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Was sind Wärmezeiger? Untersuchungen zum Wärmebedürfnis 
von Ruderal- und Segetalpflanzen in Mitteleuropa

- Gerold Hügin -

Zusammenfassung
Aus der Höhenverbreitung kann auf das Wärmebedürfnis von Pflanzen geschlossen werden. Bisher 

wurde aber zu wenig beachtet, daß Tieflagenarten im überwiegend (sub)ozeanisch getönten Mitteleuro
pa nicht unbedingt Wärmezeiger sein müssen, sondern auch Trockenheitszeiger sein können. Außer
dem wurden Arten, deren Höhenverbreitung nur ungenügend bekannt ist, häufig als Wärmezeiger fehl
interpretiert. Am Beispiel der Ruderal- und Segetalpflanzen wird aufgezeigt, welche Arten tatsächlich 
zu den Wärmezeigern gehören; deren erhöhtes Wärmebedürfnis läßt sich in vielen Fällen auch physio
logisch begründen.

Abstract: Which species really demand a warm climate?
Studies concerning “warmth requirements” of ruderals and segetals in Central Europe.

Altitudinal distribution permits conclusions on the warmth requirements of ruderals and segetals in 
Central Europe. Up to now it has not been sufficiently taken into consideration that species limited to 
lower regions are not necessarily indicators for warm climate. They can be indicators for dryness as 
well. Moreover many plants have been misidentified as indicators for warm climate only because their 
altitudinal distribution was not sufficiently known.

Those ruderals and segetals which really are suitable as indicators for warm climate are identified. 
In many cases their ecological behavior can be confirmed physiologically.

Keywords: altitudinal distribution, climate, indicator value, ruderals, segetals.

1. Einleitung
Das Wärmebedürfnis von Pflanzen läßt sich abschätzen, indem man ihre Verbreitung

entlang von Temperaturgradienten verfolgt:
- entlang des Temperaturgefälles zwischen dem Süden und dem 

Norden Europas bzw.
- entlang des Temperaturgefälles zwischen den Tieflagen und 

den Hochlagen der Gebirge.
Auf diese Weise entstanden die Temperatur-Zeigerwerte für die Gefäßpflanzen Mittel

europas (ELLENBERG 1950, 1974, 1979, ELLENBERG et al. 1991, LANDOLT 1977).
Diese Methode ist jedoch nicht uneingeschränkt anwendbar:
-  Nord- und Höhengrenze müssen nicht klimatisch bedingt sein; denn das Klima ist nur 

einer von mehreren ausbreitungsbegrenzenden Faktoren.
-  Parallel zur Temperatur ändern sich, vor allem im Gebirge, weitere klimatische Faktoren; 

sie täuschen eine Temperaturabhängigkeit in der Pflanzenverbreitung u.U. nur vor.
- Auf mikroklimatischen Sonderstandorten reichen manche wärmebedürftige''1' Pflanzen 

viel weiter nach Norden bzw. in die Höhe als es das Makroklima erlauben würde.
-  Selbst im floristisch gut untersuchten Mitteleuropa sind die Arealgrenzen, vor allem im 

Gebirge, erst ungenügend bekannt.
Da diese Einschränkungen oft nicht berücksichtigt werden, wird das Wärmebedürfnis

von Pflanzen häufig falsch eingeschätzt.

Der Begriff wärmeliebend wurde vermieden und durch wärmebedürftig ersetzt.
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Im folgenden soll das Wärmebedürfnis von Ruderal- und Segetalpflanzen anhand ihrer 
Höhengrenzen bewertet werden. Dabei wird keine Verfeinerung der „Zeigerwerte“ ange
strebt, sondern es soll geprüft werden, welche Arten tatsächlich wärmebedingt auf Tieflagen 
beschränkt bleiben.

2. Anmerkungen zur Wahl der Untersuchungsobjekte und des 
Untersuchungsgebietes

2.1 Warum Ruderal- und Segetalpflanzen?
Was vielfach als Grund angegeben wird, sich nicht mit dieser Pflanzengruppe zu 

beschäftigen: das leichte Verschlepptwerden durch den Menschen, erweist sich in diesem 
Fall als besonders günstig; denn damit ist am ehesten die Gewähr gegeben, daß keine (nicht 
klimatischen) Ausbreitungsschranken bestehen. Viele Ruderal- und Segetalpflanzen sind - 
zumindest theoretisch -  allgegenwärtig. Nahezu optimale Ausbreitungsbedingungen (und 
als Folge langer menschlicher Bewirtschaftung vergleichsweise einheitliche Bodenverhält
nisse) schränken die Zahl der Parameter ein, die die Höhenverbreitung beeinflussen könn
ten; das Klima als verbreitungsbegrenzender Faktor gewinnt damit an Bedeutung.

2.2 Anmerkungen zur Wahl des Untersuchungsgebietes
Das Klima wirkt in seiner Gesamtheit (BROCKMANN-JEROSCH 1913, GAMS 1931 

u.a.); es ist schwierig, die Wirkung einzelner Klimafaktoren losgelöst von den übrigen zu 
betrachten. Da es aber vielfach noch an Detailkenntnissen fehlt, ist man gezwungen, sich bei 
der Interpretation von Arealgrenzen auf einige wenige Klimafaktoren zu beschränken; in 
dieser Arbeit werden lediglich die Temperatur- und Niederschlagsverhältnisse betrachtet.

Das Untersuchungsgebiet wurde so gewählt, daß die Wirkung jedes einzelnen der bei
den herausgegriffenen Klimafaktoren, Temperatur und Niederschlag, für sich erkennbar 
wird. Die Betrachtung stützt sich auf die Tatsache, daß sich diese beiden Klimafaktoren im 
Gebirge unterschiedlich verhalten können.  Während mit einem Höhenanstieg grundsätz
lich eine Temperaturabnahme verbunden ist (abgesehen von seltenen Temperaturinversions
lagen), kann der Niederschlagsgradient regional sehr verschieden sein: im Luv der Gebirge 
steigen mit zunehmender Höhe die Niederschlagsmengen rasch an; im Lee aber können 
Trockengebiete bis in die Hochlagen reichen. Dieser Lee-Effekt ist in den meisten mitteleu
ropäischen Gebirgen nur kleinräumig und schwach ausgeprägt; großräumig und vegeta
tionsprägend tritt er in den Inneralpen in Erscheinung. Lediglich dort, wo der Temperatur- 
Höhen-Gradient von keinem steilen Niederschlagsgradienten überlagert wird, lassen sich 
die möglichen Ursachen von Häufigkeitsänderungen in der Höhenverbreitung auf die Tem
peraturabnahme einengen.

3. Untersuchungsobjekte und Untersuchungsgebiet, verwendete Daten
3.1 Untersuchungsobjekte

Als Ruderal- und Segetalpflanzen werden Arten von folgenden Hauptwuchsorten 
zusammengefaßt:
- Acker, Gärten und Rebberge (Polygono-Chenopodietalia, Secalietea)
-  Ruderal- und Trittstellen (Artemisienea, Sisymbrietalia, Agropyretea, Plantaginetea)
-  eutrophierte Gebüsch- und Heckenränder, Mauerfugen (Glechometalia, Parietarietea)

Sonderstandorte wie Burgen, Eisenbahngelände, Friedhöfe sowie Vieh- und Wildläger 
wurden ebenfalls berücksichtigt.

Nicht mit aufgenommen wurden ruderale Gehölze. Auch Arten, die als stete Begleiter 
aus anderen Vegetationseinheiten übergreifen (Agrostietea, Arrhenatheretalia, Bidentetea, 
Nanocyperion, Sedo-Scleranthetea u.a.), blieben meist unberücksichtigt -  wie auch Arten, 
die zu selten sind, als daß aus den wenigen Fundorten auf die Höhenverbreitung geschlos
sen werden dürfte.
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3.2 Untersuchungsgebiet
Das Untersuchungsgebiet umfaßt Mitteleuropa im Sinne von PARTSCH (vgl. BOES- 

LER 1978: 332), d.h. es sind die gesamten Alpen mit einbezogen; schwerpunktmäßig wur
den untersucht:

Gebirge im mittleren Teil Deutschlands 
(rheinisch-hessisches Bergland)
Eifel
Rhön
Rothaargebirge (Sauerland)

Gebirge im südlichen Teil Deutschlands 
(südwestdeutsches Bergland)
Schwarzwald 
Schwäbische Alb

Inneralpen
Aostatal, Durancetal, Wallis, Vinschgau und andere
inneralpine Trockengebiete (vgl. dazu BRAUN-BLANQUET 1961)

Mit berücksichtigt sind ferner: Bayerischer Wald, Erzgebirge, Harz, Vogesen, Französi
scher und Schweizer Jura sowie südliche und nördliche Randalpen.

