen behandelten, verschoben
sich die Sukzessionsufntersuchungen in der Richtung der Systematisierung
der Verédnderungen und Vorgdnge bzw. in der Zusammenstellung von Suk-
zessionsreihen (Series, Sukzessionsschemen) innerhalb der gegebenen
Landschaften, sowie auf prinzipiell-ideelle Diskussionen uber die »Klimax«
derVegetationscntwickliung. Durch die von verschiedenen Seiten geschaf-
fenen Terminologien und ihre Definition (z. B. Phisiographic climax,
topocl., antropocl., archeological discl., pedocl.,, concl., antecl., penicl.,
transcl., metacl., euch, supercl. — siehe Whitakker 1953) wurde
verdunkelt, dass das wichtigste Ziel der Sukzessionsforschungen folgendes
ist: die Gesetzmdssigkeiten der zeitliche und rdumliche dynamische Ver-
&nderungen zustande bringenden komplexen Wechselwirkungen zu er-
mitteln.

Die eigentlichen Tréger der Verdnderung in den autogenen oder
allogenen Sukzessionen (nach Ellenberg 1956: 92 »Entwicklung« oder
»Verdrangung«) sind immer die speziellen Individuen der Okobiosystemen
bzw. die Teile der Mikrookofaktoren. Die Gestaltung der Verbindungen
der Individuen (Spezies) miteinander und mit den Gegebenheiten der
Mikrofaktoren ihrer unmittelbaren Umgebung wird in den Umwandlungen
der dynamisch-genetischen Zdnose akkumuliert. In diesem Sinne haben
wir die Untersuchung Uber die in der dynamischen Vegetationsdnderung
(vor allem in der Umwandlung der Waldréander) gespielten Rollen der
Polvcormonen, die als Folgen der sprosskolonienbildenden Eigenschaften
der Pflanzen zustande kommen, vorgenommen.

An den Réndern der wé&rmeliebenden xerothermen Wélder im Pano-
nieum. im Ubergang zu den Rasen, sind die Sprosskolon’en, unter stati-
scher Anschauung geprift, in den unterschiedlichsten Erscheinungsformen
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und in den verschiedensten zeitlichen und rdaumlichen Abschnitten, in
scheinbar unregelméssiger Anordnung aufzufinden. Wenn wir uns aber
den von den Umgebungsfaktoren abh&ngigen dynamischen Rhythmus der
Entwicklung und Produktion (Ausbreitung, Ho6he, Dichte usw.) der
Sprosskolonien, ferner die Ruckwirkung der verdnderlichen Sprosskolo-
nien auf die Umgebung (siehe Jakucs 1970 mscr.) kennenlernen,
kdnnen wir selbst den Bewegungs- und Abwandlungsprozess in der
Reihenfolge anordnen. Um einen entlegenen Vergleich zu gebrauchen, kann
der Astrophysiker, der die physischen Grundgesetzméssigkeiten der Ma-
terialen, deren Bewegungsprozesse, die Evolution der in mehreren Millio-
nen Lichtjahren befindlichen Sterne, Sternensysteme, ja sogar der ganzen
kosmogonischen Welt kennt, ihre Abwandlungen bemerken, die einzelnen
Abschnitte der Entwicklung in die Reihenfolge stellen, sogar in dem Falle,
wenn er sich im Verlauf seines individuellen Menschenlebens bloss ein
einziges Filmbild aus dem unendlichen »Filmband« ansehen kann. Auch
die in der lebendigen Natur vor sich gehenden Vorgénge folgen in der
Kausalkette nacheinander, nach dem Kennenlernen der in seine Elemente
getrennten Kettenglieder kann der Vorgang selbst durch die richtige
Zusammenstellung vor uns stehen.

