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ABSTRACT: Morphological and ecological principles of the coastal land-preservation by Puc- 
dnellia mar/t/ma (Gramineae). Investigations on the influence of daylength, light intensity, inunda- 
tion and accretion tolerance on the morphological and ecological characteristics of Puccinellia 
rnaritima in connection with the role of increasing salinity and temperature (results of former 
investigations) lead to a deeper understanding of the role this species plays in land reclamation and 
preservation of coastal areas. The results obtained indicate that the species exhibits a temperature - 
related seasonal dimorphism with short-stem growth at daylengths up to about 12 h light/day (vernal 
and autumnal types, caespitose growth) and a long-stem growth at daylength of about 16 h and more 
light/day (aestival type, stolonlferous growth). Increasing salinity (above 10 ~ S) and inundation 
with artificial sea water (25 0/| S) reduce stem and leave development. Accretion of long-stems with 
sand + 3 ~ peat-mlxture up to 30 cm yields in 5 ~174 S further development of runners under long-day 
conditions and longation of short-stems (up to 10 cm) up to the new soil-surface level. Three short- 
stem types and two long-stem types can be distinguished. These results explain the natural responses 
of the species, the forming of the Puccinellietum maritimae within the allogene succession and its role 
in land preservation. The species is a facultative halophyte which occupies, due to competition from 
other species, the lower part of its inundation amplitude, utilising its high-salt tolerance. Its aestival 
long-stem and its autumnal/vernal short-stem production increases the sedimentation rate of soil 
particles during inundation; the following accretion leads to an elongation of short-stems up to the 
new soil level, and to an increased production of adventitious roots; the latter results in soil fixation. 

E I N L E I T U N G  

Der Andel, Puccinellia maritima (Huds.) Parl. (-~ P. maritima), spielt ffir die biogene 
Landgewinnung, die Vorlandsicherung und den Kfistenschutz u. a. im Bereich der deut- 

N-See-Kiisten eine hervorragende Rolle (Wohlenberg, 1969), da durch diese ausdau- 
ernde Art  die Ausbildung der bodendeckenden und bodensichernden unteren Salzwiese im 
Meerwassertidebereich mit der Ausbildung des Puccinellietum maritimae einsetzt. 

Die Besiedlung dieser Extremstandorte und die Rolle bei der ablaufenden allogenen 
Sukzession stehen in engem Zusammenhang mit den morphologischen und 6kologischen 
Merkmalen der Art. Dieses Zusammenwirken morphologisch-6kologischer Merkmale 
wurde zuerst von Wohlenberg (1933, 1931) bei der Beobachtung der Ausbildung der 
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"Andelpolster" im Bereich der Griinen Insel der Eidermiindung erkannt, die die Grund- 
lage fiir die Bodenfestlegung und z. T. fiir den Schlickfang darstellen (vgl. auch Ranwell, 
1975). 

Voraussetzung hierfiir ist einerseits die Ausbildung von oberirdischen Ausliiufern, ein 
differentialdiagnostisches Merkmal der Art (Hudson, 1762; Dreyling, 1973), die an bracki- 
schen natiirlichen Standorten betr~ichtliche L~ingen (z. B. Schratz & Beiler, 1937) und in 
Vegetationsversuchen bis zu 160 cm (yon Weihe, 1978), bei Einzelisolierungen bis tiber 
200 cm (Petermann, 1970) erreichen k6nnen; andererseits ist eine entsprechend breite 
Amplitude der Meersalzvertriiglichkeit und eine entsprechende Oberflutungsvertriiglich- 
keit Voraussetzung (von Weihe & Dreyling, 1970). 

P. rnaritima weist einen ausgepr~igten Saisondimorphismus mit einer Ausliiuferbil- 
dung in den Sommermonaten und horstf6rmigem Wachstum in den Herbst- und Friih- 
jahrsmonaten auf, der bei der Bodenaussiif~ung die Ursache fiir eine Konkurrenzschw~iche 
im Wettbewerb mit Festuca rubra, Loliurn perenne und Poapratensis darstellt (von Weihe, 
1969). 

Das Zusammenwirken dieser Merkmale mit den 6kologischen Faktoren am natiirli- 
chen Standort ist vermutlich die Grundlage der Ausbildung eines Puccinellietum maritimae 
mit dem Verbreitungsschwerpunkt von P. rnaritima in H6he und wenige Dezimeter 
oberhalb der Mittleren Tidehochwasserlinie (= MThw) und Gegenstand der hier vorgeleg- 
ten experimentellen Untersuchung. Ein Teil dieser Endergebnisse ist bei der &usarbeitung 
der Methodik zur Ermittlung der Salz- und l'3berflutungsvertriiglichkeit (von Weihe & 
Dreyling, 1970) verwendet worden. 

MATERIAL UND METHODIK 

M a t e r i a l  u n d  m o r p h o l o g i s c h e  G r u n d l a g e n  

Fiir alle nachfolgenden Untersuchungen wurden Isolierungen von Puccinellia mari- 
tima Sortiment-Nr. 57 aus der Eidermiindung (n6. vom Schiilper Siel) benutzt, die im 
Jahre 1964 aus der Optimalphase des Puccinellietum maritimae in Sodenform enmommen 
und auf dem Versuchsfeld des Institutes unter glykophytischen Bedingungen weiterkulti- 
viert und z. T. in Friihbeetkiisten bzw. im Gew~ichshaus vegetativ vermehrt wurden. 

