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Zur Entwicklung von Moosen in einigen Dauer-
flachen im Kraichgau (Studwestdeutschland)

MATTHIAS AHRENS

Kurzfassung

In einem Trockenrasen im Kraichgau nordostlich Karls-
ruhe (Stdwestdeutschland) wurde die Entwicklung
der Moose in drei neu entstandenen Léssflachen Gber
einen Zeitraum von sechs Jahren verfolgt. Die Offen-
flaichen kénnen bereits nach wenigen Monaten von
verschiedenen Pioniermoosen (,shuttle“-Arten und
,colonists®) besiedelt werden. Allgemein war die Dy-
namik der ,shuttle“-Arten am héchsten. Spatestens
nach dem dritten Winterhalbjahr lie3 sich ein deutli-
cher Riickgang fast aller ,shuttle“-Arten und ,,colonists”
feststellen, obwohl nach dieser Zeit nur ein geringer
Teil der Lossoberflache von Moosen besiedelt war und
der Konkurrenzdruck der Blitenpflanzen durch Pfle-
gemaBnahmen ausgeschaltet wurde. Nach groBeren
Umlagerungen der Substratoberflache durch Erosion,
durch Grabungen von Kleinsdugern und durch Wild-
wechsel kobnnen diese Flachen erneut besiedelt wer-
den. ,Perennial stayers“ kamen in den Dauerflachen
stets selten vor. AuBerdem wurde die Entwicklung der
kurzlebigen ,annual shuttle“-Art Acaulon triquetrum in
drei weiteren Dauerflachen Uber einen Zeitraum von
finf Jahren beobachtet.

Sporophyten wurden ausschlie3lich bei den kurzlebi-
gen ,shuttle“-Arten festgestellt. Dabei ist der Aufwand
fur die sexuelle Reproduktion bei der ,annual shuttle”-
Art Acaulon triquetrum, wo fast alle Pflanzen Sporen-
kapseln bilden, hoher als bei den ,short-lived shuttle“-
Arten. Alie Arten mit Ausnahme von Weissia longifolia
entwickelten bereits im ersten Winterhalbjahr nach der
Entstehung der Flachen reife Sporophyten.

Acaulon triquetrum ist die einzige Art mit sexueller Re-
produktion, bei der Innovationssprosse fehlen. Phas-
cum cuspidatum, P. curvicolle, Pterygoneurum subses-
sile, P. ovatum, Pottia lanceolata und Weissia longifolia
bilden Innovationssprosse und kénnen daher nicht zu
den annuellen Moosen gerechnet werden.

Abstract

Population dynamics of bryophytes in various per-
Manent grids in Southwest Germany

In a calcareous grassland in the Kraichgau district
(Southwest Germany), the colonization of bare sur-
fapes of loess by bryophytes was followed in three
qnferent permanent plots during six years. Recoloniza-
tion of the bared plots was very rapid and after a few
months, Several pioneer mosses (shuttle species and
colon_lsts) were present. Generally, species dynamics
are higher for shuttle species than for colonists. After
the third winter at the latest, most of the shuttle spe-

Cies and colonists declined, although vascular plants

were removed every month and only a small part of
the plot surface was occupied by bryophytes at that
time. Frequently, the substrate surface was subject to
disturbance caused by erosion or animals (burrowing
small mammals, deer paths), and the disturbed sec-
tors of the plots were colonized again. During the ob-
servation period perennial stayers were very rare.

In addition the population dynamics of the short-lived
annual shuttle species Acaulon triquetrum was studied
in three different permanent grids during five years.
The plants colonize bare surfaces of loess created by
burrowing small mammals. These habitats are small
and rapidly overgrown by vascular plants but they re-
appear within short periods.

During the observation period only the shuttle species
produced sporophytes. Sporophyte frequency varies
widely between species. Thus the reproductive effort
spent on sporophytes was substantially lower in the
short-lived shuttle species than in the annual shuttle
species Acaulon triquetrum, where nearly 100 % of
the plants developed sporophytes. Except for Weissia
longifolia, all species with sexual reproduction bore ri-
pe sporophytes in the first winter after the formation of
the habitats.

In Phascum cuspidatum, P, curvicolle, Pterygoneurum
subsessile, P. ovatum, Pottia lanceolata and Weissia
longifolia, young green shoots may grow as innovati-
ons from the older gametophytes. Thus the gameto-
phytes are not annual. Conversely, no innovations we-
re recorded in Acaulon triquetrum.
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1. Einleitung und Fragestellung

Dauerbeobachtungen an  unterschiedlichen
Standorten belegen, dass die Bestande von Moo-
sen haufig raschen Veranderungen unterliegen
(KIMMEL 1962, MILES & LONGTON 1987, v.D.DUNK
1994, DURING & LLORET 1996) und dass Moo-
se neu entstandene Substrate schnell besiedeln
kénnen (JOENJE & DURING 1977, LLORET 1991,
v.D.DUNK 1994). Bei der Wiederbesiedlung offe-
ner Erdflachen nach Vegetationsstérungen (Se-
kundéarsukzession) spielen vor allem Moosarten
eine wichtige Rolle (LONGTON 1992, VAN TOOREN
& DURING 1988). Im Bereich von Trockenrasen



30

carolinea, 63 (2005)

finden sich oft kleinflachige, fleckenférmig ver-
teilte, offenerdige Stellen, die von akrokarpen,
kleinwlichsigen und kurzlebigen Pioniermoosen
besiedelt werden (DURING 1990). Diese offenen
Erdflachen werden haufig rasch von Blitenpflan-
zen Uberwachsen, entstehen aber standig neu,
insbesondere durch die Grabungsaktivitdten
oder den Tritt von Tieren und durch Erosion. Uber
den Ablauf der Besiedlung dieser Offenflachen
ist bisher wenig bekannt.

Nach dem Klassifizierungsvorschlag von DURING
(1979, 1992) lassen sich bei Moosen mehrere
Lebensstrategien unterscheiden. Sie werden als
wiederkehrende, an bestimmte Umweltbedingun-
gen angepasste Merkmalskombinationen oder
als ein Komplex gemeinsam erworbener Anpas-
sungsmerkmale, der durch parallele Merkmals-
differenzierung und -evolution entstand (,system
of co-evolved adaptive traits“) betrachtet. Nach
DURING (1979) sind fUr die Charakterisierung der
einzelnen Lebensstrategien vor allem die folgen-
den Merkmale oder Eigenschaften von Bedeu-
tung: Lebensdauer des Gametophyten, relative
Bedeutung der sexuellen und asexuellen Fort-
pflanzung und Aufwand flr die Reproduktion,
SporengréBe und Anzahl der Sporen, Alter der
Pflanze bei der ersten Reproduktion, Reaktion
der Pflanze auf Stressperioden. Wichtig ist au-
Berdem die Frage, wie lange die Standorte be-
siedelt werden kénnen und ob neue Wuchsorte
immer wieder an der gleichen Stelle (bzw. in der
unmittelbaren Nachbarschaft) entstehen oder
ob sich die Entstehung neuer Standorte weder
raumlich noch zeitlich voraussagen lasst.

Die auf einer statistischen Analyse beruhende
Einteilung der Arten in ,life history groups® von
HEDDERSON & LONGTON (1995) zeigt viele Ahn-
lichkeiten mit der Klassifizierung der Lebensstra-
tegien in DURING (1979, 1992). Dieses Lebens-
strategien-System bietet ein Grundgerist fir
Untersuchungen zur Beziehung zwischen Re-
produktionsbiologie und Umwelt, auch wenn bei
den meisten Moosarten derzeit kaum gesicherte
Daten Uber wichtige Merkmale (z.B. Lebensdau-
er des Gametophyten, Fortpflanzungsaufwand,
Alter bei der ersten Reproduktion) vorliegen.
Daueruntersuchungen an unterschiedlichen
Standorten in den Niederlanden und in Spanien
ergaben, dass sich die Dynamik von Vertretern
der verschiedenen Lebensstrategie-Kategorien
unterscheidet, wobei ,colonists“ und vor allem
die kurzlebigen ,annual shuttle“-Arten eine ho-
here Dynamik als die ausdauernden ,perennial
stayers” zeigten (DURING & LLORET 1996).

