llex als Relikt immergriuner Walder im Klimawandel
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Zusammenfassung: Dargestellt wird die Verbreitungs-
geschichte von llex und Hartlaubwaéldern in Europa seit
dem Paldogen. Die »Stacheln« der Blatter halten den
Schnee zurlick und bilden mdglicherweise deshalb einen
Frostschutz fur das Hartlaub der Stechpalme, vor allem in
einem ozeanischen Klima. Die »Stacheln« boten in den
vergangenen Jahrtausenden auch einen FraB3schutz in be-
weideten Waldern.

Die Stechpalme (llex aquifolium) ist aus mitteleuro-
péischer Sicht ein ungewohnliches Gewéchs. Denn sie
ist, abgesehen vom nur an wenigen Stellen wachsen-
den Buchsbaum und der als Halbparasit wachsenden
Mistel, das einzige immergriine Gewéchs mitteleuro-
paischer Walder. Immergriin bedeutet nicht, dass
die Blatter ein »ewiges« Leben haben; die Blatter der
Stechpalme fallen vielmehr zu unterschiedlichen Zeit-
punkten zu Boden, und es kénnen auch zu jeder Zeit,
vor allem im Friithjahr, neue Blatter erscheinen. Immer-
griin sind die Pflanzen aber, weil sie zu jeder Jahres-
zeit griines Laub tragen, genauso wie Baume der Tro-
pen und der subtropischen Hartlaubwélder. Tropische
Okosysteme sind die einzigen auf der Welt, in denen
es niemals Frost gibt. Daher koénnen dort auch Ge-
wéchse mit zartem Laub Giberleben. Im Kronenbereich
besitzen die Baume aber Blétter, deren Epidermis eine
dicke Cuticula aufweist. Dort herrschen wegen der in-
tensiven Sonnenstrahlung sehr hohe Temperaturen,
die sich von denjenigen im Inneren des Waldes erheb-
lich unterscheiden kénnen.

llex im Lorbeerwald

In allen auflertropischen Gebieten der Erde kann es
mindestens gelegentlich zu Frost kommen. Die meis-
ten immergriinen tropischen Gewéchse werden durch
Temperaturen unterhalb des Gefrierpunktes gesché-
digt: Wasser gefriert in den Blattern, genauer gesagt,
im Zellplasma und in den Vakuolen, und das Eis dehnt
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sich dabei aus. Dadurch werden die Zellmembranen
von innen zerrissen. Sie verlieren ihre Funktion der
Abgrenzung des Zellplasmas, und beim Wiederanstieg
der Temperatur fliefSt das Wasser aus den Zellen: Die
Zellen und damit die Blétter insgesamt vertrocknen.
Daher konnen in auf3ertropischen Breiten nur Pflan-
zen dauerhaft bestehen, die tiber sehr stabile Blatter
verfiigen oder die ihre Blétter in der kalten Jahreszeit
abwerfen.

In den Subtropen gibt es sehr regenreiche Gebiete,
in denen aber auch hei3e und trockene Perioden auf-
treten. Deswegen kommen dort nur Gewéchse mit
dicken Wachsschichten auf ihrer Epidermis vor — ge-
nauso wie in den Tropen, wo dieses Merkmal nur an
den oberen Blattern ausgebildet ist. Epidermen mit
einer dicken Cuticula und zusétzliche stabilisierende
Einschliisse der Blatter, die man als Sklerenchyme
bezeichnet, lassen das Laub vieler Biume der Subtro-
pen als sehr hart erscheinen. Die dicke Wachsschicht
der Blétter, die eine iberméfsige Wasserabgabe durch
Transpiration verhindert, gibt dem Laub auch bei tie-
fen Temperaturen eine hohere Stabilitat. Bei leichtem
Frost kann sich das Eis in den Zellen nicht ausbreiten;
dies wird durch die dicke Cuticula und die Skleren-
chyme verhindert. Die Blatter der Gehdlze sind also
sowohl bei starker Sonneneinstrahlung und hohen
Temperaturen als auch bei leichten Minusgraden ge-
schiitzt. In den Subtropen gibt es daher immergriine
Walder mit sehr stabilen Blattern, die als Hartlaubwal-
der bezeichnet werden. In ihnen sind beispielsweise
Lorbeerbdume besonders charakteristisch, und auch
die Stechpalme kommt in solchen Waldern vor (Pott et
al. 2003, Pott 2005).