Alle hier verwendeten Isolierungen sind der f. vulgaris Dreyling (1973) zuzuordnen, 
die nach yon Weihe & Dreyling (1970) und von Weihe (1978) mehrere Salinit~itstypen 
umfat~t. Isolierungen aus dieser Provenienz Sort.-Nr. 57 sind fiir alle grundlegenden 
Untersuchungen an P. maritima des Hamburger Institutes seit dem Jahre 1964 verwendet 
worden. 

P. maritima (Huds.) Parl. f. vulgaris Dreyling ist mit ihrer eigenen morphologischen 
und 6kologischen Mannigfaltigkeit u. a. durch die Auspr~igung langer oberirdischer Aus- 
l~iufer gegen die f. arenaria (Fries) Holmb. und die f. americana (S~r.) Dreyling nach 
Dreyling (1973) abgegrenzt. Die f. vMgaris bildet saisonabh~ingig orthotrope und plagio- 
trope Langtriebe aus, die topographisch bedingt zu Kriechtrieben bzw. zu oberirdischen 
Ausl~iufern werden (Abb. 1). Achselknospen der Ausl~iuferbl~itter k6nnen z. T. saisonab- 
h~ingig wiederum Langtriebe oder auch Kurztriebe mit reicher Bestockung ausbilden 
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Abb. 1: Sprof~-Typen von Puccinellia maritima, la: Kurztrieb ohne Bestockung, lb: Kurztrieb mit 
Bestockung, 2a: orthotroper Langtrieb, 2b: plagiotroper Langtrieb 

(Petermann, 1970). Die entwickelten Langtriebe umfassen zahlreiche Knoten und + lange 
Internodien; die proximalen Bliitter sterben friiher oder sp~iter ab, so dab im distalen 
Bereich z. B. ca. 5-7 griine Bl~itter verbleiben; an den Knoten entwickeln sich meistens in 
Zusammenhang mit der Bestockung bei Bodenauflage oder fdbersandung bzw. fdber- 
schlickung Adventivwurzeln. Proximale Abschnitte oder bisweilen auch siimtliche Inter- 
nodien der plagiotropen Langtriebe sterben ebenso wie der gr6gte Teil orthotroper 
Langtriebe in den Wintermonaten ab. 

Hieraus resultiert im Prinzip folgender vegetativer Vermehrungsrhythmus: Lang- 
triebe (Sommermonate) - Kurztriebe (Herbstmonate) - Absterben der Internodien der 
Langtriebe (Wintermonate) - Kurztriebe (Friihjahrsmonate) - Langtriebe (Sommermo- 
nate) etc. (s. auch von Weihe, 1969) und folgende prinzipielle Sprogtypisierung bzw. 
Wuchsformen der Pflanze: 

(la) Kurztrieb ohne Bestockung: horstf6rmig 
(lb) Kurztrieb mit Bestockung: horstf6rmig 
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(2a) orthotroper Langtrieb: ausl~iuferf6rmig 
,(2b) plagiotroper Langtfieb: ausl~iuferf6rmig 

Zwischen diesen Typen treten Uberg~inge auf, ihre Auspr~igung sowie die SprotL 
Typen selbst sind z. T. Grundlage fiir die infraspezifische Mannigfaltigkeit, u. a. bei der 
Abgrenzung der f. americana gegen f. vulgaris und f. arenaria (Dreyling, 1973) und fiir die 
Rassen- bzw. Okotypen-Charakterisierung (Gray & Scott, 1975). 

V e r s u c h s -  u n d  A n a l y s e n m e t h o d e n  

Im Prinzip wurden alle Versuche nach der Methodik friiherer Untersuchungen (von 
Weihe, 1963) bzw. entsprechend der grundlegenden methodischen Bearbeitung von v. 
Weihe & Dreyling (1970) durchgefiihrt. Hiernach wurde P. maritima nach entsprechender 
8w6chiger Vorkultur im Gie~- oder Flutverfahren in kiinstlichem Meerwasser (= KM) 
nach Levring (1946) mit Zusatz einer Grundn~ihrl6sung~ (= GN) nach Henze, einer 
Eisenkomplexl6sung (Jacobson, 1951) und einer A-Z-L6sung Typ "a" nach Hoagland 
kultiviert. Die speziellen Versuchsanstellungen waren wie folgt: 

Die Versuche zur Uberpriifung der Wirkung der T a g e s 1 i c h t d a u e r und der 
L i c h t i n t e n s i t ~i t wurden in Klimakammern nach dem Verfahren von v. Weihe 

(1963) unter Leuchtstofflampen bei 20 ~ C Lufttemperatur und 70 % relativer Luftfeuchte 
mit einer Versuchsdauer von 56 Tagen im Gief~verfahren mit den Meersahkonzentrationen 
0, 10, 20, 30 %~ KM und jeweils bei einer mittleren Lichtintensit~it in H6he des Topfrandes 
von 5600 Lux und 15 500 Lux durchgefiihrt. 

Die Kultur erfolgte in paraffinierten Ton- oder in Plastikt6pfen (13 cm ~) mit 
Hirschauer Quarzkies 1-2 mm + 3 ~ Flora-Torf (Anordnung vgl. von Weihe, 1963). 
Ausgewertet wurden Frisch- und Trockengewichtszuwachs der oberirdischen Pflanzen- 
teile sowie L~inge und Morphologie der Triebe. 

Die Versuche zur Bestimmung der Wirkung unterschiedlicher U b e r f 1 u - 
t u n g s d a u e r wurden entsprechend dem Verfahren von v. Weihe & Dreyling (1970) in 
Flutbecken angesetzt. Aut~er dem dort beschriebenen Quarzkies-Torf-Substrat Wurde in 
diesen Versuchen Seeschlick (entnommen vor Siiderhafen der Insel Nordstrand) verwen- 
det. Als Flutwasser wurde 25 ~ KM + GN benutzt. Die Kuhur erfolgte im Gew~ichs- 
haus fiber einen Zeitraum von 96 Tagen (=  192 Uberflutungen). Ausgewertet wurde 
Frisch- und Trockengewichtszuwachs der oberirdischen Pflanzenteile sowie Anzahl, 
L~inge und Morphologie der Triebe. 

