PRESLIA (PRAHA)
37 :246—263, 1965

Zur Okologie der Makrophyten an Flussufern
K ekologii makrofyt ri¢nich pobrezi

Karel Kopecky

Botanisches Institut der Tschechoslowakischen Akademie der Wissenschaften,
Prahonice bei Praha

Abstrakt — Die Arbeit analysiert die charakteristischen autotkologischen Eigenschaften
einiger Makrophyten, die an Ufern der tschechoslowakischen Fliisse wachsen. Die Eigenartig-
keit des Abflussregimes der Wasserliufe, der Einfluss des Erosions-Akkumulationsprozesses und
die Lage der Standorte zum Stromstrich gehéren zu den wichtigsten Faktoren, die den Cha-
rakter des Milieus bestimmen. Die Uferpflanzen sind dem Linfluss dieses Milieus in verschiedenem
Masse und verschiedener Art angepasst, wie aus den in der Arbeit angefithrten konkreten Bei-
spielen hervorgeht.

Einfiihrung und Abgrenzung der Problematik

Das Milieu der Makrophyten-Vegetation an den Ufern der Binnengewisser
ist durch ihre Hydrologie beeinflusst. Die Hydrologie der stehenden und
fliessenden Gewisser ist in vielem abweichend. Die Grundunterschiede liegen
in der Dynamik der Stromung des Wassers und in der Wasserstandsschwankung,
Algemein gilt, dass die Stromung des Wassers und die Schwankung des Wasser-
standes der stehenden Binnengewasser vielfach kleiner ist als bei den fliessenden
Gewiissern.

Die Veranderungen der Hohe der Wassersiule an einem bestimmten Standorte des Flussufers
pflegen im Laufe des Jahres, im Vergleiche mit dem Ufer von stehenden Binnengewiissern viel
plotzlicher einzutreten und verwirklichen sich manchmal in sehr kurzen Intervallen. Die zeitliche
Folge, die Zeitspanne des Einflusses und der Wirkung der einzelnen Okophasen (s. S. 248) eine
Okoetappe, resp. einen Okozyklus ausfiillend (im Sinne HrsNvys 1962 : 359 —367) sind an den
Flussufern von vielen Faktoren abhingig, die im Falle der stehenden Binnengewisser keine
entscheidende Bedeutung haben. Es sind dies vor allem die Grosse des Einzugsgebietes des
studierten Wasserlaufes und die mit ihm zusammenhingenden klimatischen Verhiltnisse in
einem oft sehr ausgedehnten Gebiete, die Dichte des Gewissernetzes, das Riickhaltvermogen
des Bodens im ganzen Flussgebiete und die Gefillsverhiltnisse. Die quantitative und qualitative
Ausfiillung der Okoetappe, resp. des Okozyklus an einem bestimmten Standorte des Ufers des
stehenden Gewiissers, welcher die direkte kiinstlich nicht regulierbare Zusammengehoérigkeit
mit dem Flussstromsystem vermissen lisst, hingt vor allem von der Art der Bewirtschaftung
(z. B. Ablassen und Wiederauffiillen des Teiches), von den klimatischen, hydrologischen und
Bodenbedingungen in der nichsten Umgebung ab. Besonders komplizierte Bedingungen treten
bei stehenden Gewissern, die einen direkten Zusammenhang mit einem Flusssystem haben,
ein (tote Arme und Timpel im Uberschwemmungsgebiete der Fliisse, Talsperren usw.), wo sich
die oben erwithnten Faktoren oft durchdringen und verschieden kombinieren. — Die allgemeinen
Gesetzmiissigkeiten des Okophasenwechsels an Flussufern sind in ihrem Wesen durch den Typ
des Abflussregimes der studierten Fliisse bestimmt (s. S. 247).

Die direkte Wasserbewegung im Wasserlaufe tritt durch die Wasserstromung in Erscheinung.
Ihre Ursache ist die Gravitation. Durch den Einfluss der Gravitation bewegt sich das Wasser in
einer bestimmten resultierenden Richtung, die im grossen und ganzen gleichbedeutend mit
der Richtung des stiirksten Gefilles ist. Die Ursache der Wasserbewegung in Wasserspeichern ist
nicht der entscheidende Einfluss der Gravitation, sondern vor allem der Einfluss der an der Ober-
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fliche des Wasserspiegels einwirkenden Winde, sowie Wiirmeunterschiede in den verschiedenen
Tiefen des Speichers. Die resultierende Totalbewegung des Wassers in stehenden Binnengewéssern
hat iiberwiegend den Charakter der Zirkulation und ist deshalb mit der iiberwiegend mehr oder
weniger in einer Richtung verlaufenden Wasserbewegung (Stromung) in Wasserldufen nicht
vergleichbar. Auch ihre Intensitiit ist nicht vergleichbar. Zum Unterschiede von den stehenden
Gewiissern ist die Stromungsintensitit des Wassers im Flussbett vielfach grosser und erreicht
in Abhingigkeit vom Gefiille, vom Flussbettprofil, von der Rauheit der Sohle usw. eine relativ
bedeutende Grosse.

Die Energie der Wasserstromung im Wasserlaufe verbraucht sich zum Teile
in der Realisation des Erosions-Akkumulationsprozesses. Der Erosions-Akku-
mulationsprozess ist die Ursache des Komplexes von geomorphologischen Ver-
ianderungen, die an fliessenden Gewissern mit dem Fachausdruck , ,Fluss-
entwicklungsprozess bezeichnet werden (russisch ,.ruslovoj process®
LocHTIN 1897, VELIKANOV 1958, PopPov 1960 u. a.). Er ist qualititsméssig ganz
verschieden von é#hnlichen in stehenden Binnengewissern ablaufenden Pro-
zessen.

Allgemein. gilt, dass der Anteil der Wasser- und Ufervegetation an den Verdanderungen der
Tiefe und der Form der stehenden Gewiisser (lenitischen Okotopen) hauptsichlich in der Intensitit
der Bildung pflanzlicher Substanz besteht. Ihre Reste lagern sich bei ungeniigender Luftzufuhr
im Raume des Gewiéssers ab und sind Ursache des Verlandungsprozesses.

Eine andere Situation entsteht an Wasserlaufen. Abgestorbene, resp. bisher lebende Pflanzen-
teile konnen weit vom Orte des Entstehens fortgetragen werden. Infolge einer griosseren Durch-
luftung des fliessenden Wassers vermineralisieren sie verhiltnismissig schnell. Die Kolmation
organogenen Materials ist deshalb an den Ufern der fliessenden Gewiisser (lotischen Okotopen)
im ganzen unbedeutend. Die wihrend des Flussentwicklungsprozesses verlaufenden Erosions-
Akkumulationsprozesse sind im Gegenteil durch Lockerung, Zermalmung, Fortschaffung und
wiederholtes Ablagern des Materials iiberwiegend anorganischen Ursprungs (Geroll und Schweb-
stoffe) charakterisiert. Der Einfluss der Ufer- und Wasserpflanzen auf die geomorphologischen
Verianderungen des Flussbettes ist im Vergleiche mit den stehenden Binnengewiissern qualitativ
und quantitativ verschieden.

Die Grundunterschiede zwischen fliessenden und stehenden Gewéassern (d. h.
zwischen lotischen und lenitischen Okotopen der Binnengewisser) begrenzen
einen bestimmten Kreis von Problemen. Esist dies vor allem die Frage des 6ko-
logischen Einflusses der Wassertandsschwankung, des Einflusses der Wasser-
stromung und des Erosions-Akkumulationsprozesses auf die Vegetation. Es
ist begreiflich, dass in der vorliegenden Arbeit nicht in voller Breite auf die
genannten Probleme eingegangen werden kann. Es geht eher um einen Losungs-
versuch auf allgemeinerer Grundlage unter den hydrologischen Bedingungen
einiger tschechoslowakischer Fliisse.

