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Dieses Buch schloss vor Jahren eine bis dahin nicht nur im deutschsprachigen Raum
bestehende Liicke fiir die Vermittlung der experimentellen Pflanzendkologie. In den
meisten vorhandenen Lehrbiichern wurde zwar die biologische Basis der Pflanzen-
okologie behandelt, nicht aber die physikalischen oder physikalisch-chemischen
Grundlagen, auf denen die dargestellten Erkenntnisse beruhen. Wissen iiber diese
Grundlagen ist jedoch fiir ein erfolgreiches Arbeiten auf dem Gebiet der experimen-
tellen Pflanzendkologie unverzichtbar, wie Erfahrungen aus zahlreichen Kursen in
diesem Fach gezeigt haben. Ebenso benétigt man eine solide Kenntnis verschiedener
wichtiger Methoden, deren Anwendungen und die notwendigen Auswertungen, die
bislang in den Lehrwerken keine Erwidhnung fanden.

Aufbauend auf den Darstellungen aus der ersten Auflage dieses Buches werden in
seiner Neufassung zunichst die wichtigsten relevanten Umweltfaktoren analysiert
und in ihrer Bedeutung fiir die pflanzliche Existenz erldutert. Es wird gezeigt, wie
das Wissen iiber diese Umweltfaktoren in heute weit verbreiteten Messtechniken
und Arbeitsmethoden der modernen experimentellen Pflanzenokologie eingegangen
ist. In einer Zeit, in der man nicht nur Gaswechselmessanlagen ,,von der Stange*
kaufen kann, wird der Bedarf an Information iiber Einsatz und Anwendung von
Messgeraten und -verfahren in der Forschung weiter steigen und damit auch die
Notwendigkeit einer kompetenten Ausbildung in entsprechenden Techniken. Kom-
plizierte Messverfahren und Messtechniken sowie die komplexen Zusammenhinge
auf Pflanzenebene konnen leicht zu falschen Anwendungen oder zu Fehlinterpreta-
tionen der Ergebnisse filhren. Eine ausfiihrliche Darstellung der Grundlagen von
Messtechnik und pflanzlichen Reaktionen ist hier eine grofle Hilfe.

Das Gesamtgebiet der experimentellen Pflanzendkologie kann auf den fiir ein
einziges Buch zur Verfligung stehenden Seiten naturgemédfl nur schwerpunktméfig
dargestellt werden. Die Auswahl der Themen fiir dieses Buch richtet sich dabei in
erster Linie nach den Einsatzmoglichkeiten der Messmethoden im Freiland und fiihrt
somit zu einer Konzentration auf Fragen des Kohlenstoff- und sowie der abiotischen
Umweltfaktoren. Die weiterreichenden Themen Mineralstofthaushalt und Boden-
okologie wurden bewusst ausgeklammert, da fiir deren Analyse zum Teil andere
wissenschaftliche und methodische Anforderungen gelten. Wir fanden es auch zur
Unterstiitzung erfolgreichen wissenschaftlichen Arbeitens wichtiger, bei einzelnen
Fragestellungen gezielt in die Tiefe zu gehen als zu viele Aspekte nur oberflachlich
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Vi Vorwort

anzusprechen. Allerdings haben wir uns nicht gescheut, elementare Grundlagen der
Chemie und Physik einzubeziehen, um sie den Lesenden ins Gedichtnis zuriick-
zurufen. Dies sollte nicht zuletzt den Studierenden zugutekommen.

In dieser neuen Auflage haben wir unser Lehrbuch in vielen Bereichen stark
iiberarbeitet und erweitert und es so (hoffentlich) gut an die neuen Gegebenheiten
angepasst. Es wurden die aktuellen pflanzenphysiologischen Erkenntnisse ebenso
ausfiihrlich dargestellt wie neue Entwicklungen bei Messtechnik und bei Messgera-
ten. Da sich an den fiir ein Verstehen der jeweiligen Experimente und ihrer Ergeb-
nisse unerldsslichen elementaren Grundlagen nichts @nderte und wir deshalb in
diesem Bereich nicht kiirzen konnten und wollten, wurde jetzt der Gesamtumfang
des Buches doch deutlich grofer.

Vielleicht werden sich einige wundern, dass hier keine Phenotyping- oder
Big-Data-Ansétze angesprochen werden, erlauben sie doch das groBSrdumige Erfas-
sen und die umfassende Analyse vieler Einzeldaten. Von den pflanzendkologischen
Grundlagen her, bringen sie allerdings nicht wirklich etwas Neues. Vielmehr sind sie
fiir viele Fragestellungen sicherlich eine hilfreiche Umsetzung und Erweiterung der
in diesem Buch vorgestellten Methoden und Auswertungen, zu der sich unsere
Leserinnen und Leser in entsprechenden anderen Quellen informieren kénnen.

Wir sind uns im Klaren, dass auch mit diesem Buch bei Weitem noch nicht alle
relevanten Aspekte der experimentellen Pflanzendkologie abgehandelt werden
konnten. Dennoch hoffen wir, mit der getroffenen Auswahl, den Anregungen und
Aufmunterungen vieler Kolleginnen und Kollegen sowie Studierender in ausrei-
chendem Mafle nachkommen zu sein. Fiir alle wohlwollenden Kommentare, aber
auch fiir die kritischen sei an dieser Stelle ganz herzlich gedankt.

Dezember 2019 Werner B. Herppich
Potsdam und Bayreuth Rainer Matyssek
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Zusammenfassung

Dieses Kapitel definiert ,Okologie® als naturwissenschaftlichen Teilbereich
der ,,Biologie* und fokussiert die Forschung der ,,Experimentellen Pflanzenoko-
logie” auf den pflanzlichen ,,Standort” im Feld als kleinste dkologische Einheit
mit ihren multifaktoriellen Interaktionen. Charakteristische Arbeitsfelder, Kon-
zepte sowie der wissenschaftliche Anspruch der vorgestellten Disziplin werden
skizziert.

Schliisselworter
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1 Der Begriff Okologie

,,Okologie* ist zu einem viel gebrauchten Wort unserer Gegenwart geworden. Als
Begriff steht ,,Okologie® in seiner eigentlichen Bedeutung fiir eine Teildisziplin der
Biologie und damit fiir einen Bereich der Naturwissenschaften. Leider werden
,,Okologie“ und vor allem die Vorsilbe ,,Oko-“ auch im kommerziellen Kontext
oder ideologisierend verwendet, wobei der naturwissenschaftliche Bezug oft ver-
félscht oder ignoriert wird und die verfolgte Argumentation nicht mehr objektiv
gedeckt ist. In solchen Fillen wird der Begriff missbrauchlich verwendet, was zu
einem Zerrbild fiihrt und in weiten Teilen der Offentlichkeit durchaus auch als ein
solches erkannt wird. Die Folge sind Diskreditierung und schwindende Akzeptanz
des Begriffs, was sich bis in die Naturwissenschaften hinein nachteilig auswirken
und die 6kologische Forschung behindern kann.

