PRESLTA 1957
29 :349—368

Slavomil He jny :
Ein Beitrag zur 6kologischen Gliederung der Makrophyten
der tschechoslowakischen Niederungsgewisser

Die Lebensformen in Hinblick auf die Anpassung der Arten an das Wasser-
milicu und das Wasserregime wurden von verschiedenen Gesichtspunkten
behandelt. Es wurden in groben Umrissen die Verhiltnisse des Wasserhaushalts
der Pflanzen bestimmt und sie wurden auf dieser Grundlage in Hygro-, Meso-
und Xerophyten mit ihren einzelnen Untergruppen eingeteilt. Jede dieser
jruppen enthilt eine grosse Zahl von Arten, die sich oft sehr stark voneinander
unterscheiden (Sennikov 1938, 444—445 1953, 234 —236).

Iversen (1934) versuchte die Klassifizierung der Lebensformen experimentell zu belegen.
Er stellte ziemlich grosse Gruppen auf, die oft unterschiedliche Arten enthalten. Aber der Weg,
den dieser Autor eingeschlagen hat, ist fruchtbar, denn er ist einerseits bemiiht, die einzelnen
Arten in ihrer Beziehung zum Wasserhaushalt der Pflanze zu priifen, andererseits versucht er das
Spektrum der Lebensformen in den Zonosen festzustellen.

In der skandinavischen Literatur bildeten die topographisch-okologischen Verhiltnisse
der Seen den Ausgangspunkt des Studiums der Lebensformen. So wurde ein System der Lebens-
formen der Makrophyten geschaffen und gleichzeitig entstand eine Klassifikation der Vegetations-
zonen in den Seen. Die Grundlage zu dieser Auffassung wurde von Sernander (1912)
geschaffen und von Neumann (1920, 1925, 1928), Thunmark (1931), Du Rietz
(1922), Vaarama (1938) weiter vertieft. Dieses hydrographisch-6kologische System wurde
spiter von Du Rietz (1939) kritisiert, welcher es als hydrographisches System bezeichnete
und seine modifizierte Klassifikation als biologische betrachtete.

Einen anderen Weg schlug Luthexr (1949, 1950) ein, welcher die Lebensformen der
echten Hydrophyten auf Grund der Befestigung der Arten am Substrat in den finnischen bracki-
schen Gewiissern, wo Kbbe und Flut eine entscheidende 6kologische Rolle spielen, klassifizierte.
Sein System beschriankt sich vorldufig auf einen kleinen Teil der Gewiisser und nur auf die Hydro-
phyten. Cinzerling (1938) unterscheidet die Biomorphen in Hinsicht auf ihre Ernidhrung
nur bei den Torfmoorarten. Bogdanovskaja-Gijenef (1947) bearbeitet die oko-
genetischen Gruppen der Torfmoorarten vom Standpunkt der Fyloconogenesis, was in grossem
Masse der Keller’'schen Auffassung der Biomorphen (Keller 1933, 1938) entspricht, welcher
die Lebensformen als ein historisch bedingtes System okologischer Anpassungen betrachtet.
Auch Kultiassov (1950) behilt im Grunde diese Auffassung bei. In einer zusammen-
fassenden Studie analysiert er die bisher in der Literatur beschriebenen Systeme und weist auf
ihre positiven und negativen Seiten hin. Er schiitzt in methodischer Hinsicht die von Keller
eingefiithrte Analyse sehr hoch ein und definiert die Lebensform als ,,Gruppe von Pflanzen, die die
gleichen historisch bedingten Anpassungen an die Kxistenzbedingungen ausbilden, mit deren
Hilfe sich diese Pflanzen am Leben erhalten und sich durch Vermehrung entwickeln (1. c. 8. 258).
Der Autor zeigt, dass auf diese Weise der Begriff der Lebensform um den geographischen und
historisch-genetischen Faktor bereichert wird. Nur so ergeben sich aus der 6kologisch-morpho-
logischen Analyse des Soma der Pflanze auf historisch-genetischer Grundlage die Einheiten,
das System und die Klassifikation der Lebensformen.

So eine Analyse der einzelnen Arten erfordert sehr prézise, langfristige Experimente an
breitem Material von verschiedenen Standorten. Gleichzeitig ist die Kenntnis des palidonto-
logischen Materials notwendig, was vorldufig nur ziemlich seiten der Fall ist. Diese Richtung
schlagen in der letzten Zeit die Arbeiten der Serebrjakov'schen Schule ein. Sehr dhnlich
ist auch die kritische Analyse der Arten in der zusammenfassenden Arbeit von Scharfetter
(1953).

Bei Arbeiten dieser Art muss unterschieden werden, in welchem Masse die Lebensformen
vom Standpunkt des Coenosenspektrums analysiert werden, was die Grundlage fiir geobotanische
Arbeiten bildet, und in welchem Masse die Okogenesis der Art und der Charakter der heutigen
Anpassungen an die #dusseren Bedingungen verfolgt werden (,,6kologische Etappen‘ im Sinne
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von Tarakanov 1950, ,,Entwicklungstypus im Sinne von Sachov 1952). Meiner Auf-
fassung entspricht die Charakteristik der Lebensformen von Sennikov (1953), bei der die
Beziehung zur selben Lebensform denselben Weg und dieselbe Art der Anpassung der Pflanzen
an ihr Lebensmilieu bezeichnet. Gleichzeitig unterstreicht dieser Autor den taxonomischen Wert
der Lebensformen, die er als systematische Einheiten der Okologie auffasst. Noch besser driickt
dies A kim o v (1954) aus: ,,Die Spektren der Lebensformen der Biocoenosen stellen Indikatoren
des Milieus dar und ermoglichen es, seinen Einfluss auf die Struktur der Coenose zu bestimmen*’,
In diesem Fall ist es notwendig, die Lebensbedingungen der einzelnen Gruppen von Arten in den
gegehenen Biotopen der Gewiisser zu bestimmen. Als zweite Etappe der Arbeit, welche bei der
griindlicheren Analyse der einzelnen Arten in den verschiedenen Gewiissertypen und Biotopen
eingeschlagen werden muss, betrachte ich eine griindlichere Analyse der Arten auf experimenteller
Basis und vom Standpunkt ihrer Okogenesis.

Ich bestimme die 6kologischen Gruppen der Biomorphen der Arten so,
dass die Beziehung der Art zum Wassermilieu in Hinblick auf die einzelnen
Phasen und Etappen, welche sie wiahrend einer oder mehrerer Vegetations-

perioden durchlauft, als Ganzes ausgedriickt wird.

Das Wasserregime vereint zwar die Ansichten der obgenannten Forscher,
die sich mit der Klassifikation der Arten in den Gewissern befassen, aber
zwischen den einzelnen Arbeiten bestehen deutliche Unterschiede, welche
die Heterogenitit der wichtigsten 6kologischen Momente bei den Schwankun-
gen des Wasserspiegels betreffen.

Bei der Bewegung des Wassers am Meeresstrand bilden der Druck, die
Geschwindigkeit und Intensitit von Ebbe und Flut, die Intensitat der Wasser-
erosion, die Dauer der Perioden ohne Wasser,etc. die Hauptfaktoren. Bei der
Bewegung des Wassers in den Seen wird der Rhytmus der Wasserschicht
deutlich. Er fithrt aber nicht zur Verseichtung grosserer Flichen und zu aus-
geprigten Unterschieden der Schwankungen des Wasserstandes. Hier kommt es
innerhalb von kurzen zeitlichen Intervallen zu keiner weitgehenden Knt-
blossung von Fliachen, die vorher lange Zeit iiberschwemmt waren.

Hingegen weist die Bewegung des Wassers in Uberschwemmungsgebieten
einen deutlichen Rhythmus im Schwanken des Wasserstandes wihrend der
Vegetationsperiode auf. In Strombetten fithrt dies zur deutlichen Ausbildung
von Uferterrassen, bei stagnierenden Gewissern zu einer deutlich fort-
schreitenden Verseichtung bis zum Austrocknen. Ahnlich ist die Bewegung
des Wassers auch in kiinstlichen Bassins, d. h. bei uns in den Teichen und auf
den Reisfeldern. Die Schwankungen entbehren aber hier die Regelméssigkeit,
welche fiir die Uberschwemmungsgebiete chrakteristisch ist. Die wichtigste
Rolle spielt hier die Regulation des Wasserstandes durch den Menschen. Diese
Regulation hat aber Vieles mit den natiirlichen Gewéissern gemeinsam. Durch
Winterung oder Sommerung der Bassing kommt es in regelmissigen Etappen
zum Ausfrieren oder Austrocknen. Dies wirkt sich aber nicht storend auf die
Zusammensetzung der Coenosen aus, sondern bedingt im Gegenteil ihre spezi-
fische Zusammensetzung und weitere Entwicklung. Die einzelnen Arten,
welche Komponenten der hier auftretenden, durch die Kingriffe des Menschen
langfristig regulierten Coenosen bilden, sind an starke Schwankungen des
Wasserstandes und an eine periodische Entblossung der Standorte angepasst.
Zum Unterschied von den Bedingungen in den eustatischen Gewissern
erfordert das spezifische Geprige der Coenosen in astatischen Gewissern eine
grosse Anpassung in kiirzeren Zeitabschnitten und auch eine grossere An-
passungsfihigkeit der einzelnen -Arten. Deshalb muss das System dieser
okologischen Anpassungen die Arten vom Wasserspiegel bis zur Grenze der
Uberflutung in  den Uberschwemmungsgebieten und Teichen umfassen.
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Ich unterscheide daher die einzelnen okologischen Gruppen der Bio-
morphen nach ihrer Anpassungsfihigkeit an die Schwankungen des Wasser-
spiegels. Neu fithre ich den Begriff der Okophase als zeltwelhgcq Lebens-
milicu ein, in welchem ein bestimmter 6kologischer Faktor (in unserem Falle
das Wasser) eine besondere Rolle spielts Dieser Faktor bestimmt die Anpassung
der Arten im Hinblick auf das vorhergehende zeitweilige Lebensmilieu.

Die Okoetappe ist ein Lebensmilieu, welches durch eine gewisse
Folge von Gkophasen wihrend einer oder mehrerer Vegetationsperioden
charaliterisiort wird und die Folge bestimmter Gruppen von Biomorphen
in den Coenosen deg Bassins oder Wassersvstems beeinflusst.