Die U b e r s a n d u n g s v e r s u c h e wurden im Gew~ichshaus vorerst im Giei~- 
verfahren, bei den Hauptversuchen im Flutverfahren in Anlehnung an yon Weihe & Reese 
(1968) und von Weihe & Dreyling (1970) in Mitscherlich-Gef~iflen bei einer Konzentration 
von 5 ~ KM des Flutwassers (Versuchsgesamtdauer: 192 Tage) durchgefiihrt. Die Haupt- 
versuche liefen zum gr6~ten Teil im Langtag ( -  18-14 Std. Licht/d). Die Kultur und 
Ubersandung erfolgte mit dem Quarzkies-Torf-Gemisch der obigen Versuche in der 
Form, dai~ das Pflanzsubstrat mit einem Kunststoffgewebe (Maschenweite ca. 0,8 mm) vor 
dem Bepflanzen derart unterfangen wurde, daf~ nach beliebiger Kulturdauer ein Teil des 
Substrates h6her oder tiefer in den Mitscherlich-Gef~iflen neu eingesetzt werden konnte. 
Den Mitscherlich-Gef~if~en wurden entsprechend abgedichtete Kunststoff-Manschetten 
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aufgesetzt, um Ubersandungsh6hen bis zu 30 cm zu erm6glichen. Die Fluth6he war in 
jedem Falle die eingestellte Substratoberfl~iche; die erforderlichen H6hen wurden durch 
entsprechende Verstiirkung der Pumpenleistungen und FlutwasservorratsbeMlter im Ver- 
gleich zu dem zur Bestimmung der Salzvertriiglichkeit gebrauchten Verfahren erreicht. 
Ausgewertet wurden Frisch- und Trockengewicht der oberirdischen Pflanzenteile sowie 
Liinge und Morphologie der iibersandeten Triebe. 

Das far die 12bersandung benutzte Quarzkies-Torf-Gemisch wies ein Porenvolumen 
( =  max. Wasserkapazitiit) von 41,3 Vol.-% und eine Feldkapazitiit (Wasserkapazitiit) von 
29,2 Vol.-% auf. 

EXPERIMENTELLER TEIL 

T a g e s l i c h t d a u e r  u n d  L i c h t i n t e n s i t ~ i t  

Die Versuche zur Ermittlung der Wirkung unterschiedlicher Tageslichtdauer und 
Lichtintensitiit auf den Zuwachs der oberirdischen Pflanzenteile von Puccinellia maritima 
ergaben (Abb. 2) - wie bekannt - bei allen Kulturen eine Abnahme der ZuwachsMstung 
mit steigender KM-Konzentration > 10 %0. Hohe Lichtintensit~iten fiihrten zu einer 
glauken F~irbung der Pflanzen und zu gr6gerer Festigkeit aller Triebe, die damit der 
Morphologie der Pflanzen des natiMichen Standortes iihnlicher als die der bei niedriger 
Lichtintensitiit kultivierten Pflanzen waren. 

Tabelle 1 

Mittlere Frischgewichte (g/Versuchsgefiifg) von Pucdnellia maritima (Sort.-Nr. 57) in AbMngigkeit 
vonder Tagesl~inge, der Lichtintensitiit und der Meersalzkonzentration der Giegl6sung nach 56t~igiger 

Kultur bei 20 ~ C Lufttemperatur und 70 % rel. Luftfeuchte in einer Klimakammer 

Belichtung 
Std/Tag 10 16 19 24 
Lux 5600 15 500 5600 15 500 5600 15 500 5600 15 500 

~174 KM 
0 6,3 7,0 10,3 - 11,2 11,2 12,0 15,8 

10 3,9 6,8 - - 11,6 16,2 16,5 16,1 
20 1,0 3,3 4,4 - 4,8 5,8 6,3 7,7 
30 0,3 0,7 1,2 - 0,9 3,7 1,1 1,7 

Die gr6fke Zuwachsleistung oberirdischer Teile liegt im Langtag von 19 und 24 Std. 
bei 10 ~ KM und 15 500 Lux bzw. 5600 Lux (24 Std.-Tag) vor (Tab. 1). Im Grundsatz gilt 
bei allen KM-Konzentrationen, dat~ der Zuwachs oberirdischer Teile mit steigender 
Tagesliinge und h6herer Lichtintensitiit ansteigt. 

Die Erh6hung der Festigkeit aller Triebe mit Erh6hung der Lichtintensitiit ergibt sich 
aus den mittleren Wassergehalten der oberirdischen Teile (Tab. 2), die bei allen Tagesl~in- 
gen jeweils bei der h6heren Lichtintensitiit und mit steigender Tagesl~nge abnehmen. Der 
h6chste Anteil der Trockensubstanz und damit die gr6fgte Festigkeit der Triebe und die 
h6chste Zuwachsleistung oberirdischer Teile wird somit im Langtag erreicht. 
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Abb. 2: Entwicklung von Puccinellia maritima (Sort.-Nr. 57) in Abh~ingigkeit vonder Tageslicht- 
dauer und der Meersalzkonzentration der Giefll6sung nach 56 Tagen Kultur in einer Klimakammer 

(20 ~ C, 70 % rel. Luftfeuchte, 15 500 Lux) 