Die kurzlebigen Pioniermoose offener Erdflachen
(insbesondere Arten der Gattungen Acaulon,
Ephemerum, Phascum, Pottia, Pterygoneurum,
Crossidium und Buxbaumia) gelten oft als annu-
eli (einjahrig). Bei mehreren Vertretern wurden je-
doch Innovationssprosse (MEUSEL 1935, ROADS
& LONGTON 2003, STARK & DELGADILLO 2003),
im Substrat Gberdauernde Rhizoide (SCHIMPER
1850, MeuseL 1935, AHRENS 2003) und aus-
dauernde Protonemata (HANCOCK & BRASSARD
1974, DUCKETT et al. 1993) beobachtet. Damit
wdren die Gametophyten nach der Definition in
DURING (1979) paucienn, plurienn oder sogar
ausdauernd.

In der vorliegenden Arbeit sollen die folgenden
Fragestellungen behandelt werden: 1) Wie ver-
lauft die Besiedlung neu entstandener Lossfla-
chen an trocken-warmen Standorten im Unter-
suchungsgebiet? Welche Entwicklung zeigen die
Arten der verschiedenen Lebensstrategie-Kate-
gorien? Wie wirken sich Substratumlagerungen
auf den Besiedlungsverlauf aus? Wie entwickeln
sich die Bestande der kurzlebigen Art Acaulon
triquetrum auf Tierbauten? 2) Welche Arten bil-
den in den Flachen Sporophyten und wann tre-
ten sie erstmals auf? Wie haufig kommen die
Sporophyten vor? 3) Entwickeln diese Arten mit
sexueller Reproduktion Innovationssprosse?
Kommen in den Flachen annuelle Moose vor?

2. Methoden

2.1 Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt norddstlich der
Ortschaft Zeutern am Westrand des Kraichgaus
in Baden-Wirttemberg (Sudwestdeutschland),
etwa 29 km norddstlich Karlsruhe (Blatt 6818 der
Topographischen Karte 1: 25000, Quadrant NW).
Die Entfernung zum Rand der benachbarten
Oberrheinebene betragt knapp 5 km. Der geolo-
gische Untergrund besteht aus kalkreichem Léss
und die Héhenlage reicht von 150 bis 170 m.
Die Jahresmittel der Lufttemperatur liegen am
Westrand des Kraichgaus etwas tber 10 °C. Die
mittlere Januartemperatur schwankt zwischen 0
und 1 °C, das Julimittel liegt knapp tber 19 °C
(SCHLENKER & MULLER 1973, Beobachtungszeit-
raum 1931-1960). Das Gebiet hat im Mittel rund
80 Frosttage (Tiefstwert der Temperatur unter 0
°C) pro Jahr (Deutscher Wetterdienst 1953). Die
rund 4 km vom Untersuchungsgebiet entfernt
liegende Ortschaft Ostringen (170 m) weist eine
mittlere Jahresniederschlagssumme von 768 mm
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auf (SCHLENKER & MULLER 1973, Beobachtungs-
zeitraum 1931-1960). Dabei fallt durchschnitt-
lich an 20-30 Tagen im Jahr Schnee (Deutscher
Wetterdienst 1953).

Die Untersuchungsflachen liegen an trocken-
warmen, steil sid- und sldwestexponierten
Hangen, die durch zahlreiche, hangparallel ver-
laufende Bdschungen (Stufenraine) gegliedert
werden und ausgedehnte Trockenrasen tragen.
Das Bild der Vegetation wird meist von den Gra-
sern Bromus erectus und Brachypodium pinna-
tum bestimmt. Weitere, im Gebiet haufige Bluten-
pflanzen sind Anemone sylvestris, Orchis milita-
ris, Artemisia campestris, Eryngium campestre,
Teucrium chamaedrys, Odontites luteus, Seseli
annuum, Koeleria pyramidata, Aster amellus und
Centaurea scabiosa. Vereinzelt finden sich Vor-
kommen von Orobanche arenaria, Bothriochloa
ischaemum und Himantoglossum hircinum. An
den stark geneigten Bdschungen, die eine nur
lickige Kormophytenvegetation aufweisen, sie-
deln zahlreiche bemerkenswerte Moose. Kenn-
zeichnend sind vor allem Acaulon triquetrum,
Phascum curvicolle, Pterygoneurum subsessile,
P ovatum, Funaria pulchella, Fissidens bamber-
geri, Rhynchostegium megapolitanum, Thuidium
abietinum, Aloina ambigua, Dicranella howei,
Encalypta vulgaris, Pottia lanceolata und Bryum
ruderale (AHRENS 2002). Die Bdschungen sind
wahrend der Sommermonate sehr trocken. Au-
Berdem werden die Wuchsorte von den hohen
Temperaturen und der starken Sonneneinstrah-
lung gepréagt.

Die Nomenklatur der Moose und Blitenpflan-
zen richtet sich nach KOPERsKI et al. (2000) und
OBERDORFER (2001). Im Untersuchungsgebiet
gesammelte Proben befinden sich in KR und im
Herbar des Verfassers.

2.2 Aufnahme der Dauerflichen

Drei Dauerquadrate (Flachen A, B und C) wur-
den im Méarz 1995 geschaffen, indem an drei
Stellen einer stark geneigten, siidostexponier-
ten Boschung Loss aus den oberen Schichten
(bis in eine Tiefe von 20-30 cm) entnommen,
zerkleinert, sorgféltig durchmischt und nach Ent-
fernung gréBerer Teile von Blitenpflanzen auf
benachbarte Stellen der Béschung geschiittet
wurde. Der lockere Léss an der Oberflache der
Aufschittungen wurde nicht kiinstlich verdichtet.
Die Dauerflachen mit einer GréBe von 20 x 20
c¢m lagen in der Mitte der 10—15 cm hohen, etwa
50 x 40 cm groBen Aufschiittungen. Zwischen
Marz 1995 und Marz 2001 wurden ungefahr ein-

mal pro Monat Stérungen der Substratoberflache
protokolliert und aufkommende Blitenpflanzen
entfernt. Im Juli 1995 und jeweils im Februar/
Marz der Jahre 1996-2001 wurden die Dauerfla-
chen mittels eines Rahmens mit einer GréBe von
20 x 20 cm und einer regelméBigen Unterteilung
in 25 Teilquadrate aufgenommen. Dabei wurde
fir jede Moosart die Anzahl der Pflanzen pro
Teilquadrat ermittelt (funf Kategorien: 0, 1-10,
11-50, 51-100, > 100 Pflanzen) und der prozen-
tuale Deckungswert der Arten planimetrisch er-
fasst, auBerdem wurden Daten zum Vorkommen
und zur Haufigkeit von Sporophyten erhoben.
Bei allen Arten, die Sporophyten bilden, wurde
untersucht, ob die Pflanzen Innovationssprosse
entwickeln.

In drei an stark geneigten Bdschungen liegen-
den, 1 x 1 m groBen Dauerquadraten (Flachen
1 und 2 befinden sich an sidostexponierten Bo-
schungen, Flache 3 liegt an einer sudwestexpo-
nierten Boschung) mit offenen Ldssflachen (Tier-
bauten) und gréBeren Acaulon triquetrum-Be-
stdnden wurde die Entwicklung der Populationen
zwischen Januar 1994 und Marz 1999 ungeféhr
einmal pro Monat beobachtet. Die Entstehung
neuer, offener Lossflachen (etwa durch Tierbau-
ten) und ihre Besiedlung mit A. triquetrum wurde
protokolliert. In unregelmafBigen Zeitabstanden
wurden die Dauerflachen mittels eines Rahmens
mit einer GroBe von 1 x 1 m und einer regelmani-
gen Unterteilung in 100 Teilquadrate aufgenom-
men. Die ungefahren Umrisse der offenen Ldss-
flachen wurden gezeichnet und die Anzahl der A.
triguetrum-Pflanzen pro Teilquadrat wurde ermit-
telt (fuinf Kategorien: 0, 1-10, 11-50, 51-100, >
100 Pflanzen).

Alle Dauerflachen wurden mit einer starken Lupe
abgesucht (VergréBerung bis 28 x), Material wur-
de nur auBBerhalb der Flachen entnommen.