Der Okozvklus ist ein Lebensmilieu, in welchem die einzelnen Oko-
etappen, die mehrere Vegetationsperioden lang dauvern und fiir ein bestimmtes
Bassin mfmh(h sind, miteinander abwechseln. Diese Folge von Okoetappen
withrend des Okozvklus bewirkt das Vorherrschen bestimmter Gruppen von
Biomorphen in den Coenosen eines bestimmten Bassins oder Wassersystems,
wobel die am meisten angepassten Arten zu den Hauptkomponenten der Coe-
nosen wurden und die Arten, deren Lebensrhythmus an weniger langdauernde
Okophasen angepasst ist, die ungiinstigen Okophasen im Zustand der Anabiose
itherdauern. Diese Fihigkeit, ungiinstige Bedingungen im Zustand der Ana-
biose zu iitherdauern, kann stark reduziert werden, wenn die unterschiedlichen
Okoetappen linger dauern als die Zeitspanne, an welche sich die betreffenden
Arten und die von ihnen gebildeten 6kologischen Gruppen in einem bestimmten
Wassergebiet angepasst haben.

Der Okozyklus wird bei Uberschwemmungsgewiissern durch das Intervall
in welches das Maximum und Minimum des Wasserstandes im Spatsommer
" fillt, bestimmt. Er ist hier also unregelmissig. In Teichen ist der Okozyklus
regelmiissig, wird durch den wirtschaftlichen Turnus bestimmt und nur teil-
weise durch die Niederschlige oder eine Verinderung des Wasserstandes
in den Zufliissen beeinflusst. Auf den Reisfeldern entspricht der Okozyklus
der Zeit, withrend welcher Reis gebaut und das Feld bewéssert wird.

Vorliufig unterscheide ich folgende Okophasen:

1. Die Hvdrophase ist ein Milieu mit hohem Wasserstand,
welches die Anpassung von vollstiandig an die Hydrophase gebundenen Arten
ermoglicht. Wenn sie nur kurze Zeit dauert, gestattet sie die Existenz von
nicht vollstéindig an diese Bedingungen angepassten Arten. Hier wirken
folgende okologm he Faktoren: der hydrostatische Druack, horizontale oder
vertikale Wasserstrome, die Menge der vorhandenen Gase und Nihrstoffe,
die Durchsichtigkeit des Wassers, die Geschwindigkeit seiner KErwirmung und
das Kindringen des Lichtes. Von den biotischen Faktoren sind am wichtigsten
die ]ichte der Population von Hydrobionten, besonders Fischen, Wasser-
vogeln und Nagetieren. Die Arten sind an diese Okophase Wutgehend angepasst,
ihre Plastizitit ist aber sehr beschrinkt. Sie ist umso enger, je kleiner der
Kontakt der Arten mit der Atmosphére ist und umso breiter, je grisser dieser
ist. Bei Gewissern mit rascher und veridnderlicher Stromung ist die Hydro-
sphiive wiahrend der ganzen Vegetationsperiode an das Flussbett gebunden
und die Makrophyten werden vor allem durch die Intensitit der Stromung
und die Durchsichtigkeit des Wassers beeinflusst. Im System der Uber-
schwemmungsgewisser ist sie auf die tiefsten Stellen der alten Flussbetten
gebunden, an allen anderen Stellen hat sie nur temporaren Charakter. Bei den
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Teichen wird ihre Dauer vom Bewirtschaftungssystem bestimmt. Auf den
Reisteldern spielt sie nur zeitweilig in den Bewisserungskaniilen eine Rolle.

Dielitorale Phase istdas Milieu einer seichten Wasserschicht,
welche die Anpassung mehrjihriger Arten gestattet, die an ein Leben sowohl
in der Hydrosphire, als auch in der Atmosphéire gebunden sind und zu ihrer
vollkommenen Entwicklung das Aufeinanderfolgen der einzelnen Okophasen
erfordern. Dauert diese Phase nur eine kurze Zeit, so ermoglicht sie die volle
Anpassung von Arten mit einer kiirzeren Vegetationsperiode, welche sich
in dieser Okophase am besten entwickeln. Die wichtigsten Faktoren sind hier
ein niedriger hydrostatischer Druck, grosse lemperatursohwankungen Kin-
dringen des Lichtes bis auf den Grund. Weniger wirkt sich der Gehalt von
Gasen und die Stromung aus. Die Arten sind an diese Okophaae weitgehend
angepasst, wobei die Anpagsung recht mannigfaltig ist und eine grossere Zahl
von Arten betrifft, als dies bei der vorhergehenden Okophase der Fall war.
Die litorale Phase hat in den ()koetappen bei allen Typen von Uberschwem-
mungsgewissern und Teichen eine grosse Bedeutung, am wichtigsten ist sie
aber fiir die Entwicklung der Vegetation der Reisfelder.

3. Die limose Phase ist ein Milieu ohne Wasserschicht, deren
Boden noch vollstindig mit Wasser gesittigt ist. Sie ermoglicht einer kleinen
Anzahl von Arten, deren Lebenszyklus vor allem an die Dauer dieser Okophase
gebunden ist, sich vollstindig anzupassen. Als Hauptfaktoren wirken hier
ein grosser Wassergehalt des Bodens, ein grosser Feuchtigkeitsgehalt in der
Luftschicht iiber dem Boden,ein starkes Erwirmungsvermogen des Bodens
und sein rasches Gefrieren im Winter. Diese Okophase tritt in Bassins aller
Tvpon und auf entblossten Ufern der Fliisse auf. Grosse Flichen nimmt sie
nur in periodischen Gewéssern der Uberschwcmmnngsaebmte und besonders
am Grund von Teichen, deren Wasser abgeleitet wurde, ein. Sie ist auch fur
die Reisfelder sehr wichtig, denn je linger sie dauert, umso bessere KExistenz-
bedingungen finden listige, einjéahrige Unkriuter.

4, Die terrestrische Phase ist ein Milieu, in welchem das
Wasserregime des Bodens als Hauptfaktor auftritt. Die Bodenoberfliche
trocknet allméhlich aus und bildet zuletzt oft ein System von Polygonboden.
Die vorherrschenden ckologischen Faktoren sind hier das allmihliche Sinken
des Grundwassers bei ansteigender Durchliiftung des Bodens und rasche
Temperaturschwankungen. Diese Okophase ermoglicht einer grossen Anzahl
von Arten, welche zum grossten Teil nicht mehr zu den stéindigen Komponenten
der Vegetation der Bassins gehoren, sich vollkommen anzupassen. Die Dauer
und der Verlauf dieser Phase stellen gleichzeitig ein Kriterium fiir die Moglich-
keit der weiteren Existenz von Arten der Bassins dar, welche diese Phase
im vegetativen Zustand oder im Zustand der Anabiose iiberdauern.

Die einzelnen Okophasen bedeuten in den Bedingungen der Wasser-
bassins bestimmte kritische Ktappen fir die Entwicklung der einzelnen
okologischen Gruppen. Der Ubergang einer Okophase zur anderen kann aber
nur dann einen kritischen Punkt bedeuten, wenn diese Verinderungen wieder-
holt erfolgen und eine bestimmte Dauer haben. Diese wiederholten Verinde-
rungen des Milieus konnen also als qualitative Verianderungen, welche die
Anpassung der Arten bedingen, gewertet werden. Wenn man aber den Verlauf
und die Folge der Okophasen in einer Okoetappe oder der Okoetappen in einem
Okozyklus nur in groben Umrissen verfolgt, ohne die Dauer der Okophase
und ihren Rhythmus in Betracht zu ziehen, kann man zu irrigen Schliissen
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gelangen. Auch die einzelnen rhythmischen Wiederholungen haben einen sehr
veranderlichen Verlauf, wodurch einerseits die grosse Anpassungsmoglich-
keit bestimmter Gruppen (der euryphasen), andererseits die grosse Moglichkeit
der Elimination anderer Gruppen (der stenophasen) und die daraus folgende
grosse Mannigfaltigkeit der ganzen Gruppierung der Phytocoenosen erklirt
werden kann. Dies kann bei einer formalen Bewertung falsch interpretiert
werden.

Es ist selbstverstindlich, dass die Okophase nicht auf die Arten im Bassin
als Ganzes einwirkt, sondern an den einzelnen Standorten (Okotopen), an wel-
chen die Schwankungen des Wasserstandes und daher auch die Okophase
verschieden verlaufen. Bedeutet dies, dass auch diese Klassifikation hydro-
graphisch ist und sich auf die topographischen Komponenten der Gewisser
stiitzt 2 Der Unterschied besteht darin, dass bei Teichen sowie auf den Reis-
feldern und in den Gewissern der Uberschwemmungsgebiete eine bedeutend
mannigfaltigere Bewegung der Okophasen auf viel grosseren Flichen zustande
kommt, als dies bei den Seen, fiir welche die obgenannte Klassifikation auf-
gestellt wurde, der Fall ist, so dass es notwendig wird, beide Prinzipe zu ver-
einigen. l8s ist natiirlich, dass in bestimmten Fillen das Mikrorelief des
Gewissers einen ausgeprigten Einfluss ausiibt (allméhliches Sinken des
Wassers, so dass ein bestimmter Teil des Bassing allméhlich entblosst wird),
in anderen Fillen hat wieder die Folge der Okophasen (rasches Absinken des
Wassers, eine langdauernde wasserlose Etappe auf der ganzen Fliche des
Bassins) einen grosseren Kinfluss. Es war deshalb notwendig das herkomm-
lichste okologisch-hydrographische Prinzip zu verlassen, weil es in unseren
Bedingungen nicht das Wesen der durch den schwankenden Wasserstand
hervorgerufenen Verianderungen der Formenbildung der Makrophyten-
vegetation zum Ausdruck bringt. Nur ein langdauerndes Studium von
grosseren und mannigfaltigeren Gewissern kann zeigen, wie verschiedene
Arten in bestimmten Gebieten ganz anders gedeihen als in anderen, so dass
ihre Verinderlichkeit den Rahmen der Gruppen, unter welchen sie angefiihrt
sind, iiberschreitet (Cyperus fuscus, Caltha palustris). In anderen Fillen sind
sie imstande, in demselben Gebiet ganz verschiedene Okomorphosen, welche
sowohl an ein Leben innerhalb, wie auch ausserhalb der Gewisser gebunden
sind, zu bilden (Arten aus der Gruppe der Trichohygrophyten, Polygonum
amphibium, Stachys palustris usw.).

Die Benennung der Gruppe HKuhydatophyten wurde von Poplav-
skaja (1938, S. 36—37) iibernommen. Diese Autorin teilt die Wasser-
pflanzen nach ihrem Entwicklungscharakter in folgende Gruppen ein:

1. Echte Hydatophyten — untergetauchte Wasserpflanzen. Wachstum und Entwicklung
gehen nur im Wasser vor sich. Chara, Nitella, Ceratophyllum, Najas.