Wl WK I Wf ST Ji
n ju s i ¥y

i ¢ uju ja1

il

Abb. 1 Die Phasen der Polycormonsukzession (I-1V) am Modell Cotinus
coggygria. (Orig.)
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Auf Abb. 1. haben wir am Modell des Cotinus coggygria die indivi-
duelle suksessionale Entwicklung der Sprosskolonien bzw. ihre im auto-
genen Sukzessionsvorgang der Bewaldung gespielten Rolle zusammen-
gestellt. Auf Grund der im Pannonicum und in anderen Regionen Europas
vorgenommenen Beobachtungen halten wir dieses Modell fir allge-
meingultig im Falle der in den sog. Xeroseries (Clements 1916) auf-
tretenden Polycormonen. Das Verlangsamen, das Stagnieren, das Stecken-
bleiben oder gerade die Wendung der Vorgénge in regressiver Richtung
in den einzelnen Phasen kann mit dem Auftreten der extremen Grenz-
werten von einem oder anderem der Umgebungsfaktoren bzw. mit anthro-
pogener Einwirkung im Zusammenhang stehen.

Im idealen Falle macht die Polvcormonsukzession die folgenden
Phasen durch:

I. Phase. Ansiedlung der Pflanze, Beginn der Sprosskolonien-
bildung, Zuwachs (Ausbreitung) der Sprosskolonien. Gleichzeitig mit dem
Erscheinen erfolgt eine sofortige mikroklimatische Anderung und der
Einsatz einer langsamen Bodenumwandlung in Abhé&ngigkeit der Zeit.

Il. Phase. Ansiedlung von héheren Strduchern im Innern des Poly-
oormonfleckens, ihre Ausbreitung, das ringformige Auseinanderriicken
der Sprosskolonie der primé&ren polyoormonbildenden Pflanze. Unter den
Strduchern Lockerung der Sprosskolonie der primédren Polycormon-Pflan-
ze. Fortschritt der Bodenentwicklung (Vertiefung, Strukturbildung, N&hr-
stoffanreicherung usw.), schrittweise Anderung des Mikroklimacharakters
nach dem Bestands-klima hin (Schutz vor Verdunstung und Wind, Feuch-
tigkeitserhalten usw.). An den R&ndern der Strducher Hdhenverldngerung
der priméren Polycormon-Pflanze als erstes Zeichen des Verschlusses
nach dem inneren Raum hin und des Schutzes.

Il. Phase. Im Innern des Strauchfledkens Erscheinen von
Baumarten. Weiters wellenférmiges Ringeln der schon vorhandenden
Zonen nach aussen. Fcrtschreiten der bereits erw&hnten 06kologischen
Vorgange, qualitative Anderung in Bezug auf den Boden sowie auf das
Mikroklima (Bestandsklima, Waldboden). Der primédre Polycormon lockert
sich vollig auf, wird zerlegt, der innere Bioraum wird durch Strauch- bzw.
Randzone umschlossen und geschitzt.

IV. Phase. Der Wald gestaltet sich und breitet sich aus. Die quali-
tativ neue Biostruktur (und Bioproduktion) ist parallel zur wiederholten
neuen qualitativen Verdnderung der dkologischen Faktoren. Die sukzes-
sionale Rolle, die Sprosskolonienbildung der priméren polycormonbilden-
den Pflanze hort teilweise oder génzlich auf, die Pflanze passt sich der
Waldzonose an oder verdirbt.

Die aus vier Phasen bestehenden Polyoormonsukzession der Xero-
series kann zeitlich und rdumlich im verschiedensten Rhythmus vor-
schreiten. In der Natur entstehen neben den &lteren Polycormonen von
fortgeschrittenerem Stadium die neuen, die jungen, die sich mit den schon
Vorhandenen mosaikartig vermengen kénnen, und dadurch die Kldrung
der Gesetzméssigkeiten des Prozesses erschweren. Unter anthropozoogenen
Wirkungen beschleunigen sich die e:nzelnen Phasen im allgemeinen, oder
sie treten zurick. Im allgemeinen kann festgestellt werden, dass die Poly-
cormonsukzession der Xeroseries in Europa vor allem in den mediterranen,

165



kontinentalen und arktischen, d. h. fir den Wald edaphisch-klimatischen
Grenzgebieten bis zur Il. Phase; in den fiir den Wald glinstigen (mitteleuro-
paischen, atlantischen und subarktischen) Gebieten bis zur IV. Phase; und
in den dazwischen liegenden Ubergangs- (submediterranen und subkon-
tinentalen) Gebieten bis zur Ill. Phase einen verhdltnismé&ssig schnellen
Rhythmus hat; Uber die bezedchneten Phasen hinaus kann das Verlangsa-
men, ja sogar das dauerhafte Steckenbleiben des Vorganges erfolgen. Un-
sere obige flir zonales Ausmass vorgenommene Feststellung ist im extra-
zonalen Falle auch in den benachbarten Zonen héaufig.