Tabelle 2 

Mittlere Wassergehalte (%) von Puccinellia maritima (Sort.-Nr. 57) in Abhiingigkeit vonder Tages- 
l~inge, der Lichtintensit~it und der Meersalzkonzentration der Giefll/Ssung nach 56t~igiger Kultur bei 

20 ~ C Lufttemperatur und 70 % relativer Luftfeuchte in einer Klimakammer 

Belichtung 
Std/Tag 10 16 19 24 

Lux 5600 15 500 5600 15 500 5600 15 500 5600 15 500 

%~ KM 
0 84,4 77,0 73,7 - 76,3 63,7 63,6 55,6 

I0 82,6 79,3 - - 79,0 65,9 67,5 55,4 
20 77,6 76,9 80,2 - 79,4 71,3 70,0 58,4 
30 70,0 75,0 75,8 - 78,1 71,9 62,6 58,2 

Dariiber hinaus hat sich ergeben, daft die Entwicklung von Lang- und Kurztrieben 
abh~ingig v o n d e r  Tagesl~inge ist (Abb. 3). Im Dauerlicht wurden ausschliet~lich Langtriebe 
der Typen 2a und 2b entwickelt, im Kurztag von 10 Std. ausschliet~lich Kurztriebe des 
Typs la. Bei den Tagesl~ingen von 16 bis 19 Std. traten ebenfalls Langtriebe der Typen 2a 
und 2b aber mit reduzierter Zuwachsleistung auf. 
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Abb. 3: Triebl~ingen von Puccinellia maritima (Sort.-Nr. 57) in Abh~ingigkeit vonder Tageslichtdauer 
und der Meersalzkonzentration der Giefll6sung nach 56 Tagen Kultur in einer Klimakammer (20 ~ C, 

70 % tel. Luftfeuchte) 

Hiernach ist die Langtriebentwicktung an Tagesliingen von 16 und mehr Stunden 
gebunden und eine Folge des Langtages, w~rend die Kurztriebentwicklung eine Folge des 
Kurztages ist. Die Bestockungstriebe folgen offenbar den gleichen Gesetzm~igigkeiten, 
wonach die L~inge der jeweiligen Langtriebe quantitativ den herrschenden Tagesl~ingen 
folgt. Hiernach erscheint die Triebentwicklung mit ihrer Typisierung als quantitativer 
Tagesl~ingeneffekt. 

l ~ b e r f l u t u n g  

Die Versuche zur Feststellung der f3berflutungsvertr~iglichkeit von PuccineUia mari- 
tima (Sort.-Nr. 57) wurden in einer Flutanlage mit Seeschlick und mit Quarzkies-Torf im 
Prinzip in der friiher beschriebenen Weise (yon Weihe & Dreyling, 1970) durchgefiihrt. 
Die ebendort berichteten Teilergebnisse beziehen sich auf die Zuwachsleistungen einer 
Quarzkies-Torf-Kultur. 

Die Entwicklung der Pflanzen nach 96t~igiger Kultur liefl bei der Hochwasserh6he 
yon 1 cm fiber Bodenoberfl~iche das Optimum der Zuwachsleistung erkennen (Abb. 4). 
Hier wurde sowohl auf Quarzkies-Torf als auch auf Seeschlick die gr6t~te Zuwachsleistung 
der oberirdischen Pflanzenteile, die h6chste Anzahl der Langtriebe und die gr6f~te Trieb- 
l~inge pro Kulturgef~ifl erreicht (Tab. 3). Der hierbei vorliegende Hochwasserstand ent- 
spricht somit der MThw. 

Die Differenzierung der Zuwachsleistung zwischen den unterschiedlichen Kultursub- 
straten betrifft in erster Linie die Frischgewichte und die Anzahl der entwickelten Triebe; 
hiernach ist das Optimum der Zuwachsleistungen auf Quarzkies-Torf-Substraten breiter 
als das auf Seeschlick-Substrat ausgepr~igt. 

Die in Tabelle 3 wiedergegebenen Bodenwassergehalte wurden unmittelbar vor 
Einsetzen der Hut, d. h. ca. 10-11 Std. nach Ablaufen des Wassers der davor liegenden 
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Abb. 4: Entwicklung yon Puccinellia rnaritirna (Sort.-Nr. 57) in Abh~ingigkeit yon der Dauer der 
l~berflutun~12-Std.-Rhythmus) mit 25 %~ KM nach 96t~igiger Kultur auf Seeschlick- (obere Reihe) 
und Qua'~'z~ies-Torf-Substraten (untere Reihe) in eirter Flutanlage im Gew~ichshaus (von links nach 

rec~hts Zunahme der Fluth6hen: - 7, - 3, + 1, + 9, + 18 cm uriter/~iber Topfrand) 

Flut ,gemessen. Hier ergibt sich - wie zu erwarten - daf~ der Bodenwassergehalt in 
Seeschlick h6her als in Quarzkies-Torf ist und hier in den untersten Stufen der Flutanlage 
mit iiber 40 % vorliegt und in den h6chsten Stufen, in denen nur ein kapillarer Aufstieg des 
Meerwassers im Boden erfolgt, bis auf 29 % absinkt. Im Gegensatz hierzu liegen im 
Quarzkies-Torf offenbar bessere Bodenbeliiftungen in allen Stufen durch eine tel. geringe 
Bodenwassergehaltsdifferenz zwischen 27 und 22 % vor. Die Feldkapazitiit wurde somit 
nur um ~ 2-7 % unterschritten. Diese letzte Tatsache ist vermutlich die Ursache fiir die 
relative breite Auspr~igung des Optimums bei der Quarzkies-Torf-Kultur. 
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Infolge des gewiihlten Kulturzeitraumes wiihrend der Vegetationsperiode lagen in 
allen H6henstufen Bestockungen mit der Entwicklung yon Langtrieben vor. 