2.3 Lebensstrategien

Alle Moosarten, die wahrend des Untersu-
chungszeitraums in den Dauerflachen vorkamen,
wurden den von DURING (1979, 1992) beschrie-
benen Lebensstrategie-Kategorien zugeordnet.
Dabei traten vor allem bei der Trennung von
y,annual shuttle“- und ,short-lived shuttle“-Arten
Schwierigkeiten auf. Diese Kategorien wurden
hauptséchlich aufgrund der folgenden Merkmale
differenziert: ,Annual shuttle“-Arten: Aufwand fur
die sexuelle Reproduktion sehr hoch, von selte-
nen Ausnahmen abgesehen bilden alle Pflanzen
Sporophyten; Innovationssprosse fehlen. ,Short-
lived shuttle“-Arten: Aufwand fir die sexuelle
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Tabelle 1. Entwicklung der Moose in Dauerbeobachtungsflache A (GréBe 20 x 20 cm), die im Marz 1995 an einer

trocken-warmen Boschung durch Aufschitten von Léss angelegt wurde. Der Loss wurde aus den oberen Schichten
der Béschung entnommen. Links (Spalten 1-8) prozentuale Frequenz der Arten in den 5 x 5 = 25 Teilflachen, rechts

(Spalten 9-16) Anzahl der Pflanzen in der Gesamtflache (I: 1-10, Il: 11-50, lll: 51-100, IV: > 100 Pflanzen).

Nummer der Spalte 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Aufnahmedatum 1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8
Gesamtartenzahl Moose 0 2 13 15 12 9 9 15 0O 2 13 15 12 9 9 15
Mittlere Artenzahl Moose pro

Teilflache 0 0,7 44 50 42 36 14 79 0 0,7 44 50 42 36 14 79
LAnnual shuttle“-Art

Acaulon triquetrum 56 25 32 nmn Il
~Short-lived shuttle“-Arten

Phascum cuspidatum 24 4 64 | | Il
Pterygoneurum ovatum 4 |

Pterygoneurum subsessile 4 4 | |

Phascum curvicolle 96 100 92 92 16 92 vV IV IV IV Il v
Weissia longifolia 4 16 20 16 72 o n v
Pottia lanceolata 56 64 64 76 56 40 76 11 1 Y2 |V 11 R TR 1|
,Colonists* s.str. und

~ephemeral colonists*

Barbula unguiculata 16 32 52 44 48 16 96 - nnu v
Fissidens bambergeri 52 76 84 92 24 92 m v o nmnowv
Dicranella howei 44 60 52 32 8 68 mowvono v
Didymodon fallax 32 52 24 16 64 i m n | Il
Aloina ambigua 4 4 4 4 | 1 | |

Bryum spec. 25 36 8 24 i m | |
Didymodon rigidulus 8 16 24 | | Il
Bryum argenteumn 8 |

LPerennial stayers®

Rhynchostegium megapolitanum 4 4 4 4 32 | | | | |
Amblystegium serpens 4 12 16 36 | | | |
Plagiomnium spec. 4 12 | |
Scleropodium purum 4 |

Aufnahmedatum: 1: 16.03.1995. 2: 25.07 1995. 3: 26.02.1996. 4: 28.02.1997 5:20.02.1998. 6: 12.03.1999. 7:

28.02.2000. 8: 06.03.2001.
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Reproduktion geringer, nicht alle Pflanzen entwi-
ckeln Sporophyten; Innovationssprosse vorhan-
den. ,Ephemeral colonists® und ,colonists” s.str.
wurden zusammengefasst (= ,colonists s.l.),
ebenso ,stress-tolerant perennials“ und ,compe-
titive perennials® (= ,perennial stayers®).

3. Ergebnisse

3.1 Verlauf der Besiedlung

Die Tabellen 1—3 und Abbildungen 1-11 zeigen
den Ablauf der Besiedlung in den neu entstan-
denen Lossflachen A, B und C. Vertreter der Gat-
tungen Bryum (mit Ausnahme von B. argenteum)
und Plagiomnium wurden bei den Aufnahmen
nicht bestimmt, da kein Material enthommen
werden konnte. In der unmittelbaren Umgebung
der Flachen lieBen sich Bryum violaceum, B. ra-
diculosum, B. ruderale, B. bicolor, B. caespiticium
und Plagiomnium affine nachweisen.

Wahrend des Beobachtungszeitraums kam es in
den stark geneigten Dauerflachen fast standig zu
kleinen oder gréBeren Substratumlagerungen. In
diesem Abschnitt soll zun&chst beschrieben wer-
den, wie die Besiedlung verlauft, wenn groB3fla-
chige Umlagerungen der Léssoberflache fehlen.
Bei den kurzlebigen Moosen Acaulon triquetrum
(-annual shuttle®-Art) und Phascum cuspida-
tum (,short-lived shuttie“-Art) lag der Schwer-
punkt bereits im ersten Winterhalbjahr, teilweise
auch im folgenden Winterhalbjahr (die ersten
A. triguetrum-Jungpflanzen wurden schon nach
etwa 6 Monaten beobachtet). Spater kamen nur
noch wenige Pflanzen vor oder die Arten lieBen
sich nicht mehr nachweisen. Pterygoneurum
subsessile bildet ebenfalls kurzlebige Besténde.
Die ,short-lived shuttle“-Art wurde nur in Flache
B in groBerer Menge beobachtet und kam hier
vor allem im ersten und zweiten Winterhalbjahr
vor. Im dritten Winterhalbjahr war die Art bereits
seltener, danach fanden sich nur noch einzel-
ne Sprosse oder das Moos fehlte vollsténdig.
Phascum curvicolle (,short-lived shuttle“-Art) ge-
hort zu den Moosen, die in den Flachen am hau-
figsten beobachtet wurden. Die Art war bereits im
ersten Winterhalbjahr haufig, aber die Schwer-
punkte lagen im zweiten und dritten Winterhalb-
jahr. Danach lieB sich ein deutlicher Riickgang
feststelien. Auch Weissia longifolia wurde teilwei-
se bereits im ersten Winterhalbjahr becbachtet,
aber nur in geringer Menge. Die Frequenz der
»short-lived shuttle*-Art nahm im Beobachtungs-
zeitraum langsam zu. GréBere Bestinde wurden
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Abbildung 1. Entwicklung von Acaulon triquetrum in
Dauerflache A, die im Méarz 1995 an einer trocken-
warmen Boschung bei Zeutern durch Aufschitten von
Loss angelegt wurde. Der Léss wurde aus den oberen
Schichten der Béschung entnommen. Die quadrati-
sche, 20 x 20 cm groB3e Beobachtungsflache ist in 5 x
5 = 25 Teilflachen unterteilt und wurde bis Méarz 2001
untersucht. Signaturen in Abbildung 1—11: Kleine, lee-
re Kreise: 1-10 Pflanzen; kleine, volle Kreise: 11-50
Pflanzen; kleine, volle, von einem Ring umgebene
Kreise: 51-100 Pflanzen; groBe, volle Kreise: > 100
Pflanzen. — Alle Zeichnungen: M. AHRENS.

erst ab dem vierten Winterhalbjahr festgestellt,
wobei die groBten Vorkommen im letzten Beob-
achtungsjahr auftraten.

Bei Pottia lanceolata (,short-lived shuttle-Art) und
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Abbildung 2. Entwicklung von Phascum cuspidatum in
Dauerflache B, die im Méarz 1995 an einer trocken-war-
men Béschung durch Aufschitten von Léss angelegt
wurde. Weitere Erlduterungen in Abbildung 1.

Abbildung 3. Entwicklung von Pterygoneurum subses-
sile in Dauerflache B, die im Marz 1995 an einer tro-
cken-warmen Bdschung durch Aufschitten von Léss
angelegt wurde. Weitere Erlduterungen in Abbildung 1.
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Abbildung 4. Entwicklung von Phascum curvicolle in
Dauerflache A, die im Marz 1995 an einer trocken-
warmen Béschung durch Aufschiitten von Léss ange-
legt wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.