2. Untergetauchte Aerohydatophyten. Bei diesen Pflanzen geht das Wachstum im Wasser
vor sich, aber die Bliiten erheben sich iiber den Wasserspiegel und die Bestdubung erfolgt an der
Luft. Potamogeton spez., Myriophyllum spicatum, Utricularia u. a.

3. Schwimmende Aerohydatophyten. Die Blitter und Sprosse sind teilweise untergetaucht,
teilweise schwimmen sie an der Oberfliche. Die Bestidubung erfolgt iiber dem Wasser. Nuphar,
Nymphaea.

4. Hydrophyten. Pflanzen, welche zum kleineren Teil untergetaucht sind, zum grosseren
Teile befinden sie sich an der Luft. Carex, Phragmites, Heleocharis.

Die Autorin bemerkt zu dieser Einteilung folgendes: ,,Die oben angefithrten Merkmale
der Wassorpﬂanmn konnen sich stark verédndern, besonders wenn sich die Tiefe des DBassins
und der Grad seines Austrocknens veridndern. Deshalb konnen wir bei der Mehrzahl der Arten
der Wasserpflanzen eine ganze Reihe durch den Charakter des Bassins bestimmter &kologischer
Formen feststellen, welche an bestimmte Eigenschaften des Wassermilieus angepasst sind
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(1. . 8. 39). Die Autorin kam aber nicht mehr dazu, die 6kologischen Gruppen nach diesen Ver-
dnderungen zu charakterisieren.

Sennikov (1953, S. 234 — 235) hiilt sich im Ganzen an die Klassifizierung von Popla v-
s k a ja, modifiziert aber die einzelnen Gruppen durch eine grossere Anzahl von Untergruppen,
in denen aber meiner Meinung nach die Definition der Gruppen, wie sie von Poplavskaja
aufgestellt wurden, verloren geht. Der Autor reiht in die Gruppe der im Wasser untergetauchten
Pflanzen einerseits nicht im Boden wurzelnde, pleustophytische Arten, andererseits im Boden
wurzelnde untergetauchte Arten, wie Myriophyllum, Potamogeton, Subularia, Litorella, Callitriche
autumnalis, ein. Nach meiner Meinung sind diese Arten okologisch heterogener als die, welche
Poplavskaja definierte.

Auch die Gruppe der mit Schwimmblittern ausgestatteten Arten, welche Sennikov
teilweise mit den schwimmenden Aerohydatophyten von Poplavskaja identifiziert,
teilt er in die Untergruppe der schwimmenden, nicht im Boden wurzelnden Arten und die der
schwimmenden, im Boden wurzelnden Arten ein.

Schimper-Faber (1935, 11 : 1500—1501) unterscheidet folgende 6kologische Typen

der Wasserpflanzen:

1. Der Isoetes-Typus. Im Boden wurzelnde, villig untergetauchte Rosettenpflanzen, mit
meist zylindrischen Blittern. 2. Der Nymphaea-Hippuris-Typus. Im Boden wurzelnde Pflanzen,
die durch langgestielte Bldatter oder durch lange Sprosse die Oberfliche des Wassers erreichen
und sich dann teilweise in der Luft befinden. 3. Der Najas-Typus. Im Boden wurzelnde oder
freischwebende, vollig untergetauchte Pflanzen, mit langen, flutenden Sprossen. 4. Der Hydro-
charis-Typus. Freischwimmende Pflanzen mit kurzen Sprossen, teils ganz submers (Lemna
trisulca, Riccia fluitans), halbsubmers (Stratiotes), zum grossten Teil an der Oberfliche schwim-
mend (Salvinia), zum grossten Teil emers (Hydrocharis). 5. Der Podostemon-Typus. An Steinen
befestigte submerse Gewichse stromender Gewésser.

Diese Klassifikation ist der von Du Rietz sehr dhnlich. Du Rietz (1923, 1930)
unterscheidet in der Grundform der Aquiherbiden folgende Untergruppen:

1. Die Nymphaeiden, mit auf dem Wasserspiegel schwimmenden Bléttern, die Wasserschicht
durchwachsenden Stiammen (manchmal auch mit submersen Blittern) und im Boden aus-
gebreiteten Wurzelsystemen. 2. Die Klodeiden, deren Assimilationssysteme sich vom Boden bis
zur Nihe des Wasserspiegels ausbreiten, ohne Schwimmblétter zu entwickeln, und die im Boden
wurzeln oder teilweise losgerissen fortleben. 3. Die Lemniden. An der Oberfliche schwimmende
Arten (Limnopleuston im Sinne von Thunmark 1931).

Iversen (1936) stellt sich etwas kritischer zu dieser einheitlichen Gruppe der Aqui-
herbiden, welche er als Limnophyten bezeichnet. Nach seiner Meinung koénnen die Arten dieser
Gruppe auch Landformen bilden, sind aber dann in den vegetativen und reproduktiven Teilen
reduziert. Kr behiilt die Untergruppen von Du Rietz bei. Er behauptet aber, dassdie Nym-
phaeiden und Lemniden als Amphiphyten aufgefasst werden konnen, weil ihre Assimilationsorgane
der Luft und dem Wasser angepasst sind. Die Isoetiden haben seiner Meinung nachBeziehungen
zu der Gruppe der ,,Zwergamphiphyten'’. Trotzdem beliisst er sie in der Gruppe der Limnophyten,
so dass sich seine Klassifikation von der Du Rietz'schen in dieser Hinsicht nicht grund-
sitzlich unterscheidet.

Vaarama (1938) unterscheidet eine einzige Gruppe der Hydrophyten mit untergetauchten
und schwimmenden Blédttern (,,Schwimm- und Wasserblattkrautschicht®), weil seiner Meinung
nach ,,die Schwimmblitter bei diesen Pflanzen keine physiologische Notwendigkeit reprisen-
tieren (1. v. S. 78). Die weitere Klassifikation dieser Gruppe beruht auf dem Sinken der Ufer.
Hierbei unterscheidet der Autor die kleinen Einheiten (,,Lebensform-Teilbestand‘) auf Grund
ihres morphologischen Charakters: ,,Seerosenartige, Wasserknoterichartige, Bandblittrige'
(l.c. S. 124—148).

Luther (1949) unterscheidet bei den Hydrophyten die Haptophyten (Pflanzen die sich
dem Substrat angepresst haben oder ginzlich in dasselbe eingesenkt sind), die Rhizophyten
(die sich mit den Organen in feinem Boden befestigen), und die Pleustophyten (die an der Ober-
fliche schwimmenden, im Wasser schwebenden, am Boden lose liegenden oder im Schlamm ohne
besonders ausgebildete Befestigungsorgane lose verankerten Pflanzen).

Meine Auffassung der Kuhydatophyten deckt sich mit der Auffassung der
echten Hydatophyten von Poplavskaja. Diese Auffassung ist enger,
als bei Sennikov und unterscheidet sich von der Definition von P o-
plavskaja dadurch, das sie im Sinne einer Adaptation an die angefiihrten
Okophasen aufgefasst werden. Die Gruppe der Hydatoaerophyten fasse ich
anders auf, als Poplavskaja und Sennikov. Die Autorin unter-
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scheidet eigentlich zwei Gruppen, untergetauchte Aerohydatophyten, bei
welchen nur die Reproduktionsorgane aus dem Wasser hervorragen und deren
Bestaubung an der Luft verliuft, und untergetauchte Aerohydatophyten, bei
welchen die Pflanzen auch durch die Schwimmblitter mit der Luft in Kontakt
stehen. Wenn auch die Luft fiir die Bestéiubung sicher wichtig ist, halte ich
doch die Beziehung der Gruppe zur gegebenen ()k()phaqo fiir ein wichtigeres
Merkmal. Deshalb habe ich mich zur Unterscheidung eines anderen Termins -
Hydatoaerophyten - bedient, wodurch unterstrichen werden soll, welche Wichtig-
keit, der Kinfluss des Lebens der Arter im Zustand der terrestrischen Oko-
morphosen hat. Ich fasse also die Huhydatophyten und Hydatoaerophyten als
selbststindige Gruppen auf, weil die Anpassung der Pflanzen an das atmo-
sphéiirische Milieu schon einen hoéheren Typus der Anpassung der ganzen
Struktur der Pflanzen an ein Leben in der Luft bedeutet.

Das Verhiltnis der Pleustophyten zu den Hydatophyten: Es bleibt fraglich,
ob die Pleustophyten, so wie sie von Luther (1949) definiert wurden,
als selbstindige Gruppe aufgefasst werden sollen. Diese Gruppe zeichnet sich
durch folgende Merkmale aus:

a) Die Arten sind withrend des grossten Teiles der Vegetationsperiode
an die Wasseroberfliche gebunden. Sie beziehen ihre Nihrstoffe vom Wasser-
spiegel und aus tieferen Wasserschichten. Mit der Gruppe der Hydatoaerophyten
haben sie besonders die Fihigkeit, die limose und teilweise auch die terrestrische
Okophase zu iiberdauern, gemeinsam.

b) Das Leben der Arten ist an das Wasser gebunden, es besteht kein
Kontakt mit der Luft oder dieser ist von sehr kurzer Dauer. Mit der Gruppe
der Kuhydatophyten haben sie die Unfihigkeit, die limose und terrestrische
Okophase zu iiberdauern, gemeinsam.

Die Pleustophyten sind also weder fiir ein Leben im Wasser noch fiir eine
Existenz an der Luft spezialisiert, ihr wichtigstes Merkmal ist eine starke
Reduktion einiger ihrer Organe, besonders des Wurzelsystems, welches nicht
im Boden verankert ist und daher minimale Beziehungen zum Grund aufweist.
Ihr eigentliches Lebensmilien ist das Wasser. Unterzieht man aber auch dieses
Merkmal einer Kritik, so zeigt es sich, dass sich bei schwimmenden Pleusto-
phyten. vom Typus Lemna minor beim Ubergang zur limosen und terrestrischen
Okophase die Wurzeln im Boden verankern. Wenn man die Pleustophyten
im Sinne von Luther (1949) charakterisiert, erhilt man eine ganze Skala
von Ubergingen. Hier findet man Pflanzen mit schwimmenden bis ganz unter-
getauchten Sprossen, mit Reproduktionsorganen, welche sich an der Ober-
fliche des Wassers befinden oder in die Luft ragen, mit einem Wurzelsystem,
das sich dicht unter dem Wasserspiegel ausbreitet, bis fast an den Grund reicht
oder in den oberen Schichten des Schlammes verankert ist. Deshalb teilt
Luther (l.c. 11, 12) die Pleustophyten in drei Untergruppen ein. In meiner
Klassifikation haben die Pleustophyten aber keine so ausgeprigte Beziehung
zu den einzelnen Okophasen, um die Aufstellung einer schirfer umgrenzten
Gruppe zu erfordern. Die Pleustophyten stellen in Hinsicht auf ihre Entwicklung
eine abgeleitete Gruppe dar, welche die stirkste Reduktion der Organe erreicht
hat. Gleichzeitig schliessen sie sich aber durch eine Reihe von Ubergingen
an die von mir angefithrten Gruppen an.

