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Summary

Evolution and dispersal of apomictic Rubus species (Rosaceae) in the
cultural landscape

1 In Central Europe the representatives of the subgenus Rubus (bramble) form a com-
plex of a few sexual taxa and innumerable polyploid apomicts. New morphotypes
evolve through casual hybridisation with subsequent splitting and can stabilize by re-
newed apomixis. If successful in competition they are able to build up their own distri-
bution areas and can then be treated as taxonomic species.

2 This contribution reconstructs the habitats of bramble species in the former natural
landscape. Hardly any species of bramble within the study area (Rhenish massif, Ger-
many) is able to compete under the canopy of undisturbed forest, and only few can
persist along permanent natural forest edges. Most bramble species grow in scrub com-
munities which replace deciduous forests. Here they develop vigorously in man-made
forest edges, clear-cuts, hedgerows, or on abandoned grassland. Habitats of this type
were rare and appeared only temporarily in the natural landscape, but have increased
significantly since the Neolithic era. Since these times the inventory of Rubus taxa has
changed and diversified markedly.

3 An attempt is made to estimate the proportion of morphotypes whose evolution was
favoured or made possible by clearing, settling and other land use by man. This estima-
tion takes into consideration the dispersal mode (endozoochory by frugivorous birds) as
well as the size and form of distribution areas.

Zusammenfassung

1 Die mitteleuropiischen Vertreter des Subgenus Rubus bilden einen Komplex aus
wenigen sexuellen Arten und unzéhligen polyploiden Apomikten. Neue Morphotypen
entstehen durch gelegentliche Hybridisierung mit anschliessender Aufspaltung. Durch
erneut einsetzende Apomixis konnen sie sich stabilisieren. Sofern sie sich gegen die
Konkurrenz anderer Sippen behaupten und in der Lage sind, eigene Areale aufzubauen,
werden sie als taxonomische Arten behandelt.

2 Am Beispiel des Rheinischen Schiefergebirges werden die vermuteten Primir-
standorte der Rubus-Arten charakterisiert. In diesem Gebiet konnen sich die meisten
Brombeersippen auf Dauer in geschlossenen Wildern nicht halten. Andererseits sind
nur wenige Arten an waldfeindlichen Xerothermstandorten lebensfahig. Die ganz
iiberwiegende Mehrzahl benotigt lichtreiche Ersatzgesellschaften mesophiler Laub-
wilder, wie kiinstliche Waldmantel, Hecken, Schlaggesellschaften und Brachflachen.
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AUSBREITUNG APOMIKTISCHER RUBUS-ARTEN

Vergleichbare Lebensrdume waren in der Naturlandschaft nur kleinfldchig und episo-
disch vorhanden, ihr Flachenanteil nahm erst seit dem Neolithikum zu. Dies fiihrte zu

einem Wandel der Brombeerfiora.

3 Es wird versucht, den Anteil an Rubus-Sippen abzuschitzen, deren Entstehung durch
die menschlichen Siedlungsaktivititen begiinstigt oder erst ermdglicht wurde. Dieser
Ansatz beriicksichtigt den ornithochoren Ausbreitungsmodus, Grosse, Dynamik und
Gestalt der Areale sowie siedlungsgeschichtliche Aspekte.

Keywords: brambles, Central Europe, cultural landscape, habitat constraints, seed dis-

persal, speciation
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Einleitung

Die Areale apomiktischer Brombeeren (Sub-
genus Rubus) sind fiir weite Teile Mitteleuro-
pas durch Rasterkartierung gut bekannt (vgl.
Weber 1996). Die regional differenzierten
Arteninventare mit einem grossen Anteil an
Endemiten sowie der expansive Charakter
vieler Arten zeigen an, dass sich diese Pflan-
zengruppe in Mitteleuropa noch in lebhafter
Evolution befindet. Viele Sippen sind phylo-
genetisch jung und besitzen unausgereifte
Verbreitungsgebiete (Weber 1981). Es ist
daher zu vermuten, dass nur ein Teil der re-
zenten Brombeer-Arten bereits in der Natur-
landschaft existierte, wihrend die Genese der
Ubrigen Sippen mit der Entwicklung anthro-
pogener Offenland-Okosysteme verkniipft
ist.

Uber das konkrete Alter von apomik-
tischen Brombeersippen liegen keine Daten
vor. Verstreut in der Literatur finden sich Ver-
mutungen zu dieser Fragestellung, ohne dass
Kriterien fur ihre Herleitung genannt oder
diskutiert sind. Frithere Arbeiten zum Ur-
sprung der heutigen Brombeerflora beriick-
sichtigten vor allem zytogenetische und vege-
tationsgeschichtliche Befunde (Gustafsson
1943).