Abbildung 5. Entwicklung von Phascum curvicolle in
Dauerflache B, die im Méarz 1995 an einer trocken-war-
men Béschung durch Aufschitten von Léss angelegt
wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.
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Tabelle 2. Entwicklung der Moose in Dauerbeobachtungsflache B (GréBe 20 x 20 cm), die im Méarz 1995 an einer
trocken-warmen Boschung durch Aufschitten von Léss angelegt wurde. Der Loss wurde aus den oberen Schich-
ten der Boschung entnommen. Links (Spalten 1-8) prozentuale Frequenz der Arten in den 5 x 5 = 25 Teilflachen,
rechts (Spalten 9-16) Anzahl der Pflanzen in der Gesamtfiache (I: 1-10, 1l: 11-50, lll: 51-100, 1V: > 100 Pflan-
zen).

Nummer der Spalte 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Aufnahmedatum 1 2 3 4 5 6 7 8 1t 2 3 4 5 6 7 8
Gesamtartenzahl Moose 0 5 13 11 10 12 11 13 0 5 13 11 10 12 11 13
Mittlere Artenzahl Moose pro

Teilflache 0 05 34 32 33 43 34 58 0 05 34 32 33 43 34 58

+JAnnual shuttle“-Art
Acaulon triquetrum 80 12 4 28 4 84 v | | | [

LShort-lived shuttle“-Arten

Phascum cuspidatum 28 4 4 4 16 Il | | | |
Pterygoneurum subsessile 48 40 24 8 4 I | | |
Phascum curvicolle 44 72 84 76 76 76 m v v v v v
Weissia longifolia 12 8 20 64 68 100 Il Fn v v
Pottia lanceolata 24 56 68 72 100 96 88 I 1 A VA | | AV VAR \Y)

,Colonists” s.str. und
sephemeral colonists*

Bryum spec. 8 8 8 8 24 16 40 Il | [ | I | B
Barbula unguiculata 4 28 48 36 36 24 68 wnononomonom
Fissidens bambergeri 4 20 48 68 64 28 56 W oneome me o
Didymodon rigidulus 12 4 8 4 4 | | | | |
Bryum argenteum 8 8 Il |

Didymodon fallax 4 |

sPerennial stayers”

Rhynchostegium megapolitanum. 4 4 8 16 12 32 | | | | (.
Scleropodium purum 4 4 | |
Amblystegium serpens 4 4 [
Eurhynchium hians 4 I

Aufnahmedatum: 1: 16.03.1995. 2: 25.07.1995. 3: 27.02.1996. 4: 05.03.1997 5: 19.02.1998. 6: 16.03.1999. 7"
07.03.2000. 8: 09.03.2001.
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Barbula unguiculata, Didymodon fallax, Fissidens
pambergeri und Dicranella howei (,colonists®)
waren die Bestdnde im Vergleich mit den bisher
pehandelten Arten geringeren Schwankungen
unterworfen. Hier sind die Schwerpunkte in be-
stimmten Besiedlungsphasen weniger deutlich. P
Janceolata und B. unguiculata wurden schon bei
der ersten Aufnahme im Sommer 1995 etwa vier
Monate nach Anlage der Flachen beobachtet, wo-
bei P lanceolata bereits haufiger vorkam. Auch F.
pbambergeri lieB3 sich zu dieser Zeit in den Rand-
pereichen von zwei Flachen in geringer Menge
feststellen. D. howeiund D. fallax traten erst spéater
im ersten Winterhalbjahr auf. P lanceolata kam
bereits im ersten Winterhalbjahr ziemlich haufig
vor. Dagegen waren B. unguiculata, D. fallax, F.
bambergeri und D. howei im zweiten Winterhalb-
jahr deutlich haufiger als im ersten. Ab dem zwei-
ten Winterhalbjahr nahmen die Bestande von P,
lanceolata, B. unguiculata, D. fallax und D. howei
mehr oder weniger deutlich ab (Ausnahme: P
lanceolata in Flache B, hier deutliche Zunahme),
wahrend F bambergeri haufiger wurde.
Von den pleurokarpen Laubmoosen Rhyncho-
stegium megapolitanum, Amblystegium serpens,
Scleropodium purum und Eurhynchium hians
und von Plagiomnium spec. (,perennial stayers")
wurden wahrend des Beobachtungszeitraums nur
einzelne Sprosse beobachtet. Die ersten Vorkom-
men lieBen sich bereits im ersten Winterhalbjahr
feststellen. Die Arten wurden mit zunehmenden
Alter der Offenflachen etwas héaufiger.
In den ersten Monaten nach Anlage der Flachen
wurde beobachtet, dass einzelne Sprosse oder
Sprossfragmente von Pottia lanceolata, Barbula
unguiculata, Encalypia vulgaris, Fissidens bam-
bergeri, Bryum spec. und Weissia longifolia, die
im durchmischten Substrat vorkamen, weiterge-
wachsen sind.
Die Gesamtdeckung der einzelnen Arten in den
Dauerflichen lag wahrend des Beobachtungs-
zeitraums fast stets unter 1 %. Nur in wenigen
Einzelfallen (insbesondere bei W. longifoliain den
Winterhalbjahren 2000 und 2001) wurden De-
ckungswerte zwischen t und 5 % erreicht. Auch
sechs Jahre nach Entstehung der Offenflachen
war nur ein geringer Teil der Léssoberfliche von
Moosen besiedelt. Mit zunehmenden Alter der
Aufschittungen verandert sich die Struktur des
Sub§trats, weil der lockere Léss durch Nieder-
schidge verdichtet wird. Falls die Substratober-
;liigge nl_cht _du[ch Umlageru_r)gen gestort wurde,
ehe L'?bSlch' in alteren Lossflachen oft schwérzli-
€rzuge von Blaualgen (Cyanophyta).
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Abbildung 6. Entwicklung von Weissia longifolia in
Dauerflache B, die im Mérz 1995 an einer trocken-war-
men Bdschung durch Aufschutten von Loss angelegt
wurde. Weitere Erlduterungen in Abbildung 1.
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Abbildung 7. Entwickiung von Pottia lanceolata in Dau-
erflache A, die im Marz 1995 an einer trocken-warmen
Béschung durch Aufschitten von Léss angelegt wur-
de. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.

Abbildung 8. Entwicklung von Barbula unguiculata in
Dauerflache A, die im Marz 1995 an einer trocken-war-
men Béschung durch Aufschitten von Léss angelegt
wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.
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Abbildung 9. Entwicklung von Fissidens bambergeri
in Dauerflache A, die im Méarz 1995 an einer trocken-
warmen Boschung durch Aufschitten von Léss ange-
legt wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.

Abbildung 10. Entwicklung von Dicranella howei in
Dauerflache A, die im Marz 1995 an einer trocken-
warmen Béschung durch Aufschitten von Léss ange-
legt wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.
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Abbildung 11. Entwicklung von Didymodon fallax in
Dauerflache A, die im Marz 1995 an einer trocken-
warmen Béschung durch Aufschitten von Loss ange-
legt wurde. Weitere Erlauterungen in Abbildung 1.