Hartlaubwélder mit dem Lorbeer hatten im Paldogen
und Neogen groflere Verbreitung als heute. Diese
beiden Erdzeitalter wurden frither als Tertiar-Periode
bezeichnet, und deswegen nennt man einige Hartlaub-
gewdchse, wenn sie hierzulande wachsen, »Tertiar-
Relikte«. Thre Verbreitung wurde sehr stark begrenzt,
weil die Jahresmitteltemperaturen auf der Kontinental-
masse, die heute Europa ist, wadhrend des Paldogens
und Neogens von etwas iiber 20°C auf etwas iber
10 °C absanken (Woldstedt 1958). Das konnte damit zu
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Abbildung 1: Schnee wird zwischen den »Stacheln« der Stechpalmenblatter festgehalten. Foto: Dr. H. Kiister

tun gehabt haben, dass sich die Landmasse Europas
durch die Kontinentalverschiebung aus subtropischen
in heutige geméafSigte Breiten verlagerte. Mit der Zeit
kamen dort immer weniger immergriine Geholze vor.
SchlieSlich tiberlebten in Europa nur noch diejenigen
Laubgeholze, die ihre Blatter im Herbst verloren und
sie dann in Frithjahr erneut austreiben liefSen. Inso-
fern sind nicht die immergriinen Baume der Sonder-
fall, sondern diejenigen Geholze, die sich saisonal
entwickeln. Das ist bei nur wenigen Geholzarten der
Fall. Dennoch sind sie in einem regenreichen Klima
immergriinen Nadelbdumen {iberlegen, die genauso
wie die Hartlaubgewéchse eine dicke Cuticula auf ih-
rer Blattepidermis besitzen; ihre Blétter sind nur sehr
viel schmaler als diejenigen Hartlaubgeholze und des-
wegen noch stabiler als die von Lorbeer und Stech-
palme; ihre Zellen kénnen auch bei noch niedrigeren
Temperaturen nicht von innen zerrissen werden. Die
Laubbdume in den regenreichen gemafligten Zonen
entwickeln sich aber dennoch in der warmen Jahres-
zeit rascher als Nadelbdume; sie verdrangten Nadel-
bdume in west- und mitteleuropdischen Waldern.
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Die Stechpalme im Eiszeitalter

Wahrend des Eiszeitalters, in den vergangenen etwa
zweieinhalb Millionen Jahren, wurde das Klima nicht
nur allméhlich immer kalter, sondern es kam zu star-
ken Klimaschwankungen, in denen die Temperaturen
mehrmals in der Groéf3enordnung von 10°C ab- und
wieder zunahmen. In Kaltphasen wuchsen in Europa
nordlich der Alpen tiberhaupt keine Bdume mehr. Alle
Holzgewéchse, ob immergriin oder nur periodisch
grin, hielten sich nur kleinrdumig in der Nahe des
Mittelmeeres, das fiir eine Stabilisierung der Tempera-
turen bei wenig iber 0 °C sorgte; es gab selten Frost.
Auch die Stechpalme kam dort vor. Andere Hartlaub-
gewachse, sofern sie im ausgehenden Neogen noch
zur europdischen Vegetation gehorten, tiberdauerten
die Kaltzeiten auch am Mittelmeer nicht.