Der Einfluss der Wasserstandsschwankung und der
Einfluss des Erosions-Akkumulationsprozesses auf
die Ufervegetation

Die Abflussmengenschwankung, die das Pendeln des Wassestandes wiahrend
des hydrologischen Jahres bestimmt, ist fiir Fliisse in verschiedenen geo-
graphischen und klimatischen Bedingungen spezifisch. Im Sinne der Typisation
des jihrlichen Abflussregimes der Fliissse nach ParDE (ex KELLER 1962 :
274—294) kann man die Fliissse der tschechoslowakischen Hiigellinder und
Niederungen zum Grossteil in das nivale Tieflandsregime oder, selten, in den
pluvio-nivalen Typ einreihen. Spezifische Abweichungen von dem Grundtypus
sind durch die geographische Lage der Republik bedingt, die in der Beriithrungs-
zone des Einflusses des atlantischen und kontinentalen Klimas liegt.
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Das jiahrliche Abflussregime der Fliisse der tschechoslowakischen Hiigellinder und Niederungen
ist durch sein ausgeprigtes Friithjahrs-Maximum charakterisiert, das sich in der Regel im
Mirz und April einstellt. Unter den Bedingungen unseres Staates wird das Fallen der Abfluss-
menge im Mai und Juni (mit Ausnahme der Gebirgsfliisse, die ein anderes Abflussregime
haben) durch ein voriibergehendes Ansteigen gegen Ende der ersten Hilfte der Vegetationszeit,
durch sommerliche Platzregen hervorgerufen, abgelost. Absolute Minima erreichen die Abfluss-
mengen in der zweiten Hilfte August und im September. Die herbstlichen und winterlichen
Abflussmengen schwanken in der Regel in der Nihe des ganzjahrigen Durchschnittes. Die
Unterschiede zwischen den mittleren Monatsabflussmengen bewegen sich in der Regel zwischen
400 bis 8009, (in Hinsicht auf die mittlere jihrliche Abflussmenge — 1009,). Fiir das Frithjahrs-
abflussregime ist das gesamte und relativ langfristige Ansteigen der Abflussmengen in einigen
Hochwasserwellen typisch. Zum Unterschied vom Sommerhochwasser wiederholt sich das
Frithjahrsmaximum alljéhrlich.

Die Wasserstandsschwankung im Verlaufe des Jahres ist die Ursache
ausgeprigter Veranderungen des Lebensmilieus der auf den Flussufern lebenden
Organismen. Nach HEes~nY (1957, 1960) kann man das Lebensmilieu der
Hydrophase, der litoralen Okophase, der limosen Okophase und der terres-
trichen Okophase unterscheiden.

Wiihrend der Hy dro phase und der litoralen Okophase ist der {iberschwemmte Standort
unter dem direkten Einfluss der Wasserstromung und des damit verbundenen Erosions-Akku-

mulationsprozesses. — Die limose Okophase charakterisiert das an dem gegebenen
Standorte knapp nach dem Fallen des Wasserspiegels entstehende Lebensmilieu. Die oberflichli-
chen Schichten des Substrates sind bisher wassergesittigt. — Die terrestrische Oko-

p h ase wirkt in der Zeit des tiefen Fallens des Flusswasserspiegels unter das Niveau der Boden-
oberflaiche. Die entstehenden boden- hydrologischen Bedingungen sind in bedeutendem
Masse von atmosphirischen Niederschligen und dem kapillaren Grundwasseransteig abhingig.

Im Vergleich mit den Ufern der stehenden Gewisser wirken die Hydro-
phase, die litorale und limose Okophase an den Flussufern (iiber dem durch-
schnittlichen jihrlichen Wassespiegel befindlich) in viel kiirzeren zeitlichen
Intervallen. Der Einfluss der terrestrischen Okophase ist im Gegenteil aus-
geprigter und linger. Man kann also die Vegetation der stehenden Binnen-
gewiisser im weitesten Sinne des Wortes als relativ ,,feuchtigkeitsliebend‘
bezeichnen. Die Arten, typisch fiir stehende Gewisser (zB. Phragmites commu-
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Abb. 1. — Vergleich der zeitlichen Einteilung und Linge der 6kologischen Einwirkung der ein-
zelnen Okophasen im hydrologischen Jahre 1962 an zwei typischen Standorten von Phalaris
arundinacea und Glyceria aquatica im Unterlauf der Berounka bei Beroun (Mittelbohmen). —
Die Zeit, withrend welcher die litorale und limose Okophase auf den Bestand von Glyceria aquatica
einwirken, ist im Vergleich mit dem Bestand von Phalaris arundinacea viel langer. — A: Litorale
Okophase, B: limose Okophase, C: terrestrische Okophase. (Zusamengestellt nach direkten Bie-
obachtungen, die durch die Ergebnisse der Abflussmengenmessung der Berauner Wasser-
messstation erginzt wurden.)
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nis, Qlyceria aquatica, Butomus wmbellatus u. a.) wachsen an den Flussufern nur
an den Standorten, wo die Hvdrophase die litorale Okophase und vor allem
die limose Okophase fiir den grossten Teil des Jahres wirksam sind. Eine solche
Situation tritt an manchen Stellen beim Flussufer in den Abschnitten mit einem
breiten Flussbettprofil und tiefen Flussbett ein, wo die Wasserspiegelschwan-
kung verhaltnismassig klein ist. Der Standort dieser Arten liegt immer unter

Linie der alte Uferregulierung

- Stromstrich

Abb. 2. — Beispiel der Abhiingigkeit der Artenzusammensetzung der Ufervegetation von der

Stromstrichlage: Humose, lehmige bis lehmig-sandige Ablagerungen am Spiilsaum, wo die

Stromungsgeschwindigkeit minimal ist, bewiichst Glyceria aquatica. (Der Fluss LuZnice bei
Veseli in Siidbéhmen.)

dem Niveau des durchschnittlichen Jahreswasserspiegels, also an Stellen, wo
die okologisch kritische Amplitude des Flusswasserspiegels minimal ist (s. Ko-
PECKY 1961 : 24, 101). Im Abb. 1 ist die annihernde Lingendauer der Hydro-
phase und der limosen Okophase an einigen typischen Standorten von Glyceria
aquatica und Phalaris arundinacea im Unterlaufe der Berounka (Mittelbohmen)
veranschaulicht. Es zeigt sich, dass das Glanzgras, welches eine charakteristische
Art der Flussufer des Mittel- und Unterlaufes der Fliisse ist, im Vergleiche
mit Glyceria aquatica bedeutendere Schwankungen des Wasserspiegels und
vor allem eine viel lingere 6kologische Wirkung der terrestrischen Okophase
vertrigt.

Mit den quantitativen Unterschieden des Einflusses der Okophasen an den
Flussufern und an den Ufern der stehenden Binnengewiisser hingen qualitative
Unterschiede zusammen. Am auffallendsten sind sie in der Hydrophase und in
der terrestrischen Phase. Die Hydrophase und litorale Okophase ist am Fluss-
ufer durch den 6kologischen Einfluss der Wassestromung bedeutsam. In der
Literatur finden wir zahlreiche Angaben dariiber, dass die fiir Teichufer und
Timpel charakteristischen Makrophyten gegen die W irkungen der Wasser-
stromung empfindlich sind (zB. StegrIsT 1913, NovACEK 1937, RoLL 1938 : 203,
NEUHAUSL 1957 : 212, 370—371, VAN DoNSELLAR 1961 u. a.). Ein konkreter
Vergleich der Fliessgeschwindigkeit in unmittelbarer Nihe der Standorte der
typischen Bestinde von Glyceria aquatica und Phalaris arundinacea im Unter-
laufe der Berounka und Luznice (Mittel- u. Stidbéhmen) beweist, dass die
Standorte von Glyceria aquatica immer an vom Stromstrich abgeriickten Orten
liegen (Abb. 2). Ahnlich verhalten sich auch die iibrigen fiir die Ufer der
stehenden Gewisser typischen Makrophyten. Die spemﬁsohe Lage ihrer Stand-
orte betreffs des Stromstriches hingt mit dem charakteristischen Verlauf des
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Erosions-Akkumulationsprozesses zusammen. Die Akkumulation itiberwiegt,
die Erosionsvorginge sind minimal. Dadurch ist auch die relativ bedeutendere
Anhdufung von organogenen Stoffen bedingt. IThr Zerfall wird durch einen

(]
Q

Q QL= 09 .0~

%9
\ \\\\\\\\\

NN

®
5/ /
Srae & '

O o\ :

o Salix fragilis  If]
© Salix purpurea

Alnus glutinosa Q

Carex buekii v
Pholaris arund. |||
Kulturwiese "y

© Salix viminalis [v)
@ Salix trigndra (t]