In Anbetracht des Lichtbedarfs von Rubus-
Arten und ihrer teilweise engen Bindungen an

Vegetationstypen der Kulturlandschaft drangt

sich in diesem Zusammenhang die Frage

nach ihren Primérstandorten auf. Am Bei-
spiel des detailliert untersuchten Rheinischen

Schiefergebirges (vgl. Weber 1986, 1991;

Matzke-Hajek 1993, 1995, 1996) werden in

dieser Arbeit vegetationskundliche, verbrei-

tungsbiologische und pflanzengeographische

Kriterien zusammengefithrt, um einen Bei-

trag zur Beantwortung folgender Fragen zu

liefern:

(1) Welche der im Untersuchungsraum
(Rheinisches Schiefergebirge) vorkom-
menden Rubus-Sippen existierten dort
bereits vor der Sesshaftwerdung des
Menschen, und welche sind erst spiter
entstanden oder eingewandert?

(2) Siedeln die urspriinglichen Sippen alle-
samt auf episodischen Waldlichtungen
oder gibt es Arten, die entweder an den
Waldschatten oder an waldfeindliche
Sonderstandorte adaptiert sind?

Allgemeine Charakteristika des
Subgenus Rubus

Mitteleuropédische Brombeeren sind Hemi-
Phanerophyten, also ausdauernde Pflanzen,
deren verholzende, oberirdische Sprosse in

34

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 63, 33-44



G. MATzZKE-HAJEK

der Regel nicht alter als zwei Jahre werden
(Weber 1995). Neue Langsprosse («Schoss-
linge») entwickeln sich jedes Jahr aus der
Sprossbasis oder aus Wurzelsprossen, oft
auch aus einwurzelnden Sprossspitzen. Aus
den Blattachseln der Schosslinge wachsen im
darauffolgenden Jahr Blitenstinde. Nach
dem Fruchten sterben die vorjahrigen Lang-
sprosse samt Fruchtstinden ab.

Der Verbreitungsschwerpunkt des Subge-
nus Rubus liegt in den ozeanisch getonten
Gebieten der temperaten Zonen. In der verti-
kalen Verteilung zeigt die Artengruppe eine
Bevorzugung der planaren bis montanen
Hohenstufe: Im atlantischen Westeuropa be-
obachtet man eine Massenentfaltung auf
schwach bis maissig sauer reagierenden
Lehmbdoden. In diesen Naturrdumen besitzen
Brombeeren eine hohe Biomasse und errei-
chen die hochste Sippendiversitit unter allen
europdischen Gefasspflanzengattungen.

Bis auf zwei sexuelle, diploide Arten
(Rubus canescens, R. ulmifolius) sind die mit-
teleuropéischen Brombeeren polyploide fa-
kultative Apomikten. Die Samenbildung er-
folgt ohne vorherige Befruchtung, die Endo-
spermentwicklung setzt aber eine Bestaubung
voraus (Pseudogamie). Die auf diese Weise
ungeschlechtlich entstehende Nachkommen-
schaft ist untereinander und mit der Mutter-
pflanze identisch. Die genetische Isolation
zwischen den einzelnen Sippen kann jedoch
gelegentlich durchbrochen werden, indem
befruchtungsfdhige Fizellen gebildet werden
(Nybom 1988). Die Befruchtung mit dem
Pollen einer fremden Art fiihrt dann zu Hy-
briden, deren Fortpflanzung entweder vollig
versagt, oder die selbst sexuell sind und in der
nachfolgenden Generation in sehr unter-
schiedliche Morphotypen aufspalten (vgl.
Maurer 1994). Durch wieder einsetzende
Apomixis konnen sich solche zunichst ein-
zeln auftretenden Pflanzen identisch reprodu-

zieren und, falls konkurrenzfahig, nach und
nach ausbreiten.

Vegetationskundliche Beobachtungen

Die Analyse der Vegetationstypen, in denen
Brombeeren geeignete Lebensbedingungen
finden oder sogar zur Massenentfaltung
neigen, liefert Hinweise auf ihre kologischen
Anspriiche und ihre Einnischung. Der Ver-
gleich ihrer Schwerpunktvorkommen inner-
halb der Kulturlandschaft mit denen in
naturnaher Vegetation erlaubt Riickschliisse
auf die primdren Standorte der Brombeer-
sippen in der west- und mitteleuropdischen
Naturlandschaft.

VORKOMMEN IN DER REALEN
VEGETATION

Fast alle Arten des Subgenus Rubus haben
hohe Lichtanspriiche (Ellenberg et al. 1992;
Matzke-Hajek 1993). Schwerpunkte ihres
Vorkommens in der realen Vegetation sind
Waldmantel, belichtete Waldréander entlang
breiter Waldwege und 4ltere Schlagflichen im
Gefiige von Wirtschaftswildern sowie Feld-
hecken, liickige Gebiische in aufgelassenem
Griinland und Boschungen entlang von
Wegen und Strassen. Hiufig handelt es sich
also um Standorte, die den Charakter von
anthropogenen Okotonen besitzen; einerseits
bleiben sie von einer regelmissigen Nutzung
verschont, andererseits verhindert die Bewirt-
schaftung das Aufkommen von Gehdlzen
und damit eine dauerhafte oder starke Be-
schattung.