Die Stechpalme tiberstand Frost vielleicht wegen eines
Charakteristikums ihrer Blatter besser als andere Hart-
laubgeholze. Die stachelartig herausragenden Blattran-
der verhindern nicht nur, dass sie von Tieren gefressen
werden, sondern zwischen ihnen wird Schnee festge-
halten (Abbildung 1). Die Temperaturen auf einem
von Schnee bedeckten Blatt sinken nicht so stark ab
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Abbildung 2: Reichlicher Unterwuchs von Stechpalme in einem ehemals beweideten Wald in der Wedemark

nordlich von Hannover. Foto: Dr. H. Kiister

wie auf einem Blatt, auf dem der Schnee nicht liegen
bleibt. In den Eiszeitrefugien kann die zeitweise ausge-
bildete Schneedecke zwischen den nach oben ragen-
den Blattfortsatzen ein wirksamer Schutz gegen Frost
gewesen sein. Kleinere Exemplare von Stechpalmen
wurden nach stdrkerem Schneefall véllig von Schnee
bedeckt. Bei groferen Individuen war es besonders
glinstig, wenn vor allem die unteren Blatter »stachelig«
ausgebildet waren, denn absinkende kalte Luftmas-
sen fithren zu Bodenfrost, den von Schnee bedeckte
Blétter eher ertragen als solche, denen die schiitzende
Schneeschicht fehlt.

Die Stechpalme in der Nacheiszeit

Die roten Steinfriichte der Stechpalme werden von
Vogeln gefressen, die die inneren Fruchtteile und die
Samen spater wieder ausscheiden. Dabei wirkt sich
als glinstig aus, dass der Vogelkot, der die Diasporen
der Stechpalme umgibt, wichtige Mineralstoffe enthélt,
etwa Phosphat oder Nitrat, so dass die Keimung der Sa-
men begiinstigt wird. Vogel kénnen die Diasporen der
Stechpalme iiber weite Entfernungen transportieren,
so dass bald nach dem Ende einer Kaltzeit Stechpal-
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men schon in Regionen wuchsen, die weit vom Mittel-
meer und den dortigen Eiszeitrefugien entfernt lagen.

Schon bald nach dem Beginn der Nacheiszeit wurde
die Stechpalme nicht nur in der Biskaya nachgewie-
sen, sondern auch an der englischen Stidkiste und
sogar in Schottland, nur etwa ein Jahrtausend spéter
auch an der Siidwestkiiste Norwegens. Die Stechpal-
me konnte im niederschlagsreichen, milden Westeu-
ropa besonders gut wachsen. Dort entwickelten sich
auch die grofiten Stechpalmen, deren Hohe mit weit
tiber zehn Metern, auch flinfzehn Metern angegeben
wird. Solche hohen Stechpalmen findet man aber
nicht nur auf den Britischen Inseln, sondern - begiins-
tigt durch die Klimaverhéltnisse am Golfstrom - sogar
im Westen Norwegens (Hegi 1906 ff.)

Vogel brachten die Friichte auch in weiter 6stlich ge-
legene kontinentalere Gegenden, wo sich Stechpal-
men ebenfalls zeitweise behaupten konnten, etwa in
Ungarn, Mahren und Schweden (Zusammenstellung
der Funde bei Lang 1994). Dazu muss es kein generell
milderes Klima gegeben haben; wir wissen nicht, wie
lange sich die Pflanze in den kontinentaleren Gebieten
Mitteleuropas gehalten hat, ehe eine deutliche Frostpe-
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0°-Januarisotherme
historischer Verlauf

0°-Januarisotherme
aktueller Verlauf

Abbildung 3: Historischer Verlauf der 0°-Januarisotherme und Verbreitung der Stechpalme im nérdlichen Mitteleuropa und in
Stdskandinavien (links). Aktueller Verlauf der 0°-Januarisotherme und Neufunde der Stechpalme (rechts). (nach Kslling u. Walther 2007)

riode das Areal der Pflanze wieder einschrankte. Bei
Kahlfrost und einer fehlenden Schneedecke wurden
die immergriinen Blatter durch Eisbildung in ihrem
Inneren zerstort.