Abb. 3. — Schema des rdumlichen Vorkom-
mens einiger Uferpflanzen am Flusse Bla-
nice in der Umgebung von Bavorov in Sid-
béhmen. Der Fluss maandriert in den eigenen
sandigen Alluvialablagerungen. Saliz fragilis
und S. viminalis bewachsen die Prallufer
oder den Uferspulsaum und sind oft bis un-
ter der Mittelwasserlinie aufzufinden. Saliz
triandra siaumt vor allem die vom Strom-
strich abliegenden Ufer oder bevorzugt héher
gelegene, vom Flussbette relativ entferntere
Standorte. Stellenweise bildet sie auf kleinen
Flichen Reinbesténde.
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niedrigen Sauerstoffgehalt des in Fluss-
wasserlachen und Buchten stagnie-
renden Wassers verlangsamt. Die klei-
ne Geschwindigkeit der Stromung in
dem Zeitabschnitte hoherer Abfluss-
mengen bewirkt, dass hier vorwiegend
Schwebstoffe kleinerer Korngrosse se-
dimentieren. Das Substrat ist im senk-
rechten Schnitte mehr oder weniger
homogen. Es fehlt die Schichtung, cha-
rakteristisch fiir einen grosseren Teil der
rezenten Anschwemmungen im Mittel-
laufe der Fliisse. Das kleinkornige Sub-
strat beeinflusst giinstig die kapillare
Steighohe des Grundwassers, was in
der Zeit der minimalen Abflussmengen
wichtig ist. Die geringe Luftkapazitit
und das langsame Versickern des Ober-
flichenwassers verlingern die &kologi-
sche Wirkung der limosen Okophase.
Allgemein gilt, dass die
fir Teichufer typischen
Makrophyten-Arten an Flu-
ssufern nur auf solche
Standorte vordringen, wel-
che 6kologisch den Stand-
orten an den Ufern der ste-
henden Gewédasser dhnlich
sind. Vom Standpunkte des mittele-
uropiischen phytozonologischen Syste-
msreihen wir die Gesellschaften der Still-
wasser-Rohrichtein den Verband Phrag-
mition W. KocH 1926 ein, zum Un-
terschiede von den Gesellschaften der
Flussrohrichte des Phalaridion arundi-
naceae-Verbandes KoreEckY 1961.

Die relativ einfachste Abhéangigkeit
zwischen der Wasserstandsschwankung
und der Artenzusammensetzung der
Vegetation herrscht auf den am aller-
niedrigst gelegenen rezenten Anschwe-
mmungen und periodisch entblossten,
sich auf der Flusssohle bewegenden
Gerollbildungen (Riicken von Schotter-
bénken, iiberflutete Inseln usw.). Ihre
Oberfliche gelangt aus dem unmittel-
baren Einfluss des Flusswasserspiegels



nur in der Zeit der Niedrigwasserfithrung. Erst jetzt entsteht auf ihrer
Oberfliche ein geeignetes Milieu fiir die Keimung und erfolgreiche Entwik-
klung terrestrischer Pflanzen (vgl. JExix 1955, KoreckY 1961). Die Pflan-
zenauswahl beschrinkt sich gréosstenteils auf Alton deren Samen im Le-
bensmilieu der limosen Okophase im zweiten Teil der ersten, resp. anfangs
der zweiten Hilfte der Vegetationsperiode keimen konnen, die einen relativ
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Abb. 4. — Schematische Veranschaulichung der morphologischen Verinderlichkeit von Rorippa

amphibia in Abhiingigkeit von den monatlichen Abflussschwankungen in der Zeit von 1940 bis

1956 im Unterlauf der Berounka. A: Hydrophase, und litorale Okophase, B: limose Okophase,

C: terrestrische Okophase. — s: submerses Stadium, st: Uberginge zwischen submersem und

terrestrischem Stadium, t: terrestrisches Stadium. — D: abgebrochene submerse Achsen in der
Funktion von Diasporen. — WR: Zeit relativer Vegetationsruhe.

kurzen zeitlichen Intervall dazu brauchen, um ihren Vegetationszyklus
abzuschliessen, solange ihr Standort nicht von neuem {iberschwemmt
wird, und deren Samen fiir eine lange Zeit eine hohe Keimfihigkeit
bewahren (zB. zum Unterschied von den Weidensamen). Solche Bedin-
gungen erfiillt die \’Iehrzahl der einjihrigen Arten des Verbandes Cheno-
podion fluviatile R. T'x. 1960, resp. des Verb. Bidention tripartitt NorDH. 1940.
Es ist interessant, dass die Pelochtotherophyten der beiden genannten Ver-
binde zum grossten Teile den verhiltnisméssig bedeutenden Werten der ¢ko-
logisch kritischen Amplitude des W asselsplcnels (im Sinne KOPECK Ys 1962 : 24)
angepasst sind, zum Unterschiede von relativ , feuchtigkeitsliebenden* Arten
des Nanocyperion-Verb. W. Kocu 1926. In der Zeit der Niedrigwasserfithrung
vertragen sie eine bedeutende Austrocknung des Substrates (mit Ausnahme
der keimenden Pflanzen), dessen Wasserkapazitit im Hinblicke auf den iibli-
chen hoheren Anteil an Sand und Schotter minimal ist.
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An Orten, die nicht direkt durch die starke Wasserstromung beeinflusst werden, vertragen
die Therophyten auch die relativ langfristige Einwirkung der litoralen Okophase, die sica
unter dem Einflusse der erhéhten Abflussmengen im Sommer eingestellt hat. So z. B. beschrieb
GLUCK Polygonum hydropiper L. f. submersum GLUcK und unterscheidet die submerse in stagnie-
rendem Wasser ausgebildete Form von den Formen der fliessenden Gewisser (GLUCK 1911:
261 —264). Ein sehr anschauliches Beispiel ist Polygonum lapathifolium L. ssp. nodosum DANSEE,
welches sich oft qualitativ dem neuen Milieu der litoralen Okophase durch morphologisch-ana-
tomischen Umbau des Sprosses anpasst (vergl. mit der Beschreibung von Polygonum lapaths-
Solium L. var. nodosum PERs. f. natans SCHROTER, siehe SCHROTER et KIRCHNER 1896). Dis
Stengelinternodien schwellen zu linglichen und hohlen birnenférmigen Gebilden an. Es ist
wahrscheinlich, dass die angeschwollenen Internodien im Wesen als ,,Rohrenleitung®, die den
Austausch der Gase zwischen dem iiberschwemmten (unter Wasser befindlichen) Teile der Pflanzs
und der Atmosphire ermdéglicht, fungieren und als Schwimmer, die senkrechte Lage des Sprosses
ausbalancierend, der oberhalb des Wasserspiegels in einen mageren Blutenstand endigt. Wird
ein Teil des Sprosses  durch die Wasserstromung abgerissen, verhalten sich derartige Teile wis
Diasporen. Sie wurzeln an einem passenden Platze mit Hilfe von Adventivwurzeln ein und ent-
wickeln sich als selbstiinsige Pflanzen. — Das Abwechseln der Okophasen an den Standorten der
Therophyten-Gesellschaften beeinflusst auch die Morphologie der Wurzelsysteme (s. KoPECKY
1961 : 55—57, Abb. 18, 19).

Die durch Wechselwirkung der (Okophasen hervorgerufenen morphologisch-anatomischen
Veranderungen wihrend der Vegetationszeit kann man bei der Mehrzahl der Uferpflanzen beo-
bachten (z. B. KELLEr 1897, EriksoN 1908, BaumanN 1911, GrLtck 1911, Fursasev 1941,
SexNIROV 1953, HEINY 1960 u. a.). So stellte zB. Myaro (1960) bestimmte Entwickelungsstadien
bei Butomus wumbellatus, Sparganium ramosum, Sagittaria sagittifolia und Scirpus lacustris in
Abhéangigkeit von der morphologischen Veranderlichkeit der vegetativen und Reproduktions-
organe und ihrer physiologischen Funktion an periodisch iiberschwemmten Standorten fest.

Man kann die fiir Flussufer typischen mehrjihrigen Makrophytenarten
nach ihrer Reaktion und Anpassung an den Okophasenwechsel und Einfluss
des Erosions-Akkumulationsprozesses in zwei Grundgruppen einteilen:

1. Makrophyten, die auf den gesetzméssig sich wiederholenden Wechsel
der Hydrophase, litoralen Okophase und terrestrischen Okophase mit perio-
dischen, morphologisch-anatomischen Verinderungen reagieren, welche mit
der iiblichen Uberschwemmungszeit und Austrocknung des Standortes im
Laufe des Jahres synchron1s1ert sind. Diese Ver anderuncren wiederholen sich
alljahrlich immer im gleichen Zeitabschnitt, bedeutsam durch ein bestimmtes
qualitatives Milieu. Ihr wichtigstes Kennzeichen ist, dass sie sich im Laufe
einer langfristigen Artenwicklung unter dem Einflusse des gesetzméissigen
Wechsels der Hydrophase, litoralen Okophase und terrestrischen Okophase
auf den Flussufern erblich stabilisierten. Sie treten auch dann auf, wenn sich
im {iblichen Zeitintervall das Lebensmilien ausnahmsweise nicht &ndert
(z. B. zufilliges Ausbleiben des Friithjahrshochwassers).