Fiir die weiteren Gruppen fasse ich die Angaben aus der Literatur nur sehr
kurz zusammen, weil sie neu definiert sind. Die in die Gruppen der FKuochtho-
phyten, Hydroochthophyten, Ochthohydrophyten, Uliginosophyten eingereihten
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Arten werden in der Literatur meist zu grosseren Kliassifikationseinheiten
zusammengefasst. Poplavskaja (19338) fithrt sie unter dem Namen
Hydrophyten an, Schimper u. Faber (1935) reiht sie in die grosse
Gruppe der semiaquatischen Arten ein. Iversen (1936) unterscheidet
zwei Gruppen, die Telmatophyten und die Amphiphyten. Beide enthalten
Arten, welche ich in alle Gruppen ausser den Hydatophyten und Pelochtho-
phyten eingereiht habe.

Die Ubersicht der angefiihrten Gruppen zeigt, dass bestimmte Gruppen
nur in einer kleinen Anzahl von Okophasen existieren kinnen, wihrend andere
eine viel grossere Zahl von ()koph&sen tiberdauern kiénnen.

Danach unterscheideich: 1. Die euryphasen Gruppen, welche
an eine grosse Zahl von Okophasen angepasst sind. Hierher gehoren die
Ochthohydrophyten, Euoc ktbopbg/ten, Uliginosophylen und  Trichohydrophy-
ten. 2. Die mesophasen Gruppen, welche an eine oder zwei
Okophasen vollkommen angepasst sind, aber auch in anderen Okophasen
existieren konnen (Hydatoaerophyten, Hydroochthophyten, Pelochthotherophyten
und T'enagophyten).3. Die stenophasen Gruppen, deren Existenz
nur in einer beschriinkten Anzahl von Okophasen maoglich ist (Euhydatophyten
und Pelochthophyten ).

Die Arten der euryphasen Gruppen haben eine grosse tkologische Plasti-
zitit und treten daher in den verschiedensten Phytocoenosen auf. Die Arten
der stenophasen Gruppe haben eine eng begrenzte Anpassungsfihigkeit.
Charakteristisch ist bei ihnen die Periodizitit ihres Auftretens und:eine kurze
Vegetationsperiode. Sie kommen in grosserem Masse nur in ganz bestimmten
Phytocoenosen vor.

Auf Grand des Verlaufes der gegebenen Okophasen und der Funktion
der einzelnen Arten in unseren Gewissern unterscheide ich folgende 6kologische
Gruppen der Biomorphen:

Euhydatofyta

Die Arten sind an ein Leben im Wasser gebunden. Sie passen sich daher
nur an die Hydrophase und litorale Okophase an. In der limosen Okophase
stirbt die Mehrzahl der Arten rasch ab, nur eine geringe Anzahl mit tiefer
wurzelnden Rhizomen kann sich voriibergehend anpassen. Die Arten iiber-
leben nicht einmal das Anfangsstadium der terrestrischen Okophase. Assimila-
tion, Blithen und Reifen und auch die vegetative Vermehrung (durch Turionen)
gehen im Wasser oder dicht an seiner Oberfliche vor sich und es kommt nur
zu einem sehr beschrinkten Kontakt mit der Luftschicht iiber dem Wasser-
spiegel (Potamogeton-Arten, Anacharis canadensis, Utricularia-Arten). Dieses
Hervorragen der Reproduktionsorgane steht aber nicht in direkter Beziehung
mit der Fihigkeit, die Okophasen nach dem Ableiten des Wassers zu iiber-
leben. Das Wurzelsystem befindet sich entweder direkt in der Wasserschicht
an der Bodenoberfliche oder in tieferen Bodenschichten, aber nie tiefer als
10—15 em. Auf Grund der Empfindlichkeit fiir eine Verinderung der Oko-
phasen kann man folgende Untergruppen unterscheiden:

1. Arten, welche keine adaptiven Verdnderungen in der limosen O-phase ausbilden, sondern
absterben: Chara und Nitella sp., Najas marina L., Najas minor All., Anacharis canadensis
Planch., Potamogeton pusillus A. G r., P. trichoides Cham. et Schlechtd., P.aculi-
folius Liink, P. obtusifolius Mert. et Koch, P.crispus L., P. pectinatus L., Zannichellia

palustris L., Ceratophyllum demersum L., C. submersum L., Lemna trisulca .., Utricularia vul-
garis L.
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2. Arten, welche zeitweilig adaptive Verinderungen in der limosen ()-phase ausbilden,
deren oberirdische Teile aber zu Beginn der terrestrischen (Okophase absterben. Potamogeton
lucens L., P. perfoliatus L.

Auf Grund der Empfindlichkeit fiir die chemische Beschaffenheit des Wassers lassen
sich unterscheiden:

1. Arten aus salzarmen Gewissern: Potamogeton acutifolius.

2. Anspruchslogse Arten, welche in verhiltnismiissig salzarmen und auch in salzreicheren
sewiissern leben konnen: Anacharis canadensis, Potamogeton pusillus, P. trichoides, P. oblusi-
folius, P. lucens, Utricularia vulgaris.

3. Arten, die einen hoheren Salzgehalt des Wassers erfordern und besonders hhere Konzen-
trationen von Ca vertragen: Najas marina, N. mainor, Potamogeton perfoliatus, P. pectinatus,
Ceratophyllum demersum, Lemna trisulca.

4. Arten, welche auf einen erhohten Stickstoffgehalt des Wassers positiv reagieren: Potamo-
geton crispus, Zannichellia palustris.

Die Euhydatophyten kiénnen Néahrstoffe nur aus dem Wasser und den
oberen Schichten des Grundes, welche in enger Beziehung mit dem Chemismus
der Wasserschicht stehen, beziehen. Deshalb kénnen die einzelnen Arten sehr

rasch auf die spezifischen chemischen Bedingungen eines bestimmten Bassins
und auf ihre Veranderungen reagieren. Sie reagieren rasch und deutlich als
coenotische Komponenten bei Schwankungen des Wasserstandes und die
meisten Arten (die erste Untergruppe) treten periodisch auf und weisen grosse
Schwankungen in der Intensitit ihres Auftretens im selben Bassin im Laufe
der Jahre auf. Einerseits kann es zu ihrer raschen Akkumulation in den Coe-
nosen des Wasserspiegels kommen, andererseits konnen sie rasch zuriicktreten
und verschwinden oder bei Verinderungen des Rhythmus in Bassins auf-
treten, wo sie lange Jahre nicht gefunden wurden. Deshalb ist ihre genauere
Indikation in Hinsicht auf die chemische Beschaffenheit der Gewésser vor-
laufig noch sehr unvollstindig. Einen stindigeren coenotischen Charakter
haben die Arten der zweiten Untergruppe, welche ziemlich fest an ein bestimmtes
Bassin gebunden sind, Okomorphosen beim Ubergang der Hydrophase zur
litoralen ()kophase bilden und mnicht einmal durch extreme Lebensbedin-
gungen, wie zeitweiliges Austrocknen des Bassins oder Pfliigen des Grundes
gefihrdet werden. Iine vollkommene Anpassung wurde nur in Teichen
beobachtet. Als Ausnahme sei hier der Neophyt Anacharis canadensis an-
gefithrt, dessen Reaktion auf die chemische Beschaffenheit des Wassers und
dessen Periodizitit des Auftretens beim Prozesse der Besiedlung ziemlich
beschrinkt ist und sich erst spiter bemerkbar macht.

Weil bei den bei uns vorherrschenden Typen der Bassins die Hydrophase
vor allem durch eine Verminderung der Durchsichtigkeit und daher durch
schwichere Belichtung charakterisiert ist, kommt es bei den meisten Arten
zu einer Konzentration der Pflanzenmasse an der Oberfliche des Wassers,
so dass es nicht moglich ist, einzelne Untergruppen auf Grund der Ausbreitung
der Pflanzen in verschieden tiefen Wasserschichten zu unterscheiden. Vom
Standpunkt der adaptiven Verdnderungen stellt die Art der Nahrungs-
aufnahme den entscheidenden Faktor, der in Zukunft die Unterscheidung
der einzelnen Untergruppen auf Grund ihrer Erniahrung gestatten wird, dar.

Hydatoaerofyta

Die Arten sind an ein Leben im Wasser gebunden, stehen aber gleich-
zeitig mit der Luft in Kontakt. In der litoralen und limosen Okophase kommt
es zu deutlichen adaptiven Verianderungen, welche noch bis zur terrestrischen
Phase dauern. Die Assimilation geht sowohl im Wasser (bei untergetauchten



Blittern und Sprossen), als auch an der Grenze zwischen Wasser und Luft
vor sich. Hier kommt es auch meistens zum Blithen. Beim Reifen ziehen sich
die Reproduktionsorgane ins Wasser zuriick. Das Wurzelsystem dhnelt dem
der vorhergehenden Gruppe. Starker als bei den Kuhydatophyten ist das Auf-
treten von Pleustophyten und von Arten mit Rhizomen. Charakteristisch sind
die adaptiven Verinderungen in der limosen und teilweise terrestrischen
Okophase, welche dadurch bedingt sind, dass diese Arten auf Grund ihres
Kontaktes mit der Luft an der Wasseroberfliche besser an ein Leben an der
Luft_angepasst sind. Auf Grund der Empfindlichkeit fiir die Verinderung
der Okophasen lassen sich unterscheiden:

1. Arten, welche dauernde adaptive Verdnderungen nur in der limosen ()kop}mse ausbilden,
bei Eintritt der terrestrischen Okophase gehen sie zugrunde. In der limosen Okophase tritt das
Blithen meistens nicht ein (mit Ausnahme von Nymphaea). Hierher gehéren: Utricularia minor L.,
U. intermedia H a yne, U. Bremit Heer, Stratiotes aloides L., Hottonia palustris 1., Batra-
chium circinatum S pach., Lemna minor L., Spirodela polyrrhiza Schlechtd., Salvinia
natans A 1l., Riccia sp. aus dem Umkreise von R. fluitans, Ricciocarpus natans L., Azolla filicu-
loides Lam.

Als Ubergangsformen zu der nichsten Untergruppe kann man folgende Arten betrachten:
Myriophyllum spicatum 1., M. verticillatum 1., Trapa natans L.