VORKOMMEN AN PRIMAR WALDFREIEN
STANDORTEN

Der hohe Lichtbedarf der meisten Sippen
konnte dahingehend interpretiert werden,
dass Brombeeren urspriinglich an von Natur
aus dauerhaft waldfreien Stellen vorgekom-
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men sind und sich &hnlich wie andere
strauchige Rosaceen sekunddr ausgebreitet
haben.

Waldfeindliche Standorte in Mitteleuropa
sind, sieht man von salz- oder schwer-
metallhaltigen Sonderstandorten und der al-
pinen Stufe einmal ab, zu arm, zu trocken
oder zu nass fiir Waldgesellschaften (Ellen-
berg 1996). Von stagnierender Nasse gekenn-
zeichnete Standorte, zum Beispiel waldfreie
Hoch- und Niedermoore, sind aber brom-
beerfrei. Ebenso scheiden Fluss- und Bach-
auen als Heimat der Brombeeren aus, da
regelmissige Uberschwemmungen nicht ver-
tragen werden (Ausnahme: Rubus caesius und
seine Bastarde).

Die Armutsgrenze fur Baumwuchs wird in
Mitteleuropa nur an wenigen Stellen unter-
schritten. Solche durch Nahrstoffmangel be-
dingten Waldgrenzstandorte gibt es beispiels-
weise im Rheinischen Schiefergebirge auf
Blockhalden mit méachtigen Moderhumus-
auflagen; man trifft dort auf liickige Geholz-
bestinde aus Karpatenbirke und Eberesche
(Matzke 1990). Trotz des atlantisch-monta-
nen Klimas fehlen hier Brombeeren, offen-
sichtlich weil die dystrophen Ranker zu arm
sind.

Die Trockengrenze des Waldes ldsst sich im
Rheinland vor allem an Schiefer- und Grau-
wackenfelsen der Durchbruchstiler studie-
ren. Auf diesen Sonderstandorten lassen sich
drei Brombeerarten beobachten, die hin und
wieder an offenbar primar waldfreien Felsen
vorkommen. Es sind teilweise xeromorphe
Arten, und zwar die Apomikten Rubus prae-
cox und R. bifrons sowie der sexuelle R.
canescens (Nomenklatur nach Weber 1995).
Sie wachsen beispielsweise in Felsgebiischen
des Berberidion (vgl. Korneck 1974 und
Lohmeyer 1978, dort teilweise unter Rubus
spec.). Allerdings entwickeln sie sich vitaler
auf Ersatzstandorten der in der Nachbar-

schaft stockenden wirmeliebenden Eichen-
wilder (Aceri monspessulanae-Quercetum,
Hieracio-Quercetum). Die Areale der drei
genannten Arten erstrecken sich iiber Teile
der submediterranen Region und ragen vor
allem in wirmebegiinstigten collinen Lagen
weit nach Mitteleuropa hinein. Diese Areal-
gestalt lasst darauf schliessen, dass sie nach
der letzten Eiszeit von mediterranen Refugien
aus nach Norden vorgedrungen sind, aber ih-
ren Ursprung nicht in unserem Gebiet haben.

Ob es primére Brombeer-Vorkommen bei-
spielsweise auch in natiirlichen Besenginster-
Felsheiden der submontanen Stufe gibt (vgl.
Lohmeyer 1986), bedarf weiterer Untersu-
chungen.

VORKOMMEN IM GEFUGE VON
‘WALDERN?

Xerothermstandorte sind offenbar die einzigen
waldfeindlichen Stellen, an denen Brombeeren
in der urspriinglichen Vegetation vorge-
kommen sind. Sie standen aber fiir die Mehr-
zahl der mitteleuropdischen Brombeeren
wegen deren hoheren Anspriichen an Boden-
und Luftfeuchtigkeit als primare Heimat nicht
zur Verfligung. Da es sich bei den von diesen
Arten bevorzugten Vegetationstypen um an-
thropogene Wald-Ersatzstandorte handelt, ist
zu prifen, ob das Gros der Brombeeren
urspringlich Waldpflanzen sind.