2. Makrophyten, die im Laufe der Ontogenese zum Grossteil auf den
Wechsel der Hydrophase litoralen Okophase und terrestrischen Okophase mit
morphologisch-anatomischen Verdnderungen reagieren, welche aber nicht den
Charakter periodisch sich wiederholender, stabilisierter Veranderungen haben
(die zeitgemiss an einen bestimmten jihrlichen Zeitabschnitt gebunden
sind) und welche nur unter dem unmittelbaren Einfluss des spezifischen Lebens-
milieus auftreten. Man kann sie in zwei Untergruppen einteilen:

a) Makrophyter. auf den voriibergehenden, aber verhiltnismissig lang-
fristigen okologischen Einfluss der litoralen Okophase durch eine besondere
Veranderung der vegetativen Reproduktion reagierend, die unter den
Bedingungen der stindigen Einwirkung der terrestrischen ()kophase niemals
auftritt.
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b) Makrophyten, die ihrer ganzen Biologie und intensivem vegetativen
Vermehren nach den Bedingungen des Flussufers angepasst sind. Die Art der
Reproduktion verindert sich nicht unter dem wechselnden Einfluss der
litoralen Okophase und terrestrischen Okophase.

Als typisches Beispiel fiir die erste Gruppe kann Rorippa amphibia (var.
varitfolic: D. C.) gelten, die zusammen mit Rorippa barbaracoides —ein
charakteristischer Begleiter der Mittel- und Unterldaufe der Fliisse in den
Niederungen der rremd%lgten Zone Europas ist. Seltene Lokalititen an den
Teichufern sind wahrscheinlich sekundiiren Ursprungs. Dem pluvio-nivalen
Typ des Abflussregimes und dem nivalen Tieflandsregime der Fliisse des sub-
atlantischen und kontinentalen Teiles Europas ist sie durch den spezifischen
morphologisch-anatomischen Bau der frithjahrlichen (resp. herbstlichen)
Sprose angepasst. (Tab. XV. — Photo 3.) Eine ausfiihrliche Beschreibung der
submersen Sprosse gibt GLtck (1911 : 161—166).

Fiir die anféngliche Entwicklungszeit der aus den iiberwinterten Knospen
entstehenden submersen Sprossachsen auf den vorjihrigen Achsen (eine be-
stimmte Analogie der sgn. Stockknospen) ist der intensive Lingenwuchs der
Internodien charakteristisch. Auf Grund der Ergebnisse zahlreicher Beobach-
tungen kann man feststellen, dass die Intensitéit des Lingenwuchses der Inter-
nodien der Héhe der Wassersiule an dem gegebenen Standorte direkt pro-
portional ist. Der 6kologische Wert liegt im schnellen Erreichen der Ober-
flache des Wasserspiegels.

Durch den Einfluss der voriibergehenden Verstiarkung der Wasserstromung
brechen die Internodien leicht ab. Das Wasser spiilt sie weg und lagert sie
oft weit vom Ursprungsort zusammen mit den sedimentierenden Schweb-
stoffen ab. Mit Hilfe der Adventivwurzeln an der Basis der Stengelinternodien
wurzeln sie sich ein und entwickeln sich zu selbstindigen Pflanzen. Die abge-
brochenen Internodien fungieren also als spezifischer Typ von Diasporen. Die
Schwimmfihigkeit wird durch den Luftinhalt in den hohlen Stengeln und in
den zahlreichen Zwischenzellriumen des Stengel-Parenchyms unterstiitzt.
Der Durchmesser der Stengelhohlriume iibersteigt gewthnlich 5 mm. Ihre
Hauptfunktion liegt im Gasaustausch zwischen der Atmosphére und den iiber-
schwemmten Basalteilen der Pflanze (vergl. z. B. mit der Funktion der hohlen
Sprosse bei Scirpus lacustris, SEIDEL 1959, oder bei Kquisetum limosum, BARBER
1961).

Der submerse Typ der Sprosse entwickelt sich auch dann, wenn sich im
itblichen Zeitabschnitt die Hydrophase oder litorale Okophase nicht einstellt
und der Standort trocken bleibt (z.B. zufilliges Ausbleiben des Frithjahrshoch-
wassers). Der morphologische und anatomische Bau der vegetativen Organe
néihert sich auffallend dem submersen Typ, ist aber nicht so vollstindig und
vollkommen wie unter dem direkten Einflusse des Wasermilieus.

Nach Absinken des Frithjahrshochwassers sterben die kammférmig ge-
spaltenen Blatter nach und nach ab und werden durch mehr oder weniger
ganzrandige Blitter auf relativ schlankeren Luftsprossen ersetzt. Die Pflanze
passt sich der limosen und besonders der terrestrischen Okophase an, die
in einem grosseren Zeitabschnitt des Sommers wirksam ist (Tab. XV. —
Photo 2.)

Ahnliche zeitlich stabilisierte morphologische und anatomische Unterschiede zwischen den
Friihlings- und Sommerblidttern und Stengeln kann man bei einigen Populationen von Armoracia
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rusticana beobachten. Diese Art hat sich in den letzten Jahren lings einiger mittelbohmischer
Fliisse intensiv verbreitet.

Voriibergehende und unregelmissig sich einstellende Einfliissse der Hydro-
phase oder der litoralen Okophase in der Zeit der erhthten Sommerabfliisse,
verbunden mit KErosion oder Sedimentation, , niitzt* Rorippa amphibia
(ahnlich wie eine Reihe weiterer Uferpflanzen) zur intensiven vegetativen

Fortpflanzung der Populationen durch

Bildung sekundirer Seitentriebe auf sich

S bewurzelnden primiren Achsen aus. Die

25 leicht abbrechbaren Seitentriebe erfiillen

wieder die Funktion von Diasporen, mit

deren Hilfe sich die Pflanze auf andere
Standorte verbreitet.

Bemerkenswert ist die Reaktion von
Rorippa amphibia auf die Erhohung der
Herbst-, resp. Winterabfliisse. Diese sind
fir den klimatisch bedingten atlanti-
schen Subtyp des pluvio-nivalen Typs
des Abflussregimes der europiischen
Fliisse charakteristisch. In West- und
Stidwesteuropa ist die Winterabflusserho-
hung fiir den ozeanischen nivo-pluvialen
Typ bedeutsam, der durch zwei Abfluss-
maxima — Winter- und Frithjahrsma-
ximum — charakterisiert wird. Die herb-
stlichen Achsen von Rorippa amphibia,
die regelmissig durch eine Blattrosette
beendigt werden, verlingern sich auffillig,
so dass die Blattrosetten iiber das leicht
angestaute Wasser emporgehoben zu
sein pflegen. Die Blitter passen sich mor-
Abb. 5. — Reaktion von Carex hirta auf phologisch_ der 6k010gischen Wirkung der
die voriibergehende Uberschwemmung in  itoralen Okophase an. Zur herbstlichen
der ersten Hilfte der Vegetationsperiode.  yer);ingerung der Achsen und zum Blatt-
Die Pflanze ist steril geblieben. Die .
erdbodennahen Blitter entwickelten sich wuchs des morphologlsch entsprechenden
erst nach dem Sinken des Wasserspiegels submersen Types kommt es auch in Jah-
in der zweiten Hilfte der Vegetations- ren, in denen der Standort nicht iibersch-

periode. W: annihernde durchschnittliche (o1 ¢ wird. Es handelt sich also um eine
Hohe des Wasserspiegels im Juni, B: die

Bodenoberfliche. (Ufersaum der Talspe- adaptierte7 erblich stabilisierte, zeitge-

rre Lipno in Siidbshmen, September méss ausgepriagte Eigenschaft, die nicht

1962.) nur durch Einfluss des Wassermilieus, son -

dern auch durch niedrige Temperatur und

niedrigen Lichtgenuss stimuliert wird. Nach frdl. Mitteilung von Koll. Tou-

Sovic bewahrt sich Rorippa amphibia die typische herbstliche Verinderlich-
keit auch in der kiinstlichen, niemals iiberschwemmten Gartenkultur.

