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Zur Diasporenausbreitung von Cymbalaria muralis

(Scrophulariaceae)

THOMAS JUNGHANS

Summary

Dispersal in Cymbalaria muralis can be interpreted as a two-stage process first of which is the well-

known blastochorous mechanism leading to diaspore deposition in the vicinity of the parent plant

depending on pedicel growth, availability and number of safe sites and competence between

capsules, seeds and seedlings etc. The resulting small number of safe-site dispersed diaspores and

the limited distances from the parent plants compensates thereby for the great seed losses of

capsules that failed to reach safe sites. But observations in the field indicate that such diaspores are

not only subject to highly incidental and unusual dispersal events. A great variety of factors like the

asynchrony of dehiscence, hygroscopic movements of capsule teeth, the formation of seed clusters,

different patterns of seed germination due to seed size and surface structure including germination of

the basifix seed, the use of seeds and capsules as diaspores etc. provide complex functional

interactions enabling the species to take advantage of a broad range of biotic and abiotic dispersal

vectors influencing dispersal patterns in space and time. With partitioning the reproductive effort

between those diaspores that failed to reach a safe site (enabling a potential long-range seed

dispersal to colonize new habitats) and those that replace existing individuals allowing only a limited

population growth Cymbalaria muralis maximizes dispersal economy by combining the benefits from

both strategies.

Stichworter: Ausbreitung, Autochorie, Cymbalaria, Diaspore, Sekundarstandorte.
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1. Einleitung

Die Gattung Cymbalaria ist mit neun kurzlebig-perennierenden, krautigen Arten vor

allem im Mittelmeergebiet verbreitet (FISCHER 2004). Cymbalaria muralis

besiedelt urspriinglich Kalkfelsen der Gebirge Norditaliens und der nérdlichen Adria-

Gebiete, wo die Art chasmophytisch in Spalten und Ritzen von nicht zu stark

besonnten, etwas feuchten Felsen wachst (HARTL 1965, PIGNATTI & FEDERICI 1989,

ARRIGONI 1997). Aufgrund der mindestens seit dem 16. Jahrhundert erfolgten

Nutzung als Zier- und Heilpflanze (z.B. BRETTHAUER 1991, JUNGHANS 2003a) —

wobei auch eine frihere unbeabsichtigte EinfUhrung nach Mitteleuropa durch die

Romer oder entlang der sudlichen Handelsrouten wahrend des Mittelalters denkbar

ist (HEINIS 1964) — ist das Mauer-Zimbelkraut heute fast weltweit verbreitet, wobei

unter den Sekundarstandorten vor allem die agriophytischen Vorkommen an

Mauern charakteristisch sind, da hier ahnliche vegetations- und standortokologische

Bedingungen herrschen wie an den natirlichen Wuchsorten (DEHNEN-SCHMUTZ

2001, LOHMEYER & Sukopp 2001). Im Gegensatz dazu werden naturliche

Felshabitate, wie sie z.B. in Baden-Wiurttemberg durchaus zahlreich vorhanden

sind, in der Regel nicht sekundar besiedelt (PHiLIPPI 1996). Fur die in Deutschland

vorkommenden, regional z.T. als gefahrdet erachteten Bestande von Cymbalaria

muralis (HAEUPLER & MUER 2000) stellen die in der Kulturlandschaft und im

Siedlungsraum vorhandenen Mauern aufgrund ihrer grol3en Strukturvielfalt eine

Vielzahl von Refugialrdumen als Erhaltungs- und Anreicherungsbiotope zur

Verfiigung und unterstreichen so deren Bedeutung fur Naturschutz, Umweltdidaktik,

geobotanische Forschung etc. (z.B. SEGAL 1969, OBERDORFER 1975, PAYNE 1978,

DARLINGTON 1981, JAHNS 1985, BRANDES 1987, GRIMBACH 1987, KAIRIES & DAPPER
1988, PLACHTER & REICH 1988, WERNER et al. 1989, BRANDES 1992a, b,
LIENENBECKER 1992, BRANDES 1995, 1996, 1997, HARD 1997, BRANDES et al. 1998,