Demgegeniiber war naturwissenschaftlich fundierte, 6kologische Forschung
wohl noch nie so wichtig wie heute — sie ist zu einem fiir die Menschheit zentralen
Aspekt geworden, angesichts der fortschreitenden globalen Bevolkerungsexplosion
und der Folgeprobleme der Erndhrungssicherheit, des Landnutzungs- und Klima-
wandels, der Umweltzerstérung und Ressourceniibernutzung. Die genannten Pro-
bleme erreichen gegenwartig menschheitsbedrohende Ausmalle. Um die Probleme
verldsslich einschétzen zu konnen und zumindest eine Chance zur Beherrschung zu
erhalten — oder wenigstens entgegenwirken zu koénnen — braucht es solide prozess-
und Ursache-Wirkungs-bezogene Forschung, und dazu gehort vor allem auch die
okologische. Das vorliegende Buch vertritt daher die naturwissenschaftliche Dimen-
sion des Begriffs ,,Okologie und will diese stirken.

Jede wissenschaftliche Forschung benétigt eine solide methodische Fundie-
rung. Hierin bildet ,,Okologie* als Teildisziplin der Biologie keine Ausnahme. Das
Buch will daher in einen wesentlichen methodischen Teilbereich der naturwissen-
schaftlichen Grundlagenforschung einfiihren, jenen der experimentellen Pflanzen-
dkologie und Okophysiologie, und eine Auswahl an physikalisch-chemischen
GesetzmaBigkeiten, deren Anwendungen sowie erzielte Forschungsergebnisse
demonstrieren.

Wie ist aber nun ,,Okologie“ als Naturwissenschaft definiert?

Hierzu miissen wir in das Jahr 1860 zuriickblicken. In jenem Jahr hat der Zoologe
und Pflanzenwissenschaftler Ernst Haeckel, zugleich eng verbundener Mitstreiter
Darwins, den Begriff Okologie (abgeleitet vom altgriechischen oikos: ein Ort,
um darin zu leben) in die Wissenschaft eingefiihrt und allgemeingiiltig definiert.
Er schrieb:

Unter Oecologie verstehen wir die gesamte Wissenschaft von den Beziehungen des Orga-
nismus zur umgebenden AuBlenwelt, wohin wir im weiteren Sinne alle ,,Existenzbedingun-
gen® rechnen konnen. Diese sind teils organischer, teils anorganischer Natur. ... Zu den
anorganischen Existenzbedingungen, welchen sich jeder Organismus anpassen muss, ge-
horen zunidchst die physikalischen und chemischen Eigenschaften seines Wohnorts, das
Klima (Licht, Warme, Feuchtigkeits- . .. verhiltnisse der Atmosphiére), die anorganischen
Nahrungsmittel, Beschaffenheit des Wassers und des Bodens etc. Als organische Existenz-
bedingungen betrachten wir samtliche Verhéltnisse des Organismus zu den {ibrigen Orga-
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nismen, mit denen er in Berithrung kommt, und von denen die meisten entweder zu seinem
Nutzen oder zu seinem Schaden beitragen.

Entscheidend ist hierbei bereits der erste Satz: ,,Unter Okologie verstehen wir die
gesamte Wissenschaft von der Beziehung des Organismus zur umgebenden Auflenwelt.*

Oder im heutigen Sprachduktus auf den Punkt gebracht: Okologie ist die Wis-
senschaft von den Umweltbeziehungen der Lebewesen.

Diese gleichermaflen einfache wie umfassende Definition ist von allen Autoren,
die nach Haeckel versucht haben, Okologie zu umschreiben, weder erreicht noch
iibertroffen worden. Aus ihr leiten sich die Aufgaben der Okologie als einer mes-
senden und exakten Naturwissenschaft ab.

Zu betonen ist hierbei, dass ,,Umweltbeziechungen* durchaus Wechselwirkungen
zwischen Lebewesen (Organismen) und Umwelt ausdriickt, da Lebewesen nicht
nur von der abiotischen und biotischen Umwelt beeinflusst werden, sondern
diese auch selbst beeinflussen (z. B. Bodenbildung oder Bestandsinnenklima). Lebe-
wesen verdndern durch ihre Existenz daher auch die Umwelt, an die sie sich anpassen.

Trotz der Prignanz ergidnzte Haeckel seine obige Definition 1866 und 1870
noch um die folgenden zwei wesentlichen Aspekte, die kommentierend zur Prézi-
sierung beitragen:

,Okologie soll Bedingungen im Kampf ums Dasein untersuchen.”
und
,Okologie ist die Lehre von der Okonomie der Organismen.”

Begriindet in den 1860er-Jahren wird die Okologie nicht nur als vergleichsweise
junge Disziplin der Biologie erkennbar, sondern es werden in der letzten Ergédnzung
auch erstmals die beiden Begriffe Okologie und Okonomie miteinander in Bezie-
hung gesetzt. Betrachten wir daher nochmals das Wort oikos. Mit dem ,,Ort, um
darin zu leben* meinte man im antiken Griechenland Haus oder Haushalt und die
Wirtschaftsgemeinschaft, die beides gestaltete. Logos steht fiir Lehre. Somit ist
,,Okologie“ die Wissenschaft iiber das Haushalten — im gegebenen Fall der natiir-
lichen Ressourcen (Energie, Néhrelemente, Wasser) durch die organismischen
Lebensgemeinschaften. Die begriffliche Niihe von Okologie und Okonomie wird
damit unmittelbar deutlich und auch, dass Okologie die Lehre von der Okonomie der
Organismen ist.

Wie lisst sich aber Okonomie im Kontext der Okologie prizisieren?