Zusammenfassend ergibt sich, datg hiernach die H6he und die damit verbundene 
Dauer der Uberflutung neben dem Frischgewichtszuwachs die Anzahl und damit die 
Entwicklung von Bestockungstrieben mitbeeinflui~t. Langdauernde und fehlende Uberflu- 
tungen setzen die Anzahl der Bestockungstriebe herab. 

Tabelle 3 

Mittlere Frischgewichte, Wassergehalte, Anzahl Triebe und Triebl~ingen von Puccinellia maritima 
(Sort.-Nr. 57) in Abh~ingigkeit vonder Uberflutungsdauer und -h6he je Tide nach 96 Tagen Kultur 
(= 192 Uberflutungen) auf Quarzkies-Torf und Seeschlick im Gewiichshaus bei 25 ~ KM des 

Flutwassers (Zahlenangaben z. T. nach von Weihe & Dreyling, 1970) 

Hochwasserst~nde 
fiber/unter (cm) + 18 + 9 + 1 - 3 - 7 
Bodenoberfl~iche 

Uberflutungsdauer 
pro Tide (min) 204 141 72 0 0 

Seeschlick: 
Bodenwassergehah (%) 43,5 46,2 40,0 35,3 29,3 
Frischgewicht (g) 15,4 13,8 25,6 8,6 7,6 
Wassergehalt (~ 82,2 79,3 72,8 66,6 67,6 
Triebe (Anzahl) 51 47 90 42 27 
Triebl~inge (cm) 39,7 46,5 47,0 33,5 32,2 

Quarzkies-Torf: 
Bodenwassergehalt (%) 26,0 23,5 27,8 24,5 22,0 
Frischgewicht (g) 17,2 25,9 36,0 21,3 4,7 
Wassergehalt (%) 82,2 81,7 76,3 73,5 70,6 
Triebe (Anzahl) 57 85 106 85 32 
Triebl~inge (cm) 40,4 46,8 53,2 47,6 26,0 

U b e r s a n d u n g  

Die Gesamtentwicklung von Puccinellia maritima am natfirlichen Standort steht 
neben der Morphologie, der Salz- und Oberflutungsvertriiglichkeit der Art in engem 
Zusammenhang mit der Uberschlickung oder Ubersandung. Nach Jakobsen et al. (1956) 
werden von P. maritima Uberschlickungen mit sandigem Ton bis zu 10 cm H6he pro Jahr 
ertragen. 

Zur Kl~irung der Ubersandungsvertriiglichkeit wurde bei den Versuchen mit P. 
maritima ebenso wie bei den Untersuchungen zur Ubersandungsvertr~iglichkeit von 
Deschampsia wibeliana (von Weihe & Reese, 1968) grunds~itzlich davon ausgegangen, daf~ 
nach einer Ubersandung Teile der Photosynthesefl~ichen der Testpflanze fiber die erh6hte 
Bodenoberfl~iche reichen miissen. 

Aus diesen Griinden wurden alle Testpflanzen von P. maritima 94-97 Tage vor der 
Ubersandung von M~irz bis Juni, bis zur gr6flten Tagesl~inge vorkultiviert und die in dieser 
Zeit entwickelten Ausliiufer bei der Ubersandung fiber, die neue Bodenoberfl~iche gefiihrt 
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und hiernach 95 Tage weiterkultiviert. Die Entwicklung und der Verlauf der Triebentwick- 
lungen der hier verwendeten Testpflanzen ist von Petermann (1970) eingehend erfa~t 
worden; hiernach lag am 94.-97. Tag der Vorkultur eine mittlere Langtriebl~inge von 62 cm 
vor, so daf~ zum Zeitpunkt der Ubersandung die folgenden mittleren Langtriebliingen 
oberhalb der neuen Bodenoberfl~iche vorlagen: 

10 cm Ubersandung: 52 cm nicht iibersandete Langtriebe 
20 cm Ubersandung: 42 cm nicht iibersandete Langtriebe 
30 cm Ubersandung: 32 cm nicht iibersandete Langtriebe. 

Tabelle 4 

Mittlere Frischgewichte/Kulmrgef~if~, Wassergehalt und L~inge der Ausl~iufer von Puccinellia maritima 
Sort.-Nr. 57) nach 95 Tagen Ubersandungskultur im Gewlichshaus (Flutverfahren mit 5 0/| KM) 

Ubersandu~gsh6he (cm) 0 10 20 30 

Mittleres Frischgewicht (g) 369,7 303,1 145,4 214,8 
Mittlere L~inge Ausl~iufer (cm): 

Gesamtliinge 154,9 121,1 119,5 141,5 
L~inge nach Ubersandung 154,9 131,1 139,5 171,5 

Wassergehalt (/0) 71,4 70,6 62,5 75,0 

Abb. 5: Entwicklung von Puccinellia maritima (Sort.-Nr. 57) nach Ubersandung mit Quarzkies-Torf 
in HShe von 10 (links), 20 (Mitre) und 30 cm (rechts) nach 192 Tagen Kultur im Flutverfahren mit 

5 %0 KM im Gew~ichshaus 

Nach Ubersandung verlief die Langtriebentwicklung weiterhin ~ihnlich wie bei den 
nicht iibersandeten Testpflanzen (Abb. 5). Der Frischgewichtszuwachs verminderte sich 
nach der Ubersandung, die Gesamtl~inge der Langtriebe iiberstieg bei 30 cm Ubersandung 
die Gesamtliinge der Ausl~iufer der nicht iibersandeten Pflanzen (Tab. 4). 