Tiefe, mittlere bzw. hohe Lagen werden für die einzelnen Teiluntersuchungsgebiete fol
gendermaßen festgelegt:

Tieflagen mittlere Lagen Hochlagen
rheinisch-hessisches Bergland bis ca. 200 m bis ca. 700 m 700- 900 m

südwest-deutsches Bergland bis ca. 400 m bis ca. 900 m 900-1200 m

Inneralpen bis ca. 1000- 
1200 m

bis ca. 1900 m ca. 1900-2100 m

Tieflagen entsprechen der planaren und kollinen Höhenstufe, Hochlagen können der 
montan-hochmontanen Stufe (Mittelgebirge) bzw. der hochmontan-subalpinen Stufe 
(Inneralpen) gleichgesetzt werden.

Am Beispiel einiger Tieflagen- und Hochlagenstationen ist die Spanne des Klimas im 
Untersuchungsgebiet dargestellt (Tab.l, 2, vgl. auch Tab.3).

3.3 Verwendete Daten
Die Höhengrenzen von Ruderal- und Segetalpflanzen Mitteleuropas sind erst in den 

letzten Jahren ± vollständig und kritisch ermittelt worden (HÜGIN 1992, 1995, 1995a, 
HÜGIN & HÜGIN 1995, 1996). Soweit bereits früher Daten Vorlagen (z.B. BERTSCH 
1919, BRAUN-BLANQUET & RÜBEL 1932-1936, DALLA TORRE & SARNTHEIN 
1906-1913, JACCARD 1895, VACCARI 1904-1911),
-  waren sie auf wenige Regionen oder nur einen Teil der Flora beschränkt;
-  gingen sie großenteils aus Zufallsbeobachtungen hervor;
-  waren sie meist nicht kritisch ausgewertet (dauerhafte oder nur ephmerophytische Vor

kommen?)
Die Höhengrenze zu ermitteln, heißt nicht nur, die Höchstvorkommen festzustellen, 

sondern außerdem die Häufigkeit in allen Höhenlagen aufzunehmen.
Die höhenabhängige Häufigkeitsverteilung ist keineswegs gleichbedeutend mit der 

Anzahl der Fundorte pro Höhenstufe, sondern ergibt sich nur, wenn man die Anzahl der 
Funde auf die potentiell besiedelbare Fläche bezieht. So ist die Abnahme der Fundorte im
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Tab.l: Klimawerte von Tieflagen- und Hochlagenstationen
Vergleich zwischen den Alpen und dem Mittelgebirgsraum (Süddeutschland) 
bzw. zwischen den beiden Mittelgebirgslandschaften (Süd-, Mitteldeutschland)

Mittlere Temperaturen in °C Zahl der Tage Niederschlag Zahl der Tage Beobachtungs
Westalpen
Embruñáis:

Jahr tägl.Max. tägl.Min. <o°c* > 25°C in mm > 0,1 mm periode

Embrun 
(870 m) 

Queyras:
9 , 9 1 5 , 5 4 , 3 104 54 72 5 114 1 9 5 1 - 1 9 8 5

St.-Véran 
(2010 m)

Süddeutschland
Kaiserstuhl:

4 ,5 9 , 9 - 0 ,  8 197 2 76 1 93

Oberrotweil 
(210 m) 

Schwarzwald:
9 , 9 1 4 , 5 5,  8 72 46 CMkO 1 5 5 1 1 9 5 1 - 1 9 8 0

Höchenschwand 
(1008 m)

Süddeutschland
Kaiserstuhl:

6 , 0 9 , 5 2 ,  9 124 5 12 88 181

Oberrotweil 
(222 m)

Schwäbische Alb:
9 , 7 i—1 i—1 5 , 5 73 41 672 1 5 9 2 1 8 8 1 / 9 1 - 1 9 3 0

Böttingen 
(908 m) 

Schwarzwald:
5 , 4 9 , 4 0 , 7 153 9 986 1 6 6

Todtnauberg 5 , 8 9 , 9 2 ,1 137 8 1 8 2 1 18 9 "

(1030 m)
Mitteldeutschland
Mittelrhein:

Neuwied 
(67 m) 

Rhön:
9 , 5 1 3 , 6 5 , 4 67 31 58 0 181

Frankenheim 
(756 m) 

Sauerland:
5 , 0 8 , 8 1 ,7 148 6 964 20 7

Altastenberg 
(783 m)

5 , 0 8 , 7 2 , 0 140 7 998 208

1 Werte der nahegelegenen Station Breisach
2 Wert der nahegelegenen Station Schelingen 
* in Frankreich < 0°C
Quellen: Chas (1994: 24), M ü ller -West er m eier  (1990), Deutsches Meteorologisches Jahrbuch
Die drei Teiluntersuchungsgebiete (Alpen, Süddeutschland, Mitteldeutschland) mußten in zwei getrennten Teiltabellen 
miteinander verglichen werden, weil nur aus unterschiedlichen Beobachtungsperioden geeignete Klimadaten Vorlagen.

Gebirge bei der Mehrzahl der Segetalpflanzen lediglich darin begründet, daß mit zuneh
mender Höhe die Ackerfläche gewöhnlich rasch kleiner wird.

Auch historische Angaben zu Höhengrenzen (sie reichen bis etwas mehr als 100 Jahre 
zurück; JACCARD 1895) wurden ausgewertet; denn gerade bei inzwischen selten geworde
nen Segetalpflanzen spiegeln nur sie die maximal ausgeweiteten Areale wider - aus einer 
Zeit, als die Landwirtschaft noch bis an die Grenzen des Möglichen betrieben wurde (vgl.
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Tab.2: Sommerwärme bzw. Winterkälte im Untersuchungsgebiet
Dauer der Dauer der Zahl der frostfreien

frostfreien Zeit! Wärmeperiode^ Tage im Winter (XI-III)

Oberrheinebene 
(Freiburg; 269 m)

Rhön
(Wasserkuppe; 921 m)

Schwarzwald 
(Feldberg; 1486 m)

210 123 88

154 44 30

113 21 26

Queyras
(St.-Veran; 2010 m)

Beobachtungsperiode: 1953-1980 
Quelle: Monatlicher Witterungsbericht

* Daten sind nur aus wenigen Jahren publiziert 
(Blanchet 1977: 310, 1978: 189, 1979: 202, 1980: 201, 1981: 348, 1982: 318):

1976: 7.6. 4 9. ( 88 Tage)
1978: 6.7. 30 9. ( 85 Tage)
1979: 17.6. 20 8 . ( 63 Tage)
1980: 28.6. 9 10 . (102 Tage)

1 Angegeben ist die Zeit zwischen dem letzten und dem ersten Hüttenfrost; entscheidend für viele 
Pflanzen ist aber die tatsächlich frostfreie Zeit, in der auch keine Bodenfröste auftreten. Sie ist -  vor 
allem im Gebirge deutlich kürzer; soweit es sich aus den wenigen veröffentlichten Daten 
erschließen läßt, beträgt die zusätzliche Verkürzung der frostfreien Zeit durch Bodenfrost in den 
Hochlagen mindestens 4 Wochen (Rhön) bzw. mindestens 7 1/2 Wochen (Schwarzwald), wahr
scheinlich noch viel mehr.

2 Wärmeperiode: Innerhalb der frostfreien Zeit die Zahl der Tage mit Temperaturminima >10°C, nach
dem erstmals ein Tagesmaximum von 20°C erreicht worden war. Damit sind die Temperaturan
sprüche von C4-Pflanzen berücksichtigt, die keinen Frost ertragen und erst bei hohen Temperaturen 
keimen (Wärmekeimer).

Der Feldberg liegt oberhalb der Siedlungsgrenze, dürfte aber ähnliche Verhältnisse aufweisen wie St.-
Veran (im Winter).

z.B. die historischen Vegetationsaufnahmen in BESSE & VACCARI 1903, BRAUN- 
BLANQUET 1926,1970 und BRAUN-BLANQUET & THELLUNG 1921).