Verlingerte, mit Blattrosetten endigende Achsen bilden unter dem &kologischen Einfluss

zufillig langanhaltender Sommeriiberflutungen viele Arten von Uferpflanzen aus. Diese Reaktion

ist allerdings eine gelegentliche und entbehrt den Charakter von erblich stabilisierten und zeit-

gemiss ausgeprigten Veranderungen. Im Bereiche der Bestinde des Agropyro-Rumicion-Verb.
sind dies vor allem Rumex crispus, Agropyrum repens und Carex hirta (vgl. Abb. 5).

Es ist interessant, dass die vegetative Reproduktion der Populationen von

20
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Rorippa amphibia den Rahmen einer Vegetationsperiode iiberschreitet. Die auf
den liegenden Achsen angesetzten Knospen, die in der Zeit der erhohten
herbstlichen und winterlichen Abfliilsse mit einer Schicht von Sedimenten
bedeckt sind, iiberwintern. Sie stellen einen spezifischen Typ von Adventiv-
knospen dar, welche einige Autoren fiir Hibernakeln (Turion) halten (z. B.
ZBoriL 1919). Unter den Bedingungen des atlantischen und subatlantischen

Abb. 6. — Vegetative Fortpflanzung von Lycopus europaeus mit Hilfe oberirdischer Ausldufer an
durch lange Einwirkung der litoralen Okophase im Sommer beeinflussten Standorten (Schema).

Klimas gehen aber diese Knospen sozusagen durch keine Zeit der Winterruhe.
Unter giinstigen Wirmebedingungen verlingern sie sich sogleich in verkiirzte
Sprossachsen submersen Typs, und dies schon in den Herbst- und Winter-
monaten (Tab. XV. — Photo 1). Im Friithjahre, nach dem Auftauen des
Substrates, wachsen sie weiter, wihrend die vorjahrige Achse zerfillt.

In die Gruppe 2, Untergruppe a gehoren einige Uliginosophyten, die
auf die voriibergehende, aber relativ langfristige Wirkung der Hydrophase
und litoralen Okophase im Sommer in einer auffilligen und spezifischen Art von
vegetativer Reproduktion reagieren. Ich habe sie bei Lysimachia vulgaris,
Mentha aquatica, Lycopus europaeus und Nawmburgia thyrsiflora beobachtet.
Ahnlich wie bei anderen Uferpflanzen tritt an iiberschwemmten Standorten
ein morphologischer Umbau des Wurzelsystems ein. Die Hauptwurzel und die
stirkeren Nebenwurzeln verkiimmern und verkiirzen sich zu verdickten Ge-
bilden, die durch lange Seitenwurzeln beendet werden. Das Ganze macht
den Eindruck eines extrem oberflichlichen, flachen Wurzelsystems. Auf dem
itberschwemmten unterirdischen und oberirdischen Teil der Achse entstehen
lange, unverzweigte oder veristelte, schwimmende Auslaufer (vergl. BRAUN
1874, Grick 1911, HEsNY 1960, vAN DONSELLAR et HuIiNik 1961 u. a.).
Aahlrelche im Unterlauf der Berounka (Mittelbohmen) und Beéva (ostl.
Mihren) vorgenommene Beobachtungen beweisen, dass die Ausliufer, dem
Leben im Wassermilieu angepasst, als spezifische Modifikationen des gewohn-
lichen Typs der unterirdischen Auslidufer entstehen, die bei den genannten
Arten an den Standorten im Milieu des stindigen 6kologischen Einflusses der
terrestrischen Okophase Bestandteile des Wurzelsystems sind. Bei Lysimachia
vulgaris erreichen sie eine Linge bis zu 3 Metern. Das Aérenchym und zahl-
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reiche Zwischenzellriume ermdoglichen ihr ,, Flottieren®, so dass die terminalen
Spitzen der Ausldufer missig iiber den Wasserspiegel emporgehoben werden
(Gasaustausch zwischen Pflanze und Atmosphire). Die Blatter sind auf oft nur
schuppenartige Gebilde reduziert, in deren Achseln Adventivwurzeln und
Knospen entstehen. Nach dem Sinken des Wasserspiegels wurzeln sie ein und
verlingern sich zu verkiirzten Achsen submersen Typs, die in der Regel
unter dem Schutze frisch abgelagerter Sedimente iiberwintern (Tab. XVI. —
Photo 4).

Es scheint, dass diese spezifische Art von vegetativer Reproduktion existen-
ziell beding ist, und zwar nicht nur durch den Einfluss einer langen und im
ganzen ungewohnlichen Einwirkung der litoralen Okophase an dem gegebenen
Standorte, sondern auch durch den hoheren Sauerstoffgehalt im stromenden
Flusswasser (Mentha aquatica — s. VAN DONSELLAR et HUINTK 1961 : 134 —135,
Abb. 5); sie ist aber auch von den Ufern stehender Gewiisser bekannt.

Die abgerissenen und von der Wasserstromung transportierten Bruchstiicke der Ausldufer
mit Adventivknospen unterstiitzen die schnelle Verbreitung der Arten auf bedeutende Entfer-
nungen. — Die tibrigen Formen der morphologischen Verdnderlichkeiten der genannten Uliginoso-
phyten, durch die langfristige Einwirkung der Hydrophase bedingt, beschreibt ausfiihrlich Grick
(1911 : 41—48, 110—113, 143—148). Ahnlich wie bei den Arten der Untergruppe 2 b haben diese
Verdnderungen nur einen zeitweiligen, zeitgemiss unstabilisierten Charakter.

In die Gruppe 2, Untergruppe b lassen sich zahlreiche Makrophyten ein-
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Abb. 7. — Schematische Veranschaulichung der Synchronisierung der Entwicklungsstadien der
Rohr-Glanzgrassprosse mit der Kurve des gewdhnlichen Verlaufes der tiaglichen Wasser-
spiegelschwankung des mittleren Flusslaufes der Berounka (Mittelbohmen). — k: Kurve der

vertikalen Schwankung des Flusswasserspiegels, a: Periode der Vegetationsruhe, b: Periode der
Knospensprossung und des prigenerativen Wachstums der Friihlingssprosse (die Vegetative
Vermehrung der Art erfolgt ausschliesslich durch Knospen und Ausldufer, die sich an unter-
irdischen Pflanzenorganen bilden), ¢: Bliiteperiode und Reife der Friichte, d: Periode der Disemi-
nation, x: Periode der Entstehung von Knospen und Sprossen zweiter Ordnung auf den Friih-
lingstrieben erster Ordnung, e: Postgenerative Periode (die vegetative Vermehrung der Art
erfolgt nicht nur durch Knospen und Auslidufer der unterirdischen Pflanzenorgane, sondern auch
durch die Bewurzelung von Achsensprossen zweiter Ordnung, auf Friihlingstrieben entstehend,
die auf der Oberfliche der Anschwemmung umgelegt wurden). — A: Hydrophase und litorale
Okophase, B: limose Okophase, C: terrestrische Okophase.



reihen, die zwar nicht auf den gesetzmissigen Wechsel der Okophasen mit
erblich stabilisierten und im Verlaufe des Jahres zeitgeméiss ausgepriagten
Verinderungen des morphologischen u. anatomischen Baues der vegetativen
Organe (resp. mit einer ganz spezifischen Art von Reproduktion) reagieren,
die aber zufolge ihrer gesamten Okologie an die Lebensbedingungen der
Flussufer angepasst sind. — Die Be.s(,hrelbung der morphologischen u. anato-
mischen Veranderungen gibt bei der Mehrzahl der Uferpflanzen, die in
diese Gruppe gehoren, GLick (1911) und deshalb werden wir uns mit ihnen
nicht néher beschiftigen.