Tatsdchlich gibt es praktisch in allen unter-
suchten Naturrdumen Waldbestdnde mit
Brombeeren im Unterwuchs. Thr Studium
zeigt jedoch, dass es sich entweder um seitlich
belichtete Bereiche entlang von Waldrindern,
Wegen oder Schneisen handelt, oder dass die
Brombeeren Uberbleibsel lichtreicherer Be-
wirtschaftungsphasen sind. Viele im Unter-
wuchs brombeerreiche Wilder sind lediglich
Aufforstungen, unter denen sich die Brom-
beeren noch einige Jahre mit herabgesetzter
Vitalitat halten konnen. Als Dauergéste treten
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Brombeeren nur dann auf, wenn die Kronen-
schicht, wie beispielsweise in Kiefernforsten,
sehr lichtdurchldssig ist. Forstlich unbeein-
flusste oder naturnahe, geschlossene Wilder
sind dagegen nahezu brombeerfrei, da diese
Waldtypen den lichtbediirftigen Brombeeren
keine geeigneten Lebensmoglichkeiten bieten
(Weber 1973; Wittig & Burrichter 1979). Aus-
nahmen von dieser Regel finden sich in von
Natur aus lichtreicheren Waldtypen, in denen
Rubus-Arten mit hoherer Schattentoleranz
bei allerdings verminderter Vitalitiit existieren
konnen. Vermutlich waren beispielsweise be-
stimmte Ausprigungen des Stellario-Car-
pinetum die urspriingliche Heimat von Arten
wie Rubus sulcatus oder R. macrophyllus. Aber
selbst diesen Arten bescheinigt Weber (1973),
dass sie «gegen eine stiarkere Beschattung, wie
sie durch den Kronenschluss in ungestorten
Wildern gegeben ist, sehr empfindlich» sind.
Eine enge Bindung an Wilder, verbunden
mit einer gewissen Schattentoleranz besitzen
Vertreter der Serie Glandulosi, beispielsweise
Rubus pedemontanus. Die Glandulosi sind be-
sonders in siid(ost)europdischen Gebirgen
reich entwickelt und umfassen dort Formen-
schwirme mit nur gering ausgeprigter Apo-
mixis. Glandulosi-Sippen sind wahrschein-
lich auch in den untersuchten Mittelgebirgen
in lichtreicheren Waldtypen der montanen
Hohenstufe urspriinglich vorgekommen.

BROMBEEREN ALS LICHTUNGSPFLANZEN

Als Ergebnis dieser Beobachtungen ldsst sich
festhalten: Die meisten Brombeeren sind
weder in geschlossenen Wildern noch auf
dauerhaft waldfeindlichen Standorten kon-
kurrenzfdhig. Die grosse Mehrzahl der Arten,
die es bereits in der Naturlandschaft gegeben
hat, muss demnach auf natiirlichen, episo-
dischen Waldlichtungen ihre Heimat gehabt
haben. Beispiele fiir diese Gruppe sind Rubus
nessensisund R. rudis. Natirliche Lichtungen,

verursacht durch Tierfrass, Blitzschlag,
Schneebruch, Windwurf sowie natiirliche
Regenerationszyklen, hat es immer wieder
gegeben, aber sie diirften ungleich seltener
gewesen sein als in den vom Menschen
aufgelichteten Wirtschaftswildern.

GIBT ES «HEIMATLOSE» BROMBEEREN?

Folgende vegetationskundliche Indizien spre-
chen allerdings dafiir, dass ein nicht uner-
heblicher Teil der Brombeersippen erst auf-
trat, nachdem der Mensch die Waldland-
schaft gedffnet und umgestaltet hatte.

Eine ganze Reihe von Arten, darunter vor
allem Vertreter der Sektion Corylifolii, aber
auch beispielsweise der Serien Rhamnifolii
und Discolores zeigen eine sehr enge Bin-
dung an Kulturbiotope. Nirgendwo im
Rheinland ist ihre Herkunft aus natiirlichen
Lebensraumen erkennbar; sie erscheinen zu-
mindest hier «heimatlos». Gerade die Stand-
orte der Corylifolii-Arten, die hybridogen mit
Beteiligung von Rubus caesius entstanden sind
(Weber 1981), lassen sich mit dem Begriff
«subruderal» kennzeichnen. Zugleich sind
diese Sippen deutlich thamnophil, das heisst
tolerant gegeniiber starken Schwankungen
von Luftfeuchtigkeit und Temperatur, eine Ei-
genschaft, die als Charakteristikum von
Offenlandarten gilt. Viele dieser Arten findet
man nicht oder nur ausnahmsweise auf Wald-
schldgen. Wir konnen davon ausgehen, dass
sie entweder iiberhaupt erst nach der Entste-
hung anthropogener Offenlandbiotope ent-
standen sind oder sich erst im Gefolge des
Menschen im Gebiet etablieren konnten.

Ausbreitungsbiologie

Mitteleuropdische Brombeeren werden vor-
wiegend von omnivoren Singvogeln verzehrt
und ausgebreitet (Snow & Snow 1988). Die
Brombeerfriichte reifen zur Zeit des herbst-
lichen Vogelzugs. Tatsdchlich sind es tber-
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wiegend Zugvogel, vor allem Grasmiicken
und Drosseln, die die Brombeeren fressen.
Auf die Synchronitit von Brombeer-Frucht-
und Hohepunkt des herbstlichen
Wegzugs von Kleinvogeln wurde wiederholt
hingewiesen (Thompson & Willson 1979;
Stiles 1980; Weber 1981; Jordano 1982). Fiir
Kleinvogel, die sonst vorwiegend Insek-
tennahrung aufnehmen, sind kalorienarme
Beeren wihrend des energiezehrenden
herbstlichen Wegzugs nur als Zusatznahrung
attraktiv, da sie im Gegensatz zu tierischer
Nahrung nicht lange gesucht werden miissen
(Berthold 1976). Immerhin zeigen verschie-
dene Untersuchungen, dass Brombeeren zeit-
weise einen erheblichen Anteil der Nahrung
von Grasmiicken und Drosseln ausmachen
konnen (Kroll 1972; Jordano & Herrera
1981).