Die historischen Funde sind u.U. Ausdruck von klimatischen Bedingungen, die von den 
heutigen (etwas) abweichen. Sie wurden dennoch mit berücksichtigt; denn klimatisch 
bedingte Höhengrenzen könnten sich zwar im Zuge einer gewissen Temperaturzunahme 
(z.B. SCHÖNWIESE 1995) innerhalb der letzten 100 Jahre verschoben haben, aber höch
stens nach oben. (Als Indiz für eine „Klimaänderung“ lassen sich die Unterschiede zwi
schen den historischen und den aktuellen Höhengrenzen aber nicht werten, da die Höhen
verbreitung bis jetzt nie vollständig und systematisch ermittelt worden war.)
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Tab.3: Höhengrenzen der Trockengebiete
Die Isohyeten reichen in den einzelnen Teiluntersuchungsgebieten maximal bis in etwa folgende Höhenlage*:

rheinisch-hessische
Mittelgebirge

südwestdeutsche
Mittelgebirge

Inneralpen

500 mm - Isohyete 7 0 6 1m 
( 1 . 5342m)

600 mm - Isohyete 2 6 7 3m 3 6 0 4m 1 . 6 1 7 5m

700 mm - Isohyete 4 1 4 6m 6 7 3 7m 1 . 8 9 6 em

800 mm - Isohyete 67 0 9m 7 3 7 10m 2 . 0 1 0 n m 
[ 3 . 31512m]

Fettdruck: Trockengebiete**
( ) Beobachtungszeitraum zu kurz
[ ] oberhalb des Siedlungsgebietes

Ort, Quelle und Beobachtungszeitraum:
1 Schlanders, Vinschgau 1946-1979 7 Kalmit, Pfälzer Wald 1891-1930

(Fliri 1984: 676) (Klimakunde Deutsches Reich)
2 Cogne, Aostatal 1921-1930 8 Vent, Ötztal (Fliri 1984: 673) 1946-1979

(Monheim 1954a: 10) 
3 Münstermaifeld, Eifel 1951-1980 9 Geba, Rhön 1891-1930

(Meteorol.J ahrbuch) (Klimakunde Deutsches Reich)
4 Hundsbach, Nahetal 1951-1980 10 Harthausen, Schwäbische Alb 1951-1980

(Meteorol.J ahrbuch) (Meteorolog Jahrbuch)
5 Grächen, Wallis 1946-1979 11 St.-Veran, Queyras 1951-1985

(Fliri 1984: 674) (Chas 1994: 24)
6 Henneberg, Rhön 1891-1930 12 Corvatsch, O.-Engadin 1980 ?—l 996

(Klimakunde Deutsches Reich) (Ann. Schweiz. Meteorol. Anstalt)

Daten aus dem Zeitraum 1891-1930 wurden nur dann übernommen, wenn im Vergleichszeitraum 
1951-1980 wahrscheinlich ähnlich geringe Niederschlagsmengen gefallen sind.

Angegeben sind jeweils die höchstgelegenen Stationen, wo die entsprechenden Isohyeten unter
schritten werden; sicherlich entspricht dies noch nicht der Höhengrenze.

Trockengebiete lassen sich durch Flora und Vegetation überregional charakterisieren (in Karten dar
gestellt in BÄSSLER et al. 1996, OBERDÖRFER 1994: 18, BRAUN-BLANQUET 1961: 3). Eine 
einheitliche Charakterisierung durch die Niederschlagsmenge ist jedoch nicht möglich. Denn die 
Verdunstung nimmt nach Süden hin zu (mit steigenden Temperaturen) wie auch im Gebirge mit 
zunehmender Höhenlage (infolge verringerten Luftdrucks; SCHREIBER 1973: 49). Im Untersu
chungsgebiet lassen sich Trockengebiete anhand der Niederschlagsmenge nach folgenden (groben) 
Schätzwerten abgrenzen:

Mitteldeutschland < 600 mm 
Süddeutschland < 700 mm 
Alpen < 800 mm
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4. Welche Faktoren bedingen Höhengrenzen?
Ruderal- und Segetalpflanzen sind hauptsächlich an anthropogene Wuchsorte gebun

den. Potentielle Wuchsorte bleiben daher im wesentlichen beschränkt auf den Siedlungsbe
reich; er reicht in Mitteleuropa von der planaren bis zur subalpinen Stufe (in den Alpen bis 
ca. 2100 m; vgl. DEICHMANN 1936, MONHEIM 1954).

Mit den höchst gelegenen Dauersiedlungen enden die Hauptwuchsorte für die Mehrzahl 
der Ruderal- und Segetalpflanzen; für sie wird damit die Siedlungsgrenze zur Höhengrenze 
(siedlungsbedingte Höhengrenze). Oberhalb der Siedlungsgrenze sind potentielle Wuchs
orte in der Regel zu selten, als daß sichere Aussagen zur Höhengrenze gemacht werden 
könnten.

Aber selbst dann, wenn Arten nicht bis zur oberen Siedlungsgrenze, sondern nur bis in 
mittlere Lagen reichen oder gar auf Tieflagen beschränkt bleiben, muß das noch kein Hin
weis sein auf klimatisch bedingte Höhengrenzen; das Fehlen kann andere Gründe haben:
- die geologisch-pedologischen Voraussetzungen sind nicht gegeben 

(geologisch-pedologisch bedingte Höhengrenze);
- die Ausbreitung ist noch nicht abgeschlossen 

(ausbreitungsbedingte Höhengrenze);
- es erfolgt eine zu intensive Bewirtschaftung der Ruderal- und Segetalwuchsorte 

(wirtschaftsbedingte Höhengrenze).

5. Nicht klimatisch bedingte Höhengrenzen
5.1 Siedlungsbedingte Höhengrenzen

Etwa 65% aller untersuchten Arten reichen - wenigstens gebietsweise - zumindest bis 
zur oberen Siedlungsgrenze (vgl. Tab.4). Bei einigen Arten aber, die bis in die Hochlagen 
reichen, kündigt sich die klimatische Höhengrenze bereits an; gegenüber den Tieflagen sind 
die Vorkommen in Häufigkeit und Vitalität stark reduziert (vgl. Arten im Kleindruck wie 
z.B. Chenopodiumpolyspermum, Euphorbiapeplus, Galinsoga spp.).

5.2 Geologisch-pedologisch bedingte Höhengrenzen
Sofern Ruderal- und Segetalpflanzen auf bestimmte Böden spezialisiert sind, fällt ihre 

Höhengrenze zusammen mit den höchstgelegenen Vorkommen der entsprechenden Böden.
Zu kleine Beobachtungsgebiete führen häufig zur Fehleinschätzung als Wärmezeiger. 

Das ist augenfällig in der Schweiz (vgl. LANDOLT 1977), wo Vorkommen „nur an den 
wärmsten Stellen” nicht zwangsläufig als Hinweis auf ausgesprochene Wärmezeiger gewer
tet werden dürfen (vgl. z.B. die Einstufung der Acidophyten Filago minima und Ornithopus 
perpusillus als „Pflanzen mit Hauptverbreitung im südlichen Europa“).

5.3 Ausbreitungsbedingte Höhengrenzen
Nicht alle Ruderal- und Segetalpflanzen haben die Ausbreitungsmöglichkeit des „idea

len Unkrauts“ (BAKER 1974: 4); die derzeitigen Höhengrenzen müssen nicht unbedingt 
die endgültigen sein. Das gilt selbst für ausbreitungsfreudige Neophyten, wenn sie erst rela
tiv spät eingeschleppt wurden und daher die Grenzen ihres potentiellen Areals wohl noch 
nicht erreicht haben; denn zur Arealsättigung bedarf es erfahrungsgemäß etlicher Jahrzehn
te (vgl. JÄGER 1988: 120ff.).

5.4 Wirtschaftsbedingte Höhengrenzen
Für Ruderal- und Segetalpflanzen geeignete Wuchsorte sind in den letzten Jahrzehnten 

vor allem in den Hochlagen selten geworden: Höhenlandwirtschaft wurde großenteils auf
gegeben; die auf den Restflächen intensivierte Nutzung hat Pflanzenpopulationen, deren 
Vitalität im Bereich der klimatischen Höhengrenze ohnehin schon geschwächt war, beson
ders getroffen.
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Geologisch-pedologisch und ausbreitungsbedingte Höhengrenzen sind überregional 
gesehen von geringer Bedeutung; wirtschaftsbedingte spielen dagegen eine zunehmend 
große Rolle. Die dadurch verursachte Verzerrung der tatsächlichen Höhengrenzen konnte 
aber wohl noch weitgehend ausgeglichen werden, indem die historischen Funde mit 
berücksichtigt und auch die Hausgärten erfaßt wurden, die im Gebirge zu einem Haupt
wuchsort von Segetalpflanzen geworden sind, seit der Ackerbau in den Hochlagen weitge
hend aufgegeben worden ist.

6. Klimatisch bedingte Höhengrenzen
Das Klima kommt nur dann als Erklärung für Höhengrenzen in Betracht, wenn nachge

wiesen ist, daß oberhalb der Höhengrenze tatsächlich noch geeignete, von den Pflanzen 
erreichbare Wuchsorte vorhanden sind. Klimatisch bedingte Höhengrenzen lassen sich aber 
nicht nur indirekt durch den Nachweis erschließen, daß die übrigen potentiellen Faktoren 
als Erklärung ausscheiden; ein direkter Hinweis auf klimatische Höhengrenzen können 
Vitalität und höhenabhängige Häufigkeitsverteilung sein: klimatisch bedingte Höhengren
zen zeichnen sich meist schon in tiefer gelegenen Höhenbereichen ab durch allmählich sich 
verringernde Vitalität und abnehmende Häufigkeit der Pflanzenvorkommen -  parallel zu 
den sich ebenfalls in der Regel nicht schlagartig, sondern allmählich ändernden verbrei
tungsbegrenzenden Klimafaktoren (Temperatur, Niederschlag).