3.2 Einfluss von Substratumlagerungen auf
den Besiedlungsverlauf
Die Dauerquadrate liegen an stark geneigten
Léssbdschungen, wo die Oberflaiche des Sub-
strats immer wieder durch Erosionsvorgange
umgelagert wird. Lossbrocken kdnnen an den
Bdschungen herabrolien und bei starken Regen-
fallen kommt es haufig zur Abschwemmung von
Ldss. Kleinere Lossstlicke werden auch durch das
Wachstum der Blutenpflanzen bewegt, insbeson-
dere im Frihjahr. Die Léssflachen kdnnen auBBer-
dem durch Grabungsaktivitdten von Kleinséugern
und durch Wildwechsel umgestaltet werden.
In Dauerflache C fanden im Herbst 1995 gréBere
Substratumlagerungen durch Wildwechsel statt,
wodurch die Besiedlung in einem frihen Stadium
um etwa ein Jahr verzégert wurde (Tab. 3). Auf-
grund der Stérungen kamen in der Flache im ers-
ten Winterhalbjahr nur wenige Moossprosse vor.
Kommt es in einem spéteren Stadium der Besied-
lung zu Umlagerungen der Substratoberflache,
werden die in den Flachen wachsenden Moos-
bestédnde zunachst dezimiert oder vernichtet. In
der Folgezeit kdbnnen die Offenflachen erneut
besiedelt werden. Dabei besteht ein Zusammen-
hang zwischen der Jahreszeit, in der die Subst-
ratumlagerungen stattfinden, und dem Ablauf der
Wiederbesiedlung. Im Herbst 1999 traten in den
Flachen A und B gréBere Umlagerungen durch
Tritt auf (Flache A wurde auBerdem im Frahjahr
und Sommer 1999 durch die Entstehung von
Kleinsauger-Tierbauten umgestaltet), wodurch
die Moosvegetation dezimiert wurde, insbeson-
dere in Flache A (Tab. 1, Aufnahmen im Febru-
ar/Marz 2000). Erst im néchsten Winterhalbjahr
waren in den Offenflachen wieder gré3ere Moos-
besténde zu finden (Aufnahmen im Méarz 2001).
Ebenso kam es in Flache C im Winter 1998 zu
gréBeren Substratumlagerungen durch Erosion,
was zu einer Dezimierung der Moosbesténde
fuhrte (Tab. 3, Aufnahme im Marz 1999). Erst bei
der nachsten Aufnahme im Marz 2000 wurden
in den neu entstandenen Lossflachen teilweise
wieder Moose beobachtet.
In der sehr stark geneigten Flache C traten auch
im Sommer 1996 und im Frihjahr 1997 groBere
Umlagerungen durch Erosion auf. In den dabei
entstandenen Offenflachen siedelten aber bereits
in den folgenden Winterhalbjahren wieder groB3ere
Moosbestande (Tab. 3, Aufnahmen im Méarz 1997
und Februar 1998), weil diese Stérungen zu einem
friiheren Zeitpunkt stattfanden. Zwischen Frihjahr
2000 und Friihjahr 2001 wurde die Flache durch
die Entstehung eines Kleinsauger-Tierbaus, durch
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Tabelle 3. Entwicklung der Moose in Dauerbeobachtungsflache C (GréBe 20 x 20 cm), die im Marz 1995 an einer
trocken-warmen B&schung durch Aufschiitten von Loss angelegt wurde. Der Léss wurde aus den oberen Schichten
der Béschung entnommen. Links (Spalten 1-7) prozentuale Frequenz der Arten in den 5 x 5 = 25 Teilflachen, rechts
(Spalten 8—1 4) Anzahl der Pflanzen in der Gesamtflache (I: 1-10, Il: 11-50, lll: 51-100, IV: > 100 Pflanzen).

Nummer der Spalte 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Aufnahmedatum 1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7
Gesamtartenzahl Moose 0O 6 4 13 183 9 9 o 6 4 13 13 9 9
Mittlere Artenzahl Moose pro

Teilflache 0 07 02 36 45 18 25 0 0,7 02 36 45 18 25
JAnnual shuttle“-Art

Acaulon triquetrum 4 32 52 I
,Short-lived shuttle“-Arten

Phascum cuspidatum 12 8 20 1] | ]
Pterygoneurum subsessile 12 4 | |
Phascum curvicolle 4 48 84 32 20 v v o Il
Weissia longifolia 28 48 20 40 1 | | B |
Pottia lanceolata 20 4 48 60 56 56 I [ | S 1
.Long-lived shuttle-Art

Encalypta vulgaris 4 |

JColonists* s.str. und

.ephemeral colonists*

Barbula unguiculata 24 12 52 64 12 44 1] [ |1 B[} 1l 1l
Fissidens bambergeri 16 28 16 40 28 | 1] ] I Il
Bryum spec. 4 48 60 12 32 i i I 1l
Didymodon rigidulus 20 12 4 4 Il I | |
Bryum argenteum 4 16 28 | 1 1]

Barbula convoluta 8 4 1 |
Pseudocrossidium hornschuchianum 4 8 1 |

.Perennial stayers”

Plagiomnium spec. 4 4 |
Amblystegium serpens 4 |

Aufnahmedatum: 1: 16.03.1995. 2: 25.07.1995. 3: 26.02.1996. 4: 05.03.1997 5: 18.02.1998. 6: 17.03.1999. 7:
21.03.2000.
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Wildwechsel und durch Erosion umgestaltet. Im
Frihjahr 2001 fanden sich fast ausschlieBlich of-
fene Lossflachen ohne Vegetation, daher wurde
die Dauerflache nicht mehr aufgenommen.

Bei einem Vergleich der Aufnahmen der Flachen
A und B in den Winterhalbjahren vor und nach den
groBflachigen Substratumlagerungen (Méarz 1999
und Méarz 2001) wird deutlich, dass die Pionierar-
ten Acaulon triquetrum und Phascum cuspidatum
nach den Umgestaltungen der Léssoberflache er-
neut auftraten oder deutlich haufiger vorkamen. Die
Bestande von Phascum curvicolle, Weissia longi-
folia, Pottia lanceolata, Barbula unguiculata, Didy-
modon fallax, Fissidens bambergeri und Dicranella
howei haben ebenfalls zugenommen (Ausnahme:
F. bambergeriin Flache B, hier leichte Abnahme).
Durch Erosionsvorgange, durch Wildwechsel und
durch die Grabungsaktivitdten von Kleinsaugern
wurde standig Léss mit Diasporen oder Spros-
sen von Moosen aus angrenzenden Regionen in
die Dauerflachen verfrachtet.

3.3 Entwicklung von Acaulon triquetrum auf
Tierbauten

A. triguetrum wurde im Untersuchungsgebiet fast
ausschlieB3lich auf offenem, frisch heraus gegra-
benen, lockeren, kalkreichen Ldss an jungen
Tierbauten von Kleinsdugern beobachtet. Die-
se offenen Lossflachen sind haufig nur wenige
Quadratdezimeter gro3 und inselartig an den
stark geneigten Boschungen verteilt. Sie werden
meistens rasch von Blltenpflanzen tberwach-
sen, insbesondere von Teucrium chamaedrys,
Bromus erectus, Origanum vulgare und Euphor-
bia cyparissias. Dabei liegt der Schwerpunkt
des Wachstums im Fruhjahr. Wahrend der Un-
tersuchungen entstanden an den Béschungen
aber in jedem Jahr neue Tierbauten, die von A.
triquetrum rasch besiedelt werden kénnen. Nach
der Entstehung der Tierbauten kommt es durch
Erosionsvorgénge, durch Wildwechsel und durch
erneute Grabungsaktivitaten der Tiere haufig zu
Substratumlagerungen. Dadurch kann sich die
Entwicklung von A. triquetrum in neu geschaf-
fenen Offenflachen verzégern. Haufig werden
durch Umlagerungen des Lésses auch Bestinde
der Art dezimiert oder vernichtet. Andererseits
konnen neue Wuchsorte entstehen, wenn sich
die offenen Lossfiachen durch diese Vorgange
erweitern.

Die Abbildungen 12-14 und Tabelle 4 zeigen
die Entwicklung von A. triquetruminden 1 x 1 m
groBBen Dauerflachen 1-3. Zu Beginn der Unter-
suchungen im Januar 1994 kamen in allen drei
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Abbildung 12. Entwicklung von Acaulon triquetrum in
Dauerflache 1. Die quadratische, 1 x 1 m grof3e Beob-
achtungsflache liegt an einer trocken-warmen L&ssbo-
schung bei Zeutern und wurde in 10 x 10 = 100 Teilfla-
chen unterteilt. Untersuchungszeitraum: Januar 1994—
Marz 1999. Gerasterte Flachen: Bereiche mit + dichtem
Kormophytenbewuchs. Umrandete, nicht gerasterte Fla-
chen: Offene Lossflachen ohne Kormophytenbewuchs.
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Abbildung 13. Entwicklung von Acaulon triquetrum in
Dauerflache 2. Weitere Erlauterungen in Abbildung 12.