Die Morphologie der iibersandeten Abschnitte der Langtriebe wies z. T. Achsenstrek- 
kungsabschnitte an Bestockungstrieben auf, die zur Hebung der Vegetationskegel his in die 
N~ihe der neuen Bodenoberfl~iche fiihrte. Im iibrigen erfolgte eine umfangreiche Ausbil- 
dung von Adventivwurzeln an den iibersandeten Knoten der Langtriebe (Abb. 6). Die 
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Abb. 6: 10, 20 und 30 cm hoch iibersandete Triebe yon Puccinellia maritima (Sort.-Nr. 57) und 
morphologische Analyse nach 95 Tagen Ubersandungskultur im Flutverfahren mit 5 %o KM im 

Gew~ichshaus 

Bestockungstriebe mit Achsenstreckung entsprechen dem Ubersandungstyp, der auch mit 
Deschampsia wibeliana vorliegt. 

Bei der Ernte wurde bei allen Ubersandungsknoten festgestellt, daf~ nut ein Teil der 
iibersandeten Triebe und Wurzeln abgestorben waren; an der Wasser- und Niihrstofflei- 
tung diirften somit bei diesem gut durchliifteten Ubersandungssubstrat auch die iilteren 
iibersandeten Ausliiuferteile mitbeteiligt sein. 

Die Adventivwurzelbildung an den Knoten der Langtriebe trat im iibersandeten 
Sprot~teil oder kurz oberhalb der Bodenoberfliiche auf; Langtriebe, die sich oberhalb des 
Bodens entwickelten und dem Boden nicht auflagen, bildeten entweder keine Adventiv- 
wurzeln aus oder die in Bodenniihe im Luftraum an den Langtrieben ohne Bodenberiih- 
rung entwickelten Adventivwurzeln vertrockneten zum grSflten Teil. 

GESAMTAUSWERTUNG UND DISKUSSION 

Die Ergebnisse der berichteten experimentellen Untersuchungen haben u. a. zu den 
folgenden Merkmalen von Puccinellia rnaritima gefiihrt: 
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(1) Die L~ingenentwicklung der Bestockungstriebe ist z. T. eine quantitative Reaktion 
auf die vorliegende Tageslichtdauer, nach der im Prinzip im Langtag ortho- oder plagio- 
trope Langtriebe und im Kurztag unterhalb einer kritischen Tageslichtdauer (vermutlich 12 
Std.) Kurztriebe entwickelt werden, die die Ursache fiir den Saisondimorphismus (Ausliiu- 
fergras - Horstgras) darstellen. 

(2) Die Dauer und die H6he der Uberflutung beeinflussen den Zuwachs der oberirdi- 
schen Pflanzenteile. Die gr61gte Zuwachsleistung wird bei einer Uberflutungsh6he erreicht, 
die den H6hen der MThw des natiirlichen Standortes vergleichbar ist. 

(3) Eine Ubersandung der Langtriebe wird unter der Voraussetzung, dai~ nach der 
f3bersandung distale griine Pflanzenteile fiber die Bodenoberfliiche herausragen, minde- 
stens bis zu einer H6he von 30 cm ertragen. Eine Ubersandung fiihrt in der Regel dazu, 
daf~ sich an den vonder Ubersandung betroffenen Knoten der Langtriebe Adventivwur- 
zeln ausbilden. 

Diese Merkmale sind im Zusammenhang u. a. mit den Ergebnissen der Untersuchun- 
gen iiber die Meersalzwirkungen (von Weihe & Dreyling, 1970; von Weihe, 1978) zu 
diskutieren. 

Die Ausbildung plagiotroper und orthotroper Langtriebe ist z.T. topographisch 
bedingt; die plagiotropen Langtriebe stellen "Kriechtriebe" im Sinne yon Miihlberg (1967) 
dar. Die Entwicklung dieser Triebe, ihre Bestockung und Adventivwurzelbildung ist 
eingehend von Petermann (1970) untersucht worden. Hiernach erfolgte in ihrem Untersu- 
chungszeitraum vom M~irz bis Oktober (Tageslichtdauer" - 12,8-18,5-12,2 Std.) eine 
Steigerung des L~ingenzuwachses der Ausliiufer durch hohe Temperaturen. Die gr6f~te 
t~igliche Zuwachsrate wurde bei ihren Testpflanzen zwischen dem 13.6. und dem 21.7. 
beobachtet, die niedrigsten t~iglichen Zuwachsl~ingen lagen mit ~< 0,1 mm ab 25.8. vor. Die 
Kurztriebentwicklung setzte verst~irkt im August ein, so daf~ bis zu 71% der neu 
hinzugekommenen Triebe als Kurztriebe ausgebildet waren. Bei den dort horizontal auf 
Quarzkies-Torf kultivierten plagiotropen Ausliiufern traten zu Versuchsende (bis 9. 
Oktober) typische orthotrop wachsende Kurztriebe in den Achseln der Bl~itter der 
Langtriebe auf, und die Spitzen einiger plagiotroper Langtriebe richteten sich auf und 
entwickelten an der Spitze einen orthotropen "Kurztrieb". 

Diese Ergebnisse decken sich weitgehend mit den hier vorgelegten Versuchsergebnis- 
sen zur Untersuchung der Wirkung der Tageslichtdauer und weisen aus, daf~ eine Interno- 
dienstreckung am gleichen Trieb vonder Tagesliinge und der Temperatur beeinflut~t wird, 
daf~ also der gleiche Trieb periodisch als Lang- oder Kurztrieb wachsen kann. Die 
quantitative Wirkung der Tageslichtliinge ist dagegen offenbar infolge der Temperaturwir- 
kung nur im ausgepr~igtesten Langtag und im Kurztag zum Ende der Versuche deutlich, 
zeichnet sich aber im sigmoiden Verlauf der Liingenentwicklungskurve der Langtriebe bei 
Petermann (1970) mit individuellen Unterschieden ab. Jene Versuche wurden mit 
5 %o KM durchgefiihrt. 