6.1 Wärme- oder Trockenheitsgrenzen?
Mit zunehmender Höhe nimmt die Lufttemperatur ab; dies gilt -  von seltenen Inversi

onslagen abgesehen -  grundsätzlich, besonders ausgeprägt im Sommerhalbjahr, der Haupt
vegetationszeit (Temperatur-Höhen-Gradient ist im Sommerhalbjahr steiler ist als im Win
ter; LAUTENSACH & BÖGEL 1956: 278). So müßte die Schlußfolgerung zulässig sein: 
Arten, die auf Tieflagen beschränkt bleiben, sind Wärmezeiger.

Uneingeschränkt gilt diese Regel jedoch nicht. Denn Tieflagen zeichnen sich gegenüber 
dem Gebirge nicht nur durch Wärme, sondern häufig auch durch Trockenheit aus; vieler
orts sind lediglich die Tieflagen verhältnismäßig niederschlagsarm (vgl. Tab.2). So sind es 
nicht zwangsläufig die Temperaturverhältnisse, die bestimmte Arten daran hindern, ins 
Gebirge vorzudringen; es können ebensogut die mit zunehmender Höhe gewöhnlich rasch 
anwachsenden Niederschlagsmengen sein.

Die Auswirkungen der Temperaturabnahme auf die Pflanzenverbreitung läßt sich daher 
nur dort „ungestört“ verfolgen, wo die Niederschlagsmengen von den Tieflagen bis zu den 
Hochlagen relativ gering bleiben: das ist großräumig nur in den Trockengebieten der Inner
alpen der Fall; nur Arten, die auch dort ausschließlich Tieflagenarten sind oder allenfalls bis 
in mittlere Lagen reichen, können Wärmezeiger sein.

Als Wärmezeiger werden nur Arten betrachtet, deren Höhengrenzen in Mitteleuro
pa nirgends über tiefe oder mittlere Lagen hinausreichen; sie sind in Tab. 5 aufgelistet.

Selbst nach diesem einfachen Gliederungsschema: bis in die Hochlagen vordringend -  oder nicht, 
lassen sich nicht alle Ruderal- und Segetalpflanzen Mitteleuropas zweifelsfrei zuordnen. Teils sind die 
Grenzen fließend (betrifft vor allem die klein gedruckten Arten in Tab. 4 und 5), teils ist der Kenntnis
stand nach wie vor unzureichend (manche weitere, in Tab. 4 genannte Art hat wahrscheinlich ihren 
Verbreitungsschwerpunkt in Tieflagen; die höhenabhängige Häufigkeitsverteilung läßt sich aber z.T. 
wohl gar nicht mehr ermitteln, da zahlreiche Arten, besonders unter den Segetalpflanzen, inzwischen 
zu selten geworden sind); zudem kann nicht ausgeschlossen werden, daß sich manche Arten überregio
nal verschieden verhalten (u.U. unterschiedliche Ökotypen).

6.2 Einfluß von Mikroklima und Nährstoffangebot auf thermische Höhengrenzen
Viele Wuchsorte von Ruderal- und Segetalpflanzen sind klimatische Sonderstandorte. 

Denn der menschliche Siedlungsbereich ist in allen Höhenlagen wärmebegünstigt (lokalkli
matisch meist günstig gelegen, Spalierwirkung der Mauern, verminderte nächtliche Aus
strahlung u.a.; vgl. MONHEIM 1954a: 46, KUTTLER 1993).
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Innerhalb dieser Wärmeinseln gibt es einige besonders wärmebegünstigte Standorte, die 
im Bereich der klimatischen Höhengrenze zu bevorzugten oder ausschließlichen Wuchsor
ten wärmebedürftiger Arten werden. Dazu gehören Gesteinsfugen jeglicher Art: Pflasterfu
gen, Mauerfugen, Wege mit Kies- oder Splittbelag (vor allem auf Friedhöfen)

Wärmebedürftige Arten profitieren an diesen Standorten wohl nicht nur direkt von der 
Wärmegunst, sondern auch davon, daß mögliche Konkurrenten großenteils geschwächt 
oder ferngehalten sind (durch Tritt, Trockenheit, Herbizideinsatz oder eingeschränkte 
Besiedlungsmöglichkeiten). Einige Wärmezeiger können auf solchen Extremstandorten 
weitgehend unabhängig vom Makroklima bis weit in klimatisch ungünstige Regionen vor
stoßen (z.B. Chamaesyce-Arten auf Friedhöfen).

In den Hochlagen, wo fehlende Wärme und die Kürze der Vegetationszeit zu begren
zenden Faktoren werden können, macht sich außer örtlicher Wärmegunst ein weiterer Fak
tor bemerkbar: die Nährstoffversorgung. Nicht nur warme, sondern auch ausgesprochen 
nährstoffreiche Böden begünstigen die Pflanzenentwicklung („Dünger ersetzt bekanntlich 
Wärme“, THELLUNG 1914: 327). Den Extremfall bilden reine Düngeransammlungen, wie 
Läger (BRAUN-BLANQUET 1972, 1983) oder Misthaufen (mit gehäuften Vorkommen 
von Chenopodium- und Atriplex-Krten).

Auch auf weniger extrem nährstoffreichen Böden läßt sich zeigen, daß mit zunehmen
der Eutrophierung die Höhengrenzen mancher wärmebedürftiger Arten ansteigen; sie kön
nen in Hausgärten höher liegen als in Hackfruchtäckern und dort wiederum höher als in 
Halmfruchtäckern (Beispiel: Calystegia sepium, vgl. HÜGIN 1992).

7. Ist es gerechtfertigt, von Wärmezeigern zu sprechen?
Durch genauere Kenntnisse der Höhenverbreitung und die Einbeziehung montaner 

Trockengebiete in die Untersuchungen ließ sich nachweisen, daß die bisherige Wertung als 
Wärmezeiger für zahlreiche Ruderal- und Segetalpflanzen Mitteleuropas nicht zutrifft. Von 
den in Tab. 4 und 5 berücksichtigten Arten gehören wohl nur ca. 35% zu den Wärmezei
gern statt ca. 80% nach der Einstufung durch ELLENBERG et al. (1991) [Wärmezeiger im 
Sinne von Arten, die überall auf tiefe und mittlere Lagen beschränkt bleiben, entsprechen in 
der Ellenbergschen Klassifikation den Arten mit Temperaturzahlen T6-T9.]

Aber auch wenn tatsächlich eine Bindung an Tieflagen belegt ist, kann streng genommen 
das ökologische Verhalten nur umschrieben werden, indem man von Tieflagenarten spricht. 
Tieflagenarten lassen sich erst dann mit Wärmezeigern gleichsetzen, wenn das physiologi
sche Verhalten einen Hinweis auf hohes Wärmebedürfnis ergibt.

Über die Bedeutung der Temperatur als Wachstums- und verbreitungsbegrenzenden 
Faktor liegen inzwischen zahlreiche Untersuchungen vor (z.B. PRECHT et al. 1973, 
LONG &c WOODWARD 1988). Das artspezifische thermische Verhalten aber ist bei der 
Mehrzahl der mitteleuropäischen Ruderal- und Segetalpflanzen experimentell noch nicht 
untersucht worden.

Was im folgenden Kapitel verallgemeinert für die (heterogene) Gruppe der Wärmezeiger 
dargestellt wird, bedarf auch im Freiland noch umfassender Detailuntersuchungen, wie sie 
erst zu wenigen Arten (außerhalb Mitteleuropas) vorliegen (z.B. zu Lactuca serriola: CAR
TER & PRINCE 1985 bzw. PRINCE et al. 1985, PRINCE & CARTER 1985, zu Hordeum 
murinum: DAVISON 1970-1977 und zu Verbena officinalis: WOODWARD 1997).
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T a b .4 :  R u d e r a l -  u n d  S e g e t a l p f l a n z e n ,  d i e  in  M i t t e l e u r o p a  b i s  in  d ie  H o c h l a g e n  a n s t e i g e n 1

* Höhengrenze liegt außerhalb der Trockengebiete tiefer^
Fettdruck noch Vorkommen oberhalb der Siedlungsgrenze
Normaldruck bis zur Siedlungsgrenze reichend
Kleindruck bis zur Siedlungsgrenze reichend, aber Hauptvorkommen in Tieflagen
• (fast) ausschließlich sommerannuelß
o pluri- oder perenner Lebenszyklus^
S spätblühende Annuelle4
Neo Neophyt^
I (wahrscheinlich) indigen 5
Adonis aestivalis Chelidonium majus o I
Adonis flammea Chenopodium album • s
Aegopodium podagraria o I Ch. bonus-henricus o I
Aethusa cynapium * Chenopodium foliosum o I
Agrostemma githago Chenopodium polyspermum • s I?
Agrostis stolonifera o I * Chenopodium vulvaria

* Ajuga chamaepitys Chrysanthemum segetum •
Alliaria petiolata 0 I Cichorium intybus o
Allium oleraceum o I Cirsium arvense o I

* Allium vineale o I Cirsium eriophorum o I
Alopecurus myosuroides Cirsium vulgare o I
Anagallis arvensis • * Conium maculatum o
Anchusa arvensis Convolvulus arvensis o I

* Anchusa officinalis 0 Cuscuta europaea • I
* Androsace maxima * Cynoglossum officinale o I?