Die vergleichsweise kleinen Steinkerne der
Brombeeren passieren den Magen-Darm-
Trakt und werden mit dem Kot ausgeschie-
den, bei Amseln beispiclsweise bereits nach
20-50 Minuten (Sorensen 1984). Es hingt
also im Wesentlichen vom Verhalten der Vo-
gel ab, wie weit die Kerne in dieser Zeit trans-
portiert werden. Kleinvogel bewegen sich auf
der Nahrungssuche in deckungsreichen Ge-
bilischen meist hiipfend oder nur kurze Strek-
ken fliegend weiter (Sorensen 1981). Dies
fihrt zu dem Ergebnis, dass weit {iber 90 %
der Samen innerhalb eines Radius von 100 m
um die Mutterpflanze niedergehen (Stiles
1980; Kollmann 1994); Samenexporte von
mehr als hundert Metern Entfernung stellen
bereits die Ausnahme dar. Bei einer jahrlichen
Samenproduktion von ca. 10000 Samen pro
m’ Rubus-Gebiisch kommt dieser Fall aber
vermutlich doch ziemlich regelméssig vor. Es
ist allerdings zu berticksichtigen, dass von den
ausgeschiedenen Diasporen nur ein Teil un-
versehrt iiberdauert, keimt und zu einem
Strauch heranwachsen wird. Die Zerstérung

reife

durch Miusefrass oder die Deposition an fiir
Keimung und Etablierung ungiinstigen Stel-
len sind hier als wichtigste Verluste zu nennen
(Kollmann 1994).

Die genannte Distanz diirfte fiir die Rubus-
Sippen zugleich giinstig in dem Sinne sein,
dass bei dieser Entfernung die Wahrschein-
lichkeit fiir eine erfolgreiche Etablierung ho-
her ist als bei sehr geringen oder bei sehr
grossen Entfernungen (vgl. Jordano 1982,
Levey 1986): Diasporen, die in unmittelbarer
Umgebung der Mutterpflanze niedergehen,
finden bereits stark schattende Verhiltnisse
vor und treten unter Umstdnden in Konkur-
renz zur Mutterpflanze. Andererseits wird
mit einem Ferntransport die Wahrscheinlich-
keit von stark abweichenden Standortverhilt-
nissen zunehmen, die fiir eine Besiedlung un-
glinstig sind.

Mit welcher Ausbreitungsgeschwindigkeit
ist also fiir Rubus-Arten zu rechnen? Die
Beantwortung dieser Frage hdngt in hohem
Masse davon ab, ob im Umkreis fiir die An-
siedlung geeignete Vegetationstypen zur Ver-
figung stehen, beispielsweise Schlagfluren
mit lickigem Hochstauden-Bewuchs. Je nach
Umgebung und Konkurrenzkraft der Sippe
werden also unterschiedliche Geschwindig-
keiten auftreten. Eine eher zuriickhaltende
Annahme ist 20 m pro Jahr, das heisst jahrlich
kommen einige Diasporen in hundert Metern
Entfernung zur Keimung und bendtigen wei-
tere vier Jahre bis zur Reproduktion. In 100
Jahren konnte das Areal einer solchen Pflanze
auf 4 km Durchmesser wachsen, in 1000 Jah-
ren auf 40 km, und in 6000 Jahren auf 240 km.

Dieser hypothetische Schitzwert geht al-
lein von einer kontinuierlichen Ausbreitung
im Nahbereich aus, er beriicksichtigt nicht
die Moglichkeiten der Fernausbreitung. Die
Annahme, dass Beeren-Samen im Verdau-
ungstrakt von Kleinvogeln regelmissig im
Nonstopflug iiber Hunderte von Kilometern

38

Bulletin of the Geobotanical Institute ETH, 63, 33-44



G. MATZKE-HAJEK

Ruburs boambyeinus
Seidige Brombesre
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transportiert werden (Berthold, zitiert in We-
ber 1987), lasst sich experimentell kaum
tiberprufen und steht im Widerspruch zu dem
Befund, dass Kleinvogel Langstreckenfliige
aus Okonomischen Griinden mit leerem Ma-
gen-Darm-Trakt antreten. Dies zeigen Beob-
achtungen an gekafigten Vogeln zu Zeiten er-
hohter Zugunruhe und Untersuchungen auf
dem Zug geschossener Kleinvogel (Leege
1937).