2. Arten, welche dauernde adaptive Verinderungen in der limosen und terrestrischen
Okophase ausbilden (wenn das Grundwasser nicht tiefer als 15— 20 em sinkt): Das Blithen in der
limosen Phase ist selten. Nymphaea alba L., N. candida (1..) - Presl, Nuphar luteum S m.,
Nymphoides peltata (Gmel.)) Kuntze, Potamogeton natans li., P. gramineus L., P. alpinus
Balbis, P. Zizit Mert. et Koch, P. coloratus Vahl., Hydrocharis morsus ranae 1.

3. Arten, welche in der limosen und terrestrischen Okophase adaptive Verdnderungen aus-
bilden und in beiden dieser Okophasen zu blithen vermégen: Batrachium paucistamineum
Tausch., B.aguatile D um.

4. Arten, welche sich allen Okophasen durch adaptive Verinderungen anpassen, wobei

ihre Entwicklung nicht gestort wird. Polygonum amphibium L.

Auf Grund ihrer Empfindlichkeit fiir die chemische Beschaffenheit des
Wassers kann man unterscheiden:

1. Arten salzarmer Torfgewiisser: Utricularia minor, U. intermedia, U. ochroleuca, U. Bremii,
Potamogeton alpinus.

2. Anspruchslose, in salzreicheren Boden stéirker verbreitete Arten, die fiir den Gehalt
von Ca empfindlich sind: Hoitonia palustris, Stratiotes aloides, Trapa natans, Salvinia natans,
Riccia sp. (aus dem Umkreise von R. fluitans), Batrachium aquatile, Nymphaea candida, Riccio-
carpus natans.

3. Arten die einen hoheren Kalkgehalt erfordern oder vertragen: Nymphaea alba, Batrachium
circinatim, Batrachium  paucistaminewm, Nymphoides peltata, Potamogeton coloratus, Myrio-
phyllum verticillutum, Myriophyllum spicatum.

4. Auf einen hoheren Stickstoffgehalt positiv reagierende Arten: Lemna mainor, Spirodela
polyrrhiza.

Nur die Pleustophyten weisen in dieser Gruppe ein periodisches Vorkommen
auf, sonst ist das Auftreten der wurzelnden Arten und daher fuch die Bildung
der Phytocoenosen stetiger. Diese Gruppe unterscheidet sich also auch in
dieser Hinsicht von der vorhergehenden.

Hydroochthofyta
(Urspriinglich wurde diese Gruppe als IHydrolitoralofyta bezeichnet.)

Die Arten leben in der Hydrophase, in der sie meistens Okomorphosen
mit untergetauchten oder schwimmenden Organen bilden und sind vor allem
der litoralen Phase angepasst, in welcher sich die Luftblitter und blithenden
Sprosse bilden und hier kommt es auch zum Blithen. Die adaptiven Verinde-
rungen in der Hydro- und litoralen Phase sind gut ausgeprigt, auch sind
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die Arten an die limose und den Anfang der terrestrischen Phase ziemlich gut
angepasst. Die Keimung und die anféingliche Entwicklung geht in der litoralen
und limosen Phase vor sich, die geschlechtliche Reproduktion in der litoralen,
limosen und terrestrischen Phase, die Dissemination meistens in der limosen
oder terrestrischen Phase. Die Bestdubung geht meistens in der Luft vor sich,
und zwar wenn diese noch ziemlich feucht ist. Die vegetative Vermehrung ist
bei den mit Rhizomen versehenen Arten in der litoralen bis limosen Phase
intensiv, bei einigen Arten schreitet sie bis zur terrestrischen Phase fort.
Bei den Arten, die an der Basis verdickt sind, wird die vegetative Vermehrung
durch die intensive Dissemination ersetzt. Arten ohne Rhizome und Ver-
dickungen bilden einen Ubergang; in der litoralen Phase legen sie sich mit den
Sprossen an den Boden an und aus den Sprossen entwickeln sich neue Pflanzen.
Die terrestrische Phase iiberdauern die Arten bis zur Dissemination. Wihrend
des Steigens des Wassers im Sommer passen sich die Pflanzen den neuen
Lebensbedingungen durch Entwicklung von Luftwurzeln, ausgiebige Bildung
von Aerenchym durch aerodynamische Anschwellungen der Sprosse in der
Kontaktzone des Wasserspiegels an. Die Arten treten coenotisch selbstandig
in der litoralen bis limosen Phase auf. Thre 6kologische Amplitude ist ver-
hilltnisméassig beschriankt und ihre Lebensdauer kiirzer als bei den Ochthohydro-
phyten. Beim Steigen des Wassers im Spétsommer bilden sie gemeinsame
Coenosen mit den Arten aus den Gruppen der Hydatophyten und Tenago-
phyten. Fiir die meisten Arten dieser Gruppe ist ein durch ausgepriagte Schwan-
kungen des Wasserspiegels bedingtes Vorkommen charakteristisch.

Auf Grund der Amplitude der Anpassung finden wir folgende Unter-
schiede:

1. Arten, die in der litoralen Phase keimen, mit der Fihigkeit, in untergetauchter Form
die ganze Vegetationszeit, eventuell auch die ganze Okoetappe in der Hydro- und Litoralenphase
zu {iberdauern. Sie zeigen deutlich ausgeprigtere Hydrophytisation: Butomus wumbellatus L.,
Sagittaria sagittifolia L., Sparganium simplex Hud s. Die tiefsten Verdnderungen finden sich
bei der Art Alisma gramineum. Ahnlichen Charakter weisen auch Elatine alsinastrum und Hip-
puris vulgaris auf.

2. Arten, welche in der litoralen Okophase keimen, mit der Fihigkeit, in untergetauchter
Form nur einen Teil der \'egf‘t‘tti(msp(‘li()du zu iiberdauern, befinden sich wiahrend des grossten
Teiles ihrer Veget: \fl()llH])(‘llOd(‘ in der litoralen und limosen Okophase. Alisma phlntaqo -aqua-
tica L., A. lanceolatum W it h.

3. Arten, die in der limosen oder anfangs der terrestrischen Phase keimen. Sie sind nach
dem Keimen fihig, in Rosetten sowohl ein starkes Austrocknen, als auch einen erhéhten Wasser-
stand zu iiberdauern. Bei ihnen macht sich die Hygrophytisation deutlich bemerkbar. Rorippa
amphibia B e ss., Stwm latifolium L., Oenanthe aquatica P oir., O. fistulosa L.

4. Die mit Rhizomen versehenen Arten kénnen am besten grosse Schwankungen des Wasser-
standes ausniitzen. Die Erneuerung der Pflanzen aus den Rhizomen wiihrend der litoralen und
limosen Phase dauert aber noch bis zur terrestrischen Phase an. Die Keimung unter natiirlichen
Verhiiltnissen ist vorliufig noch wenig bekannt und bei uns relativ selten. Diese Arten weisen nur
eine geringe Mesophytisation auf. Heleocharis palustris (L) R. B r., Scirpus radicans Sechkuhr,
Schoenoplectus triqueter P all a, S. Tabernaemontani P alla, Bolboschoenus maritimus P alla,
Glyceria fluitans R. B r., Beckmannia eruciformis H o s t. Eine sehr wenig bekannte Art, welche
ich vorliufig in diese Gruppe einreihe, ist Schoenoplectus mucronatus P all a.

Aus dem Gesagten folgt, dass die einzelnen Arten sich den Okophasen
gegeniiber recht ver .schwdemu'tlg verhalten. Auf Grund eines sehr dhnlichen
Verhaltens gegeniiber der Folge der einzelnen Okophasen und besonders auf
Grund der coenotischen Verschiedenheiten der Arten fasse ich sie zu einer selb-
stindigen Gruppe zusammen, welche ein nitheres okologisches Studium
der einzelnen Arten erfordert.



Ochthohydrofyta
(Urspringlich von mir als Litoralohydrofyta bezeichnet.)

Arten, welche wihrend einer verhiltnisméssig kurzer Zeit (im Hoch-
wasserstand) in der Hydrophase und lange Zeit in der litoralen und limosen
Okophase leben. Die terrestrische Phase ist von verhiltnismissig kurzer Dauer.
Die Arten haben eine ausgepriigte Physiognomie, einen hohen Wuchs und
gewinnen leicht Raum mit Hilfe eines mit langen Rhizomen versehenen
Wurzelsystems. Auffallend ist besonders eine grosse Intensitit der Bildung
von Pflanzenmasse wihrend einer Vegetationsperiode. Die Arten beeinflussen
nicht nur die Kontaktzone und den kleinen iiber ihr liegenden Luftraum,
wie das bei den Hydroochthophyten der Fall ist, sondern sie breiten ihre
Assimilations- und Reproduktionsorgane ziemlich hoch iiber den Wasser-
spiegel aus, so dass sie den Luftraum viel stirker zu beeinflussen vermogen.
Die Bestaubung, Reife und Dissemination verlauft in dieser Luftschicht.
Die Assimilationstétigkeit ist in der Hydrophase meist von kurzer Dauer und
verliuft hauptsiichlich in der litoralen und limosen Phase. In der terrestrischen
Phase erlischt sie langsam, gleichzeitig wird das Reifen verhindert, wenn sein
Anfang in diese Okophase fillt. Sonst wird die Dissemination bei normalem
Verlauf der Befruchtung und Reife in der vorhergehenden Phase nicht behindert.

Diese biologischen Besonderheiten ermoglichen den Arten eine lang-
dauernde Existenz am Ufer des Bassins, wobei sie zu den Hauptfaktoren einer
allmihlichen Verseichtung der Bassins, der Akkumulation von Pflanzenmasse
an ihren Ufern und dadurch auch ihrer allmihlichen Verlandung werden.
Die Moglichkeit einer guten Anpassung an alle Okophasen (die Planzen haben
die Fihigkeit, die langdauernde terrestrische Phase mit Hilfe von unter-
irdischen Organen zu iiberdauern) verleiht den Arten im Vergleich mit den
Hydroochthophyten einen hohen Edifikationswert. Dieser bestimmt den
staindigen Charakter der Coenosen und ihre Entwicklungsstufe am Ufer
reguliert allmihlich die weitere Entwicklung der phytocoenologischen Kompo-
nenten der Bassins. Im Hinblick auf die Anpassungsfihigkeit an die Ver-
anderungen der Okophasen kann man folgende Untergruppen unterscheiden:

1. Arten, die sich einer langdauernder Hydrophase durch die Ausbildung von Schwimm-
blittern anpassen, wihrend bei einer langdauernden terrestrischen Phase ihre Entwicklung stark
inhibiert wird. Die optimale Hohe des Wasserspiegels in der litoralen Phase betrigt 30— 60 cm:
Glyceria aquatica W a h 1 b., Sparganium ramosum Huds., Acorus calamus Huds., Typha
latifolia L.