Okonomie bedeutet hier: Die Lebensfunktionen eines Organismus sind hin-
sichtlich einer (d. h. seiner) stofflichen und energetischen Kosten-Nutzen-Bilanz
gerade soweit auf die Umwelt abgestimmt, dass seine Existenz (und Persistenz)
moglich ist. Bei Pflanzen stehen die Kosten fiir den Bedarf an Licht, Wasser und
Nahrelementen (inkl. Kohlenstoff), dessen Ausmall den marginalen Vorteil (als Nut-
zen) gegeniiber den Konkurrenten im Okosystem bedingen kann. Somit kann Oko-
logie als Naturwissenschaft auch unmittelbar die ,,Bedingungen im Kampf ums
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Dasein* verstéindlich machen. Okologie wird damit zum Schauplatz der Selektion
und infolgedessen der Evolution.

Aus den beiden Ergéinzungen Haeckels l4sst sich somit erkennen, dass Okologie
untrennbar mit der Evolution der Organismen verbunden ist.

Hintergrundinformation

Hutchinson (1956) hat das Zusammenspiel von Okologie und Evolution in einer sehr anschau-
lichen Allegorie dargestellt. Er beschreibt Evolution als ein Theaterstiick. Die Biihne entspricht
dabei dem Okosystem, das Biihnenbild der abiotischen Umwelt. Die einzelnen Rollen
des Theaterstiickes entsprechen den verschiedenen Arten. Die Schauspieler verkérpern in
diesem Gleichnis die Individuen der einzelnen Arten. Hier wird deutlich, dass die Individuen
einer Art (= Schauspieler) bedingt durch ihre begrenzte Lebensspanne austauschbar
sind, wihrend die Art selbst (= Rolle) langfristigen Bestand hat. Das Besondere an den Rollen
ist nun, dass sie nicht starr festgeschrieben sind, sondern dass sie sich fortlaufend weiterentwi-
ckeln. Wie in einem Fortsetzungsroman verschwinden auch manche Rollen und kommen
neue dazu. Diese Weiterentwicklung und Verdnderung der Rollen sowie Beendigung und
Neuentstehung resultieren aus dem Zusammenspiel der Rollen untereinander und der Abstimmung
mit dem ,abiotischen” Biihnenbild. Auch das Biihnenbild (= abiotische Umwelt) ist nicht
immer gleich, sondern verdndert sich infolge von Abnutzung (Erosion) und Neubildung ebenfalls.
Dieses Zusammenwirken formt die einzelnen Arten (= Rollen) und stellt den Selektionsdruck dar,
der auf die Arten einwirkt. Die Regie in diesem Theaterstiick spielt der Zufall. Er bestimmt die
Kombination und Intensitdt der auf die Arten (= Rollen) einwirkenden Faktorenregime.

Man erkennt im Zusammenwirken der einzelnen Faktoren (Arten untereinander [= Rollenbe-
ziehungen] und Arten mit der abiotischen Umwelt [= Rollen und Biihnenbild]) die 6kologischen
Wechselwirkungen im Gesamtsystem, das dem Okosystem (= Biihne) entspricht, und dass der
Selektionsdruck aus diesen Wechselwirkungen resultiert.

Damit sind 6kologische Beziehungen (= ,.die Okologie*) die Grundbausteine der Evolution,
und die Evolution ist langfristig die Konsequenz aus der Auseinandersetzung mit vielen kurzfristigen
okologischen Szenarien (= Momentaufnahmen des Theaterstiicks, Szenenbilder). Man konnte auch
sagen: Evolution ist der Spielfilm, wobei in jedem Einzelbild der Filmrolle die Okologie
verkorpert ist.

Als Fazit bleibt festzuhalten: Evolution und Okologie sind nicht voneinander trennbar, sie
bilden ein Kontinuum; oder im Sinne von Hutchinson ausgedriickt: Okologie untersucht das
Schauspiel der Evolution.

Zusammenfassend lisst sich also Okologie als die Wissenschaft der Wechsel-
wirkungen zwischen den Organismen und deren abiotischer Umwelt definie-
ren. Hierzu ist es n6tig, die Umwelt des Organismus und diesen selbst messend zu
erfassen und zu analysieren. In den folgenden zwei Abschnitten werden wir dies
néher ausfiihren.

Zuvor wird jedoch noch auf eine begriffliche Vermengung zwischen ,,Umwelt*
und ,,Umgebung‘ hingewiesen, die zu vermeiden ist, aber hdufig als Definitionen
gelten:

* Umwelt ist bezogen auf den Organismus durch Ursache-Wirkungs-Beziehungen
bestimmt und daher fiir diesen von existenzieller Bedeutung und fiir dessen
Lebensweise relevant.

* Umgebung ist nur durch rdumliche Nihe zum Organismus bestimmt,
die ausschlieBlich aus der Perspektive des menschlichen Beobachters resul-
tiert.
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2 Der Standort als kleinste 6kologische Einheit

Ein Okosystem ist definiert als ein Ausschnitt aus der Biosphire und stellt ein
multifaktorielles (und multiorganismisches) Beziehungsgefiige mit in sich teilweise
geschlossenen Stofffliissen dar, die durch einen nicht reversiblen Energiefluss durch
das Geflige angetrieben werden. Nach dieser Definition kann man auch den gesam-
ten Erdball als ein globales Okosystem auffassen. Folgende Feststellungen sind aber
noch wichtig:

+ Okosysteme haben immer eine riumliche Verortung, sind jedoch rdumlich nicht
prézise abgrenzbar.

» Ursache hierfiir ist, dass Okosysteme offene Systeme sind — sie stehen im Stoff-
und Energieaustausch mit der Umwelt (anderen Okosystemen), was bedingt, dass
die internen Stofffliisse nur teilweise in sich zu Kreisldufen geschlossen sind.

+ Okosysteme sind begrenzt zur Selbstregulation befihigt und gehorchen hierbei
der Thermodynamik mit ihren drei Hauptsatzen. Wichtig ist, dass die Energie-
fliisse durch Okosysteme stets die Entropie ,,im gesamten Universum® vergrofern
missen, was durch Wérmefreisetzung erfolgt. Jedoch kénnen nur andere Ener-
gieformen als Warme zur biologischen Arbeitsleistung und lokalen Verringerung
der Entropie im Okosystem genutzt werden. Die Wirmefreisetzung zur Entropie-
vergroBerung insgesamt bedingt somit, dass die Energiefliisse durch das Oko-
system irreversibel sind — und damit im Okosystem keine geschlossenen Kreis-
laufe bilden konnen. Andernfalls ldge ein Perpetuum mobile vor.

Die Definition auf den Punkt gebracht:

Okosysteme sind Beziehungsgeflechte zwischen Organismen und ihrer abioti-
schen und biotischen Umwelt auf begrenztem (aber nicht prizise abgrenzbarem)
Raum, die als offene Systeme mit der AuBenwelt Stoff- und Energiefliisse
austauschen und zur Selbstregulation beféhigt sind.