BRANDES & BRANDES 1999, HOVELMANN 1999, KREMER & BELLMANN 2000, JUNGHANS

2001 a,b, BRANDES 2002, JUNGHANS 2002a,b,c, BRANDES 2003, JUNGHANS

2003a,c,d, 2004, JUNGHANS & FISCHER (im Druck)).
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Bei den in Deutschland vorkommenden Cymbalaria muralis-Bestanden handelt es

sich zumeist um sehr artenarme Bestande ohne konstante Artenkombinationen, so

dass die Art nicht Kennart einer eigenen Gesellschaft sein kann und somit auch

nicht mehr als Basal- oder Fragmentalgesellschaft der Klasse Asplenietea bzw. der

Ordnung Parietarietalia eingestuft wird (BRANDES 1992a, BRANDES 1996).

Als Anpassung an die Anforderungen des Okologisch schwierigen Spaltenstandorts

zeigt Cymbalaria muralis eine beachtliche morphologisch-physiologische Plastizitat,

die es der Art ermdglicht, unterschiedlich exponierte Mauern zu besiedeln (WERNER

et al. 1989, HOVELMANN 1999, JUNGHANS 2001a, 2002a, JUNGHANS & FISCHER (im

Druck)). AuRerdem werden im Laufe der Vegetationsperiode zunehmend geringere

Wassergehalte in den Blattern toleriert, wodurch eine Austrocknungs-Toleranz

wahrend des Winters erreicht wird (ASCHAN & LOscH 1994). Bezuglich des

Nitratgehaltes der Substrate zeigt sich Cymbalaria muralis indifferent (WERNER et al.

1989).

Bereits seit langer Zeit sind die unter Lichteinfluss erfolgenden Bliten- bzw.

Fruchtstielbewegungen bekannt, weswegen die Art als vielzitiertes Lehrbuch-
Beispiel fur Phototropismus gilt (z.B. SITTE et al. 1991: 444, BeELL 1994: 267):

Aufgrund der lichtinduzierten Umstimmung im basalen Bereich des Blutenstiels

erfahrt die dem Licht zugewandte Blute nach der Befruchtung

Richtungsanderung, so dass sich die nun negativ phototrope junge Frucht der

Mauer zuwendet. Durch eine Verlangerung der Kapselstiele, bei der sich deren

Lange mehr als verdoppelt, kbnnen die Kapseln geeignete Mikrohabitate, wie sie

Mauerfugen und —spalten darstellen, erreichen (SCHMITT 1922, MULLER-SCHNEIDER
1983: 35, VAN DER PuL 1969: 70, LEINS 2000: 316). Angesichts der fur eine
erfolgreiche Etablierung von Diasporen zu tberwindenden Hindernissen, ermoéglicht

bzw. erleichtert die blastochore Selbstablage die Ausbreitung von Samen an

sicheren Keimorten. Dabei lasst die autochore Samenablage nur ein beschranktes

Populationswachstum im Nahbereich der Mutterpflanze zu (hierzu

selbstverstandlich auch die vegetative Ausbreitung mittels sich selbst bewurzelnder

Auslaufer bei, die hier allerdings nicht weiter beriicksichtigt wird) und schlief3t
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gleichzeitig durch die resultierenden geringen Ausbreitungsdistanzen

Besiedlung entfernter Standorte aus (WiLLsoN 1993). Auch wenn Cymbalaria

muralis offensichtlich Uber keinerlei Einrichtungen zur Fernausbreitung verflgt

(HARTL 1965), ist die Mittel- oder Weitstreckenausbreitung generativer Diasporen

jedoch die einzige Mdoglichkeit zum Austausch von Individuen zwischen verinselten

Populationen bzw. zur Neubesiedlung entfernter Habitate ( z.B. CAIN et al. 2000).