Als gutes Beispiel der Okologie von Makrophyten der Untergruppe 2b kann
die Synchronisierung der einzelnen Entwicklungsstadien von Phalaris arundi-
nacea mit der zeitgemissen Verteilung der litor alen limosen und terrestrischen
()l\ophaso am Flussufer der Berounka gelten, wie sie in der Arbeit von Ko-
PECKY (1961) angefithrt wurde. Das (xlanzgla.s ,niitzt den periodischen Ein-
fluss der Hydrophase in Verbindung mit dem Krosions-Akkumulationsprozess
zu einer vegetativen Vermehrung seiner Population und zur schnellen Be-
herrschung der Oberfliche der neu entstehenden Anschwemmungen zum
Nachteile der Arten passiv aus, welche &dhnliche biologische KEigenschaften
entbehren (Abb. 7). Auf den Rhizomen und auf Teilen der unter der Boden-
oberfliche liegenden Achsen (der sog. Grundachsen) bilden sich im Verlaufe der

ganzen Vegetatlonspcrlode zahlreiche Knospen aus, von denen sich die unteren
zu diageotropen unterirdischen Ausliufern velhuwern die oberen zu normal
beblatterten apogeotropen Sprdsslingen auswachsen. Nach KIrcHNER, LoEw
et SCHROTER (1909) entstehen so wihrend des Jahres an einer Pflanze 3 bis
5 ,,Sprossgenerationen‘’

Quantitativ gleich wichtig ist auch der andere Typ der vegetativen Ver-
mehrung des Glanzgrases. Aus an den oberirdischen Teilen der Achse ange-
setzten Knospen entstehen zahlreiche sekundire Sprosslinge, an deren Basis
adventive Wurzeln herauswachsen. In der Zeit des Sommerhochwassers fun-
gieren diese Sprosslinge in erhohtem Masse als Diasporen. Die priméren
Achsen liegen der Oberfliche der Anschwemmung an. Die sekundéren Spros-
slinge im Milieu der limosen Okophase wurzeln schnell in den frisch abgelager-
ten Sedimentschichten ein und werden selbstindig (Tab. XVI. — Photo 5).

Die intensive vegetative Reproduktion mit Hilfe unterirdischer Ausldufer,
Rhizomknospen und auf dem oberirdischen Teile der Achse entstehender
Seitentriebe mit Adventivwurzeln ist auch bei manchen Arten verbreitet,
die fiir stehende Gewisser typisch sind, so vor allem bei Glyceria aquatica
und Phragmites communis. Die Synohronmcrung der Stadien des Vegetations-
zyklus (s. KopECKY 1961 : 22) mit dem Okophasenwechsel an den Ufern der
Mittellaufe der europ:‘iischen Fliisse ist aber bei den Arten der Teichschilf-
bestinde nicht vollkommen. Das generative Stadium ist in der Regel in die
zweite Hélfte der Vegetationszeit verschoben. Die unregelmissig eintretenden
Sommerhochwiisser wirken in diesem Falle storend, zum Unterschiede vom
Glanzgras, wo sie im Gegenteil die schnelle Verbreltung der reifen Friichte und
ihre Keimung im nachfolgenden Milieu der limosen Okophase unterstiitzen.

Die beschriebenen Typen der vegetativen Vermehrung des Glanzgrases, des Schilfrohres und
Schwadens haben eine wichtige praktische Bedeutung bei der biologischen Befestigung der Ufer.
In der BRD machte man gute Erfahrungen mit dem Schilfbau an Kanalufern. Die Art und Weise
des Anbaues niitzt in maximalem Masse die vegetative Reproduktion des Schilfrohres aus und
ist sehr billig und schnell; methodisch wurde sie von Brrrmany (1953, 1961) bearbeitet. In Hin-
sicht darauf, dass das Schilfrohr ebenso wie der Schwaden gegen die mechanischen Einwirkungen
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des stromenden Wassers verhéltnisméssig empfindlich ist, ist es fiir die biologische Befestigung
von Flussufern in den Abschnitten mit intensiver Stromung und Schwankung des Wasserspiegels
nicht geeignet. Hier ist die Verwendung von Glanzgraz vorteilhafter, weil dieses den oben er-
withnten Einflissen angepasst ist. Vorliaufige Versuche zeigen, dass sich bei der Glanzgras-
pflanzung in vielem die Methodik der Schilfrohrpflanzung nach BrrTMaNN anwenden lisst. Die
gunstige Zeit der Glanzgrashalmwerbung und die Art und Weise der Pflanzung miissen durch
konkrete Versuche noch genauer festgelegt werden.

Ahnliche 6kologische Eigenschaften wie das Glanzgras hat Poa palustris.
Die zeitgemisse Abhingigkeit von der iiblichen Erhoéhung der Sommer-

Abb. 8. — Vegetative Fortpflanzung von Rori-
ppa silvestris im Frithjahr. An den horizontalen
Wurzeln (c), die eine frisch abgelagerte Sedi-
mentschicht durchwachsen, entstehen zahlreiche
Triebe (e), welche iiber die Oberfliche des Sub-
strates ausschlagen, wo sie sich zu Friihlings-
Blattrosetten entwickeln d). Aus den an von
der Erosion blossgelegten Wurzeln angesetzten
Knospen entstehen zarte Blattrosetten (f). An
den Basisteilen vorjihriger, mit einer Sediment-
schicht bedeckten Achsen (,,Grundachsen®) en-
tstehen neue Blattrosetten mit eigenem Wurzel-
system. — b: Rest der vorjidhrigen Achsen. —
A: Im Herbst und Winter abgelagerte Sediment-
schicht. — Unterlauf der Berounka bei Srbsko
in Mittelb6hmen, Ende April 1961.

abfliisse und dem generativen Sta-
dium ist aber loser. Zum Unterschi-
ede vom Glanzgras gehen sofort in
das generative Stadium auch die
einwurzelnden sekundiren Achsen
iiber, welche aus Adventivknospen
auf den priméiren Achsen entstehen,
und zwar noch wihrend der gegebe-
nen Vegetationsperiode. Die Adven-
tivknospen, die an den Achsen ent-
stehen, wenn sich die Vegetationszeit
zu Ende neigt, iiberwintern unter
dem Schutze der wihrend der win-
terlichen und frithjahrlichen erhoh-
ten Abfliissse abgelagerten Sediment-
schichten. Im folgenden Jahre ent-
wickeln sie sich zu selbstindigen
Pflanzen, wihrend die vorjihrigen
Achsen dem Zerfalle unterliegen
(ebenso wie bei Phalaris arundi-
nacea, Rorippa amphibia, R. bar-

bareoides u. a.).

Die vegetative Vermehrung der Uferpflanzen mit Hilfe der einwurzelden sekundiren Spross-
linge, die auf dem oberirdischen Teile der Achse entstehen, ist an Flussufern sehr hiufig. Sie
ist fiir eine intensive Verbreitung der Pflanzen vorteilhaft, namentlich in der Zeit der erh6hten
Sommer- und Herbstabfliissse. Ausser den genannten Arten ist sie fiir Rumex aquaticus, Rumex
obtusifolius und R. crispus, Rorippa silvestris, Urtica dioica, verschiedene Weidenarten u. a.
charakteristisch.

Hiufig ist die vegetative Vermehrung mittels verschiedener, auf den Wurzeln
angesetzter Wurzelknospentypen (vgl. z. B. WeHSARG 1954 — Rumex crispus,
R. obtusifolius und R. conglomeratus, Potentilla anserina, Symphytum offici-
nale u. a.). Kin gutes Beispiel dafiir ist Rorippa silvestris. Die Friihlings-, resp.
Sommer- und Winter-Sedimentation unterstiitzt am gegebenen Standorte
die Vermehrung der Art nicht nur durch Bewurzelung der sekundiren Achsen,
sondern auch durch Intensivierung der Bildung sgn. horizontaler Bei- und
Seitenwurzeln, die das Substrat in der Regel zwischen zwei Sediment-
schichten im grossen und ganzen in horizontaler Richtung durchwachsen. Aus
den Wurzelknospen wachsen neue Pflanzen hervor. Die entstehenden Schoss-
linge sind fahig, in relativ kurzer Zeit auch eine bedeutend starke Schicht
frisch abgelagerter Sedimente zu durchwachsen (Abb. 8). Sie griinden sich
eigene Wurzelsysteme. Das primire, in einer grosseren Tiefe liegende Wurzel-
system geht spiter ein.
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Die durch eine allmihliche Sedimentation hervorgerufene Kolmation des Standortes ist die
Ursache des ,,stockweisen Herauswachsens der Mehrzahl der ausdauernden Uferpflanzen. Die
in grosseren Tiefen liegenden Wurzelsysteme sterben nach und nach ab und werden durch neue,
in frisch abgesetzten Sedimentschichten angelegte, ersetzt (vergl. KopEckyY 1961: Abb. 16).
Das ,,stockweise Herauswachsen* der Wurzelsysteme ist in den iiberwiegend aus feinkérnigen
Sedimenten gebildeten Substraten besonders auffillig, was wahrscheinlich mit der niedrigen
Luftkapazitit zusammenhingt. Charakteristisch pflegt z. B. die vertikale Verschiebung der
Waurzelsysteme der Weiden auf den durch eine erhéhte Sedimentation feinkérnigen Materials
beeinflussten Standorten zu sein (schon SIEGRIST 1913).