Okosysteme kann man in funktionelle Untereinheiten aufteilen (compartments,
z. B. Bodenbereich oder Organismengruppen) und sie lassen sich in Auspriagungen
als z. B. Wald, Wiese, Wiiste oder Meer voneinander unterscheiden. Solche Eintei-
lungen und Abgrenzungen konnen je nach Fragestellung von Forschungsprojekten
niitzlich sein, sind aber willkiirlich, da Okosysteme oft gleitend ineinander iiber-
gehen und zudem duBerst vielgestaltig sind. Zum Beispiel konnen Walddkosysteme
als boreale Fichtenwélder oder tropische Regenwélder auftreten.

Vielfach ist es niitzlich, den Lebensraum einer Pflanze, in dem sie mit anderen
Organismen zusammenlebt, zu erfassen und gegen Lebensrdume anderer Arten
abzugrenzen. Solche Lebensrdume sind kleinere und daher iiberschaubarere Unter-
einheiten von Okosystemen. Man bezeichnet den Lebensraum einer Organismen-
gemeinschaft als Biotop. Ein solcher Biotop kann z. B. eine Hecke, ein Kahlschlag,
ein Tumpel oder eine Salzwiese sein. Man sollte einen Biotop allerdings nicht mit
einem Standort gleichsetzen (s. u.), wie dies verschiedentlich gemacht wird, denn
ein Biotop besteht in der Regel aus einer Vielzahl von Standorten.
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Dies ldsst sich an einigen Beispielen verdeutlichen. Ein Feuchtbiotop ist kein
einheitliches Gefiige, sondern umfasst offenes Wasser, Verlandungszonen, staunasse
Bereiche, bis hin zu trockenen Zonen. Er ist durch mindestens einen Gradienten
geprigt, entlang dem es viele verschiedene Standorte gibt.

Ahnlich ist der Biotop Salzwiese als Teil des Okosystems Wattenmeer zu
beurteilen. Auch auf einer Salzwiese gibt es vom offenen Meer bis zum Deichfull
deutliche Gradienten, deren augenfilligster der abnehmende Salzgehalt im Boden
ist. Das bedeutet, dass es im Biotop Salzwiese viele verschiedene Standorte gibt.
Betrachten wir Salicornia europaea, so steht diese Art als Erstbesiedler des
Wattbodens auf regelmiBig iiberfluteten, offenen Stellen genauso wie in Flachen,
auf denen andere Salzwiesenarten dominieren und die nur gelegentlich iiberflutet
werden. Im Biotop Salzwiese kann Salicornia also sehr unterschiedliche Standorte
besiedeln.

Damit sind wir auf der 6kologisch kleinsten Betrachtungsebene, der des Stand-
orts, angelangt. Dieser ist ein rdumlich eng begrenzter Bereich, in dessen Zentrum —
im Kontext dieses Lehrbuchs — die Pflanze steht. Er ist in der Pflanzendkologie
aufgrund der pflanzlichen Ortsgebundenheit gut definierbar und als kleinste okolo-
gische Einheit erkennbar.

Die Untersuchung der Wechselbeziehungen zwischen der Pflanze und allen
abiotischen und biotischen Faktoren des Standortes ist das Hauptanliegen der expe-
rimentellen Pflanzendkologie und Okophysiologie. Wegen der Bedeutung des
Standortes fiir experimentelles 6kologisches Arbeiten miissen wir uns ndher mit
dem Begriff ,,Standort* beschéftigen.

Der Standort besitzt als wichtigste Merkmale eine rdumliche und zeitliche Aus-
dehnung sowie eine stoffliche Komponente. Fiir die messende Erfassung geniigt
daher nicht eine Momentaufnahme im Sinne eines Schnappschusses, denn dynami-
sche Abldufe lassen sich nicht mit den Mitteln statischer Betrachtung darstellen. Die
richtige Beschreibung eines Standortes ist eher mit einem Film zu vergleichen.
Anzahl und Verteilung von Beobachtungszeitraumen im Jahresverlauf und iiber
die Jahre hin entscheiden dariiber, wie umfassend unser Wissen iiber den
Standort wird.

Die Schwierigkeit, einen Standort zu beschreiben, liegt in der Tatsache, dass er
sich genau wie ein Okosystem und ein Biotop immer in einem FlieBgleichgewicht
(Pseudo-Steady-State) der Stoff- und Energiefliisse und nie in einem statischen
Gleichgewicht (Steady State) befindet. Die Variabilitdt langer Beobachtungszeitrau-
me wird einen Standort als zeitlich ,,instabil*“ erscheinen lassen, obwohl er durchaus
Okologisch stabil ist. Es kann daher mitunter zweckméafBig sein, ,,ausreichend kurze*
Beobachtungszeitraume zu wahlen, die quasi-stationdre Zustinde liefern, die aber
trotzdem fiir ein streng umrissenes Zeitraster standortgiiltige Aussagen erlauben. Es wird
im Wesentlichen von der Fragestellung abhéngen, welches Vorgehen das geeignete ist.

Unter Beriicksichtigung der zeitlichen, rdumlichen und stofflichen Komponente
lasst sich der Standort in einem Schaubild darstellen (Abb. 1). Er besteht im
Wesentlichen aus drei Teilen:

* der Summe aller abiotischen Faktoren,
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» der Pflanze selbst mit ihren Strukturen und Funktionen sowie
» einer Vielzahl biotischer Faktoren.

Zwischen allen aufgefiihrten Faktoren gibt es mannigfaltige Abhéngigkeiten und
Wechselwirkungen, die nur begrenzt in einem Schema eingezeichnet werden kon-
nen. Wir werden uns in diesem Buch ausschlie8lich mit den auf die Einzelpflanze
wirkenden abiotischen Faktoren beschéftigen, diirfen dabei aber nicht vergessen,
dass die Pflanze die abiotischen Faktoren ihres Standorts ganz wesentlich mitpragt
(in Abb. 1 haben wir dies durch Doppelpfeile zum Ausdruck gebracht). Durch
Ausscheidungen der Wurzeln wird die Bodenstruktur verdndert, durch Beschattung
werden die Strahlungs- und Temperaturverhiltnisse beeinflusst, durch Transpiration
wird die Wasserverfligbarkeit im Boden vermindert und die Temperatur herabge-
setzt, um nur drei Beispiele zu nennen.