Auch wenn sich die weltweite Verbreitung der Art auf die direkte oder indirekte

Mithilfe des Menschen zurickfihren lasst (z.B. gut dokumentierte Féalle von

Ansalbungen (s. z.B. SEIDEL 1900, WAGENITZ 2000), muss die aktuelle Verbreitung

in einem bestimmten Gebiet zumindest =zum Teil auf naturlichen

Ausbreitungsprozessen basieren, da die vorhandenen Bestande i.d.R. nicht

ursachlich mit Anpflanzungen in Verbindung gebracht werden kénnen und/oder

auch Diasporenquellen fehlen bzw. die Art und Beschaffenheit der Standorte nicht

auf eine Anpflanzung schlief3en lassen.

In den bisher vorliegenden Untersuchungen verschiedener Cymbalaria-Arten

standen ausbreitungsbiologische bzw. —6kologische Aspekte nicht im Vordergrund
(z.B. CUFODONTIS 1938, 1947, HEINIS 1964, HARTL 1965, SPETA 1986, 1989,
ARRIGONI 1997, BIGAZzI & RAFFAELLI 2000) und ausbreitungsrelevante Strukturen

(Samen und Kapseln) wurden zumeist nur wegen ihrer systematisch-taxonomischen

Bedeutung untersucht (z.B. SUTTON 1988, BIGAzzI & RAFFAELLI 2000). Aus diesem

Grund wurde die Diasporenausbreitung von Cymbalaria muralis naher untersucht
(JUNGHANS 2001a, 2002b, 2003a,d, JUNGHANS & FISCHER (zum Druck

angenommen), wobei die bisher vorliegenden Ergebnisse und Beobachtungen

andeuten, dass die Dblastautochore = Nahausbreitung lediglich  einen

ausbreitungsbiologischen Sonderfall darstellt und bestimmte Faktoren einen Mittel-

oder Weitstreckentransport von Diasporen beginstigen kénnen, so dass die

Fernausbreitung nicht ausschlie3lich unwahrscheinlichen und &uRRerst selten

auftretenden Ausbreitungsereignissen, also einem chance-dispersal bzw. einer

.Lotterie-Ausbreitung®, unterliegen mussen.
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2. Methode

Da fur die Mauergesellschaften im Sudwesten Deutschlands nur wenige Angaben
vorliegen (z.B. in BRANDES 1992, DemutH 1988, 2001:160ff) wurde die
Mauervegetation im Raum Mannheim-Heidelberg (Baden-Wurttemberg) einer

Inventarisierung unterzogen. Uber eine Erganzung der floristischen Erforschung der