Die innere, dynamische Verdnderung des Okosystems dauert aber in
der scheinbar stillstehenden, stagnierenden Phase weiter, obwohl bereits
in einer neuen qualitativen Form. Das Wesen der Verédnderungen ist die
stdndige Erneuerung und die mit der Vergreisung zusammengehende in-
nere Frischung. Die Zeitdauer dieser Verdnderungen gestalten sich im
allgemeinen in Abhé&ngigkeit der spezifischen Gegebenheit der polyoormon-
bildenden Pflanze und der Intensitdt der Umgebungswirkungen.

Die mit der stdndigen Erneuerung und Vergreisung zusammengehende
Polycormonsukzessions-Endphase (»Polycormonklimax«) wird nachstehend
an einem — bis zur Ill. Phase reichenden «— Beispiel dargestellt. Die Abb.
2. geht von dem idealen Zustand des edaphisch-klimatischen Endzustand-
es Flaumeichen-Buschwalder vcn polyoormonaler Herkunft (die I-11-111.
Phasen durchgemacht) aus, wo die Flecke der in der Mitte gelegenen und
bereits als Walder betrachteten Flaumeichen-Sprossikolonie (oder Spross-
kolonien) von den erweiterten strauch- und krautartigen &lteren Poly-
oormonteilen (als Rdndern) ringférmig umgeben sind.

Abb. 2. Weitere dynamische Fluktuation in Zeit und Raum einer in der III.
Phase »stagnierenden« Polycormonsukzession, am Modell der
Flaumeichen-Buschwélder. (Orig.)
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Photo 1. Alte kreisformige (teilweise bereits aufgelockerte) Polygonatum odo-
roium-Polykormie an einem extremen 0©kologischen Standort. (Mittleres
Rhein-Tal. Loreley-Fels). (Photo: P. Jakucs)



Der sich in der Mitte befindende Flaumeichen-Busehwaldfleck lockert
sich mit der Zeit infolge der Erweiterung der Sprosskolonien nach
aussen und der Veraltungstendenz der inneren Teile (a). Die
Gipfeldiirre der inneren Aste bezeichnet, dass sich die Verteidigungs-
fahigkeit der Laubkrone den &usseren Meso-und Mikroklimaverhdltnissen
gegeniber an den locker gewordenen Teilen aufgeldst hat und der warm-
trockene Mikro- und Mesoklimaraum sich trichterférmig in der Mitte des
Buschwaldflecks bis zum Boden vorgedrédngt hat. Im weiteren, parallel
zum Fortschritt der Erweiterung nach aussen und zur Umwandlung des
Flaumeichen-Polyoormonblocks in Ringe, wird das geschlossene innere
kesselartige (uberaus trockene und warme) Mikroklima inmitten des ur-
sprunglichen Buschwaldflecks vorherrschend, das auch von den dort
ansiedelnden Felsrasenpflanzen merklich bezeichnet wird (b). Uber eine
gewisse Entfernung hinaus (im Pannonicum bei den Flaumeichen-Busch-
waldern 5—8 m = die H6he der urspringlichen Laubkronenschicht) wird
der Ring selbst zerlegt und wandelt sich in einen neuen selbstdndigen
Buschwaldfleck um (c). Hier beginnt die rhythmische Fluktuation zeitlich
und rdumlich von Anfang an. Der Vorgang und seine einzelnen Abschnitte
kdnnen in der Natur gut beobachtet werden, in reinem Zustand aber nur
sehr selten, da der kontinuierliche Verlauf des Prozesses durch zahlreiche
davon unabhéngige Faktoren gehemmt und beeinflusst wird (Ausstreichen
des Grundgesteins, Anstoss an die benachbarten Bestdnde, Vermengung
mit neuen Polycormonen usw.).