Viele Interaktionen, wie sie etwa zwischen Strahlung und Temperatur, Wind und
Temperatur oder Temperatur und Transpiration bestehen, werden wir dagegen in den
nachfolgenden Kapiteln ausfiihrlich behandeln und so zum mechanistischen Ver-
stindnis des Standortes beitragen. Zu den drei Teilbereichen der Abb. 1 soll an
dieser Stelle nur eine kurze Erlduterung gegeben werden.

ABIOTISCHE STANDORTFAKTOREN BIOTISCHE FAKTOREN
Strahlung | € <> | zoogame Bestaubung tierische,
Temperatur | <> <> | zoochore Samenverbreitung | pflanzliche
Wasser | €«>» © I <> | Parasitismus und mikrobielle
Mensch CO,,0, | > _ <> | Symbiose Partner und
Tier Nahrstoffe | <> & <> | Allelopathie Konsumenten
> ’
Pflanze Wind | <>
Mikrobe mechanische Einfliisse | €3> ,
Bodenstruktur | <>
e Lt und oen | <>

Abb. 1 Der Standort als kleinste 6kologische Einheit. Dieses Schema versucht, die zahlreichen
Wechselwirkungen zwischen dem Organismus und seiner Umwelt darzustellen. Im Zentrum des
Standortes steht die Pflanze mit ihren Strukturen und Funktionen und damit ihrem Potenzial an
Antworten (Reaktionen). Auf der linken Seite sind die abiotischen Faktoren des Standortes aufge-
listet, die auf die Pflanze wirken, aber auch von ihr mitgeprigt werden. Die abiotischen Faktoren
werden in mannigfaltiger Weise aufgrund der Aktivititen von Mensch, Tier und Mikrobe veréndert.
Auf der rechten Seite sind die biotischen Faktoren aufgelistet, die die Pflanze am Standort positiv
oder negativ beeinflussen kdnnen. (Quelle: eigene Darstellung)
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2.1 Die abiotischen Faktoren

Die Gesamtheit der abiotischen Faktoren ldsst sich in zwei Gruppen, die meteoro-
logischen und die edaphischen (= bodenbezogenen), einteilen.

Als Erstes seien die meteorologischen Faktoren Strahlung, Temperatur, Nieder-
schlag, Luftfeuchte und Wind genannt, die in ihrer Gesamtheit {iber die Zeit betrach-
tet das Mikroklima des Standortes darstellen.

Es ist notig, den Unterschied zwischen GroBklima (Makroklima) und Mikro-
klima aufzuzeigen und beide Begriffe klar zu trennen. Das Klima unserer Erde 14sst
sich grofraumig in Klimazonen einteilen. Dies wird in den Benennungen wie
tropisches Sommerregenklima, subtropisches Wiistenklima, Winterregenklima, ge-
méaBigtes Klima mit kurzer kalter Jahreszeit, um nur einige aufzufithren, deutlich.
Innerhalb einer solchen Zone, die sich von anderen Zonen aufgrund ihres iiber einen
weiten Zeitraum einheitlichen Makroklimas unterscheidet, dndert sich das Klima
erneut deutlich in Anhéngigkeit von Relief und Exposition. Dies bedeutet, dass sich
Siid- und Nordhang oder Ost- und Westhang eines Berges in klimatischer Hinsicht
betrdchtlich voneinander unterscheiden. Ein solitdrer Felsen eines stidexponierten
Hanges wird auf seiner Siid- bzw. Nordseite ebenfalls ein unterschiedliches Klima
haben, das man wegen seiner kleinrdumigen Giiltigkeit als Mikroklima bezeichnet.
Da es sich bei Nord- und Siidseite eines Felsens um zwei voneinander verschiedene
Standorte handelt, konnen wir feststellen:

Jeder Standort ist durch ein Mikroklima charakterisiert. Das Mikroklima
zweier Standorte kann Uber kurze Distanzen groBe Anderungen aufweisen.

Die zweite Gruppe abiotischer Faktoren, die einen Standort prigen, sind
die edaphischen (= den Boden betreffend). Hierzu gehdrt nicht nur das
Substrat, mit dem die Pflanze interagiert, sondern auch die Bodenstruktur,
die Néahrstoffe und Schadstoffe des Bodens, sein Wassergehalt oder Boden-
bewegungen.

In der schematischen Darstellung der Abb. 1 sind bei den abiotischen
Standortfaktoren neben dem Mikroklima und dem Boden noch Konkurrenten am
Standort (Mensch, Tier, Pflanze und Mikroorganismus) aufgefiihrt. Dies mag auf
den ersten Blick unverstindlich erscheinen, denn Mensch, Tier und Mikro-
organismus sind natiirlich keine abiotischen Faktoren. Gemeint sind die Auswir-
kungen der Aktivititen dieser Gruppen auf die abiotischen Standortfaktoren,
die dann erst sekundir die Pflanze erreichen. Ein Viehtritt verdichtet den Boden
erheblich und verdndert damit die Bodeneigenschaften des Standortes dhnlich
stark wie etwa eine Mahd das Strahlungs- und Temperaturklima. Ein Stoffeintrag
aus landwirtschaftlichen Aktivititen hat einschneidende Auswirkungen auf das
Nahrstoffangebot im Boden. Insbesondere der Mensch greift oft erheblich und
dauerhaft in das labile FlieBgleichgewicht der abiotischen Faktoren eines Stand-
ortes ein. Die Analyse der Auswirkungen dieser Verdnderungen auf die Organis-
men des Standortes ist eine wesentliche Aufgabe der experimentellen Okologie.
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Wir werden uns in diesem Buch vor allem auf die Beschreibung der Reaktionen
der oberirdischen Pflanzenorgane konzentrieren und daher die Behandlung des
Mikroklimas in den Mittelpunkt stellen, die edaphischen Faktoren des Standortes
aber weitgehend ausklammern.

2.2 Die biotischen Faktoren

Tierische, pflanzliche und mikrobielle Partner oder Konsumenten wirken in viel-
faltiger Weise auf die Pflanze an einem Standort ein. Sie kdnnen dabei direkt oder
indirekt Strukturen und/oder Funktionen verdndern. Diese Einfliisse konnen die
Pflanze in ihrer Lebensfihigkeit am Standort fordern, wie dies bei etlichen Mutualis-
men (frither Symbiosen genannt, wie z. B. Mykorrhizen, Wurzelknéllchen) der Fall
ist, oder sie konnen die Lebensfahigkeit einschrinken, wie etwa Konkurrenz, Alle-
lopathie oder Parasitismus. Um gemeinsame Ressourcen konkurrierende Pflanzen
limitieren sich gegenseitig. Manchmal kann die Pridsenz einer Nachbarart aber
forderlich sein (siehe z. B. ,,hydraulischer Lift*), man spricht dann von Fazilitation.
Das bedeutet, die biotischen Faktoren stellen sehr enge Wechselbeziehungen oder
gar Abhéngigkeiten zwischen den Organismen des Standortes dar. Die Behandlung
biotischer Wechselbeziechungen und Funktionsmechanismen ist ebenfalls nicht
Anliegen dieses Buches.