Dauerquadraten offene, junge Léssflachen an
Tierbauten mit gréBeren A. friquetrum-Bestén-
den vor. Die ersten sechs Aufnahmen der Dauer-
flachen 1 und 2 dokumentieren die Entwicklung
dieser Bestande. Bei den Aufnahmen im April
1994 wurde ein deutlicher Riickgang festgestellt,
weil sich ein groBer Teil der inzwischen abgestor-
benen Pflanzen vom Substrat abgeldst hat und
an den steilen Béschungen verfrachtet wurde. Im
Juli 1994 fanden sich in den Flachen nur junge,
grine Pflanzen in geringer Menge, alte Sprosse
aus dem vergangenen Winterhalbjahr lieBen sich
nicht mehr feststellen. Bis zum néchsten Aufnah-
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Abbildung 14. Entwicklung von Acaulon triquetrum in
Dauerflache 3. Weitere Erlduterungen in Abbildung 12,

metermin im November 1994 war eine deutliche
Zunahme der Pflanzen zu beobachten, insbe-
sondere in Dauerflaiche 1. Bei der folgenden
Aufnahme im Mérz 1995 hatte sich der Bestand
von A. triquetrum in Dauerflache 1 etwas vergro-
Bert. In Dauerflache 2 wurden die Pflanzen da-
gegen durch Substratumlagerungen dezimiert.
Ein Vergleich der Aufnahmen aus dem Januar
1994 und Marz 1995 zeigt, dass die Pflanzen in
beiden Flachen deutlich seltener geworden sind,
insbesondere in Dauerquadrat 2. Bei der Aufnah-
me im Juni 1995 wurden in Dauerflache 1 nur
wenige, grine Jungpflanzen beobachtet, altere
Sprosse aus dem letzten Winterhalbjahr lieBen
sich nicht mehr feststellen. Im Dauerquadrat 2
war A. triquetrum jetzt nicht mehr zu finden. In
der Folgezeit wurde die Art auch in Dauerflache
1 zun&chst nicht mehr nachgewiesen.

Bei der zweiten Aufnahme von Dauerflache 3 im
Marz 1995 hatte sich der Bestand des Mooses ver-
gréBert (Abb. 14). Im nachfolgenden Winterhalb-
jahr wurden in der Dauerflache nur noch wenige,
einzelne Sprosse festgestellt (bei der Aufnahme
im Marz 1996 wurden drei Pflanzen beobachtet).
In der Folgezeit konnte die Art in der Flache zu-
néachst nicht mehr nachgewiesen werden.
Zwischen 1995 und 1998 entstanden in den Dau-
erflaichen acht offene Ldéssflachen an Tierbau-
ten, die alle von A. triguetrum besiedelt wurden.
Dabei lagen zwischen der Entstehung dieser
Offenflachen und der ersten Beobachtung der
Pflanzen 9-10, 9-11, 8-10, 11-13, 11-13, 4-6,
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11-13 und 7-9 Monate (Tab. 4 und Abb. 12-13
sowie eine weitere Offenfldche in Dauerquadrat
2, die im August 1995 an einem Tierbau entstand
und in der sich im August 1996 (nach 11-13 Mo-
naten) erstmals Jungpflanzen feststellen lieBen).
Zwischen der Jahreszeit, in der sich die offenen
Lossflachen bilden, und dem Besiedlungsverlauf
besteht ein deutlicher Zusammenhang. Entste-
hen die Offenflachen im spéaten Frihjahr oder im
Frihsommer, kénnen sich die Pflanzen bereits
nach wenigen Monaten im folgenden Herbst ent-
wickeln. Wenn die offenen Lossflachen dagegen
im Hochsommer, im Spatsommer oder im Herbst
entstehen, lassen sich die ersten A. triquetrum-
Jungpflanzen erst im Frihjahr oder Sommer des
nachsten Jahres nachweisen.

Nach ihrer Entstehung werden die jungen L&ss-
flachen meist von zwei aufeinander folgenden A.
triqguetrum-Generationen besiedelt, seltener ent-
wickelt sich nur eine Generation. Spater kommen
in den Offenflachen nur noch wenige Einzelpflan-
zen vor oder die Art fehlt an dieser Stelle voll-
standig, obwohl sich an diesen alteren Tierbau-
ten fast immer noch gréBere offene Lossflachen
finden, die nicht von anderen Moosen oder von
Kormophyten besiedelt werden.

3.4 Vorkommen von Sporophyten und Inno-
vationssprossen

In den Dauerflachen entwickelten Acaulon triquet-
rum, Phascum cuspidatum, P, curvicolle, Pterygo-
neurum subsessile, P. ovatum, Pottia lanceolata
und Weissia longifolia Sporenkapseln. Bei den
Ubrigen Moosarten wurden im Beobachtungszeit-
raum keine Sporophyten festgestellt. Alle Arten mit
Ausnahme von Weissia longifolia bildeten bereits
im ersten Winterhalbjahr nach Anlage der Flachen
Sporenkapseln. Bei Weissia longifolia kamen erst
im dritten Winterhalbjahr Sporophyten vor. Die Spo-
rophytenhaufigkeit zeigte deutliche Unterschiede.
Von seltenen Ausnahmen abgesehen entwickeln
alle Pflanzen von Acaulon triquetrum Sporophyten.
Phascum cuspidatum, P curvicolle, Pterygoneurum
subsessile und R, ovatum bilden oft Sporenkapseln,
aber Pflanzen ohne Sporophyten sind ebenfalls
haufig. Bei den meisten Pflanzen von Pottia lance-
olata wurden keine Sporophyten festgestellt, Kap-
seln kommen hier selten bis ziemlich haufig vor.
Weissia longifolia bildet selten Sporophyten, nur im
Ietgten Beobachtungsjahr 2001 fanden sich stellen-
Wweise zahlreiche Sporenkapseln.

Acaulon triquetrum ist die einzige Art mit sexu-
eller Reproduktion, bei der keine Innovations-
Sprosse auftreten. Phascum cuspidatum, P, cur-

vicolle, Pterygoneurum subsessile, P. ovatum,
Pottia lanceolata und Weissia longifolia bilden
Innovationssprosse.

4. Diskussion

4.1 Verlauf der Besiedlung

Die offenen, neu entstandenen Lossflaichen
kénnen bereits nach wenigen Monaten von ver-
schiedenen Pioniermoosen (,shuttle“-Arten und
scolonists®) besiedelt werden. Mehrere Unter-
suchungen zeigen ebenfalls, dass die Entwick-
lung der Moosvegetation auf neu geschaffenen
Substratflichen sehr rasch verlaufen kann (z.B.
JOENJE & DURING 1977, MILES & LONGTON 1987,
VAN TOOREN & DURING 1988, LLORET 1991, v.D.
DUNK 1994), obwohl detaillierte Beobachtungen
an vergleichbaren Standorten bisher fehlen. Die
LShort-lived shuttle"-Art Pottia lanceolata kann die
offenen Substratflachen offenbar am schnells-
ten besiedeln. Erkennbar ist die Tendenz, dass
sShort-lived shuttle“- und ,annual shuttle“-Arten
bereits im ersten Winterhalbjahr h&ufig vorkamen
oder in dieser Periode sogar ihren Schwerpunkt
hatten (Ausnahme: Weissia longifolia), wahrend
die gréBten Vorkommen der ,colonists” Barbula
unguiculata, Didymodon fallax, Fissidens bam-
bergeri und Dicranella howei erst spéter beob-
achtet wurden. Allgemein waren die Bestande
der ,shuttle“-Arten groBeren Schwankungen
unterworfen als die ,colonists”, bei ihnen waren
deutlichere Schwerpunkte in bestimmten (fri-
hen) Perioden der Besiedlung erkennbar (Aus-
nahme: Pottia lanceolata).
Daueruntersuchungen an anderen Standorten
belegen ebenfalls, dass sich die Dynamik von
Vertretern der verschiedenen Lebensstrategie-
Kategorien unterscheiden kann. In Dauerflachen
an exponierten, offenen Standorten in Spanien
war die Dynamik bei ,annual shuttle“- und ,short-
lived shuttle“-Arten am hdchsten, das dynami-
sche Verhalten der ,colonists” war etwas schwa-
cher ausgepragt (DURING & LLORET 1996). Diese
Differenzen lassen sich zwar wahrscheinlich teil-
weise auf Haufigkeitsunterschiede zurtckfihren,
da eine starke negative Korrelation zwischen Dy-
namik und Frequenz der Arten festgestellt wur-
de, durften aber zum Teil auf den unterschied-
lichen Lebenszyklen der Vertreter beruhen. Die
kurzlebigen ,shuttle“-Arten kénnen an anderen
Wuchsorten allerdings vollkommen fehlen. In
zwei Waldgebieten in den Niederlanden wurden
neu geschaffene, offene Erdflachen an Béschun-
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gen in den ersten Jahren vor allem von Moosen
besiedelt, die sich den ,colonists“ zuordnen las-
sen; ,shuttle“-Arten lieBen sich nicht nachweisen
(VAN TOOREN & DURING 1988).