Anthemis arvensis Daucus carota o I
Anthemis cotula * Descurainia sophia
Apera spica-venti I? Echinops exaltatus o Neo
Aphanes arvensis * Echinops sphaerocephalus o
Arabidopsis thaliana Echium vulgare o
Arctium lappa o * Elymus hispidus o I
Arctium minus o I Elymus repens o I
Arctium tomentosum o Epilobium ciliatum o Neo
Arenaria serpyllifolia I Epilobium montanum o I
Armoracia rusticana o Neo Epilobium roseum o I

* Artemisia absinthium o Epilobium tetragonum o I
Artemisia vulgaris 0 I Equisetum arvense o I

* Asperugo procumbens Erodium cicutarium o I
Atriplex patula • s Erophila verna I
Atriplex prostrata • s I Erysimum cheiranthoides I?
Avena fatua Euphorbia exigua •
Barbarea intermedia o Neo? Euphorbia helioscopia •

* Berteroa incana o Neo Euphorbia peplus •
Bromus grossus Neo? Euphorbia platyphyllos • I?
Bromus hordeaceus I Falcaría vulgaris 0 I
Bromus inermis o I Fallopia convolvulus • s
Bromus secalinus * Filago arvensis I

* Bromus squarrosus Neo Fumaria officinalis
Bromus tectorum Fumaria rostellata
Bunias orientalis o Neo? Fumaria schleichen

* Bunium bulbocastanym o Fumaria vaillantii
* Bupleurum rotundifolium Gagea villosa o

Calystegia sepium o I Galeopsis bifida • I
* Camelina sativa agg. Galeopsis pubescens • s? I

Campanula rapunculoides o I Galeopsis speciosa • I
Capsella bursa-pastoris I? Galeopsis tetrahit • I
Cardamine hirsuta I Galinsoga ciliata • Neo
Carduus crispus o I Galinsoga parviflora • Neo
Carduus nutans o Galium aparine I

* Caucalis platycarpos Galium spurium
Centaurea cyanus Geranium columbinum
Cerastium glomeratum Geranium dissectum
Chaenorhinum minus • Geranium molle 0
Chaerophyllum aureum o I Geranium pusillum o
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Geranium pyrenaicum Neo
Geranium robertianum I
Geum urbanum I
Gnaphalium uliginosum I
Hemiaria glabra 
Holcus mollis I
Holosteum umbellatum I
Hyoscyamus niger 
Hypericum humifusum I
Hypericum perforatum I
Isatis tinctoria 
Juncus bufonius I
Juncus compressus I
Juncus tenuis Neo
Lamium album 
Lamium amplexicaule 
Lamium maculatum I
Lamium purpureum 
Lappula squarrosa 
Lapsana communis I
Lathyrus aphaca 
Lathyrus hirsutus 
Lathyrus tuberosus I?
Legousia hybrida 
Lepidium campestre 
Linaria repens I
Linaria vulgaris I
Lithospermum arvense 
Lolium perenne I
Malva alcea 
Malva moschata 
Malva neglecta 
Matricaria discoidea Neo
Matricaria recutita 
Medicago lupulina I
Melampyrum arvense I
Melilotus albus 
Melilotus altissimus I
Melilotus officinalis 
Mentha arvensis I
Myosotis arvensis
Myrrhis odorata I
Neslia paniculata 
Omithogalum 

umbellatum agg. 
Omithopus perpusillus I
Oxalis stricta Neo
Papaver argemone 
Papaver dubium 
Papaver rhoeas 
Pastinaca sativa I?
Persicaria amphibia I
Persicaria hydropiper S I
Persicaria lapathifolia S I
Persicaria maculosa s I
Peucedanum ostruthium I
Picris hieracioides I?
Plantago major I
Poa annua I
Poa bulbosa I?
Poa compressa I
Poa supina I
Poa trivialis I
Polycnemum arvense 

(+ P. majus) s
Polygonum arenastrum I

Polygonum aviculare I
Potentilla anserina I
Potentilla reptans I
Puccinellia distans 
Ranunculus arvensis

I

Ranunculus repens
Raphanus raphanistrum 

* Rapistrum rugosum 
Reseda lutea

I

Rorippa sylvestris I
Rumex acetosella I
Rumex crispus I
Rumex longifolius Neo
Rumex obtusifolius I

* Rumex patientia Neo
Rumex pseudoalpinus I
Sagina procumbens I
Saxifraga tridactylites 

* Scandix pecten-veneris 
Scleranthus annuus

I

* Scorzonera laciniata I
* Senecio squalidus I

Senecio viscosus 1
Senecio vulgaris
Sherardia arvensis

I?

Silene latifolia 
Silene noctíflora 
Sinapis arvensis

I?

* Sisymbrium austriacum I
* Sisymbrium irio 

Sisymbrium officinale
Neo

Sonchus arvensis I
Sonchus asper I?
Sonchus oleraceus 
Spergula arvensis 
Spergularia rubra

I?

Stachys arvensis 
Stellaria media 
Tanacetum vulgare
Thlaspi arvense

S?

* Tragopogón dubius I
Trifolium arvense 
Tripleurospermum 

perforatum

I

Tussilago farfara I
Urtica dioica 
Urtica urens

* Vaccaria hispánica

I

Valerianella dentata 
Valerianella locusta

I?

Verbascum lychnitis I
Verbascum nigrum I
Verbascum thapsus
Veronica agrestis 
Veronica arvensis

I

Veronica hederifolia 
Veronica opaca

I

Veronica peregrina Neo
Veronica pérsica 
Veronica polita

Neo

* Veronica praecox 
Vicia angustifolia

I

Vicia hirsuta I?
Vicia tetrasperma 
Viola arvensis

I?
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T a b .5: R u d e r a l -  u n d  S e g e t a l p f l a n z e n ,

d ie  in  M i t t e l e u r o p a  a u f  t i e f e  u n d  m it t le r e  L a g e n  b e s c h r ä n k t  b l e ib e n  1

Fettdruck 
Normaldruck 
Kleindruck 
[ 1 
C4 
•
0 
S
Neo
1

Höhengrenze liegt außerhalb der Trockengebiete tiefer̂  
in der Regel auf Tieflagen beschränkt 
maximal bis in mittlere Höhenlagen
hauptsächlich in tiefen (und mittleren) Lagen, nur ausnahmsweise bis in hohe Lagen
nördlich der Alpen sehr selten
C4-Pflanze6
(fast) ausschließlich sommerannuelß 
pluri- oder perenner Lebenszyklus  ̂
spätblühende Annuelle^
Neophyt^
(wahrscheinlich) indigen^

[Abutilón theophrastii] s Cynodon dactylon C4 o Neo
Althaea hirsuta Cyperus esculentus C4 o Neo
Amaranthus albus C4 • s Neo Datura stramonium • s Neo
Amaranthus blitoides C4 • s Neo Digitaria ischaemum c4 • s
Amaranthus blitum c4 • s Digitaria sanguinalis c4 • s
Amaranthus bouchonii (C4) • s Neo Diplotaxis muralis O Neo
[Amaranthus deflexus] c4 o Neo * Diplotaxis tenuifolia O Neo
Amaranthus graecizans c4 • s Neo? [Diplotaxis viminea] Neo
Amaranthus powellii c4 • s Neo Echinochloa crus-galli c4 • s
Amaranthus retroflexus c4 • s Neo Eragrostis cilianensis c4 • s Neo
Ambrosia artemisiifolia • s Neo Eragrostis minor c4 • s Neo
Anagallis foemina • I? Eragrostis multicaulis (C4) • s Neo
Anthriscus caucalis Eragrostis pilosa c4 • s Neo
Artemisia annua • s Neo [Erigeron karvinskianus] O Neo
Atriplex tatarica c4 • s Neo Erucastrum gallicum O
[Avena sterilis] Neo Euphorbia falcata •
Ballota nigra Fallopia dumetorum • s I
[Bromus madritensis] Neo Filago lutescens I
Bromus sterilis Filago pyramidata I
Bryonia alba Filago vulgaris I
Bryonia dioica I? [Fumaria muralis] Neo
Calendula arvensis Galium parisiense
[Calepina irregularis] Neo Galium tricornutum
Catapodium rigidum Neo Geranium rotundifolium Neo?
[Centaurea calcitrapa] Neo Heliotropium europaeum s
[Centaurea solstitialis] s Neo Hemiaria hirsuta Neo?
[Ceratocephala falcata] I? [Hirschfeldia incana] Neo
Chaerophyllum temulum o I * Hordeum murinum
Chamaesyce humifusa (C4) • Neo Kickxia elatine s
Chamaesyce maculata c4 • Neo Kickxia spuria s
Chamaesyce nutans c4 • s Neo Lactuca saligna I
Chamaesyce prostrata c4 • Neo Lactuca serriola I?
Chamaesyce serpens c4 • Neo Lactuca virosa I
Chenopodium ficifolium • s Legousia speculum-veneris
Chenopodium glaucum • s Lepidium graminifolium I
Chenopodium hybridum • Lepidium ruderale
Chenopodium murale • s Lepidium virginicum Neo
Chenopodium opulifolium • s Malva sylvestris
Chenopodium rubrum • s I Marrubium vulgare
Chondrilla júncea o I [Medicago arabica] Neo
Consolida regalis Mentha suaveolens o
[Conyza albida] s Neo Mercurialis annua •
Conyza canadensis s Neo Misopates orontium • s
Coronopus didymus Neo Nepeta cataría o
Coronopus squamatus I Onopordum acanthium 0
Crépis foetida Oxalis comiculata o Neo
Crépis pulchra I? Oxalis dillenii 0 Neo
[Crépis sancta] Neo Panicum capillare c4 • s Neo
Crépis setosa Neo Panicum dichotomiflorum c4 • s Neo
Cymbalaria muralis Neo Panicum miliaceum c4 • s Neo
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[Papaver hybridum] Stachys annua
* Parietaria judaica Thymelaea passerina S I?
* Parietaria officinalis [Tordylium maximum]