Merkmale und Alter von Brombeer-
arealen

DYNAMIK DER AREALE

Wenn auch Brombeeren erst seit etwa 180
Jahren und zundchst nur von wenigen Be-
arbeitern zuverldssig unterschieden werden,
lasst sich durch den Vergleich von Angaben
aus diesem Zeitraum mit aktuellen Erhebun-
gen fiir zahlreiche Arten eine lokale Aus-
breitung nachweisen; Beispiele hierfur nennt
Weber (1973, 1977). Einen weiteren Fall (Ru-
bus caesius auf den Ostfriesischen Inseln)
schildert Leege (1937). Insgesamt ldsst sich

&4&3 *E’iiirfgmer”
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Lokaler Biolypus

Y
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. \ f} Raspelartigs Brombsare
NG RORHELN - TFALEMN E
- WERTFALE

el

Fig. 1. Beispiele von Arealen apomiktischer Brom-
beeren im nordlichen Rheinland (Hohenstufen: 0-100
m, 100-200 m, 200-500 m, >500 m). (a) NO-SW-
gestrecktes Areal der Regionalart Rubus bombycinus
mit stidwestlichen Vorposten, (b) Rundes Areal einer
nicht beschriebenen Lokalsippe (Arbeitsname «Hiirt-
gener»), und (¢) Rubus raduloides als Beispiel fiir die
gute Zeigerqualitit vieler weitverbreiteter Rubus-
Arten: Die Sippe markiert in ihrem rheinischen Teil-
areal Lossboden in colliner Lage.
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erkennen, dass die Arealbildung noch nicht
abgeschlossen ist und dass sich die meisten
Sippen, fiir die entsprechende Daten vor-
liegen, mehr oder weniger expansiv ver-
halten. Der umgekehrte Fall, dass ehemals
haufige Sippen heute an ihren alten Fund-
orten am Arealrand fehlen, ohne dass hierflir
anthropogene Eingriffe verantwortlich ge-
macht werden konnten, ist sehr selten. Ein
Beispiel dafir ist Rubus rhamnifolius, eine

mitteleuropaische Regionalsippe (Pedersen &
Weber 1993: 121).

LLAGE DER AREALE

Bei apomiktischen Rubus-Sippen, die in ei-
nem eng begrenzten, geschlossenen Bereich
in Mitteleuropa endemisch und dort ver-
gleichsweise hdufig sind, ist von einer Ent-
stehung im aktuellen Areal auszugehen, nicht
zuletzt deshalb, weil diese Sippen praktisch
ausschliesslich im mittleren Standortsbereich
siedeln.

AREALGROSSE

Unter den genannten Bedingungen ist zu
folgern, dass Rubus-Sippen mit weiter Ver-
breitung (z.B. Rubus nessensis, R. sulcatus, R.
bifrons, R. vestitus, R. radula u.a.) durch-
schnittlich alter sind als nur regional ver-
breitete und diese wiederum élter als lokal
auftretende Biotypen. Insbesondere von den
nur lokal oder regional verbreiteten Sippen
durfte ein hoher Anteil nacheiszeitlichen
Ursprungs sein. Diese Grundtendenz ist fur
die mitteleuropaischen Apomikten der Gat-
tung unstrittig. Es darf allerdings nicht forma-
listisch und unkritisch von der Arealgrosse
auf das relative Alter geschlossen werden. So
ist es durchaus moglich, dass es auch unter
alteren Regionalsippen Vertreter mit geringer
Okologischer Flexibilitdt gibt, die sich nicht
weiter ausbreiten, wihrend andere, erst spiter
entstandene Biotypen eine rasche Expansion

erfahren und bereits grossere Areale auf-
gebaut haben. Je grosser das Verbreitungs-
gebiet wird, desto mehr wird zudem die
Arealentwicklung von klimatischen und
edaphischen Bedingungen geprigt, so dass
die geographische Herkunft der Sippen allein
aus dem Verbreitungsbild kaum rekonstruier-
bar ist.