Region hinaus, sollten die erhaltenen Daten zu PopulationsgréRen und

Verbreitungsmustern vor allem als Grundlage far stadtische

BiotopschutzmalRnahmen dienen (JUNGHANS 2001a, 2002a, 2003c, 2004, JUNGHANS

& FISCHER (im Druck)). Zusatzlich wurde die raum-zeitliche Dimension des

Landschaftswandels und die damit einhergehenden Probleme fir den Naturschutz

exemplarisch fur einen Teil des Untersuchungsgebietes dargestellt (JUNGHANS

2003b). Im Rahmen der Erfassung der Mauervegetation wurden an insgesamt neun

Wuchsorten von Cymbalaria muralis, an denen die Art in grol3eren Bestadnden

vorkommt, ausbreitungsokologische Untersuchungen durchgefiihrt. Hierzu wurden

Bluten- und Fruchtstiele vermessen und die Anzahl von sicher-etablierten Kapseln

mit der Gesamtanzahl einzelner Individuen verglichen. Ausbreitungsdistanzen von

sicher-etablierten Kapseln wurden vermessen und die durchschnittliche

Samenanzahl von gesammelten Kapseln  bestimmt, um so

Samenausbreitungsmuster abschatzen zu kénnen. Zur Beurteilung der Bedeutung

sekundarer und tertiarer Ausbreitungsereignisse wurden Ablageorte von nicht-

etablierten Diasporen herangezogen. Um potentiell ausbreitungsrelevante Aspekte

moglichst vollstdndig zu erfassen, wurde an gesammelten Kapseln und Samen

auRerdem der Offnungsmechanismus, die Samenfreisetzung, die SamengréRe und

-anzahl sowie die Samenoberflache untersucht und durch Keimungsexperimente

erganzt.
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3. Ergebnisse

Etwa funf bis sechs Wochen nach erfolgter Bestaubung kdnnen die ersten

dehiszierenden Kapseln beobachtet werden. Die Offnung der Porenkapsel, die aus

einem oberstandigen, zweikarpelligen und coenokarp septierten Fruchtknoten

hervorgeht, beginnt gewohnlich damit, dass die zum Zeitpunkt der Dehiszenz

hellbraunen und papierartig briichigen Kapseln entlang einer quer, parallel zum

Septum verlaufenden Linie im apikalen Bereich der Karpellwand aufrei3en. Zeitlich

unmittelbar darauf krimmen sich meist vier zdhnchenartige Kapselwandstiicke je

Fruchtfach entlang langs verlaufender Linien nach oben und auf3en und mehrere

Zahnchen im Bereich des Septums nach oben und bilden so eine Pore (Siehe Fig.

5h in SutToN 1988). Die sich maximal etwa 2mm nach auf3en umbiegenden

Zahnchen konnen sich an der Spitze auch leicht einrollen. In der Medianansicht

deutlich zu erkennen ist die unterschiedliche GroRe der beiden Fruchtfacher, wobei

das adaxiale (=dorsale) Fach Kleiner ist als das abaxiale (=ventrale)

(Heterokarpidie, SPETA 1986). Diese Asymmetrie der Kapsel bedingt auch die

zeitlich versetzte Offnung der beiden Facher, wobei sich das abaxiale Fach zuerst

offnet. Die Kapsel ist ca. 4mm breit (gemessen in der Medianebene) und auch etwa

4mm hoch (gemessen von der Kapselbasis zur Spitze des Septums). Vollstandig

geodffnet misst die Kapsel 5,5-6mm (in der Medianebene), Das groRere Fach ist

dabei ca. 3,5mm, das kleinere 2-2,5mm breit (gemessen vom Septum bis zur

Zahnchenspitze in der Medianebene).

Die Kapsel6ffnung vollzient sich nur in trockenem Zustand, wobei

zugrundeliegende Quellungs- und Entquellungsmechanismus reversibel verlauft.

Bei Feuchtigkeit bleiben die Kapseln geschlossen, so dass, wenn Uberhaupt, nur ein

sehr kleiner Porus geotffnet bleibt, durch welchen keine Samen die Kapseln

verlassen konnen. Die erneute Offnung einer befeuchteten Kapsel wird nach etwa

zehn Minuten erreicht.

Etwa zwei Wochen nach simulierter erfolgreicher Etablierung der Kapseln in einem

Anzuchtmedium (Petrischale mit Blumenerde) konnte bei einigen Kapseln eine

Abtrennung vom Stiel beobachtet werden: Die Kapseln l6sen sich
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dabei im Ubergangsbereich zur Kapselbasis vom Fruchtstiel. Diese ,Sollbruchstelle®

ist durch die dann aufgefaserte Fruchtstielspitze gut zu erkennen.

Die Oberflache der hellbraunen bis schwarzlichen Samen erscheint durch

dreidimensionale, deutlich hervortretende Strukturen stark skulpturiert. Diese gehen

nach SPETA (1986) auf einzellige und unterschiedlich lange Epidermiszellen zuriick.

Die dicht gepackt liegenden Samen sind dadurch in einem fortgeschrittenen

Stadium der Samenreife schon von auf3en gut zu erkennen, da die Kapselwand den

Samen sehr eng anliegt. An der Basis der Fruchtfacher sitzt je ein Same (seltener

sind zwei pro Fach bzw. gar kein Same vorhanden), der dort fixiert ist und auch bei

der Offnung der Kapsel nicht herausfallt (Basifixer Same, SPETA 1986). Aufgrund

der stark skulpturierten Samenoberflache kodnnen die Samen eines Fachs

miteinander ,verzahnen“ und so eine Art ,Diasporenpaket” bilden.