23 Die Pflanze

Wir wollen im Folgenden die Pflanze mit ihren aus der Evolution resultierenden
Anpassungen als zentralen Bestandteil des Standortes betrachten.

Hohere Pflanzen gehdren der kormophytischen Organisationsstufe an, das heif3t,
sie haben Wurzel, Spross und Blitter und besitzen somit einen gemeinsamen
morphologischen Grundbauplan, ihre Wuchsform, die wir mit dem Habitus gleich-
setzen konnen. Daneben besitzen sie ein Muster fundamentaler physiologischer
Funktionen. Zwischen Wuchsform und Funktion besteht eine enge, genetisch
fixierte Bindung und Abstimmung.

Bei der Eroberung immer neuer Lebensrdume sind im Rahmen der Evolution als
Antwort auf die jeweiligen Herausforderungen des Standorts Abénderungen und
Spezialisationen sowohl der Wuchsform als auch der fundamentalen physiologi-
schen Funktionen aufgetreten und selektioniert worden. In ihrer Gesamtheit und
wechselseitigen Abstimmung bilden die verdnderten Grundstrukturen und Grund-
funktionen die Lebensform der Pflanze. Wihrend die Wuchsform die morphologi-
sche Kennzeichnung der Pflanze ist, verstehen wir unter der Lebensform die Einheit
von Struktur und Funktion als Ergebnis einer unter dem Selektionsdruck der Umwelt
abgelaufenen evolutiondren Adaptation. Das wohl eindrucksvollste Beispiel dieses
Prozesses stellen die C4-Pflanzen dar, deren besonderer Weg des CO, in der Photo-
synthese in der Kranzanatomie der Blétter strukturell verankert ist. Abb. 2 versucht,
die hier gegebenen Definitionen grafisch darzustellen. Man muss sich vergegenwar-



12 1 Okologie, Standort, Arbeitsfelder, Konzepte

Abb. 2 Schema zur STRUKTUR FUNKTION
Definition von Wuchsform,
Lebensform und ) physiologische
Wouchsform :
Lebensstrategie nach von < 3bgestimmt__ Funktion
Willert et al. (1992)
Standortfaktoren Standortfaktoren
morphologische baestimmt physiologische
; abgestimm ; ;
anato_m_ls_che 9 blochlemllsche
Spezialisierung Spezialisierung
LEBENSFORM
im individuellen
Lebenszyklus
STRATEGIE

tigen, dass Funktionen und Prozesse immer an Strukturen gebunden (ohne die sie
nicht moglich sind) und Strukturen immer das Ergebnis von Prozessen sind.

Wuchsform und Lebensform beschreiben die Struktur und Funktion einer Pflanze
zu einem bestimmten Zeitpunkt und sind daher statisch definierte Konzepte. Sie
erlauben zwar eine Typologisierung und Klassifizierung und damit auch schon in
begrenztem Umfang eine funktionale Beschreibung des Organismus an seinem
Standort, zu einer dkophysiologischen Bewertung von Anpassungen fehlt diesen
Konzepten aber noch die Einbeziehung der zeitlichen Komponente. Dies wird
dadurch erreicht, dass die dynamischen Aspekte der Wechselwirkungen zwischen
Standort und Pflanze im Ablauf des gesamten Lebenszyklus der Pflanze zusitzlich
beriicksichtigt werden. Betrachtet man die Lebensform also vor dem Hintergrund
des Lebenszyklus, so fiihrt dies zum Konzept der Strategie oder Lebensstrategie
(englisch: life strategy) der Pflanze (siche Abb. 2).

Diese Feststellung bedarf noch einiger Erlduterungen zur Vermeidung von Miss-
verstdndnissen und soll an Beispielen deutlich gemacht werden. Im alltidglichen
Sprachgebrauch bedeutet Strategie, mit einem vorgefassten, wohldurchdachten Plan
ein angestrebtes Ziel zu erreichen. Ubertragen auf die Evolution kénnte der Eindruck
entstehen, Pflanzen hitten sich nach einem vorgezeichneten Plan entwickelt, um
schlieflich bestimmte optimale Anpassungen an einen Standort zu erreichen (nicht
zutreffende teleologische Betrachtung). Verfolgt man von heute aus die Evolution
bestimmter Taxa retrospektiv durch die erdgeschichtlichen Epochen, so konnte
tatsichlich der Eindruck entstehen, als hitte die Evolution konsequent ein bestimm-
tes Ziel verfolgt. Eine solche Betrachtung ist teleologisch und steht im Widerspruch
zu evolutiondren Mechanismen.

Tatséchlich ist der Motor der Evolution aber die Mutationshiufigkeit und damit
eine Abfolge von Zufallsprozessen. Erst die natiirliche Auslese gibt iber den Kampf
ums Dasein (in der Definition von Darwin) das Ergebnis der Selektion aus. Dies
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geschieht aber nicht nach einem vorgefassten Plan, sondern zufillig. Die Pflanzen,
die wir heute in einem Lebensraum finden, sind diejenigen, die iiberlebensféhig
waren. Wir betrachten also den momentanen Endpunkt einer langen Selektion, der
durchaus nicht die bestmdgliche Anpassung an einen Lebensraum darstellen muss
und schon gar nicht nur eine einzige.

Im Rahmen der Evolution haben sich Anpassungsmuster bei Pflanzen als
Antwort auf die Anforderungen eines Lebensraumes entwickelt, die im Nachhi-
nein wie eine Strategie erscheinen. Da auch in ein und demselben Lebensraum
sehr unterschiedliche Anforderungen bestehen, folgt, dass sich verschiedene An-
passungsmuster oder Strategien nebeneinander herausgebildet haben. Auflerdem
herrschen in einem Lebensraum weder von Jahr zu Jahr noch in ldngeren
Zeitabschnitten konstante Bedingungen, vielmehr zeigt sich besonders in allen
Umweltfaktoren eine starke Variabilitit, sodass auch aus diesem Grunde die
natiirliche Auslese mehrere Strategien fiir einen Lebensraum selektioniert hat.
Wir kdnnen dieses Nebeneinander verschiedener Strategien heute sehr deutlich
an extremen Standorten erkennen, wo je nach Kombination entscheidender Stand-
ortfaktoren Pflanzenarten und Genotypen voriibergehend Vorteile haben und nicht
permanent dominieren.