Picris echioides Neo Torilis arvensis S
[Polycarpon tetraphyllum] Neo? Torilis nodosa Neo
Portulaca olerácea C4 • [Tragus racemosus] • Neo
Reseda luteola o [Tribulus terrestris] C4 • Neo
[Rumex pulcher] O Valerianella carinata Neo?
Sagina apétala agg. Valerianella rimosa I?
Salsola kali C4 • s Neo7 Verbascum densiflorum I
Sclerochloa dura I? Verbena officinalis
Setaria faberi c4 • s Neo Veronica acinifolia I?
Setaria pumila c4 • s [Veronica cymbalaria] Neo
Setaria verticillata c4 • s Vulpia myuros I
Setaria viridis c4 • s Xanthium orientate agg. s Neo
Solanum nigrum • Xanthium strumarium s
Sorghum halepense c4 O Neo

Anmerkungen zu den Tabellen 4 und 5

Wissenschaftliche Pflanzennamen: nach WISSKIRCHEN & Haeupler (1998), dort nicht enthaltene Arten nach Flora 
Europaea.
Die dargestellten Höhengrenzen werden nicht unbedingt in allen Teiluntersuchungsgebieten erreicht; auf regionale 
Unterschiede wird nur hingewiesen, wenn die Höhengrenze außerhalb der Trockengebiete (deutlich) tiefer liegt 
(mit * markiert).

1 Zur Abgrenzung von Mitteleuropa und zur Festlegung von Hoch- bzw. Tief- und mittleren Lagen vgl. Kapitel 3.2

2 Zur Abgrenzung von Trockengebieten vgl. Tab.3

3 Lebensdauer
Angaben nach Jauzein (1995) sowie Aellen (1960/61), Bässler et al.(l996), Fischer (1994), Hermann (1956), 
Schneider et al. (1994: 280ff.) und eigenen Beobachtungen; die aus Frankreich genannten Daten (Jauzein 1995) 
sind meist die exaktesten und stimmen meist auch mit den Verhältnissen in Mitteleuropa überein. Nicht extra 
gekennzeichnet sind die Winterannuellen.
Die Lebensdauer kann - nicht nur unter verschiedenen Klimabedingungen, sondern auch bei unterschiedlicher Wirt
schaftsweise, stark variieren; derartige Unterschiede können jedoch mangels genauer Kenntnisse nicht berücksichtigt 
werden. Genannt wird in der Regel die längstmögliche Lebensdauer (etliche der Pluri- und Perennen treten auch als 
Sommer- oder Winterannuelle auf, Winterannuelle sind im allgemeinen nicht streng auf diesen Lebenszyklus festge
legt).

4 Blütezeit
Als Spätblüher werden Arten bezeichnet mit Blütebeginn erst ab Juli; die Angaben stammen aus Bässler et al.(1996), 
Fischer (1994) und Oberdörfer (1994), unter Berücksichtigung von Grime et al.( 1988).

5 Indigenat
Angaben nach WISSKIRCHEN & Haeupler (1998), z.T. aber verändert (mit Fragezeichen gekennzeichnet) nach Loh
meyer & Sukopp (1992: 60ff), Willerding (1986), Zal\c (1987, 1988) u.a.; einzelne Änderungen ergaben sich 
zudem aus dem erweiterten Untersuchungsgebiet (u.a. nach HESS et al. 1976-1980). Die Angabe „indigen“ ist in vielen 
weiteren, hier nicht als fraglich gekennzeichneten Fällen nicht gesichert; Indigenophyta anthropogena (vgl. Scholz 
1995) wurden nicht als indigen eingestuft. Nicht gekennzeichnet: Archäophyten.

6 Photosynthese-Modus
Angaben nach ANDRÉS (1993) und DOWNTON (1975). Amaranthus bouchonii, Chamaesyce humifusa und Eragrostis 
multicaulis wurden anscheinend noch nicht untersucht; doch gehören diese Arten zu Gattungen, in denen (in Europa) 
bisher nur C^Pflanzen nachgewiesen wurden (Raghavendra & Das 1978: 206, Webster et al. 1975: 32). Die Bewer
tung von Atriplex prostrata als C^Pflanze scheint noch nicht gesichert, Euphorbia peplus zählt - entgegen der Angabe 
in Andrés (1993) - nicht zu den C/j-Pflanzen (Collins & Jones 1985: 124).

2 subsp. tragus
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8. Mögliche Ursachen der Bindung an Wärmegebiete
8.1 Verkürzte Vegetationsperiode im Gebirge

Die zur Pflanzenentwicklung günstige Zeit wird im Gebirge mit abnehmenden Tempe
raturen kürzer. Davon betroffen sind vor allem annuelle Arten; denn anders als pluri*- und 
perenne Arten können sie
-  nicht auf Reservestoffe der Vorjahre aufbauen, weshalb ihre Entwicklung von Anfang an 

± stark vom Klima abhängig ist;
-  nicht auf generatives Wachstum „verzichten“; generatives Wachstum aber ist energieauf

wendiger als vegetatives; (LARCHER 1994: 228);
-  ihren Lebenszyklus nicht auf mehrere Jahre ausdehnen**.

Die im Gebirge verkürzte Vegetationszeit kann für bestimmte Pflanzengruppen 
nochmals erheblich eingeengt sein, vor allem für:
-  Arten, die keinen Frost ertragen (fast alle sommerannuellen C-t-Pflanzen, Galinsoga ssp. 

u.a.; seltener ausdauernde Arten wie Bryonia ssp. und Calystegia sepiurn)\ im Bereich der 
Siedlungsgrenze besteht selbst im Hochsommer Bodenfrostgefahr (vgl. Tab. 2). [Die frost
freie Zeit kann allerdings in ozeanisch getönten Gebirgen ungleich länger sein, weshalb 
dort u.U. auch frostempfindliche Arten wie z.B. Galinsoga ssp. bis in die Hochlagen Vor
dringen.]

-  Wärmekeimer*** (vgl. LAUER 1953); optimale Keimungsbedingungen werden erst spät 
im Jahr erreicht.

-  Spätblühende Annuelle (vgl. Tab. 4, 5 und Abb. 1); der Blühbeginn kann so spät liegen 
(z.B. bei Kurztagpflanzen*** wie Ambrosia artemisiifolia\ SALISBURY 1963: 211), daß 
nicht einmal in Tieflagen überall eine Dauerbesiedlung möglich ist.

Auf eine lange, warme Vegetationsperiode sind vor allem Sommerannuelle angewiesen. 
Entsprechend groß ist unter den Sommerannuellen der Anteil an Wärmezeigern (vgl. 
Abb. 1).

Zeitlich ähnlich eingeengt wie bei Sommerannuellen ist die Entwicklung der Winteran- 
nuellen. Trotzdem dringen sie ähnlich gehäuft wie pluri- und perenne Arten bis in die 
Hochlagen vor (vgl. Abb. 1). Der Grund liegt wahrscheinlich weniger darin, daß der zur 
Entwicklung verfügbare Zeitraum etwas länger sein kann als bei den Sommerannuellen, 
indem die Keimung in den Herbst oder Winter vorverlegt ist; entscheidender dürfte die 
Verlagerung der Hauptentwicklung in das Winterhalbjahr sein, d.h. in einen relativ niedri
gen Temperaturbereich.