Die durchschnittliche Samenanzahl pro Kapsel betragt 34,25 + 3,59 und schwankt

zwischen 29 und 37 (im Vergleich dazu gibt SPETA (1986) 39 Samen an).

Das Auskeimen der basifixen Samen konnte bestéatigt werden, nachdem eine

erfolgreiche Etablierung von Kapseln an sicheren Keimorten simuliert wurde. Um

geeignete Keimorte zu erreichen, zeigen die Stiele der Kapseln postfloral eine
betrachtliche Verlangerung. Mit durchschnittlich 4,206 + 0,74 cm (n=50) sind die

Stiele reifer Kapseln mehr als doppelt so lang wie die Bliutenstiele (2,068 + 0,27 cm;

n=50). Bei 17 =zufallig ausgewéhlten Pflanzen betrug die durchschnittliche

Kapselanzahl 32,5 + 19,46, wobei die Zahl zwischen 13 und 66 stark variierte. Die

Anzahl der Kapseln, die einen sicheren Keimplatz erreichten, lag bei mindestens O

bzw. 5,6 % und maximal 50% (n=110 an einem sicheren Keimplatz abgelegte

Kapseln).

An zwei verschiedenen Standorten erreichten 16,3% und 17,4% (durchschnittlich

16,9%) der Kapseln einen sicheren Keimort, wobei die Anzahl etablierter Kapseln

von der Gesamtanzahl der Kapseln der Pflanzenindividuen abhéngig war: Pflanzen,

die insgesamt weniger Kapseln  hervorbrachten erreichten  hdhere

Etablierungswerte, wahrend bei Pflanzen mit einer héheren Gesamtanzahl an

Kapseln weniger Kapseln einen sicheren Keimplatz
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erreichten (bei Individuen, die 1-35 Kapseln aufwiesen, erreichten durchschnittlich

21,8% von diesen einen sicheren Keimplatz, wahrend Individuen, die zwischen 36

und 66 Kapseln bildeten, nur 15,2% von diesen einen sicheren Keimplatz

erreichten). Aul3erdem fanden sich die hochsten Etablierungswerte (24%, 26,6%
und 50%) bei Pflanzen, die 1-35 Kapseln bildeten. Hinsichtlich der
Ausbreitungsdistanz etablierter Kapseln zeigt sich, dass die groRe Mehrheit der

sicher-etablierten Kapseln (78,1%) mit einer errechneten Samenanzahl von 2924

Samen innerhalb von zehn Zentimetern im Umkreis der Mutterpflanze zu finden

sind. Der sichere Keimort von 14,5% der sicher-etablierten Kapseln befindet sich

zwischen 10 und 20 Zentimetern entfernt. 1% der Kapseln erreichen Entfernungen

zwischen 20 und 30 Zentimetern und 6,4% der Kapseln erreichen einen sicheren

Keimort, der zwischen 30 und 40cm vom Wuchsort der Mutterpflanze entfernt ist.

Multipliziert man die durchschnittiche Samenanzahl pro Kapsel mit der Entfernung

der sicher-etablierten Kapseln von der Mutterpflanze erhalt man eine stark

rechtsschiefe (leptokurte) Kurve (s. Abb. 1).

4. Diskussion

Aufgrund einer Umstimmung im basalen Bereich des Bliten- bzw. Kapselstiels

orientiert sich die nunmehr negativ phototrope junge Fruchtkapsel bald nach

erfolgreicher Bestaubung zu dunklen Fels- und Mauerspalten hin. Wéahrend der

etwa funf- bis sechswdchigen Reifungsphase verlangern sich die Kapseln in

erheblichem MalRe und versuchen so geeignete Keimorte (safe sites) zu erreichen.