Die eigenen Versuche weisen aus, daf~ der Liingenzuwachs neben der Temperatur (von 
Weihe, 1978) von dem Meersalzgehalt des Flutwassers mit beeinfluf~t wird. Steigende KM- 
Konzentration - je nach vorliegendem Salinit~itsoptimumtyp - > 0 bzw. > 5-10 ~ 
reduzieren den Zuwachs. 

Diese Langtagwirkung auf die Triebentwicklung ist vermutlich auch bei anderen 
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Gr~isern mit oberirdischen Ausl~iufern ausgepriigt und in gewissem Umfange vergleichbar 
mit der Ausbildung der Ausliiufer bei Fragaria x ananassa (Darrow, 1937). 

Dauer und H6he der Uberflutung mit Meerwasser wirken sich nach den hier 
vorgelegten Versuchsergebnissen ebenfalls auf die ZuwachsMstung von P. maritima 
entscheidend aus. Das hier ermittelte Optimum der Zuwachsleistung liegt praktisch etwa 
in H6he der MThw vor. Dieses Optimum liegt an der oberen Grenze des von Neugebohrn 
(1974) ermitteken Optimums der Karyopsen-Keimung yon P. mar#ima in Abh~ngigkeit 
von Fluth6he und -dauer. Nach den Analysen der natiirlichen Standorte der Art im 
Puccinellietum maritimae nach von Weihe & Dreyling (1970) steht die Verbreitung 
vermutlich zus~itzlich im Zusammenhang mit der Uberflutungsh~iufigkeit. 

Augerhalb des Optimums ist die Zuwachsleistung der oberirdischen Pflanzenteile 
herabgesetzt bzw. die Anzahl der Triebe vermindert. Dieses Optimum ist bei einer Kultur 
auf Seeschlick schmaler als bei einer Kultur auf Quarzkies-Torf ausgepr~igt. Nach Gillner 
(1952, 1960) und von Weihe (1978) ist die Deckung von P. maritima am natiirlichen 
Standort eindeutig mit der Pegelh6he und der Anzahl der l~berflutungen und innerhalb des 
Bereiches des Puccinellion und Armerion nicht mit dem Meersalzgehalt der Bodenl6sun- 

Sprosstyp Einzelpflanze Bestand 

2b 

2b 

la2b ~ 

Ib,lc ~ u v~'~/V W v ~, ~/I/ ..... �9 ,, ,.x. , ~  . ~  ; - ~ :  ii~i ':: "fi..~...~! 

2 a  

2a,2b ~ 

2 b !;::-)i?ii~:i!.:;! ]::::?i(-i~[)i).:i;:.i;:ii 

Abb. 7: Schematische Entwicklung von Pucdnellia maritirna mit und ohne L~berschlickung oder 
I~bersandung unter Beriicksichtigung des Saisondimorphismus der Art (la: Kurztrieb ohne Bestok- 
kung, lb: Kurztrieb mit Bestockung, lc: Kurztrieb mit Achsenstreckung, 2a: orthotroper Langtrieb, 

2b: plagiotroper Langtrieb) 
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gen korreliert. Dies lii~t nach den experimentellen Beflmden auf einen kausalen Zusam- 
menhang mit der Uberflntung schlieflen. 

Der Umfang der Zuwachsleistung der Lang- ur;d Kurztriebe einschliefllich der damit 
verbundenen Bliitterausbildung bestimmen - neben der Dichte der P. maritima-Best~nde - 
am natiirlichen Standort durch die Schaffung yon Stillwasserr~iumen den Umfang und die 
Korngr6fle der Sedimentation bei einer Uberflutung entsprechend dem Korngr6t~en- 
Falheiten-Modell nach K6hn (1928). Somit bestimmen diese Entwicklungen yon P. 
maritima die entscheidenden Leistungen der Art und des Puccinellietum maritimae f/Jr den 
Sedimentfang. Fiir die allgemeinen Vorg~inge bei der Sedimentation in den Sahwiesen ist 
auf die Angaben bei Ranwell (1975) hinzuweisen. 

Diese Sedimentation fiihrt zu einer partiellen Einbettung der Triebe in das Sediment. 
Nach Jakobsen et al. (1956) tritt bei P. maritima eine Oberschlickung bis zu 10 cm pro Jahr 
auf. Nach den hier vorgelegten Versuchsergebnissen wird z. T. mit erh6hter nachtr~iglicher 
Zuwachsleistung eine Ubersandung mit gut durchl/iftetem Quarzkies-Torf bis zu 30 cm 
bei einer Kultur in 5 %~ KM ertragen. 

Diese Ubersandung fiihrt einerseits zu einer versdirkten Adventivwurzelbildung im 
Bereich der/ibersandeten Langtriebe, andererseits zu einer Achsenstreckung von Kurztrie- 
ben, die zu einer Hebung der Triebspitze u. a. um 10 cm bis zur H6he der Bodenoberflii- 
che fiihren und im Prinzip ein orthotropes Wachstum voraussetzen. Die Umkehr der 
Wachstumsrichtung der Langtriebe in den Herbstmonaten yon plagiotropem zu orthotro- 
pem Wuchs liefert eine Voraussetzung fiir eine Achsenstreckung nach winterlicher Uber- 
sandung oder Uberschlickung. 