Die Bestande fast aller ,shuttle“-Arten und ,,colo-
nists“ sind kurzlebig. Spatestens nach dem drit-
ten Winterhalbjahr lie3 sich ein deutlicher Ruick-
gang feststellen, falls keine gréBeren Substrat-
umlagerungen stattfanden, obwohl nach dieser
Zeit nur ein geringer Teil der Ldssoberflache von
Moosen besiedelt war und der Konkurrenzdruck
der Blutenpflanzen durch PflegemafBnahmen
ausgeschaltet wurde. Eine langere Lebensdauer
der Populationen ist jedoch kaum sinnvoll, weil
die Offenflachen aufgrund ihrer geringen Gro-
Be normalerweise innerhalb weniger Jahre von
Blutenpflanzen Gberwachsen werden. Zwischen
den verschiedenen Arten lassen sich deutliche
Unterschiede erkennen. So kann die kurzlebige
sannual shuttle“-Art Acaulon triquetrum die of-
fenen Lossflachen bereits nach wenigen Mona-
ten besiedeln und hat ihren Schwerpunkt schon
im ersten Winterhalbjahr, wobei sich an einer
Stelle meistens zwei aufeinander folgende Ge-
nerationen entwickeln (ahnlich verhalt sich die
~short-lived shuttle“-Art Phascum cuspidatum),
wahrend die groBten Bestande der ,short-lived
shuttle“-Art Phascum curvicolle erst im zweiten
und dritten Winterhalbjahr vorkamen. Eine Aus-
nahme bildet Weissia longifolia (,short-lived shut-
tle“-Art), die mit zunehmendem Alter der Flachen
deutlich haufiger wurde. Abweichend verhélt sich
auch Fissidens bambergeri (,colonist‘, Zunahme
nach dem zweiten Winterhalbjahr).
Dauerbeobachtungen in Grof3britannien bele-
gen, dass die Bestande der Pionierart Atrichum
undulatum an offenerdigen Standorten norma-
lerweise ebenfalls nur 2—3 Jahre an einer Stelle
bestehen; danach geht das Moos auch dort stark
zuriick, wo die Konkurrenz durch andere Arten
keine Rolle spielt, verschwindet aber nicht voll-
standig (MILES & LONGTON 1987).

Pleurokarpe Laubmoose und Plagiomnium spec.
(»perennial stayers”) waren in den Dauerflachen
stets selten, obwohl ihre Frequenz wahrend des
Beobachtungszeitraums etwas zunahm. Diese
Arten kommen an den untersuchten Bédschungen
generell nur vereinzelt vor, was vermutlich auf
der starken Neigung der Wuchsorte und auf den
haufigen Umlagerungen der Substratoberflache
beruht. Die ausdauernden ,perennial stayers“
traten auch bei der Besiedlung stark geneigter
Erdraine in den Niederlanden vollkommen in den
Hintergrund (VAN TOOREN & DURING 1988).

In den offenen Lossflachen kommt es fast stéan-
dig zu Substratumlagerungen, insbesondere
durch Erosionsvorgange, durch Grabungen von
Kleinsdugern und durch Wildwechsel. Nach gr6-
Beren Umgestaltungen der Léssoberflache kén-
nen die betroffenen Bereiche erneut besiedelt
werden. Dabei dhnelt der Ablauf der Wiederbe-
siedlung prinzipiell dem Verlauf der Besiedlung
nach Anlage der Flachen.

Bei der Untersuchung der 1 x 1 m gro3en Dau-
erflichen zeigte sich, dass die im Gebiet vor-
kommenden Pioniermoose (,shuttle“-Arten, ,co-
lonists) vor allem kleinflachige, fleckenférmig
verteilte Offenflachen an Tierbauten im Bereich
der Boschungen besiedeln. Diese Offenflachen
werden meistens rasch von Blutenpflanzen uber-
wachsen, entstehen aber immer wieder an der
gleichen Stelle oder in der unmittelbaren Nachbar-
schaft. An diesen Standorttyp sind vor allem die
kurzlebigen ,shuttle“-Arten angepasst, die bei der
Besiedlung der offenen Léssflachen eine wichtige
Rolle spielen. ,,Colonists” sind kennzeichnend fiir
kurzlebige, aber ,unberechenbare” Standorte, wo-
bei sich die Entstehung neuer Wuchsorte weder
raumlich noch zeitlich voraussagen lasst (DURING
1979, 1992, LONGTON & SCHUSTER 1983, LONG-
TON 1997). An Trockenstandorten sind kurzlebige
Lshuttle“-Arten neben ,colonists” generell weit ver-
breitet (z.B. DURING 1981, SCOTT 1982, LONGTON
1988, FREY & KURSCHNER 1991a, 1991b, 1995).
Allgemein ist es charakteristisch fir viele Moose,
dass die Populationen fleckenférmig verteilt sind,
wobei die meisten Wuchsorte nur eine begrenzte
Zeit besiedelt werden kdnnen (HERBEN 1994, SO-
DERSTROM 1994, SODERSTROM & HERBEN 1997).
Die den den Léssbbdschungen stindig neu entste-
henden Offenflachen und die hdufigen Substratum-
lagerungen flhren zu einer hohen Artendiversitét
auf kleinen Flachen. Bei Daueruntersuchungen
zur Besiedlung stark geneigter Bdschungen in den
Niederlanden kam es sténdig zu kleinen Stérungen
der Substratoberflache, wodurch verhindert wurde,
dass dominante Moosarten kleine Pioniermoose
véllig Uberwachsen; daher blieb die Artendiversitét +
konstant (vAN TOOREN & DURING 1988). In Dauerfld-
chen an exponierten, offenen Standorten in Spanien
hatten Stérungen durch Schafe und Menschen ei-
nen starken Einfluss auf das rdumliche Verteilungs-
muster der Arten (DURING & LLORET 1996).

4.2 Diasporenbank

Untersuchungen an unterschiedlichen Stand-
orten haben gezeigt, dass bei Erdmoosgesell
schaften haufig Diasporenbanke vorkommen.
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Sie bestehen aus Sporen, Rhizoidgemmen oder
anderen Brutkdrpern und aus Rhizoiden oder ve-
getativen Fragmenten, die im Boden oft in grofe-
ren Mengen lagern. Allgemein wurden ,perennial
stayers” (etwa pleurokarpe Moose), die an den
untersuchten Wuchsorten haufig dominieren, in
der Diasporenbank nur selten nachgewiesen. Die
Diasporenbénke bestehen vor allem aus kurzle-
bigen Pioniermoosen, die an diesen Stellen nur
zeitweise nach Stérungen wachsen (,colonists®,
,annual shuttle“- und ,short-lived shuttle-Arten).
Dabei Uberleben die meisten Arten im Boden in
Form vegetativer Diasporen, aber es wird an-
genommen, dass die ,shuttle“-Arten als Sporen
uberdauern. Vermutiich besitzen die Diasporen
im Boden eine lange Lebensdauer. Sie warten,
bis durch Stérungen neue Wuchsbedingungen
geschaffen werden, was meist zu einer raschen
Aktivierung der Diasporenbank fihrt (DURING
1997 2001).

Wahrscheinlich bilden die ,shuttle“-Arten und
die ,colonists“ in den oberen Substratschichten
der untersuchten Bdschungen eine grof3e und
ausdauernde Diasporenbank. Wenn durch Gra-
bungsaktivitdten von Kleinsdugern oder durch
Subsiratumlagerungen neue Offenflachen ent-
stehen, konnen die Diasporen an die Oberfla-
che transportiert werden und keimen. Fast alle
,shuttle“-Arten und ,colonists®, die in den offenen
Lossflachen vorkamen, wurden bei Untersuchun-
gen der Diasporenbénke in niederléandischen Tro-
ckenrasen (DURING & TER HORST 1983), an offe-
nen, exponierten Stellen in Spanien (DURING et
al. 1987) und an offenen Standorten in Sudfrank-
reich (Garrigue, Rasengesellschaften, HEBRARD
2001) haufig nachgewiesen, wahrend die ,per-
ennial stayers” im Boden meistens nur vereinzelt
vertreten waren. Dabei liegen von den folgenden
Arten Nachweise vor (Angabe der Literaturquelle
in Klammern, a: DURING & TER HORST 1983, b:
DURING et al. 1987, c: HEBRARD 2001): ,shuttle®-
Arten: Acaulon triquetrum (b), Phascum curvicol-
le (b), Pottia lanceolata (a, b), Pterygoneurum
ovatum (b), Weissia longifolia (a, b); ,colonists*
s.l.: Aloina ambigua (b), Barbula convoluta (a,
b), Didymodon fallax (a, b, c), Pseudocrossidi-
um hornschuchianum (b, c), Barbula unguiculata
(a, b, ¢), Bryum argenteum (v), B. bicolor (b), B.
caespiticium (a, b), B. radiculosum (a, b, ¢), B.
ruderale (b, c), Dicranella howei (b, c); ,perenni-
al stayers™ Eurhynchium hians (a), Plagiomnium
affine (a), Rhynchostegium megapolitanum (c),
Scleropodium purum (a, b).