Wie Messungen von Bluten- und Kapseln zeigen, sind die Kapselstiele

durchschnittlich mehr als doppelt so lang wie die Blutenstiele. Die Dehiszenz der

reifen Kapsel vollzieht sich auf die oben beschriebene Weise nur in trockenem

Zustand, wobei die xerochase Offnung reversibel ist. Da die Karpelle ungleich groR

sind (Heterokarpidie, SPETA 1986), Offnen sich die beiden Fruchtfacher

nacheinander, beginnend mit dem grof3eren abaxialen Fach. Dies ist insofern von

Bedeutung als ein sukzessives Freisetzen der Samen aus der Kapsel heraus

erfolgen kann, bei der die Diasporen - abhangig
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von den auleren Wetterbedingungen - Uber einen langeren Zeitraum biotischen

und/oder abiotischen Ausbreitungsvektoren ausgesetzt werden. Aul3erdem kdnnen

so immer nur einige der Samen zur gleichen Zeit entlassen werden. Dieser

Portionierungs-Effekt wird zudem durch die Ausgestaltung der Samenoberflache

beglnstigt, so dass neben einzelnen Samen auch Agglomerationen (,seed cluster®)

von vier bis sieben Samen freigesetzt werden konnen. Angesichts der

ungleichméaligen Verteilung von zur pflanzlichen Besiedlung geeigneten

Mikrohabitaten (RusseL & ScHupp 1998) und der Schwierigkeiten, diese mittels

Diasporen zu erreichen, mag es vorteilhaft sein, neben einzelnen Samen auch

~>amenpakete* auszubreiten. Zusatzlich kénnen diese aber auch unnétigen

Samenverlusten vorbeugen, indem sie als eine Art Barriere das Ausfallen der

darunter befindlichen Samen verhindern.

Obwohl Kapseln selbst kleinste Hohlraume besiedeln kénnen, ist die Anzahl der

Kapseln, die einen sicheren Keimort erreichen mit durchschnittlich etwa 17%

bemerkenswert niedrig. Kapseln konnen ferner von der Mutterpflanze unabhéngig

werden, indem sich ihr Stiel unterhalb der Kapselbasis von der Kapsel l6st. So

kbnnen neben Samen auch ganze Kapseln (einschl. des bzw. der basifixen

Samenl!) als Diasporen fungieren. Samen konnen portioniert entlassen werden oder

in feuchter Umgebung in der Kapsel verbleiben, wo sie vor eventuellen Pradatoren

geschutzt sind. Abhangig von abiotischen (z.B. Temperatur, Feuchtigkeit etc.) und

endogenen Faktoren wie die Dauer der Samenruhe etc. kdnnen die Samen Uber

langere Zeitraume in ungekeimtem Zustand an geeigneten Keimplatzen in der

Samenbank verbleiben. Dies ist von grof3er Bedeutung im Hinblick auf die zeitlichen

Aspekte der Diasporenausbreitung innerhalb von Populationen (s. z.B. KADEREIT
1989, BONN & PoscHLOD 1998: 32, LEINS & EmIG 1999), besonders hinsichtlich der
Wiederbesiedlung ge- bzw. zerstorter Standorte aus der Bodensamenbank. In

diesem Zusammenhang spielt auch die unterschiedliche Samengrdf3e und die

Samenoberflache eine wichtige Rolle. Der durch die unterschiedliche Samengréie

(Heterospermie, SPETA 1986) bedingte Gehalt an Endosperm bietet den Samen

doch sicher auch unterschiedliche Keimungsbedingungen: Aufgrund des grof3eren

Gehalts an Endosperm durften die Bedingungen zur Keimung am besten fir die

Samen mit den groéf3ten Embryos sein, die an der
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Basis der Fruchtfacher fixiert sind (basifixe Samen, SPETA 1986). Das Auskeimen

der mit dem grof3ten Endosperm versehenen Samen im Schutze der Kapsel bietet

zugleich einen sicheren Weg, die fur das Uberleben einer Population notwendige

Mindestanzahl an Individuen an sicheren Keimplatzen sicherzustellen.