Hintergrundinformation

Eine evolutiondre Strategie besteht aus einer Anzahl von Elementen, die hierarchisch aufgebaut
sind. Dabei muss aber ein gleiches Strategieelement in verschiedenen Strategien durchaus nicht
immer den gleichen Stellenwert besitzen. Ein eindrucksvolles Beispiel liefert das Strategieelement
Crassulaceen-Séurestoffwechsel (CAM), das in ariden Gebieten bei einer Vielzahl von Pflanzen mit
unterschiedlichen Strategien vorkommt (von Willert et al. 1992). Bei sukkulenten Ephemeren oder
Annuellen besitzt der CAM einen hohen Stellenwert in der Strategie. Er ist in der Lage, Kohlen-
stoff- und Wasserverluste bei ungiinstiger Klimaentwicklung zu minimieren und nach einem Regen
die Samen- und Fruchtreife dieser Pflanzen gegeniiber Ephemeren und Annuellen ohne diesen
besonderen Stoffwechselweg entscheidend zu begiinstigen oder iiberhaupt erst zu ermoglichen.
Treten solche Klimabedingungen nicht auf, fallt der Vorteil nicht ins Gewicht und andere Strategien
konnen gleich gut oder erfolgreicher sein.

Besitzt eine Pflanze auBer den Strategieelementen Sukkulenz und CAM noch die Elemente
ausdauernd (statt ephemer oder annuell) und wechselgriin, so tritt die Bedeutung des CAM in der
Strategie dieser Pflanze ganz in den Hintergrund. Hier spielt das Element wechselgriin eine
dominierende Rolle, denn die Blatter, selbst die mit dem Kohlenstoff und Wasser sparenden
CAM, werden bei einsetzender Trockenheit abgeworfen.

Es ist auch moglich, von einer Strategie auf ihre Elemente zu schliefen. Wenn ein Baum in
einem ariden Gebiet mit saisonalem Niederschlag einen photoperiodisch gesteuerten Laubaus-
trieb besitzt, das heilit, auch ohne vorherigen Regen Blitter treibt, dann muss dieser Baum iiber
das Strategieelement Sukkulenz fiir Spross und/oder Wurzel verfiigen. Hat er dieses Element
nicht, kann er nur die Strategie regengriin innerhalb der Lebensform wechselgriiner Baume
besitzen.

Das hier nur kurz vorgestellte Konzept der Strategie kann im Bereich der experimentellen
Okologie und Okophysiologie bei der Bewertung von Anpassungsmechanismen iiberaus hilfreich
sein, wie wir im nachfolgenden Kapitel noch sehen werden.

Zum Abschluss der dkologischen Charakterisierung des ,,Standorts* sollen auch
noch zwei weitere Begriffe genannt werden, mit denen haufig konzeptionelle Ver-
mengungen erfolgen:
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» Habitat bezeichnet den Lebensraum des Organismus (= ,,Wohnort*), ohne das
faktorielle Beziehungsgeflige zu beriicksichtigen.

+ Okologische Nische umfasst alle Aspekte der infolge Adaptation entstan-
denen Lebensweise des Organismus, also die Verortung und Funktion im Oko-
system.

3 Arbeitsfelder und Vorgehen experimenteller Okologie

Blom (1987) hat die Arbeitsfelder der Okophysiologie und die Vorgehensweise
experimentell 6kologischer Arbeiten in einem Schaubild dargestellt, das wir leicht
modifiziert an dieser Stelle wiedergeben (Abb. 3). Wir konnen den gesamten
Arbeitsablauf in drei Teilbereiche gliedern.

— i
Gesellschaft —€——— l l Geobotanik
T -dkologie
¢ X Beobachtungen » Populations- -dynamik
ot Fopdation . biolegie . i
> l -genetik
Standort — l T L Autdkologie
Auswahl von Objekt Formulieren einer

I, !
und Umweltfaktor Arbeitshypothese

I

Versuche unter
Samenbank < kontrollierten —

Keimung ¢—— Bedingungen
Etablierung von Keimlingen 4———

— o6kologische Ansétze

Uberleben 4——— FAKTOREN o
Wachstum < ANALYSE —» Physiologische Ansatze
Propagation 4——— v — genetische Ansétze
Samenproduktion €———
. _ Versuche unter
Dissemination Feldbedingungen —
v I
Verifizierung
im Gelande

Abb. 3 Schema der Vorgehensweise bei experimentellen 6kologischen Arbeiten. Die Darstel-
lung macht die Wechselbeziehungen zwischen den verschiedenen dkologischen Disziplinen und
den Methoden experimentell 6kologischer Arbeiten deutlich. Die messende Beschreibung im Ge-
lande kann auf der Ebene des Standortes, der Population oder der Gesellschaft erfolgen und bedient
sich dann der Methoden der Autdkologie, Populationsbiologie oder Geobotanik. Die Faktorenana-
lyse kann alle Phasen des Lebenszyklus einer Pflanze umfassen und je nach Anliegen und
Zielrichtung der Untersuchung okologische, physiologische oder genetische Aspekte allein oder
in verschiedener Kombination behandeln. Die auf- und absteigenden Pfeile in der Mittelreihe sollen
verdeutlichen, dass der Ablauf der Arbeiten nicht streng in einer Richtung geht, sondern dass eine
stindige Riickkopplung und Uberpriifung erfolgen muf. Schema verindert nach Blom (1987)
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* Der erste Bereich umfasst die messende Erfassung des Standortes. Diese iiber-
aus wichtigen und héufig entscheidenden ,,Vorarbeiten* miinden in die Formu-
lierung einer Arbeitshypothese, mit der gleichzeitig die Weiterfiihrung der Unter-
suchungen vorgezeichnet und abgesteckt wird.