Die Stechpalme in Hutewaldern

Die Stechpalme ist ein typisches Gewéchs vor allem
bodensaurer Laubwaélder (Abbildung 2). Sie gedeiht
in dichten Buchenwaldern, besonders gut aber in lich-
ten Eichenbestdnden, die von jahrtausendelanger Be-
weidung geprégt sind. Rinder und Schafe fressen die
stacheligen Blatter der Stechpalme nur ungern. Ziegen
sind weniger empfindlich; sie werden in Westeuropa
aber weniger gehalten als Schafe, so dass sich die
Stechpalme wenig gehindert durch Viehfrafd ausbrei-
ten konnte. Viele Wélder, in denen die Stechpalme
héufig vorkommt, sind ganz offensichtlich ehemalige
Hutewélder. In diesen Bestdnden verschwindet die
Stechpalme nicht unbedingt, sie wird aber doch sel-
tener und bildet keine so hohen Individuen mehr aus.
Werden diese Walder nach Aufgabe der Beweidung
(Waldhute) dann zunehmend dichter, (ibernehmen
Buchen die Dominanz gegeniiber den Eichen.
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Die stacheligen Blétter von llex aquifolium werden
verbreitet als Anpassung an den Fraf3 von Tieren ge-
deutet. Fur eine andere These spricht jedoch, dass,
gegeniber den wenigen Jahrhunderten der Wald-
weide (Beginn der Viehhaltung in Europa schon in
prahistorischer Zeit, verstéarkt in Mitteleuropa jedoch
erst nach der Volkerwanderungszeit mit einer Hoch-
phase im Mittelalter), diese Eigenheit der Blatter be-
reits auf eine andere Uberlegenheit der Individuen
zurlickging, ndmlich der vor Kalte schiitzenden Wir-
kung der Schneebedeckung zwischen den »Stacheln«
(siehe Absatz »Stechpalme im Eiszeitalter« in diesem
Beitrag). Fiir diese Ansicht wiirde die (liberwiegend)
nach oben gerichtete Anlage der stacheligen Blattfort-
satze sprechen.

Die Stechpalme als Klimazeiger

Schon lange sind viele Biologen, Klimaforscher und
Geographen fasziniert von der Feststellung, dass sich
die 0 °C-Januarisotherme und die Ostgrenze der Stech-
palmenverbreitung in Nord- und Mitteleuropa stark &h-
neln (Abbildung 3). Die Verbreitung einer Pflanzenart
kann aber nicht durch eine Durchschnittstemperatur
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bestimmt werden, sondern nur durch das Vorkommen
starker Froste begrenzt werden. Insofern ist es Zufall,
dass die Januarisotherme und die 06stliche Verbrei-
tungsgrenze der Stechpalme sich weitgehend entspre-
chen (lversen 1944).

Heute breitet sich die Stechpalme nach und nach aus,
etwa im Stiden der skandinavischen Halbinsel und in
Mitteleuropa (Berger et al. 2007). Dies konnte als Indiz
far den Klimawandel gelten; aber ein kalter Winter, in
dem nicht viel Schnee fallt, sondern lange Kahlfrost
herrscht, konnte ausreichen, um die Verbreitungs-
grenze der Stechpalme wieder weit in den Westen zu
verschieben, weil die Individuen im Gebiet 6stlich des
Schwarzwaldes, 6stlich von Riigen und an den Kiisten
der skandinavischen Halbinsel erfrieren. Auch muss
bedacht werden, dass die Verbreitung der Stechpalme
nicht nur vom Klima, sondern auch von der Aufgabe
der Waldweide in vielen Gegenden Europas beein-
flusst sein koénnte.
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Summary: The distribution of /lex and Hard-Leaves Forests
in Europe since the Paleogene is outlined. The »spikes«
of the leaves retain snow and therefore possibly protect
leaves against frost, especially in an oceanic climate. The
»spikes« also protected the plants again browsing ani-
mals during the last millennia.
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