Beobachtungen bei Agrostemma githago zeigen (KADEREIT 1989), kbdnnte die

Dormanz der Samen von Cymbalaria muralis auch dadurch beeinflusst werden,

dass eine Keimung erst bei héherem Feuchtegehalt des Substrates erfolgen kann,

da nur dann ein hinreichender Kontakt zwischen Substrat und Samenoberflache

erfolgen kann, wahrend die Samen auf trockenem Substrat durch die stark

skulpturierte Oberflache kaum mit diesem in Kontakt kommen.

Die blastautochore Ablage der Kapseln geht selbstverstandlich mit sehr geringen

Ausbreitungsdistanzen einher, so dass rund 78% der sicher etablierten Kapseln

innerhalb eines Radius von 10cm um die Mutterpflanze einen Keimort finden.

Betrachtet man die aus den Ausbreitungsdistanzen und der durchschnittlichen

Samenanzahl pro Kapsel berechnete Diasporenausbreitungskurve (s. Abb. 1)

erkennt man ein bei vielen Pflanzen gefundenes Muster. Wahrend die grol3e

Mehrzahl der Diasporen in der direkten Umgebung der Mutterpflanze freigesetzt

werden, nimmt deren Anzahl mit der Entfernung von der Mutterpflanze sehr schnell
ab (z.B. SILVERTOWN & LOVETT DousT 1993: 41, Abb. 3.5, WiLLSON 1993, BONN &
PoscHLOD 1998: 24, Abb. 3, FREY et al. 1999, LEINS & EMIG 1999). Die Tatsache,

dass die Diasporenausbreitungskurve von Cymbalaria muralis (berechnet aus der

Anzahl sicher-etablierter Kapseln bzw. Samen!) sich gut in das allgemeine Muster

einfigt, zeigt dessen Ubergeordnete Bedeutung fir die Ausbreitungsbiologie der

Pflanzen. Eine Ausbreitung der Diasporen im Nahbereich der Mutterpflanze ist vor

allem aus zwei Griunden sinnvoll: Zunéchst einmal hat die Mutterpflanze die

Eignung des Wuchsortes bereits selbst erfolgreich getestet. Zum anderen kann man

annehmen, dass die Wahrscheinlichkeit einen geeigneten Wuchsort zu finden mit

der Entfernung von der Mutterpflanze abnimmt, da dann limitierende Faktoren wie

Konkurrenz, samen- oder fruchtfressende Tiere, veranderte mikroklimatische

Bedingungen etc. zunehmend Bedeutung erlangen. Aul3erdem kann der auf den

ersten Blick
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nachteilige starke Konkurrenzdruck zwischen den Kapseln, Samen oder Keimlingen

einer Pflanze bzw. zwischen benachbarten Pflanzen eine bedeutende Rolle als

post-zygotischer Selektionsfaktor haben, indem die Fitness der Art erhéht wird, da

sich nur die bestangepassten Individuen in relevantem Mal3e ausbreiten (s. z.B.

LEINS & EMIG 1999).

83 Prozent der Kapseln (541 von 652 Kapseln mit (aus der durchschnittlichen

Samenanzahl pro Kapsel berechneten) 18399 Samen) erreichen keinen sicheren

Keimplatz aufgrund der groBen Kapselkonkurrenz, der beschrankten Anzahl

geeigneter Mikrohabitate etc. Allerdings mussen die an der Aul3enseite von Mauern

aus nicht-etablierten Kapseln freigesetzten Samen nicht notwendigerweise verloren

sein. Sie kdnnen aus geodffneten Kapseln heraus prasentiert werden oder auf der

Blattoberflache, auf Mauervorspringen oder am Mauerful? abgelagert werden

(sekundare Samenpréasentation), wo abiotische (z.B. die Hohe des Wuchsortes in

der Mauerwand, die Habitatstruktur, Wind und Regen etc.) oder biotische Faktoren

wie Fressfeinde einen sekundaren Effekt auf das Muster der Samenausbreitung

haben kénnen (im Gegensatz zu den Beobachtungen von DARLINGTON (1981)