8.2 Hohe Wärmeansprüche im Sommer 
Temperaturabhängigkeit des Photosynthesemodus

Ölpflanzen (vgl. Tab.5) sind in ihrer Photosynthese an höhere Temperaturen gebunden 
als Ci-Pflanzen (LARCHER 1985: 109f., MENGEL 1991: 84); sie sind nur dort konkur
renzfähig, wo in der Vegetationszeit Minimaltemperaturen von ca. 10°C nicht unterschrit
ten werden (LONG 1983). C-rPflanzen sind daher grundsätzlich Wärmezeiger (vgl. 
Abb. 1).

Auch die Bindung an warme Tieflagen über den Photosynthesemodus betrifft nahezu 
ausschließlich die Sommerannuellen: fast alle C^Pflanzen sind sommerannuell [ausdauernd 
sind lediglich Amaranthus deflexus (z.T), Cynodon dactylon, Cyperus esculentus und Sorg-

incl. bienne Arten
Lediglich Annuelle, die eine Samenbank aufbauen (vgl. z.B. GRIME et al. 1988), sind nicht unbe
dingt darauf angewiesen, alljährlich ihren gesamten Lebenszyklus erfolgreich zu durchlaufen.
Die Kenntnisse über Keimung sowie zum Verhalten gegenüber Frost und Photoperiodik sind 
immer noch zu lückenhaft, als daß sie in Tab. 4 und 5 hätten berücksichtigt werden können.
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Photosynthesemodus:

Blütezeit:

± früh blühende 
Annuelle

spät blühende 
Annuelle

Vegetationseinheiten:

Artemisienea* Polygono- Glechometalia* * Sisymbrietalia Plantaginetea 
Chenopodietalia Parietarietea

Abb. 1: Anteil der Wärmezeiger in verschiedenen Pflanzengruppen (schwarz schraffiert) — graphische 
Darstellung der Tabellen 4 und 5 (vgl. auch die Anmerkungen zu Tab. 4, 5).
Syntaxonomische Gliederung nach OBERDÖRFER (1994); es wurden nicht nur Kennarten berück
sichtigt, sondern auch stete Begleiter.
*  incl. Agropyretea, Rumicion alpini 
* *  excl. Rumicion alpini
Fragliche Einstufungen (Indigenat, Blütezeit) sind in Abb. 1 nicht enthalten.

hum halepense (z.T.)]. Ci-Pflanzen sind in der Regel zugleich auch Wärmekeimer, nicht sel
ten Spätblüher und außerdem Arten, die keinen Frost ertragen (z.B. Amaranthus spp., Cha- 
maesyce spp., Digitaria spp., Portulaca oleracea).

Temperaturabhängigkeit der Wasseraufnahme
Im Einfluß der Bodentemperatur auf die Wasseraufnahme -  direkt wie auch indirekt über das Wur

zelwachstum (vgl. z.B. STEUBING & SCHWANTES 1981: 287) -  wird ein Hauptgrund vermutet, daß 
tropische und subtropische Arten nicht in kühlere Regionen Vordringen (LARCHER 1994: 227); 
inwieweit dies auch bei Ruderal- und Segetalpflanzen in Mitteleuropa eine Rolle spielt, ist nicht 
bekannt.
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Temperaturabhängigkeit der Keimung
Wärmekeimer haben nur bedingt ausgesprochen hohe Wärmeansprüche; denn oft ist lediglich das 

Keimungsoptimum hin zu hohen Temperaturen verschoben (vgl. z.B. LAUER 1953: 557, Tab. 3). Die 
Keimung kann jedoch schon bei relativ tiefen Temperaturen einsetzen und muß damit auch im Gebirge 
nicht außergewöhnlich spät liegen. Merklich verzögert ist der Entwicklungsbeginn im Gebirge oft nur 
deshalb, weil Wärmekeimer meist zugleich frostempfindlich sind und früh aufgelaufene Pflanzen daher 
gewöhnlich den Spätfrösten zum Opfer fallen.

8.3 Hohe Wärmeansprüche im Winter
Sommerannuelle überdauern den Winter als Same - in winterkalten Regionen vielleicht 

sogar besser als in wintermilden [vgl. PRIESTLEY (1986: 56ff.) zur Uberdauerung von 
Samen bei Kälte]. Auch für die meisten Pluri- und Perennen ist der Winter eine Ruhezeit; 
selbst bei strenger Winterkälte (vor allem in ausgesprochenen Kaltluftlagen und bei fehlen
dem Schneeschutz) ist die Höhenverbreitung in der Regel nicht eingeschränkt (vgl. Tab. 4).

Daß aber auch tatsächlich die klimatischen Verhältnisse im Winterhalbjahr ausbrei
tungsbegrenzend wirken können, läßt sich aus Parallelen zur Gesamtverbreitung 
erschließen: Arten, die keine (strenge) Winterkälte ertragen, fehlen meist nicht erst in den 
Hochlagen, sondern im relativ winterkalten Mitteleuropa bereits in den Tieflagen; im eu- 
ozeanisch geprägten und daher wintermilderen Westeuropa sind sie dagegen häufiger und 
reichen meist weiter nach Norden. Dies betrifft nicht nur überwinternde pluri- und perenne 
Arten, sondern vor allem Pflanzen, die im Winterhalbjahr ihre (hauptsächliche) Entwick
lung haben: die Winterannuellen. Sommerannuelle Tieflagenarten sollten dagegen im euo- 
zeanischen und damit gegenüber Mitteleuropa sommerkühleren Westeuropa eher zurück
treten.

Ein Vergleich mit der Flora Großbritanniens (PERRING & WALTERS 1992) bestätigt 
diese Vermutung. Von den winterannuellen, pluri- und perennen Tieflagenarten Mitteleuro
pas (Tab. 5) kommen in Großbritannien ca. 60% vor, von den sommerannuellen Tieflagen
arten dagegen nur ca. 30%.

Anhand von Einzelbeispielen läßt sich dies noch verdeutlichen. Etliche Wärmezeiger 
Mitteleuropas, die nördlich der Alpen nur noch selten auftreten, gehören in Großbritannien 
zum festen und keineswegs seltenen Bestand der Flora, z.B. Avena sterilis, Catapodium rigi- 
dum, Fumaria muralis, Geranium rotundifolium, Medicago arabica, Mentha suaveolens, 
Papaver hybridum, Parietaria judaica, Polycarpon tetraphyllum, Rumex pulcher und Torilis 
arvensis.

An wintermilde Regionen gebunden sind vor allem Arten, die im Mediterrangebiet 
beheimatet sind, wo die Vegetationszeit ins Winterhalbjahr fällt und nicht oder nur selten 
durch Frost unterbrochen wird.

Für die Mehrzahl der Winterannuellen wird jedoch Winterkälte auch in den Gebirgen 
Mitteleuropas zu keinem begrenzenden Faktor (vgl. Tab. 4 und Abb. 1) bzw. erst, wenn sie 
mit Nässe verbunden ist. Die Entwicklung vieler Winterannueller, z.B. zahlreicher Winter
getreidebegleiter, kann ± unbeschadet durch trockene Kälte unterbrochen werden - wie 
auch ein Großteil der pluriennen (und perennen) Arten unter solchen Bedingungen erfolg
reich überwintert. Sie steigen in den Trockengebieten Mitteleuropas bis in die Hochlagen 
an, bleiben aber in niederschlagsreichen Regionen meist auf die (vergleichsweise trockenen) 
Tieflagen beschränkt (vgl. die mit Stern gekennzeichneten Arten in Tab. 4).

9. Warum haben die Feuchtigkeitsverhältnisse 
auf die Höhenverbreitung von Ruderal- und Segetalpflanzen 

einen so großen Einfluß?
Im überwiegend (sub)ozeanisch getönten Mitteleuropa verhalten sich Trockenheits- und 

Wärmezeiger vielerorts gleich: es sind ± strenge Tieflagenarten. Trockenheitszeiger geben 
sich nur in den montanen Trockengebieten zu „erkennen“, wo sie im Gegensatz zu den 
Wärmezeigern bis in höchste Lagen ansteigen; warum nur dort?
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9.1 Wie wirkt Trockenheit auf Ruderal- und Segetalpflanzen?
Die physiologische Konstitution ist unter Konkurrenzbedingungen häufig eingeengt; 

das ist besonders auffällig im Verhalten gegenüber den Feuchtigkeitsverhältnissen: die Bin
dung an Trockenstandorte oder Trockenklimate ergibt sich oft erst aus dem Wechselspiel 
mit Konkurrenten (ELLENBERG 1953, ELLENBERG & SNOY 1954). So ist wohl auch 
zu verstehen, daß viele annuelle und plurienne Ruderalpflanzen nur in den Trockengebieten 
konkurrenzfähig sind - dort, wo die Wuchskraft perenner, überwiegend frischebedürftiger 
Arten geschwächt ist; nur dort ist die Vegetation auch ohne häufiges Eingreifen des Men
schen lückig genug für Keimung und Jugendentwicklung kurzlebiger Arten.