4.3 Sporophyten

Generell besteht ein deutlicher Zusammenhang
zwischen Sporophytenhaufigkeit, Geschlechts-
verteilung und Lebensstrategie. Je geringer die
Lebenserwartung des Gametophyten, desto gro-
Ber ist der Aufwand flr die sexuelle Reprodukti-
on (DURING 1979, LONGTON 1990, 1997). Sporo-
phyten wurden im Gebiet nur bei den kurzlebigen
»shuttle“-Arten festgestellt, die alle mondézisch
sind. Dabei ist der Aufwand fir die sexuelle Re-
produktion bei der ,annual shuttle“-Art Acaulon
triqguetrum, wo nahezu 100 % der untersuch-
ten Pflanzen Sporenkapseln entwickeln, héher
als bei den ,short-lived shuttle“-Arten. In dieser
Gruppe Uberrascht vor allem die Haufigkeit der
Phascum cuspidatum- und P, curvicolle-Pflanzen
ohne Sporophyten, ebenso die Seltenheit von
Sporenkapseln bei Pottia lanceolata. Die in den
Offenflachen vorkommenden ,colonists“ haben
wahrend der Untersuchungen keine Sporophyten
entwickelt, wobei alle Vertreter mit Ausnahme der
polydzischen Art Fissidens bambergeri didzisch
sind. Bei den langlebigen ,perennial stayers” fan-
den sich im Gebiet ebenfalls keine Sporophyten,
obwohl zu dieser Gruppe neben didzischen auch
mondzische Arten gehdren (Rhynchostegium
megapolitanum, Amblystegium serpens).

Es ist nicht bekannt, worauf die Seltenheit der
Sporophyten bei den einzelnen Arten beruht. Die
folgenden Ursachen kommen in Frage (LONGTON
1990, 1997): 1. Radumliche Trennung der mé&nn-
lichen und weiblichen Pflanzen bei di6zischen
Moosen. Bei Arten, die auf Erde wachsen und
die keine scheibenférmigen Perigonien (,splash
cups") aufweisen, finden die Befruchtungen nor-
malerweise in einem Umkreis von maximal 10
cm statt, weil die Spermatozoiden nur wenige
Zentimeter Uberwinden kdnnen. 2. Seltenheit
der Gametangien. Bei didzischen Arten sind bei-
spielsweise Pflanzen mit Antheridien oft seltener
als Pflanzen mit Archegonien. Vorkommen und
Haufigkeit der Gametangien wird allgemein stark
von den Umweltbedingungen beeinflusst. 3. Ab-
ort von Gametangien oder Sporophyten, fehlen-
de Befruchtung (etwa aufgrund des Wasserman-
gels an Trockenstandorten). Dabei spielen Um-
welteinflisse ebenfalls eine wichtige Rolle.
Moosarten mit kurzlebigen Gametophyten wer-
den durch ein niedriges Alter der Pflanzen bei
der ersten sexuellen Reproduktion gekennzeich-
net (DURING 1979, LONGTON 1997). Nach DURING
(1979, 1992) ist diese Periode bei ,annual shut-
tle“-Arten kirzer (normalerweise < 1 Jahr) als
bei ,short-lived shuttle“-Arten (ca. 2-3 Jahre).
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Allerdings sind detaillierte Erhebungen zu dieser
Fragestellung bisher selten. Im Untersuchungs-
gebiet entwickelten sich bei allen ,short-lived
shuttle“-Arten mit Ausnahme von Weissia lon-
gifolia und bei der ,annual shuttle“-Art Acaulon
triguetrum bereits im ersten Winterhalbjahr nach
Entstehung der Flachen reife Sporophyten.

4.4 Innovationssprosse, annuelle Moose

Die Vertreter der Gattungen Acaulon, Phascum,
Pottia und Pterygoneurum werden oft zu den an-
nuellen (einjahrigen) Moosen gerechnet, obwohl
der Lebenszyklus dieser kurzlebigen Arten bisher
wenig untersucht wurde. Bei annuellen Moosar-
ten nimmt der Lebenszykius normalerweise ein
Jahr ein, wobei eine Ruhephase auftritt, in der
nur die Sporen leben (DURING 1979). Phascum
cuspidatum, P. curvicolle, Pottia lanceolata, Pte-
rygoneurum subsessile, P ovatum und Weissia
longifolia entwickeln in den Untersuchungsfla-
chen jedoch Innovationssprosse und kénnen da-
her nicht als annuell bezeichnet werden.

Bereits MEUSEL (1935) hat beobachtet, dass bei
kurzlebigen Arten der Gattungen Phascum und
Pottia Innovationssprosse vorkommen und dar-
aus gefolgert, dass diese Moose nicht zu den
einjahrigen Arten gehéren. In Untersuchungs-
flachen in England entwickeln sich die jungen
Gametophyten von Phascum cuspidatum im
Herbst, spater erscheinen Sporophyten und
die Gametophyten werden bereits im folgenden
Frahjahr braun, bilden aber haufig Innovations-
sprosse, bevor die Sporen im Sommer entlas-
sen werden (ROADS & LONGTON 2003). Dabei
waren 76 % der jungen, im Frihherbst gesam-
melten Sprosse mit alteren, aus dem letzten
Winter stammenden Sprossen verbunden (der
Ursprung der restlichen Jungpflanzen ist unbe-
kannt). Crossidium crassinerve ist ebenfalls kein
annuelles Moos, weil die Sprosse in einer Beo-
bachtungsflache in Nevada (USA) Innovationen
gebildet haben (STARK & DELGADILLO 2003). Die-
se Innovationssprosse entwickeln Rhizoide und
lassen sich leicht ablésen. Das nach der Lange
und Biomasse des letzten Wachstumsintervalls
berechnete Alter der einzelnen Crossidium cras-
sinerve-Pflanzen schwankt hier zwischen 3 und
70 Jahren.

Acaulon triquetrum ist im Gebiet die einzige
Moosart mit sexueller Reproduktion, bei der
keine Innovationssprosse festgestellt wurden.
Bei dieser Art sterben die Pflanzen in den un-
tersuchten Flachen alljahrlich im Winter ab, ihre
Lebensdauer umfasst selten mehr als wenige

Monate. In den oberen Substratschichten verlau-
fen jedoch kraftige Rhizoidfaden, die nach dem
Absterben der Sprosse Uberdauern und spéater
erneut Knospen bilden kénnen, aus denen sich
Sprosse entwickeln. Haufig werden die offenen
Lossflachen von zwei aufeinander folgenden A.
triquetrum-Generationen besiedelt, wobei die
von den Pflanzen der ersten Generation erzeug-
ten Sporen in dieser Zeit offenbar nicht keimen.
A. triquetrum ist daher ebenfalls kein annuelles
Moos, sondern gehért zu den pauciennen Ar-
ten (AHRENS 2003). Bereits SCHIMPER (1850)
und MEUSEL (1935) haben beobachtet, dass bei
den als einjahrig geltenden Arten der Gattungen
Ephemerum und Phascum kréftige Rhizoide vor-
kommen, die nach dem Absterben der Sprosse
noch lange Zeit im Boden erhalten bleiben und
spater erneut Protonemata, Knospen und Spros-
se bilden koénnen. Mdéglicherweise lassen sich
ahnliche, im Substrat Uberdauernde Rhizoide
auch bei anderen kurzlebigen Moosen nachwei-
sen.
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