scheinen Ameisen keine Bedeutung fir die Ausbreitung der Samen zu haben). Die

anemochore Ausbreitung der von ihren Stielen abgetrennten Kapseln kann ebenso

in gewissem Umfang zur Ausbreitung (Samen einschl. der basifixen, ausschlie3lich

basifixe Samen, ausgekeimte basifixe Samen) beitragen wie z.B. die Ausbreitung

durch Voégel, wobei die Samenpakete die Attraktivitat gegeniiber einzelnen Samen

erhohen kénnen. Zudem konnten BRANDES & EVERS (1999) nachweisen, dass 55%

der Samen von Cymbalaria muralis in bzw. unter Wasser keimen und bis zu 39

Tagen in diesem Medium lebensfahig waren. In gewésserreichen Landschaften

kénnen mittels hydrochorer Diasporenausbreitung somit grof3e Entfernungen

zurtckgelegt werden.

Obwohl sich diese potentiellen Ausbreitungsereignisse einer genaueren

Quantifizierbarkeit weitgehend entziehen, beeinflussen sie den Verlauf des rechten

Abschnitts (der ,tail*) der Diasporenausbreitungskurve in unbekanntem Mal3e und

Dimension. Letztlich sind es nur (oder doch ganz Uberwiegend) die Diasporen, die

im ersten Schritt des Ausbreitungsgeschehens zunachst keinen sicheren Keimplatz

erreichen, die die Mdglichkeit einer Mittel- oder gar
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Weitstreckenausbreitung eréffnen. Und nur dies ermdglicht der Art bislang

unbesetzte Wuchsorte zu besiedeln und den Genfluss zwischen isolierten

Standorten aufrechtzuerhalten, mit entsprechenden Auswirkungen auf

genetische und demographische Struktur von Populationen (s. z.B. SILVERTOWN &

Lovert DousT 1993: 115, BErRHOLZ & PoscHLoD 1998). Die groR3en

Diasporenverluste, die mit der Mittel- oder Fernausbreitung einhergehen, werden

dabei durch den blastochoren Mechanismus kompensiert, bei dem nur eine kleine

Anzahl von Kapseln einen sicheren Keimort in der unmittelbaren Nahe der

Mutterpflanze finden, der geeignete Bedingungen flr eine Samenkeimung und eine

erfolgreiche Etablierung der Keimlinge bietet.
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Abb. 1: Diasporenausbreitungskurve von Cymbalaria muralis (n=652 sicher-

etablierte Kapseln mit einer errechneten Anzahl von 22168 Samen)
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Die Samen von
Cymbalaria muralis
kénnen sekundar in
Mauernischen (links)
oder z.B. auch aus
der Kapsel heraus
prasentiert  werden
(rechts).

Durch eine feste Ver-
zahnung der Samen-
oberflachen kénnen
mehrere Samen ge-
meinsam als
,Diasporenpaket”

ausgebreitet werden

(links).
Auch die starke
Konkurrenz der

Kapseln unterein-
ander sorgt dafir,
dass nur relativ
wenige Samen einen
sicheren  Keimplatz
erreichen (rechts).

Die asynchrone
Dehiszenz der
Kapseln bedingt eine
sukzessive Frei-
setzung der Samen.
Wahrend sich das
adaxiale Fach
(rechts oben) erst
offnet, hat das

abaxiale seine
Samen bereits
entlassen (links).

Auskeimen des

basifixen Samens im
Schutze der Kapsel
(rechts).

Der blastautochore
Mechanismus  geht
mit sehr geringen
Ausbreitungsweiten
einher: Die grol3e
Mehrzahl der Samen
verbleibt im Nah-
bereich der Mutter-
pflanze (links).
Kapseln kénnen sich
an ihrer Basis vom
Stiel trennen und so
auch als Diasporen
fungieren (rechts).
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