Doch scheinen viele Trockenheitszeiger nicht nur durch Konkurrenten auf Trockenge
biete bzw. trockene Standorte abgedrängt zu werden. Nässe kann auch direkt wirken:
- viele Arten sind empfindlich gegen (stauende) Nässe im Wurzelbereich, insbesondere 

während ihrer Jugendentwicklung;
-  Blüte und Samenreife können unter Nässe leiden;
- etliche pluri- und perenne Arten überdauern naß-kalte Winter nicht, während sie trockene 

Winterkälte unbeschadet überstehen.
So lautet denn auch das zusammenfassende Urteil von LARCHER: „In der Regel gehen 

die meisten Pflanzen schneller durch Vernässung zugrunde als durch Bodenaustrocknung.“ 
(LARCHER 1994: 297). Diese Befunde wurden experimentell bisher kaum untersucht, in 
der gärtnerischen Praxis aber immer wieder bestätigt. Bei etlichen Arten ist die Bindung an 
Trockengebiet (bzw. trockene Standorte) weniger durch die Fähigkeit bedingt, Trockenheit 
zu ertragen als vielmehr durch die Empfindlichkeit gegenüber Nässe - sie werden nicht erst 
durch Konkurrenten auf trockene Standorte abgedrängt, sondern sind überhaupt nur hier 
lebensfähig.

9.2 Sind Trockengebiete zugleich Wärmegebiete?
Edaphische und klimatische Trockenheit gehen in der Regel einher mit einer gewissen 

Wärmegunst; denn trockene Böden erwärmen sich stärker als feuchte, und geringe Nieder
schlagsmengen sind häufig die Folge geringerer Bewölkung und deshalb korreliert mit län
gerer Sonnenscheindauer. Dennoch ist es nicht zulässig, Trockengebiete grundsätzlich als 
Wärmegebiete zu bezeichnen; denn auch in Trockengebieten bleibt die höhenabhängige 
Temperaturabnahme erhalten.

Wenn man von Wärmegunst spricht, dann gilt dies vor allem im Vergleich zu nieder
schlagsreichen Regionen in gleicher Höhenlage. Auch die Bezeichnung Sommerwärmege
biete, die für montane Trockenregionen häufig verwendet wird, ist nur bedingt richtig: die 
für (sub)kontinentale Klimate charakteristische nächtliche hohe Ausstrahlung und damit 
verbundene Abkühlung ist auch im Sommer gegeben.

So verwundert es denn auch nicht, daß Wärmezeiger in hoch gelegenen Trockeninseln 
der Alpen vollständig fehlen, das Inventar an Trockenheitszeigern aber ähnlich ist wie in 
den Tieflagentrockengebieten. Im Queyras, einem Trockengebiet der Westalpen (vgl. Tab.l), 
sind beispielsweise noch in 2000 m Höhe (bei Jahresniederschlagsmengen von nur 700 bis 
800 mm) Arten anzutreffen wie Berteroa incana, Bromus squarrosus und Bromus tectorum, 
Chenopodium vulvaria, Conium maculatum, Fumaria schleichen, Tragopogón duhius, Veró
nica polita und Verónica praecox-, sie alle galten bisher im überwiegend niederschlagsreichen 
westlichen Mitteleuropa als ± ausgeprägte Wärmezeiger.

10. Indigenat und soziologische Bindung von Wärmezeigern
Die meisten Wärmezeiger kamen wohl erst mit dem Menschen nach Mitteleuropa [bzw. 

sind erst in der Kulturlandschaft (unter z.T. veränderten Klimabedingungen?) entstanden]. 
Auch bei den vergleichsweise wenigen Arten unter den Wärmezeigern, die als indigen ein
gestuft werden (Tab. 5), ist ihre Ursprünglichkeit in der Naturlandschaft meist nicht nach
gewiesen, sondern lediglich aus Vorkommen in der heutigen naturnahen Vegetation 
erschlossen. (Daß dieser Schluß nur mit Vorbehalten gezogen werden darf, zeigen die agrio-

44 1

©Floristisch-soziologische Arbeitsgemeinschft; www.tuexenia.de; download unter www.zobodat.at



phytischen Vorkommen von Archäophyten und Neophyten in Mitteleuropa; vgl. LOH
MEYER & SUKOPP 1992.)

Auffallend groß ist der Anteil der Wärmezeiger unter den Neophyten (vgl. Abb. 1). 
Auch wenn manche von ihnen sich vielleicht noch in Ausbreitung befinden und ihre end
gültige Arealgrenze noch nicht erreicht haben dürften, ist doch gerade bei vielen Neophyten 
tatsächlich ein großes Wärmebedürfnis nachgewiesen (z.B. Ci-Modus der Photosynthese).

Wärmezeiger sind gehäuft in bestimmten Pflanzengesellschaften (vgl. Abb. 1):
-  in Mauerfugengesellschaften;
- in (einjährigen) Trittgesellschaften; auf den besonders hohen C4-Pflanzenanteil weisen 

auch CARNI & MUCINA (1998) hin;
- in einjährigen Ruderalgeseilschaften.

Das bestätigt den Zusammenhang zwischen Lebensdauer und Wärmebedürfnis. Eine 
Ausnahme machen jedoch die Mauerfugengesellschaften, die größtenteils aus ausdauernden 
Wärmezeigern aufgebaut werden. Auch weitere, in Tab. 5 nicht berücksichtigte 
Parietarietea-Arten verhalten sich ähnlich (Antirrhinum majus, Centranthus ruber, Cheiran- 
thus cheiri, im äußersten Südwesten des Untersuchungsgebietes ferner Umbilicus rupestris). 
Auf Gesteinsspalten jeglicher Art als bevorzugtem Wuchsort wärmebedürftiger Ruderal- 
pflanzen wurde bereits hingewiesen; abweichend von den übrigen „Gesteinsspaltengesell
schaften“ (einjährige Trittgesellschaften) bleiben Mauerfugengesellschaften jedoch auf win
termilde Regionen beschränkt.

11. Gibt es Kältezeiger unter den Ruderal- und Segetalpflanzen?
ELLENBERG beschreibt bewußt nur das ökologische Verhalten - nicht die „ökologi

schen Ansprüche“, um klarzustellen, daß sich das physiologische Verhalten nicht (unbe
dingt) aus Geländebeobachtungen erschließen läßt. Was das ökologische Verhalten gegenü
ber der Temperatur betrifft, so bleibt ELLENBERG allerdings nicht neutral beschreibend: 
statt wertfrei von Tieflagenarten (oder südlich verbreiteten Pflanzen) spricht er von „Wär
mezeigern“. Daß dies nur bedingt richtig ist, wurde in dieser Arbeit gezeigt.

Auch sollten Hochlagenarten nicht als „Kältezeiger“ bezeichnet werden (Peucedanum 
ostruthium, Poa supina, (Rumex pseudoalpinus), Senecio squalidus). Für manche konnte 
inzwischen nachgewiesen werden, daß sie nicht streng an Hochlagen gebunden bleiben (vgl. 
z.B. GERSTBERGER et al. 1996 am Beispiel Poa supina)-, auch die übrigen wären in Tief
lagen - zumindest an Sonderstandorten -  wahrscheinlich nicht nur lebens-, sondern sogar 
konkurrenzfähig. Ähnlich wie bei anderen Ruderal- und Segetalpflanzen, die regional ge
häuft in Hochlagen Vorkommen (vgl. z.B. Galeopsis tetrabit, Veronica agrestis), werden Tief
lagen anscheinend nur deshalb häufig gemieden, weil sie im allgemeinen zu (luft)trocken sind.

„Kältezeiger“ gehören wie alle übrigen in Tab. 4 genannten Arten zu den Pflanzen mit 
geringem Wärmebedürfnis.

ELLENBERG erweckt in seinem ersten Versuch, T-Zahlen, Höhenstufen und Lufttem
peratur zu parallelisieren (ELLENBERG et al. 1991: 14), den Eindruck, daß sich auch bei 
solchen Arten, die von den Tieflagen bis in mittlere bzw. hohe Lagen ansteigen (T6, T5), ihr 
Verbreitungsschwerpunkt auf einen recht schmalen Temperaturbereich einengen ließe 
f(5.0)6.0-7.5(8.5)°C] -  was bedeuten würde, daß nicht nur in höheren Lagen bei tieferen 
Temperaturen das Gedeihen nur noch eingeschränkt oder gar nicht mehr möglich ist, son
dern auch bei höheren Temperaturen in den Tieflagen; dies ist aber für mitteleuropäische 
Ruderal- und Segetalpflanzen bisher nicht belegt.

Die T-Zahlenskala als Ausdruck abgestuften Wärmebedürfnisses läßt sich wohl nur 
insofern mit Temperaturwerten parallelisieren, als ein unterer Grenzwert angegeben werden 
könnte, der zu den Hochlagen hin im allgemeinen nicht unterschritten wird. Ein solches 
Vorgehen scheint aber beim gegenwärtigen, noch unzureichenden Kenntnisstand verfrüht 
zu sein.
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