2. Arten, die bei einer langdauernden Hydrophase keine Schwimmbliitter entwickeln,
bei einer langdauernden terrestrischen Phase ist ihre Entwicklung stark inhibiert. Die optimale
Hohe der Wasserschicht betragt 60—100 cm: Hquisetum fluviatile .. em. K hrh., Typha
angustifolia L.

3. Arten mit recht grosser Amplitude in der litoralen und terrestrischen Phase. Die optimale
Hohe des Wasserspiegels ist ziemlich breit. Schoenoplectus lacustris (L.) P alla, Phragmates
communis I v in. (pro parte!). Die Ochthohydrophyten nnterscheiden sich von der vorhergehenden
Gruppe durch folgende Merkmale:

a) Die Rohrichte sind in ihrer Physiognomie, im Charakter ihres Wurzelsystems und in
ihrer gesamten phytocoenologischen Bedeutung viel einheitlicher als die Hydroochthophyten.

b) Die Hydrophase hat fiir beide Gruppen noch eine ziemlich grosse Bedeutung, wobei
folgende Unterschiede verzeichnet werden kénnen: Fiir die Rohrichte ist die Hydrophase zur Zeit
des anfinglichen Wuchses der Sprosse von Bedeutung, sie ist kurzfristig und auf sie folgt eine
langdauernde litorale Phase. Fiir die Hydroochthophyten hat es keine Bedeutung, wenn die
Hydrophase eine lange Zeit vor dem Ubergang zur litoralen Phase dauert. Erst das Auftreten
der letzteren fithrt zur Entwicklung der Arten. Die Hydrophase, welche nach der litoralen oder
limosen Phase eintritt, iiberdauern sie submers, und zwar auf verhiltnismissig lange Zeit.
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Euochthofyta

(Urspriinglich von mir als Hulitoralofyta bezeichnet.)

Die Arten leben in der litoralen Phase, in welcher sie die Reproduktions-
organe ausbilden. Die Hydrophase ist auf eine kurze Zeit des Hochwasser-
standes beschrinkt. Lange Zeit dauert die limose Phase, in welcher meistens
die Reproduktion beendet wird. Auch die terrestrische Phase ist langfristig.
Iine verkiirzte Dauer der Hydrophase und eine verlingerte Dauer der weiteren
Phasen hat ausgepriigtere Verinderungen der Artenphysiognomie in Vergleich
mit. den Ochthohydrophyten zur Folge. Die Intensitit der Bildung von
Pflanzenmasse ist etwas verringert, die Arten haben niedrigeren Wuchs,
die sexuelle Reproduktion hat eine sehr kurze Dauer. Ausser dem plagio-
tropischen System der Rhizome entwickeln sich auch Faserwurzeln, welche
vertikal in den Boden eindringen.

Auf Grund der Anpassung kann man unterscheiden:

1. Fiir das Austrocknen des Substrates (eine langdauernde terrestrische Phase) emfindliche
Arten: Carex elata Benn. apud All, C. rostrata Stokes.

2. Eine langfristige terrestrische Phase vertragende Arten. Die Arten dringen nicht in das

Innere der Gewisser vor, wenn das Wasser sinkt. (. gracilis Curt., C. acutiformis E hrh.

3. Auch eine wiederholte und langdauernde terrestrische Phase vertragende Arten. Wenn
das Wasser sinkt, dringen die Pflanzen in das Innere der Gewiisser ein Carex vesicaria L., C. riparia
Curt., C.melanostachya W illd.

Tenagofyta

(Urspriinglich von mir als Litoralolimosofyta bezeichnet.)

Das Leben dieser Arten ist an die seichte litorale Phase gebunden. Sie sind
an eine langdauernde Existenz der litoralen und limosen Phase angepasst.
In der Hydrophase und der terrestrischen Phase existieren sie nur verhiltnis-
missig kurze Zeit.

Die Keimung und der Beginn der Entwicklung fallen in die litorale Phase,
die sexuelle Reproduktion in die litorale oder limose Phase, die Dissemination
in die terrestrische Phase. Die Bestaubung erfolgt in der Kontaktzone oder
an der Luft, und zwar in der limosen Phase. Hierbei erfordern die PHlanzen
eine hohe Luftfeuchtigkeit und hohere Temperaturen. Die vegetative Ver-
mehrung (soweit sie eintritt) erfolgt in der litoralen bis limosen Phase. Wenn
das Wasser im Sommer steigt, passen sich die Pflanzen voriibergehend der
Hydrophase an, indem sie die ‘'vegetativen Organe bis zur Kontaktzone ver-
lingern. Wenn die Hydrophase lange Zeit dauert, werden die Pflanzen vom
Boden abgerissen und tiber das ganze Bassin verstreut. Hierher gehren Arten
mit einer meist sehr kurzen Vegetationsdauer, deren Intwicklung auf den
Hoch- oder Spatsommer beschrinkt ist und deren Reproduktionsperiode stark
verkiirzt ist. In unseren Verhiltnissen ist dies eine sehr heterogene Gruppe,
deren Vertreter einerseits Sommerephemeren aus wirmeren Gebieten (im Sinne
von Fursajev-Chvalina 1941), andererseits an ein weiteres Areal
angepasste Arten der Isoetiden aus den Seen (im Sinne der skandinavischen
Forscher) bilden. Der coenotische Wert dieser Gruppe ist sehr klein, was durch
das sehr enge Profil der Okophasen und durch grosse Licht- und Temperatur-
anspriiche bedingt ist.

s konnen folgende Untergruppen unterschieden werden:

1. Arten mit kurzen Rhizomauslédufern, welche betrichtliche Schwankungen des Wasser-
standes vertragen und sich verhiltnismiissig lange Zeit in der Hydrophase halten: Heleocharis
acicularis R. Sech., Juncus bulbosus L., Litorella uniflora A sch., Pilularia globulifera 1.

361



2. Arten, welche nur eine beschriinkte Zahl von Auslidufern oder keine bilden, an der Wasser-
oberfliche Schwimmblétter entwickeln, keine grosse Schwankungen des Wasserstandes vertragen
und sich nur kurze Zeit in der Hydrophase halten, das Blithen erfolgt in der litoralen oder limosen
Phase. Elatine triandra Schkuhr, K. hexandra D C., K. hydropiper L., Callitriche palustris L.
em. Druce, C.stagnalis S c o p., Peplis portula L., Limosella aquatica L., Lindernia pyxidaria
All, Marsilea quadrifolia L.

3. Arten, welche Ausldufer ausbilden: Juncus articulatus L., Alopecurus aequalis Sobol.
4. Arten, welche keine Ausldufer ausbilden: Cyperus fuscus L., Isolepis supina R. Br.

Die zuletzt erwiahnten Untregruppen (sub 3 und 4) zeigen einen deutlichen
Ubergang zur nichsten Gruppe, die Arten konnen noch in der litoralen Phase
keimen.

Pelochthofyta

(Urspriinglich von mir als Fulimosofyta bezeichnet.)

Die Arten sind an die entblossten Boden von Fliisssen und Bassins ge-
bunden. Sie keimen vorwiegend in der limosen ()kophaxc in welcher sie den
grossten Teil ihrer Entwicklung einschliesslich der Reproduktion durch-
laufen. Die Dissemination mfolgt in der terrestrischen Okophase. Die lang-
dauernde Hydrophase wird in Samen oder Friichten iiberdauert. In der
litoralen Phase kionnen sie nur eine kurze Zeit existieren. Das Keimen und
die anféingliche Entwicklung ist nur in vollstindig mit Wasser gesittigtem
Boden moglich. Das Keimen erfolgt bei der Mehrzahl der Arten bei hohen
Temperaturen vom Spitfrithling bis zum Spitsommer. s werden meistens
Faserwurzeln, die sich an der Oberfliche des Bodens ausbreiten, ausgebildet.
Alle Arten haben grossen Lichtbedarf. Diese Anforderungen bedingen eine
kurze Lebensdauer, welche einige Wochen oder einige Monate betrigt (je nach
dem Charakter und der Dauer der limosen Phase und ihrem Dbmgantr zZur
terrestrischen oder litoralen Phase). Damit hingt auch das voriibergehende
ephemere Auftreten der von ihnen gebildeten Coenose zusammen, in welcher sie
aber eine deutlich dominierende Rolle splelcn

Eine biologische Besonderheit dieser Gruppe bildet die hiufige Entwick-
lung von /\\ergi()rnmn wenn die limose Phase rasch zur terrestrischen hin-
itberwechselt. Iiine weitere Besonderheit bildet die langdauernde Periodizitit
des massenhaften Auftretens und eine grosse Fihigkeit der Samen und
Friichte die Hydro- und litorale Phase im Zustand der Anabiose zu iiberdauern.
Hier kann ein deutlicher 6kogenetischer Zusammenhang mit der Gruppe der
Tenagofyten, welcher bisher nicht eingehender verfolgt wurde und welcher
auch in den Coenosen klar hervortritt, sowie auch enge Beziehungen zur nich-
sten Gruppe festgestellt werden.

Vom Stan(lpunkt der Entwicklung handelt es sich um eine Gruppe von
aus wirmeren Gebieten stammenden Relikten. Aus ihr entwickelten sich
in den Teichbassins, wo die limose Okophase lang(‘ro Zeit dauert (Verminderung
der Verdunstungsintensitiit, Nebelbildung) einige <mpa%ungsfd,hlg(‘r Arten
(besonders Carex cyperovdes). Das Auftreten dieser Gruppe wird hier aus-
schliesslich durch unt]n'()pi%ho Einfliisse bedingt. Sehr auffallend ist bei den
Arten dieser Gruppe eine langdauernde Periodizitit mit grossen Intervallen.
In den Torfbassins besitzt diese Gruppe auch eine besondere Entwicklung
und ihre Existenz ist hauptsiichlich durch hiufige atmosphirische Nieder-
schlige bedingt.

In den Uberschw omnmngsgcln(\ten mit grosser Verdunstung und daher
einer kurzen limosen Phase behalten manche Arten cinen deutlichen halo-
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phytischen Charakter bei oder ist ihr Auftreten auf seichte Litoralschichten
beschrinkt.

In dieser Gruppe bilden sich zwei deutliche 6kogenetische Reihen, von
denen die eine nur in den ()kotopen entblosster Gewisserbassins vorkommt,
withrend die andere einen Ubergang zur folgenden Gruppe bildet und eine
Tendenz zur Entwicklung in nassen Kulfurphytocoenosen aufweist. Im Hin-
blick auf den ephemeren Charakter zeigen die einzelnen Arten eine deutliche
Beziehung zur chemischen Beschaffenheit der oberen Bodenschicht.