Das Ubersandungsverhalten der Kurztriebe von P. maritima entspricht dem Vorgang 
der Achsenstreckung wie er nach Ubersandung z. B. bei Deschampsia wibeliana (von 
Weihe & Reese, i968), Puccinellia capillaris (yon Weihe & Dreyling, 1978) nachgewiesen 
oder auch von Ammophila arenaria, Corynephorus canescens etc. bekannt ist. 

Unter Beriicksichtigung der Ergebnisse der K0nkurrenzanalysen bei der Bodenaus- 
siif~ung der P. maritima-Soden (von Weihe, 1969) und der Untersuchungen zur Meersah- 
vertr~iglichkeit der Art ergibt sich derzeit folgendes Bild des Zusammenwirkens der 
Standortfaktoren: 

P. rnaritima hat als fakuhativer Halophyt ihr physiologisches Optimum (im Sinne von 
Ellenberg, 1952) bei 0 oder 5-10 %~ Meersalzkonzentration der Bodenl6sung. An diesen 
Standorten liegen gleichzeitig auch die Schwerpunkte der Konkurrenz durch andere Arten 
u. a. durch Oberwachsungs- und Unterwachsungstypen (ira Sinne von Knapp & Knapp, 
1955) wie Lolium perenne, Poa pratensis und Festuca rubra dadurch vor, dab infolge des 
Sais0ndimorphismus von P. maritirna orthotrope und plagiotrope Ausl~iufer bei einem 
dichten Bestand konkurrierender Arten nicht mehr der Bodenoberfl~iche aufliegen; diese 
Langtriebe und die sp~iter vorliegenden Kurztriebe k6nnen sich nicht bewurzeln; die 
Triebe wintern aus. 

P. maritima besitzt eine breitere Sahvertr~iglichkeitsamplitude und eine gr6flere 
Uberflutungsvertriiglichkeit als die genannten Arten, insbesondere als Festuca rubra ssp. 
litoralis. Hierdurch besiedelt P. maritima in ihrem 6kologischen Optimum die relativ 
konkurrenzarme Zone in H6he und wenige Dezimeter oberhalb der MThw. 

An diesem Standort besteht fiir P. maritima selbst als Uberdauerungstyp und z. T. 
auch als Uberwachsungstyp (im Sinne von Knapp & Knapp, 1955) erh6hte Konkurrenz- 
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kraft der Art gegeniiber der einj~ihrigen und ausgepriigten Sonnenpflanze Salicornia stricta, 
deren physiologische Amplitude zwar bis ins Puccinellietum reicht, deren 6kologisches 
Optimum aber unterhalb der MThw liegt. In dieser Zone kurz oberhalb der MThw 
entwickelt sich ein Konkurrenzgleichgewicht yon P. maritirna mit weiteren AxTten, eben 
die Ausbildung des Pucr maritimae. 

Die oben genannte, morphologisch bedingte Konkurrenzschw~iche von P. maritima 
gegeniiber den h6her in der Salzwiese oder in der Fettwiese siedelnden Arten wird in der 
H/She der MThw durch die Trieb- und Blattproduktion von P. maritima selbst mittels 
Sedimentfang, durch die Sedimentation von Bodenpartikeln in Stillwasserzonen des 13ber- 
flutungswassers kompensiert. 

L~bersandung und L~berschlickung, die Erh6hung der Bodenoberfl~iche wird durch 
den Saisondimorphismus und die Achsenstreckung ausgeglichen; sie fiihrt zur Wurzelbil- 
dung an den Langtrieben und zur Achsenstreckung und zur Bewurzelung orthotroper 
Kurztriebe; beides zieht eine verst~irkte Sedimentbindung, die entscheidende Vorausset- 
zung zur Bodensicherung in der unteren Salzwiese, nach sich. 

Hiermit leitet die Art die allogene Sukzession ein. P. maritima stellt quasi selbst das 
abbauende Element des Puccinellietum maritimae durch die Steigerung der Sedimenta- 
tionsrate dar, die gleichzeitig durch die Bodenerh6hung zu einer Vitalitiitsminderung von 
P. maritirna gegeniiber den Arten des Juncetum gerardii fiihrt. Die Triebtypenfolge von P. 
maritirna im Laufe eines Jahres in der Zone des 6kologischen Optimums (Abb. 7) ist somit 
zur Differenzierung wie folgt zu ergiinzen: 

Triebtypen: (1) vernale und autumnale Kurztagtypen 
(la) orthotroper, nicht bestockter Kurztrieb 
(lb) orthotroper, bestockter Kurztrieb 
(lc) orthotroper, Kurztrieb mit Achsenstreckung 
(2) aestivale Langtagtypen 
(2a) orthotroper Langtrieb 
(2b) plagiotroper Langtrieb. 

Abbildung 7 gibt die Zusammenh~inge zwischen den Triebtypen und der Bodenaufh6- 
hung wieder. Hiernach tritt in geschlossenem Bestand von P. rnaritima eine gleichmiiffige 
Bodenerh6hung durch die ineinandergreifenden Langtriebe des Typs 2b und eine Vergr6- 
t~erung des Stillwasserraumes bei 13berflutung durch die Typen 2a und 2b auf; nach der 
Bodenerh6hung fiihrt im Kurztag der Typ lc zu einer Erh6hung des Bestockungsniveaus 
bis zur jeweils vorliegenden Bodenoberfl~iche unter der Schaffung von Stillwasserr~iumen. 
Der Saisondimorphismus von P. rnaritima ist somit die entscheidende Voraussetzung fiir 
den Sedimentfang, die Sedimentbindung und damit fiir die Bodenerh6hung und fiir Boden- 
und Vorlandsicherung in der unteren Salzwiese. 
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