FORM DER AREALE

Die Gesamtareale, aber auch Teilareale vieler
Rubus-Sippen sind deutlich in NO-SW-Rich-
tung verzerrt. Weber (1981, 1987) deutet die-
sen Trend mit dem nach Siidwesten gerichte-
ten herbstlichen Vogelzug. Fir regional ver-
breitete Sippen ist dies gut nachvollziehbar,
zumal auch vorgelagerte Einzelfunde tber-
wiegend in SW-Richtung weisen (z.B. Fig.
1a). Bei diagonal iiber den Kontinent reichen-
den Arealen ist dieses Phanomen allerdings
vom FEinfluss der Ozeanitit liberlagert, deren
Isolinien in Westeuropa ebenfalls in NO-SW-
Richtung verlaufen.
Andere, vergleichsweise kleine Areale sind
annahernd kreisrund (Fig. 1b). Wenn wir von
einer kontinuierlichen Ausbreitung ausgehen,
ist die runde Form auch zu erwarten, solange
nicht standortliche oder klimatische Faktoren
ein gleichmissiges Arealwachstum behin-
dern. Unter den veroffentlichten Rasterkarten
sind solche Taxa unterreprasentiert, weil
Lokalsippen in iiberregionalen Studien ver-
einbarungsgemadss unberiicksichtigt bleiben.
In diesem Zusammenhang wire es loh-
nend zu priifen, ob fiir die Ausbreitung von
Endemiten mit radidrsymmetrischem Areal
weniger herbstlich ziehende als vielmehr
spatsommerlich umbherstreifende Kleinvogel
verantwortlich sind, oder ob unabhéngig von
den Ausbreitern und ihrer moglichen Rich-
tungspriferenz abiotische Standortfaktoren
die Form der Verbreitungsgebiete vorzeich-
nen.
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Bei zunehmender Entfernung vom geogra-
phisch-klimatischen Optimalbereich erfolgt
eine stiarkere Auflockerung der Verbreitungs-
gebiete. Gute Zeigerarten fur bestimmte
Standortbedingungen gibt es deshalb eher
unter den weit verbreiteten Arten (Beispiel
Fig. 1c), wahrend kleinrdumig verbreitete
Sippen oftmals eine grosse 0kologische Am-
plitude besitzen und relativ unterschiedliche
Boden besiedeln konnen.

(GESCHLOSSENE/DISJUNKTE AREALE

Ob ein Areal als geschlossen oder liickig
bezeichnet wird, hingt stark vom benutzten
Massstab ab. Luckige Brombeerareale kon-
nen unterschiedliche Ursachen haben und
ihre Entstehung ist nur flir jiingere Sippen mit
regionaler Verbreitung rekonstruierbar. Diese
Areale konnen das Ergebnis progressiver
Arealentwicklung durch Fernausbreitung
sein. Ein einzelner, zunichst als isolierter
Vorposten auftretender Strauch kann dabei
zum Ausgangspunkt eines neuen Teilareals
werden. Diese Moglichkeit wurde bereits von
Weber (1981) fur die Entstehung entspre-
chend liickiger europdischer Brombeerareale
verantwortlich gemacht. Auch der umge-
kehrte Fall ist moglich, also Disjunktion als
Ergebnis eines teilweisen Riickzuges aus
einem ehemals geschlossenen Areal. Solche
regressiven Entwicklungen sind fiir zahl-
reiche andere Gefasspflanzen im Zusam-
menhang mit der nacheiszeitlichen Vegeta-
tionsgeschichte nachgewiesen und dokumen-
tiert. Sie konnten beispielsweise fur den in
seinem Bestand rucklaufigen Rubus constric-
tus zutreffen. Es ist nicht auszuschliessen,
dass diese wirmeliebende, mehr siidostlich
verbreitete Art ihr Optimum im Atlantikum
hatte und die jiingere Geschichte in unserem
Gebiet nur unter den Bedingungen der
Kulturlandschaft uUberdauern konnte, aber
unter dem Einfluss konkurrenzkriftigerer

(jingerer) Sippen zunehmend Wuchsorte
aufgeben muss.

SONDERFALLE

Grundsitzlich anders als in den bis jetzt
geschilderten Fillen sind die Areale von Ru-
bus-Sippen zu beurteilen, die an vielen Stellen
unabhingig voneinander auftreten. Rubus
pseudidaeus, der Spontanbastard zwischen R.
idaeusund R. caesius, bildet sich zwischen den
Elternarten immer wieder neu, bleibt aber
meist steril. Im geographischen Uberschnei-
dungsbereich der Elternarten sind die Nach-
weise dieser Sippe dispers verteilt. Ahnlich zu
interpretieren ist die Verteilung von Taxa, die
in Mitteleuropa aus Kultur stammen und sich
gelegentlich einbiirgern. Hierzu gehoren bei-
spielsweise Rubus allegheniensis und R. laci-
niatus. Deren fiir die vergangenen Jahrzehnte
dokumentierte «Ausbreitung» hat ihre Ur-
sache nicht in einem autogenen Wachstum
vormals begrenzter Vorkommen, sondern in
erster Linie darin, dass aus vielen von-
einander unabhingigen Quellen (Gérten und
Obstkulturen) Diasporen in die Landschaft
gelangen. Dies fithrt zundchst zu charak-
teristischen dispersen Verbreitungsbildern
(vgl. Pedersen & Weber 1993: 82). Eine
derartige Zufallsverteilung kann durch sekun-
dére Ausbreitung verwischt werden und zeigt
dann im Vergleich mit «gewachsenen» Are-
alen keine prinzipiellen Unterschiede. So lasst
sich der seit dem 19. Jhd. aus Girten ver-
wilderte Rubus armeniacus in vielen Gebieten
anhand seines Areals kaum noch von
wirmeliebenden Wildarten unterscheiden.