Arten aus Torfboden und unfruchtbaren Sandbéden: Lycopodium inundatum L., Ille-
cebrum wrticillatu}n L., Isolepis setacea R. Br., Juncus tenageia E hrh.

2. Arten aus kalkarmen sandig-lehmigen Boden: Gypsophila muralis Li., Juncus bufonius L.,
Gnaphalivm luteoalbum L., Lythrum hyssopifolia L., Plantago pauciflora Gilib.

3. Arten aus kalkarmen Sapropelboden: Heleocharis ovata R. Br., Carex cyperoides 1.,
Spergularia echirosperma Cela k., Rorippa islandica B orb., Gnaphalivm uliginosum L.,
Coleanthus subtilis Seid]l.

4. Arten aus salzreichen lehm-tonigen Boden: Heleochloa alopecuroides H o s t., I. schoe-
noides H ost., Crypsis aculeata A it., Acorellus pannonicus P alla, Dichostylis Micheliana
Nees, Pycreus flavescens (L.) R e hb., Chenopodium crassifolivin H ornem

Nach dem Charakter des Kindringens in die Feldkulturen kann man
folgende Reihen unterscheiden:

1. In die Feldkulturen nicht eindringende Arten: Lycopodium inundatum, Juncus tenageia,
Gnaphalium luteoalbum, Plantago pauciflora, Heleochloa explicata, H. schoenoides, Chenopodium
crassifolium, Chlorocyperus flavescens, Heleocharis ovata, Carex cyperoides, Spergularia echino-
sperma, Coleanthus subtilis, Crypsis aculeata, Acorellus pannonicus, Dichostylis Micheliana.

2. In die Feldkulturen eindringende Arten: Illecebrum wverticillatum, Isolepis setacea, Gypso-
phila muralis, Juncus bufonius, Gnaphalivwm uliginosum, Lythrum hyssopifolia, Rorippa islandica.

Zu dieser Reihe gehiren ihrer Okogenesis nach auch die Friihlings-
ephemeren Myosurus minimus, Cerastium anomalum. An diese Reihe schliesst
unmittelbar die grosse Gruppe der ephemeren Feldunkriuter, deren lnt-
wicklung im Spitherbst, Frithjahr oder Sommer beginnt, an. Diese Gruppe
hiingt aber vom Standpunkt ihrer Entwicklung nicht mehr mit den Okotypen
der entblossten Gewisser zusammen.

Pelochthotherofyta

(Urspriinglich von mir als Limosotherofyta bezeichnet.)

Arten, deren Keimung an der Grenze zwischen der limosen und terrestri-
schen Phase erfolgt, der griosste Teil ihrer Ixistenz, einschliesslich ihrer
Yeproduktion und Dissemination, geht in der terrestrischen Phase vor sich.
Auch ihre Vegetationsperiode ist sehr kurz. Die litorale Phase iiberdauern sie
nach der limosen oder terrestrischen Phase, an welche sie sich dhnlich wie die
Hydroochthophyten und Uliginosophyten durch Ausbildung von Pneumato-
phoren, Anschwellungen der Sprosse an der Wasseroberfliche und teilweise

Bildung von Aerenchym anpassen.

Das anféanglich ausgesprochen oberflichliche Wurzelsystem dringt in dem
Masse, wie das Wasser sinkt, in die tieferen Bodenschichten ein. In der Litoral-
phase bildet sich ein reiches System von Pneumatophoren, die in vielen Fillen
als Stiitze dienen, aus.

Diese Gruppe hat folgende Merkmale mit der vorhergehenden gemeinsam:

1. Die Fihigkeit in Form von Samen oder Friichten lange Zeit unter der Wasseroberfliche
keimfihig zu existieren.

2. Hohe Lichtanspriiche der meisten zu dieser Gruppe gehoérigen Arten (mit Ausnahme
von Polygonum hydropiper).
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3. Die Anfangsstadien der Entwicklung werden durch eine hohe Bodenfeuchtigkeit (der
Boden muss aber nicht unbedingt volkommen mit Wasser geséttigt sein) und durch das Zunehmen
der Temperatur in den oberen Bodenschichten bedingt.

Zum Unterschied von den Pelochthophyten entwickeln die Arten unter
optimalen Bedingungen eine ungemein reiche Vegetationsmasse, wobei sie bis
2 m hoch werden konnen. Auch diese Gruppe bildet kurzfristige Coenosen.
Die Fiahigkeit der Anpassung an die litorale Phase, sowie auch die rasche
Entwicklung einer grossen Pflanzenmasse verleiht dieser Gruppe einen interes-
santen physiognomischen Charakter. Die gennanten Bedingungen erweitern
die okologische Basis der Arten. In dieser Gruppe treten viel deutlicher als
bei den Pelochthophyten zwei parallele Reihen hervor:

1. Vollkommen auf entblosste Standorte der Gewiisser beschrinkte Arten, welche sekundir
auch Ruderalstandorte besiedeln. Sie treten aber nicht in nasse Feldkulturen ein: Bidens radiatus
Thuill, B. cornuns L., Ranunculus sceleratus li., Leersia oryzoides S w., Polygonum mite
Schrank, Rumexr maritimus L.

2. Nicht nur auf entblosste Okotope der Gewiisser beschrinkte Arten, welche sich als
Unkriuter der Feldkulturen (besonders der Hackfriichte) und auch der Ruderalstandorte intensiv
entwickeln. Die Plastizitit der Arten bedingt ihren ausgeprigten synanthropischen Charakter
und somit ihre wichtige Funktion in den Agrophytocoenosen. Ihre grosse ijkologische Anpassungs-
fithigkeit besonders an die litorale Phase und an einen raschen Wechsel der Okophasen (limose-
litorale-terrestrische) ermoglicht das starke Auftreten einiger dieser Arten auf den Reisfeldern.

Echinochloa crus galli (L.) P. Beauv., Polygonum lapathifolium L., P. tomentosum
Schrank, Setaria glavca (1..) P. Beauv., Xanthium strumaria 1., X. ripartum, Atriplex
hastata L., Bidens tripartitus L., Chenopodium rubrum L., Ch. polyspermum L., Ch. ficifolium S m.,
Ch. glaucum L., Polygonum hydropiper L., Potentilla supina L., Pulicaria vulgaris Gaertn.

Zum Unterschied von der vorhergehenden Gruppe ist die edaphische
Anpassungsfihigkeit hier nicht so ausgeprigt, was vor allem durch ein in tiefe
Bodenschichten eindringendes Wurzelsystem bedingt ist. Hierbei macht sich
aber eine deutliche Affinitit zu humosen, stickstoffreichen Boden, wie auch,
wenigstens teilweise, zu Salzboden bemerkbar.

Der letzten Reihe gliedert sich unmittelbar die grosse Gruppe der ephe-
meren Arten der Feldkulturen (besonders der Hackfriichte) “mit hoheren
Anspriichen an die Temperatur an. Diese Gruppe hingt aber genetisch nicht
mehr mit den Gewissern zusammen.

Uliginosofyta

Die Arten keimen und beginnen ihre Vegetation in der litoralen oder
limosen Okophase. Die hntwmklung der vegetativen und generativen Organe
ist meistens an diese Phasen gebunden. In der terrestrischen Phase wird das
Blithen und Reifen beendet. Meistens kommt es in dieser Phase auch zur
Dissemination und je nach den Feuchtigkeitsverhiltnissen des Bodens schreitet
auch die Entwicklung des Wurzelsystems, besonders das Eindringen der Wur-
zeln in tiefere Bodenschichten fort.

Die Dauer der einzelnen Phasen ist weniger regelmissig als bei den vorher-
gehenden Gruppen, die litorale Phase ist bedeutend verkiirzt. Die wichtigste
Ktappe der Entwicklung fallt in die limose und teilweise in die terrestrische
Phase. Die limose Phase hat in den verlandeten Uferzonen eine spezifische
Funktion. Hier hat der Boden keine lockere Konsistenz mehr, er trocknet
nicht rasch aus und wird nicht in Polygone zerrissen, sondern er besteht aus
einer sedimentierten Pflanzenmasse aus Rohr und Grossseggen, welche das
Wasser lange Zeit speichert und auf eine ziemlich lange Zeit genugu1de
Ernihrung sowie auch geniigende Wasseraufnahme ermoglicht. Bis in der
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Zukunft der Charakter des Wurzelsystems genauer untersucht sein wird,
wird es die Grundlage zu einer griindlichen Charakteristik der einzelnen
Untergrippen auf Grund des Durchliiftungsgrades des Bodens bieten:

Adaptive Verianderungen entstehen in der litoralen, limosen und terrestri-
schen Phase. Die Ausbildung von griiner Pflanzenmasse ist bei einer betricht-
lichen Anzahl der Arten geringer als bei den Kuochthophyten. Das Wurzel-
system ist entweder plagiotrop mit Rhizom- oder Sprossausliufern oder
es besitzt ein reiches System von Faserwurzeln, welche nicht tief in den Boden
dringen. Ein vertikales System vom Typus der Pfahlwurzel mit gegliedertem
. Wurzelkopf®, welches ziemlich tief in den Boden eindringt, wird bei Arten,
welche an eine lange terrestrische Phase angepasst sind. gebildet. Ausserdem
entwickeln viele Arten ein dichtes System von Pneumatophoren und ober-
irdischen Ausliufern, wobei gleichzeitig exo- oder endoaerenchymatische
Gewebe angelegt werden.

Jede Art hat spezifische adaptive Merkmale, was mit den verschiedenen
Anpassungsstufen an den verschiedenartigen Rhythmus der angefiihrten Oko-
phasen unter den gegebenen Verhiltnissen der Bassinsg zusammenhingt.

Die coenotische Funktion dieser Gruppe ist verhiltnisméissig weniger aus-
gepriagt. Dies kann hiermit erklart werden, dass die Mehrzahl der Arten nur
an schon besiedelte Standorte der Ufer mit einer Neigung zur Verlandung
gebunden ist. Die Arten sind meist schattenliebend und deshalb sind hier
die coenotischen Faktoren der Konkurrenz und der gegenseitigen Beeinflussung
eng verbunden. Diese Arten haben also einen ausgeprigten 6kologischen Wert
und kénnen die Verlandungscoenosen indizieren. Diese bilden einerseits einen
Ubergang zu den Coenosen der Sumpf- und Uberschwemmungswiesen, anderer-
seits enthalten sié Arten, welche die eigentlichen Sumpfe charakterisieren.
In diesen Bedingungen sind sie mit dem Gelege und den Grossseggen gleich-
wertig, wenn sich die limose und terrestrische Phase verlingert und die litorale
Phase verkiirzt. Thr Wert als Dominanten bis Ubergangsedifikatoren steigt
in verlandenden Stimpfen, besonders dort, wo das Gelege oder die Grosseggen
starken Dbiotischen Ilinfliissen ausgesetzt sind (intensives wiederholtes
Mihen, Ausbrennen, Entwisserung), wenn nach diesen Eingriffen von neuem
die litorale Okophase eintritt. Fiir das Auftreten dieser (xruppe ist die Anwesen-
heit von Gelege notwendig, welches eine grosse, die genannten Arten stimu-
lierende Pflanzenmasse ausbildet.