Bei vielen Arten, wie Ranunculus repens, Potentilla anserina, P. reptans,
dem Auendkotyp von Glechoma hederacea (vgl. MARKOV 1962 : 280, BOWERS
1961 u. a.), deren urspriinglicher Standort unzweifelhaft das Flussufer war, ist
die vegetative Vermehrung mit Hilfe von oberirdischen Achsenausliufern
(nach WEHSARG 1954 sgn. Scheinachsen) typisch. Auf jedem entsteht eine
grossere Anzahl von Pflanzen, die nach und nach selbstindig werden.

Einige Ufermakrophyten sind den periodischen Einwirkungen der starken
Wasserstromung habituell angepasst. Zu ihnen gehoren einige Gras-Arten,
welche auf den kahlen, periodisch blossgelegten Anschwemmung und Ufer-
rindern sterile, wurzelnde Kriechsprosse ausbilden (Agrostis stolonifera-pro-
repens, Alopecurus geniculatus, der Ufer-Okotyp von Poa trivialis. Auf kahlen,
rezenten Kiesanschwemmungen bildet Kriechsprosse auch Poa palustris; dieser
Typ des Sumpfrispengrases verlangt aber noch ein weiteres Studium). Die
Kriechsprosse erreichen eine Linge bis zu zwei Metern. Sie kénnen unver-
zweigt oder veriistelt sein, fassen Wurzel, bilden héufig Seitentriebe und sind
immergriin. Sie wachsen fest an das Substrat an und die ganze Population
wichst zu einem polsterartigen Gebilde an der Oberfliche der Anschwemmung
aus. Das dichte Wurzelsystem breitet sich nicht tief unter der Oberfliche aus.
Die Population widersteht der Erosion auch dann, wenn die Fliessgeschwin-
digkeit an der Oberfliche des gestauten Wasserspiegels 100 bis 150 cm/sec.
ibersteigt (der Fluss Be¢va — Ostliches Mahren). Das ovale kompakte Gebilde
der verzweigten Population rauht die Oberfliche der Anschwemmung nur
geringfiigig auf (viel weniger als dies bei den kahlen geréll-sandigen Anschwem-
mungen der Fall ist) und bremst praktisch nicht die Fliessgeschwindigkeit der
Stromung. Infolgedessen pflegt die Sedimentation der Schwebstoffe auf der
mit diesen Arten bewachsenen Anschwemmungen relativ niedrig zu sein.

Der beschriebene Habitus der Populationen der oben genannten Arten ist nicht nur eine
bestimmte Anpassung der Pflanzen an die Wirkungen der Wasserstromung, sondern auch an
den Extremismus des an ihrem gewohnlichen Standorte herrschenden Lebensmilieus (vergl. mit
der Morphologie und dem Charakter des Milieus einiger Psamophyten); es wirken vor allem die
extremen Feuchtigkeits- Wiirme- und Lichtverhéltnisse zusammen (KoreckyY 1961 : 57, Abb. 19).

Auf eine interessante Art verliuft die vegetative Reproduktion von Con-
volvulus sepium. Die Art ist okologisch an luftige, tonig-sandige und sandige
Substrate hoherer Partien der Flussufer gebunden. In der zweiten Hélfte der
Vegetationsperiode durchwachsen einige Achsen die Bodenoberfliche
(Ein Beispiel von positivem Geotropismus der Achsen!). Hier verdicken sie
sich sekundér und verdndern sich zu wurzelstockarticen Gebilden, die
sich intensiv verlingern und in horizontaler und vertikaler Richtung ver-
zweigen. Sie reichen in eine bedeutende Tiefe (oft bis 80 und mehr em) hinab.
Das Wachstum schreitet bis in den Spéatherbst fort, wihrend die oberirdischen
Teile der Pflanzen absterben. In Schuppenachseln entstehen Adventivknospen.
(Vgl. Tab. XVI. — Photo 6.) Im Frithjahre legen sie bei gleichzeitigem Wuchs
neuer oberirdischer Achsen und weiterer Veristelung der Wurzelstocke eigene
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Wurzelsysteme an. In der Zeit des Frithjahrshochwassers pflegt ein Teil der
Wurzelstocke durch die Erosion blossgelegt zu werden. Die Wurzelstocke
brechen ab, die Wasserstromung triigt sie fort und lagert sie als Diasporen ab.

Allgemein gilt, dass die vegetative Vermehrung fiir die Verbreitung der mehr-
jahrigen Uferpflanzen eine grossere Bedeutung hat als die generative Reproduk-
tion. Diese Tatsache ist kein Zufall, sie ist das Ergebnis spezifischer Lebensbedin-
gungen, beeinflusst durch den Erosions-Akkumulationsprozess. Das Substrat
der oberflichlichen Schichten der Flussanschwemmungen ist unter dem perio-
dischen Einfluss des stromenden Wassers in ununterbrochener Bewegung. Die
intensive vegetative Vermehrung der Populationen der mehrjihrigen Ufer-
pflanzen erhoht einerseits ihre Stabilitiat (Wirkung der dichten Bestinde gegen
die Erosion), andererseits unterstiitzt sie unter bestimmten Bedingungen die
Sedimentation der Schwebstoffe zufolge der Abbremsung der Wasserstromung
oder die Erosion durch ihre Beschleunigung (vergl. ZoNNEVELD 1958, 1960,
KorrckY 1961). Der Einfluss der Ufervegetation auf den geomorphologischen
Umbau des Flussbettes ist also vom Verlandungsprozesse der stehenden
Gewisser qualitativ ganz verschieden. Er verwirklicht sich durch direkte
Beeinflussung der Fliessgeschwindigkeit und Verianderung der Lage des Strom-
striches im Wasserlaufe. Die Typisierung der geomorphologischen Umfor-
mungen des Flussbettes durch den EKinfluss der Ufervegetation bildet eine
spezifische Problematik und soll in einer anderen Arbeit gelost werden. Thre
Bedeutung fiir die wasserwirtschaftliche Praxis ist unbestreitbar.

Die 6kologischen Eigenschaften der bewegliche Substrate besiedelnden Pflanzen sind sich in
bedeutendem Masse éhnlich. Es ist zB. nicht beschwerlich bestimmte Gesamttypen der vegeta-
tiven Pflanzenvermehrung an den Gewisserufern mit Typen der vegetativen Reproduktion der
Flugsand besiedelnden Arten zu vergleichen, wo das Substrat durch den Wind verlagert wird,
resp. mit Typen vegetativer Vermehrung auf Torfgriinden, deren Oberfliche in vertikaler Rich-
tung ,,anwichst‘. Die 6kologischen Eigenheiten der Standorte auf verschiedenen beweglichen
Substraten sind manchmal die Ursache der spezifischen Art der Reproduktion ein- und der-
selben Pflanzenart (z. B. verschiedener Wuchs, verschiedene morphologische und reproduktive
Eigenschaften des Schilfrohres an Teichufern und an Diinensand im nérdlichen Deutschland —
vergl. WEBER 1950, MULLER-STOLL 1952, KLiMENTOV 1963 u. a.). — Die mannigfaltigen, vom
wirtschaftlichen Standpunkte wichtigen Typen der vegetativen Vermehrung mehrjahriger Feld-
unkriuter ermoglichen ihre Existenz und intensive Verbreitung an Standorten, welche durch
horizontale und vertikale Verlagerung des Bodensubstrates beeinflusst werden. Eine erscho6p-
fende Ubersicht der Typen der vegetativen Reproduktion von Ackerunkriuter gibt zB. WEHSARG
(1954). Zu den hartniickigsten Unkréutern gehéren viele Arten, deren urspriinglicher Standort
das Flussufer oder andere durch starke Wasser- oder Winderosion zerriittete Flichen waren.

Neben vielen Gesamtmerkmalen haben die 6kologischen Eigenschaften der bewegliche Sub-
strate besiedelnden Pflanzen ihre spezifischen Eigenheiten, welche vor allem durch die verschie-
dene Art der einwirkenden Substratbewegung und der Ursache derselben bedingt sind.