Zur Entstehung neuer Brombeersippen
in der Kulturlandschaft

Der Beginn der Besiedlung durch bauerlich
wirtschaftende Menschen reicht in Teilen des
Rheinlandes etwa 6000 Jahre zuriick (Lohr
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1984). Bereits im 3. vorchristlichen Jahr-
tausend boten die Altsiedelgebiete der Fluss-
taler und Becken das Bild halboffener,
landlicher Kulturlandschaften. Die Besied-
lung des angrenzenden Berglandes erfolgte
erst spater. Beispielsweise war der gesamte
westliche Hunsriick zur Blite der sog.
Hunsriick-Eifel-Kultur (600-250 v. Chr.) bis
in Hohenlagen von 600 m weitgehend als
Kulturland erschlossen (Haffner 1977). Fiir
das Moselgebiet und die angrenzenden Mit-
telgebirge waren demnach die Bedingungen
fir die Entstehung und Ausbreitung von
neuen Brombeersippen schon frith gegeben.
Durch Rodung von Kulturflichen verviel-
fachte sich das Angebot an dauerhaft besie-
delbaren Waldrandern, wihrend Waldweide
und Holzeinschlag auch innerhalb von Wald-
gebieten viele zusitzliche Standorte schufen.
Tatsachlich ist in diesem Gebiet eine Reihe
von endemischen Regionalsippen behei-
matet, deren Areale auf eine Entstehung nach
der menschlichen Besiedlung deuten (80-140
km Durchmesser ohne grossere Disjunk-
tionen); hierzu gehoren Rubus dechenii, R.
distortifolius, R. hirtifolius, R. hostilis und R.
oblongifolius.

Auf der Basis der oben geschilderten, teil-
weise noch hypothetischen Befunde ldsst sich
der Anteil der Sippen, deren Entstehung oder
Einwanderung in die Zeit der menschlichen
Besiedlung fillt, je nach Arealdurchmesser
unterschiedlich hoch veranschlagen. Von den
iiberregional verbreiteten Sippen (Areal >250
km) haben vermutlich mehr als die Hilfte be-
reits vor der Sesshaftwerdung des Menschen,
jedoch teilweise nur ausserhalb des Rhein-
landes existiert. Von den Regionalsippen (50—
250 km Arealdurchmesser), die im Rheinland
thren Verbreitungsschwerpunkt haben oder
hier endemisch sind, diirften die meisten jiin-
ger als 6000 Jahre sein. Der grosste Anteil der
rheinischen Rubus-Taxa, deren Entstehung

sich in der Kulturlandschaft abgespielt hat,
gehort schliesslich zu den nur lokal ver-
breiteten Sippen oder zu Morphotypen, die
noch nicht ausreichend als Apomikten stabili-
siert sind. Sehr wahrscheinlich sind fast alle
diese Sippen, deren Gesamtzahl ohnehin nur
geschitzt werden kann (>10000), erst in jin-
gerer und jungster Zeit entstanden. Sie wer-
den zwar nicht als Gegenstand der Taxo-
nomie betrachtet (Weber 1996), sind aber
dennoch ein wesentlicher «Rohstoff» der
Evolution und konnen prinzipiell ebenso
Stammeltern zukiinftiger Erfolgssippen sein
wie weitverbreitete, dltere Arten.

Das ausbalancierte Fortpflanzungssystem
der Brombeeren mit vorherrschender Apo-
mixis und gelegentlicher Sexualitit hat sich
vermutlich in Anpassung an die wiederhol-
ten, tiefgreifenden Klimaschwankungen im
Quartir herausgebildet. Der Gesamtkomplex
des Subgenus Rubus erwarb damit die Fihig-
keit, auf sich wandelnde Umweltbedingun-
gen, also beispielsweise das Entstehen flori-
stisch ungesittigter Offenlandbiotope, rasch
reagieren zu kénnen: neue Biotypen werden —
ungleich schneller als es durch Mutationen
moglich wire — auf dem Weg von Hybridi-
sierung und Aufspaltung in grosser Zahl pro-
duziert. Die Auseinandersetzung mit der un-
belebten und belebten Umwelt in der Kon-
kurrenzsituation liefert den Selektionspro-
zess, durch welchen untaugliche Prototypen
laufend ausgemustert werden, wihrend sich
erfolgreiche Sippen durch Apomixis iden-
tisch reproduzieren konnen und vakante Ni-
schen besetzen. Die fakultative Apomixis ist
vermutlich die entscheidende Pridisposition
fiir den Erfolg der Brombeeren in der Kultur-
landschaft. Seit dem Beginn der aktuellen
‘Warmzeit vor rund 10000 Jahren ist es nicht
der Wechsel von warmen und kalten Klima-
perioden, sondern der Wechsel von Sied-
lungs- und Wiistungsphasen, der die Brom-
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beeren gegeniiber Artengruppen mit rein se-
xueller Fortpflanzung bevorteilt.
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