Die Mehrzahl dieser Arten stammt von versumpften Standorten der Auen-
wilder und auf diesen Standorten und ihren Derivaten kommen sie am
hiufigsten vor. Die Gruppe ist ungemein artenreich. Sie hat einen dhnlichen
okogenetischen Charakter, wie die Arten der Litorale aus den Wiistengebieten,
wie sie Lljin (1947) anfiihrt. Unter ungiimstigen Bedingungen bei Uber-
schwemmung grosser Gebiete konnte ein gewisser Teil der Arten aus Wald-
und Wiesencoenosen die austrocknenden Litorale besiedeln. Hiermit hangt
der grosse Reichtum an 6kologischen Formen zusammen, welche bisher vom
Standpunkt ihrer Entwicklung noch wenig studiert wurden.

Vorliufig unterscheide ich folgende Untergruppen:

1. Arten aus nicht gefestigten Driftanschwemmungen, welche direkt im lockeren, an Gasen
reichen Boden wurzeln. Ihr Wurzelsystem befindet sich also wihrend des grossten Teiles der
Vegetationsperiode in der limosen Phase. Cicuta virosa L., Calla palustris L., Carex pseudocyperus
L., Menyanthes trifoliata L., Comarum palustre L., Carex elongata L.

2. Arten aus gefestigten Sedimenten verlandeter Gewiisser der Bassins. Ranunculus lingua L.,
Rumex hydrolapathum L., Euphorbia palustris L., Lysimachia vulgaris L., Epilobium hirsutum L.,
Naumburgia thyrsifiora D u by, Lycopus europaeus L., Scutellaria galericulata L., S. hastifolia L.,
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Stachys palustris L., Lythrum salicaria L., Teucrium scordium L., Mentha aquatica 1., M. arvensis
L. ssp. austriaca B ri q., Solanum dulcamara L., Galivm uliginosum L., G. palustre L., Sonchus
paluster 1., Chrysanthemum serotinum .., Senecio paludosus L.. Iris pseudacorus L., Calamagrostis
canescens R ot h., Cirsium brachycephalum Jur., Polygonum minus li.

Einen anderen Charakter haben die Arten: Veronica anagallis-aquatica L., V. scutellata L.,
Ranunculus flammula L., Gratiola officinalis L., Cardamine parviflora L.

Sie vertragen eine sehr lange litorale Okophase, in welcher sie bliihen,
eine lange limose und verhiltnismiissig lange terrestrische Phase.

Juncus atratus Kro c¢k., J.effusus L., J. conglomeratus L., J. inflexus L.
Diese Arten vertragen eine sehr lange terrestrische Phase und eine verhiltnis-
miissig kurze litorale Phase.

Die Uliginosophyten hingen direkt mit der grossen Artengruppe von vor-
iitbergehend iiberfluteten Standorten zusammen. Diese Gruppe vertrigt nur
eine sehr kurze litorale, eine ziemlich lange limose und eine sehr lange terrestri-
sche Phase, in welcher der Boden ziemlich stark durchliiftet ist. Die Klassifika-
tion dieser Gruppe wurde von Ramenskij (1938)und Fursaje v (1954)
durchgefiihrt.

Trichohygrophyta

Die Arten keimen und entwickeln sich in der terrestrischen Okophase, wenn
die oberen Bodenschichten noch ziemlich feucht sind. In dieser Phase kommt
es auch zum Blithen und Reifen. Die Arten vertragen eine sekundire Uber-
flutung. In der Hydro- und litoralen Phase erhalten sich die oberirdischen
Organe nur fiir kurze Zeit, wenn das Wasser geniigend warm ist. Ist die
Temperatur des Wassers niedrig, so sind sie befithigt, in diesem Milieu die
ungiinstige Jahreszeit (Winter, Vorfrithling) zu iiberdaugrn. Sie reagieren
positiv auf eine lange limose Okophase. Die hierher gehorigen Arten sind
okologisch stark verinderlich und kénnen sich den verschiedensten Standorten
anpassen. Phytocoenologisch sind sie am Ufer von Gewiissern mit periodischen
Schwankungen des Wasserstandes und langfristigem Austrocknen wichtig.
Sie konnen sich fiir kurze Zeit der Hydrophase und litoralen Phase anpassen,
auf lingere Zeit konnen sie nur in der terrestrischen Phase leben.

Hierher gehoren folgende Arten: Rorippa silvestris B e s s., Potentilla anserina L., P. rep-
tans L., Ranunculus repens l.. Lysimachia nummularia L. (pro parte), Mentha pulegium L.,
Agrostis alba L., Carex hirta L., Juncus compressus J a c q.

Zusammenfassung

1. Die 6kologischen Gruppen der Biomorphen werden auf Grund ihrer
Anpaq%ungsfa}ngkelt an den Wasserstand unterschieden.

Es werden folgende neue Begriffe eingefiihrt: Die Okophase als zeit-
weiliges Lebensmilieu, in welchem ein bestimmter 6kologischer Faktor (das
Wasser) eine besondere Rolle. spielt. Dieser Faktor bestimmt die Anpassung
der Arten im Hinblick auf das vorhergehende zeitweilige Lebensmilieu. Die
Okoetappe als ein Lebensmilieu, welches durch eine gewisse Folge von Oko-
phasen wihrend einer oder mehrerer Vegetationsperioden charakterisiert wird
und die Folge bestimmter Gruppen von Biomorphen in den Coenosen des
Bassins oder Wassersystems beeinflusst. Der Okozyklus als ein Lebensmilieu,
in welchem die einzelnen Okoetappen, die mehrere Vegetationsperioden lang
dauern und fiir ein bestimmtes Bassin moglich sind, miteinander abwechseln.

3. Um den Einfluss der Schwankungen des Wasserstandes auf die einzelnen
Arten der Makrophyten genauer festzustellen, werden folgende Okophasen
unterschieden: die Hydrophase, die litorale-, limose- und terrestrische Phase.
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4. Diese Okophasen stellen kritische Ftappen fiir die Entwicklung der
einzelnen Gruppen dar, wenn die Verinderungen des Milieus eine bestimmte
Dauer haben und sich wiederholen. In diesem Fall konnen sie als qualitative
Verinderungen, welche die Anpassungsfihigkeit der einzelnen Arten be-
einflussen, betrachtet werden.

5. In der Diskussion werden die Beziehungen der Klassifikation der ékolo-
gischen Gruppen zu den aus der Literatur bekannten Klassifikationen ange-
fithrt und ihre Beriihrungspunkte und Unterschiede besprochen

6. Auf Grund der Fihigkeit der einzelnen Gruppen, eine engere oder brei-
tere Amplitude von Okophasen zu iiberdauern, werden euryphasische, meso-
phasische und stenophasische Gruppen unterschieden.

7. Weiter werden folgende Gruppen von Biomorphen besprochen: Euhy-
datophyten, Hydatoaerophyten, Hydroochthophyten, Ochthohydrophyten,
Euochthophyten, Tenagophyten, Pelochthophyten, Pelochthotherophyten,
Uliginosophyten und Trichohygrophyten.

Bei jeder Gruppe sind ihre Charakteristik und das Verhalten der Arten
in den einzelnen Okophasen beschrieben. Die Bedeutung der einzelnen Oko-
phasen fiir die KExistenz der Art wird aufgezeigt und ihre Amplitude fest-
gestellt. Es werden die Arten, welche die einzelnen Gruppen charakterisieren,
angefiihrt und auf Grund bestimmter Kriterien (adaptive Veréinderungen
in den einzelnen Okophasen, trophische Beziehungen) Untergruppen definiert.
Es wird auf die phytocoenologische Bedeutung der einzelnen Gruppen hin-
gewiesen.

S. Hejny:
Piispévek k ekologickému tiidéni makrophyt nasich nizinnyeh vod

Ekologické skupiny biomorf jsou rozliSovany podle jejich prizpasobivosti
k rytmice vodni hladiny.

Jsou nové zavadény pojmy ekofize jako dodasné zivotni prostiedi s vyraz-
nym pusobenim uréitého ekologického ¢initele (vody), ktery usmériuje
prizpasobeni druhu vzhledem k predchozimu docasnému prostiedi. Ekoetapa
jako zivotni prostwdl S plevladamm urd¢itého rytmu ekofazi béhem vegetacni
doby nebo vice vegetatnich dob, jez ovlivnila st¥idani urditych skupin biomorf
a posléze je usmérnila. Ekocyklus jako Zivotni prostiedi s vystiidanim jednot-
livych ekoetap trvajici po dobu vétsiho podétu vegetaénich dob, které jsou pro
danou nadrz mozné.

Pro ptesnéjsi zjisténi, jak plsobi na jednotlivé dvuhy makrophyt stupen
kolisani hladiny vodniho sloupce byly stanoveny ekofaze: hydrofaze, litoralni,
limosni a terrestralni ekofaze a podana jejich charakteristika. Tyto ekofaze
jsou pro vyvoj jednotlivych skupin biomorf kritickymi etapami, jestlize
v prostiedi nastavaji opétované a maji uréité trvani. Pak je mozno posuzovat je
jako zmény kvalitativni, pusobici na adaptivni zmény jednotlivych druhu.

V diskusi jsou probirany vztahy autorovy klasifikace k jinym klasifikacim
v literatufe, jejich stycéné a odligné body.

Podle schopnosti skupin druht pretrvavat ve vétsim ¢éi mensim podétu
ekofizi, byla rozlisena fada skupin euryfazni, mesofazni a stenofazni.

V textu jsou dale probirany jednotlivé skupiny. U kazdé je popsina
celkova charakteristika a chovani jednotlivych druhui v pribéhu ekofazi.
Je poukézano na vyznam jednotlivych ekofizi pro zivot druht a stanoveno
rozpéti ekofazi. Dale jsou uvedeny druhy, jez skupinu charakterisuji, které

367



jsou dale ¢lenény podle zvolenych kriterii (adaptivni zmény v jednotlivych
ekofazich, vztahy k trofismu). Dale je u kazdé skupiny uveden jejich fyto-

cenoticky vyznam.
Doslo: 3. X. 1956.
Adresa autora: Dr 8. He jny, Geobotanicka laboratot CSAV, Pruhonice.
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