Die Dynamik der Endphase der Polyoormonsukzession kann im Falle
der bis zur zweiten Phase reichenden Polycormonen auch auffélliger beo-
bachtet werden (Photo 1). Wir missen bemerken, dass eine weitere, der
oben beschriebenen &hnliche inner-dynamische Fluktuation bei dem bis
zur 1V. Phase (also bis zum geschlossenen Waldzustand) reichenden Vor-
gang besteht, deren Beobachtung aber ausschliesslich nur dort mdéglich
ist, WO der Mensch in das Leben des Waldes keineswegs eingreift (Urwald-
Zustand!).

Zum Schluss wollen wir betonen, dass die dynamische Verdnderung,
Genetik der Vegetation nicht nur durch die von den Sprosskolonien aus-
gehenden Sprosskolonien-Sukzessionsphasen, sondern auch auf zahl-
reichen anderen Wegen vor sich gehen kann. Die sprosskolonienbildenden
Pflanzen kommen aber im Raumgewinn mit einem bedeutenden Verteil
gegeniber den Einzelpflanzen in Betracht. »Gegeniiber der Haufung von
Einzelpflanzen sind Arten mit Triebsprossen beim Raumgewinn ausge-
sprochen im Vorteil, da die vom Zentralspross allseitig ausgehenden Triebe
stdndig erneuert werden und Herdenbildung der Pflanze im Wettbewerb
zugute kommt« (Braun-Blanquet 1964 :45—46).
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SADRZAIJ

KOLONIE IZDANAKA (POLIKORMIJA) | NJIHOVO ZNACENIJE ZA DINAMICNI
RAZVITAK VEGETACIE

Pol Jakucs

(Geografski institut Madarske akademije nauka)

Tek posljednjih godina nakon rasprava A. Penzesa (1958, 1960)
privla¢i veéu paznju znacajna uloga polikormije u biljnom pokrovu.

IstraZzivanjima koja je proveo prethodnih godina autor dokazuje ove
postavke (joS neobjavljeno):

1. Sklonost ka polikormiji (stvaranju kolonija izdanaka) raste u. bi-
ljaka na staniStima koja su ekolodki ekstremna i u uvjetima slabije kon-
kurencije.

2. Ritam rasta kolonija izdanaka razliCit je pod utjecajem razliCitih
ekolodkih faktora.

3. Usporedo sa Sirenjem kolonije izdanaka mijenjaju se i faktori
okoline.

4. Kolonije izdanaka su od odlu¢nog znaCenja za tok sukcesije i za
bioloSku dinamiku na rubovima Suma.

U ovom prilogu raspravlja se o jednom dijelu posljednje postavke.

Postoje cCetiri glavne faze polikormijske sukcesije (si. 1): I. Naselja-
vanje biljke, poletak stvaranja kolonije izdanaka, Sirenje kolonije. —
Il. Naseljavanje visih grmova unutar kolonije izdanaka, njihovo Sirenje

i prstenasto potiskivanje prethodne polikormicke biljke. — IIl. Pojava
drvolikih biljaka u unutradnjosti grmova, daljnje potiskivanje postojeéih
zona prema van. — IV. Razvitak i Sirenje Sume.

Polikormijska sukcesija koja se sastoji od ove Cetiri faze moZe napre-
dovati razli¢itim ritmom prostorno i vremenski. Ovisna o faktorima okoline
moZe se sukcesija zaustaviti u svakoj fazi, ali unutarnje obnavljanje po-
vezano sa starenjem i pomladivanjem ipak i tada teCe dalje. SI. 2. pred-
stavlja jedan takav primjer dinamicne fluktuacije. Na tok sukcesije utje-
¢u mnogobrojni (npr. antropozoicki) vanjski faktori.
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