Zusammenfassung

Die starke Wasserstandsschwankung, die periodischen Wirkungen der Wasserstromung und
des Erosions-Akkumulationsprozesses schaffen an den Flussufern ein spezifisches Milieu. Die
Makrophyten der Flussufer sind diesem Milieu angepasst, sei es 1. durch erblich stabilisierte und
in bestimmter Jahreszeit sich wiederholende morphologische und anatomische Verénderungen
des Korperbaues und intensive vegetative Reproduktion oder 2. durch gelegentliche morpho-
logische und anatomische Verianderungen und solcher der Reproduktionsart, sowie durch inten-
sive vegetative Vermehrung.

Das Studium der 6kologischen Eigenschaften von Uferpflanzen hat seine praktische Bedeu-
tung schon im Hinblick darauf, dass viele von ihnen sich sekundédr dem Lebensmilieu der Acker-
phytozonosen anpassten und heute zu den gefiirchteten Unkréutern gehéren. Es ldsst sich auch
nicht die Tatsache iibergehen, dass die Uferpflanzen und ihre Bestéinde in der wasserwirtschaft-
lichen Praxis wichtig sind. Die Wasser- und Ufervegetation beeinflusst die Erosions-Akkumula-

260



tionsprozesse durch Bremsung oder im Gegenteil Beschleunigung der Wasserstromung, durch
die Korrektion der Stromstrichlage im Wasserlaufe und durch die Verdanderung der Lichtweite des
Durchflussprofiles.

Souhrn

Silné kolisani vodnich stava, periodické uc¢inky vodniho proudu a erosné-akumulaénich
procesu vytvareji na Fi¢nim pobrezi specifické zivotni prostfedi. Viceleté druhy pobfeznich
rostlin lze podle jejich reakce a prizpusobeni k tomuto Zivotnimu prostredi rozdélit do nékolika
skupin:

1. Makrofyta, ktera reaguji na zakonité se opakujici stiidani ekofazi periodickymi morfolo-
gicko-anatomickymi zménami svého téla, které jsou v prubéhu roku ¢asové synchronisovany
s obvyklou dobou zaplaveni a vyschnuti stanovisté. Tyto zmény se kazdoro¢né opakuji vidy ve
stejném casovém obdobi, vyznaéném urcitou kvalitou zivotniho prostredi. Jejich dulezitym zna-
kem je to, Zze se béhem dlouhodobého vyvoje druhu, pod vlivem zdkonitého stridani hydrofaze,
litoralni ekoféze a terrestralni ekoféze na pobrezi rek, dédi¢né ustalily. Projevuji se i tehdy, kdyz
se v obvyklém casovém intervalu Zivotni prostiedi vyjimeéné nezménilo, napt. pfi nahodné absenci
jarni povodné. — Dobrym prikladem je Rorippa amphibia a R. barbareoides.

2. Makrofyta, kterd v prubéhu ontogenese vétsinou reaguji na stridani ekofazi uréitymi morfo-
logickymi a anatomickymi zménami, jez vsak nemaji charakter periodicky se opakujicich usta-
lenych zmén, ¢asové vazanych na urcité ro¢ni obdobi, a jez se projevuji jen pod bezprostfednim,
rel. dlouhodobym vlivem specif. Zivotniho prostfedi hydrofize a litordlni ekoféze. Lze je rozdé-
lovat do dvou podskupin:

a) Makrofyta reagujici na prechodny, ale pomérné dlouhodoby ekologicky vliv litoralni eko-
faze zvlaStnim typem vegetativni reprodukee, ktery se v podminkéch nepretrzitého pusobeni
terrestralni ekoféze neprojevi (Lysimachia vulgaris, Lycopus europaeus, Mentha aquatica, Naum-
burgra thyrsiflora).

b) Makrofyta, ktera jsou svou celkovou biologii a intensivnim vegetativnim rozmnozovanim
prizpusobena podminkam fi¢niho pobfrezi. Zpusob reprodukce se pod stiidavym vlivem ekofézi
kvalitativné neméni (Phalaris arundinacea, Poa palustris, Convolvulus sepium a mnoho dalsich).

Studium biologickych vlastnosti pobreznich rostlin ma svaj prakticky vyznam vzhledem
k tomu, Ze mnohé z nich se sekundarné prizptsobily Zivotnimu prostredi polnich fytocenos a patii
mezi obdvané plevele. Nelze opomenout ani skutecnost, ze pobrezni rostliny a jejich porosty jsou
dulezité ve vodohospodarské praxi, at jiz v positivnim ¢i negativnim sméru.
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Erkldrungen zu den Tafeln:

Tab. XV: Photo 1. Rorippa amphibia: Aus den an den Sommerachsen angesetzten Knospen
entstehen unter giinstigen Warmebedingungen verkiirzte Achsen mit submersen Blidttern schon
im Herbst und Winter desselben Jahres. (Unterlauf der Berounka bei Srbsko — Mittelbohmen.
Ende November 1961).

Photo 2. Rorippa amphibia: Submerse Friihlingsachsen entstehen aus den auf vorjihrigen
Achsen angesetzten Knospen. Wiahrend die unteren und mittleren Bldatter rein submersen Typs
sind, haben die terminalen, spéiter angesetzten Bléitter, den Charakter eines submers-terrestri-
schen Ubergangstyps. (Unterlauf der Berounka bei Beroun — Mittelbohmen. Zweite Hiilfte
April 1962.)
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Photo 3. Eine Gruppe submerser Achsen von Rorippa amphibia im Milieu der litoralen Okophase.
(Unterlauf der Berounka bei Beroun — Mittelbohmen. Zweite Hélfte April 1962.)
Tab. XVI: Photo 4. Lysimachia vulgaris: Die aus den Knospen an den Ausldufern entstehenden
verkiirzten Achsen des submersen Typs wurzeln ein und iberwintern unter dem Schutze einer
frisch abgelagerten Sedimentschicht. (Unterlauf der Berounka bei Srbsko — Mittelbohmen. Ende
November 1961.)
Photo 5. Primére Achsen von Phalaris arundinacea legen sich auf die schlammige Oberfliche des
blossgelegten Uferssaumes. Die sekundiren, auf den priméren Achsen angesetzten Auslaufer
wurzeln ein und werden selbstindig. (Berounka bei Srbsko — Mittelbohmen. Ende Juni 1962.)
Photo 6. Die oberirdischen Achsen von Convolvulus sepium durchwachsen die Oberfliche des
Substrates, verdicken sich sekundir, verzweigen sich und tberwintern der Funktion nach als
Wurzelstocke, wihrend der oberirdische Teil der Pflanzen abstirbt. (Unterlauf der Orlice bei
Tynisté — Nordostbohmen.)

Alle Abbildungen und Photographien stammen vom Verfasser.

Kritika a bibliografie

W. Szafer:
Ogélna geografia roslin
p. 1-—435, obr. 193. — Warszawa 1964.

Tato posledni kniha vyznamného polského botanika navazuje na predchazejici jeho dilo
.. Zarys ogélnej geografii roslin®’, jehoz 2. vydani z r. 1952 jsme v naSem casopise recensovali
(Preslia 1954, 26 : 110). Autor se pridrzel celkem beze zmény rozvrzeni latky, jakoz i jeji pro-
porcionality. Uvniti jednotlivych odstavea doslo vSak k mnoha zméném, sledujicim hlavné
zplesnéni a doplnéni drivéjsiho textu. Pridéna je nové velmi struéna kapitola o déjinach geo-
grafie rostlin (p. 13—14), déle vyklad o absolutni chronologii metodou isotoptu C* a O (p. 274
az 276) a struény nastin hlavnich momentu vyvoje vegetacnich pasem Neofytika (p. 292—302),
zv1asté pak obdobi terciéru. Vyrazné byla nova kniha obohacena o ¢ast ilustracni, kterd z ¢asti
byla prepracovana a doplnéna o radu novych fotografii, ale hlavné vhodnych mapovych na-
kresu. Obohaceny je i obsahly souhrn hlavni literatury (z nasich povéleénych autoru je pri-
pomenut pouze S. HEsNY, 1960).

Jinak informace, uverejnéné o ,,Zarysu'* v citované recensi plati v plné mire i pro toto reno-
vované vydani. Ctenai tam najde i doporueni k vydéni piekladu, nebot jak je tam psano
,, . . . neni nadé¢je, Zze by podobné dilo bylo u nas napsano‘‘. Dluzno informovat, ze tehdy byl
davod k vydéani prekladu, byla i kvalifikovand piekladatelka, ale nebylo pochopeni. Naslo by
se dnes? Je zajimavé, ze ,,Zarys' byl prelozen do rustiny a vysel tak v SSSR (1956) a jak se
novéji doviddme, vysel i prelozen do ¢instiny.

R. Hendrych
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