» Es folgt der zweite Teilbereich, den wir die Faktorenanalyse nennen. Er umfasst
Experimente unter Feldbedingungen, aber auch darauf abgestimmte Experimente
unter kontrollierten Bedingungen, etwa in Klimakammern, Gewéchshéusern oder
anderen Modellanlagen. Die Interaktion zwischen ,,Outdoor-“ und ,,Indoor“-
Untersuchungen ermoglicht im Labor das ,,Aufbrechen* feldtypischer, komple-
xer Faktorensysteme sowie das Testen von Laborbefunden auf ihre kologische
Giiltigkeit im Feld. Auf diese Weise kann die Faktorenanalyse Zug um Zug
Arbeitshypothesen experimentell testen und weiter schérfen, bis Anpassungsme-
chanismen oder Strategieelemente auf 6kologisch relevante Weise zutage treten.

* Vor allem der letzte Schritt, und das ist der dritte Teilbereich, befasst sich
schwerpunktartig mit der Uberpriifung und 6kologischen Bewertung der La-
borerkenntnisse am Feldstandort (sofern ,,Indoor“-Experimente eingebunden
waren). Dariliber hinaus gibt es aber Fragestellungen, die ausschlieBlich im
Freiland experimentell bearbeitet werden kénnen.

Wir wollen uns im Folgenden kurz mit den drei Teilbereichen beschéftigen.

3.1 Die physiografische und biologische Erfassung des
Standortes

Die oben gegebene Definition von Okologie als der Wissenschaft, die Wechselwir-
kungen zwischen den Organismen und ihrer Umgebung beschreibt sowie die
Vorstellung des Standorts als kleinster 6kologischer Einheit unterstreichen die Not-
wendigkeit sowohl einer detaillierten Analyse der abiotischen und biotischen Stand-
ortbedingungen als auch der pflanzlichen Strukturen und Funktionen. Die Erfassung
der abiotischen Faktoren ist eine messende Analyse des Standortes und
erfordert gute Kenntnisse auf den Gebieten der Klimatologie, Hydrologie, Boden-
kunde, physikalischen Chemie und Physik. Wir werden das in diesem Buch ver-
deutlichen.

In die biologische Standorterfassung fallen die Analyse von Lebensumstinden,
Strukturen und Abléufen unter den natiirlichen Bedingungen des Standorts. Um
der Zufilligkeit von Ergebnissen vorzubeugen, sollten die Beobachtungszeitraume
hinreichend lang sein. Zufallsbeobachtungen kénnen zwar fiir das Erkennen neuer
Fragestellungen sehr wichtig sein, sie reichen aber nicht fiir eine seridse wissen-
schaftlich und damit statistisch gesicherte Interpretation aus.

Ob eine Pflanze eine saisonal gesteuerte Keimbereitschaft besitzt, also annuellen
Charakter hat, oder grundsétzlich jedes Regenereignis mit einer Keimung beantwor-
tet und damit in die Gruppe der Ephemeren gehort, wird nicht mit einem einmaligen
Regenereignis zu beantworten sein. Die Bearbeitung dieser Frage wird auch nur
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bedingt — wenn iiberhaupt — in Laborexperimente iibertragen werden konnen. Hier
konnen nur Langzeitbeobachtungen am Standort Antworten liefern.

Anders verhilt es sich mit der Abhéngigkeit der Keimung von Strahlung und
Temperatur. Die Temperatur, insbesondere die Bodentemperatur, kann am natiir-
lichen Standort nicht ohne Weiteres verdndert werden, sodass sich derartige
Fragestellungen zeitsparender und eindeutiger unter den kontrollierten Bedingun-
gen einer Klimakammer vorkldren lassen. Dennoch miissen die erhaltenen
Antworten, soweit dies moglich ist, anschlieBend noch am Standort tberpriift
werden.

Von entscheidender Bedeutung fiir die Beurteilung von Reaktionen der
Pflanze am Standort ist die Kenntnis der klimatischen Vorgeschichte. Eine
photosynthetische CO,-Aufnahme oder ein ,Predawn®-Wasserpotenzial ist
ohne Kenntnis dieser Vorgeschichte nicht eindeutig zu interpretieren. Dass hierbei
das Mikroklima, also das Klima des Standortes entscheidend ist, und nicht
die Aufzeichnungen einer viele Kilometer entfernten Wetterstation, ist offen-
sichtlich.

Jede Messung im Geldnde bedeutet einen Eingriff in das faktorielle Gefiige des
Standortes. Man muss sich daher stets bemiihen, die durch die Messung bedingte
Verdnderung am Standort so gering wie moglich zu halten. Nur selten wird man sie
ganz vermeiden konnen. Von genereller Bedeutung ist es, das rdumliche Gefiige
eines Standortes nicht zu verdndern. Wenn zur Messung der photosynthetischen
CO,-Aufnahme eines im spitzen Winkel zur Sprossachse stehenden Blattes dieses
horizontal in die Gaswechselmesskammer eingebaut wird, dann erhélt man zwar
CO,-Aufnahmeraten, diese erlauben aber keine Riickschliisse auf die CO,-Auf-
nahme unter natiirlicher Exposition. Fehlermoglichkeiten fiir die Interpretation sind
also mannigfaltig. Es kommt auf die Sorgfalt und Umsicht des Experimentators an
und vor allem auf die zu klirende Fragestellung selbst, um Interpretationsfehler
zu vermeiden.

Zur biologischen Standorterfassung gehort zwingend die sorgfiltige phéino-
logische Erfassung der Pflanze in ihrem Jahreszyklus, der zudem insbe-
sondere bei mehrjéhrigen Pflanzen von der Ontogenie iiberlagert ist. Die phino-
logischen Phasen Keimung, Etablierung der Keimlinge, Bliitenbildung und
Dissemination miissen parallel zu z. B. Photosynthese, Transpiration, Wasserzu-
stinden oder Produktivitdt erfasst werden, um Fehlinterpretationen auszu-
schlieBen. Dies verlangt gute Kenntnisse der Morphologie, Physiologie und
Biochemie.

Abb. 3 verdeutlicht, dass die messende Erfassung im Gelédnde auf Ebenen unter-
schiedlicher Komplexitit und rdumlich-zeitlicher Dimension vorgenommen werden
kann, das heifit, man kann die Pflanze am Standort betrachten, eine Population
analysieren oder eine Pflanzengesellschaft mit ihren verschiedenen Spezies und
zahlreichen Wechselwirkungen untersuchen. Je nachdem, welche Ebene man ana-
lysiert, erfordert dies die Einbeziechung populationsbiologischer und geobotanischer
Methoden. Ziel der Geldndebeobachtung sollte aber in jedem Fall die Ableitung und
Formulierung einer Arbeitshypothese zu den Wechselbeziehungen zwischen Orga-
nismus und Umwelt sein.



