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Konkurrenzuntersuchungen zwischen nah
verwandten Arten von Scabiosa columbaria L.s. 1.

I. Verhalten der Arten unter verschiedenen Temperatur-, Feuchtigkeits- und
Nahrstoffbedingungen

von E. LANDOLT, F. GROSSMANN, A. GIGON und M. MEYER
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1. Einleitung und Problem

Fir die Evolution von neuen Oekotypen (und Arten) aus bestehenden Popula-
tionen ist erste Voraussetzung eine grosse Variationsbreite genetischer Merk-
male, die sich Gkologisch auswirken. Damit erst wird es den Pflanzen mdglich,
sich geographisch und dkologisch auszubreiten. An den neu zu besiedelnden
Standorten erweisen sich meist andere Merkmalskombinationen als am urspriing-
lichen Standort als gilinstig fir das Ueberleben und den Konkurrenzkampf und
werden deshalb von der Selektion bevorzugt. Damit diese unterschiedlichen
Merkmalskombinationen erhalten bleiben, muss allerdings der freie Genaustausch
mit Pflanzen der urspringlichen Populationen durch Isolationsmechanismen ver-
hindert oder zumindest erschwert werden. Sonst entstehen standig Bastarde, die
Uebergangszonen bilden, die Merkmalsunterschiede verwischen und die Wirkung
der Selektion aufheben k&nnen. Ein instruktives Beispiel flr eine solche Oeko-
typenbildung ist Agrostis tenuts. In Wales ist dieses Gras lber weite zusam-
menhangende Flachen verbreitet. Man kann aber viele lokale Populationen finden,
die besondere, an den Standort angepasste Okologische Merkmale zeigen. Diese
lokalen, durch unterschiedliche Selektion bedingte Oekotypen kdnnen sich hal-
ten, weil der Pollen durch den Wind nur Uber relativ kurze Strecken verbreitet
und der freie Genaustausch Uber grossere Distanzen dadurch erschwert wird
(BRADSHAW 1959). Eine scharfe Grenze zwischen den Oekotypen kann allerdings
nur beobachtet werden, wenn sich Okologisch stark auswirkende Standortsfaktoren
pldtzlich &ndern, wie das beispielsweise in der Umgebung von Bleiminen der Fall
ist. Dort kdnnen dicht nebeneinander bleitolerante und bleiempfindliche Oeko-
typen auftreten, die sich gegenseitig ausschliessen und sich auch durch Kreu-

zungen nicht vermischen (JAIN und BRADSHAW 1366).

Die Besiedlung von frei gewordenen Fl&chen nach dem Riickzug der Gletscher
im Spat- und Postglazial bot glnstige Bedingungen flr die Neubildung von Sip-
pen. Darliber hinaus hat der Mensch in den letzten Jahrtausenden die Entstehung
von zahlreichen neuen Sippen ermdglicht, indem er viele Skologische Bedingungen
geschaffen hat, die sich von jenen natlrlicher Standorte unterscheiden. Die Be-
siedlung solcher neuer Standorte setzte von der Pflanze oft neue 8kologische
Eigenschaften voraus, die nur aus genetisch vielseitigen Populationen durch
Neukombination von Merkmalen entstehen konnten. In dieser Hinsicht sehr gln-

stig sind Bastardpopulationen zwischen zwei oder mehreren nah verwandten Sippen,
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besonders dann, wenn der neue Standort eine Kombination von Okologischen Fak-
toren der Standorte der beiden Eltersippen darstellt. Der Mensch hat nicht nur
die neuen Standorte geschaffen, scondern auch die MGglichkeiten der Kontakt-
nahme zwischen nah verwandten, aber geographisch-tikologisch vonelnander ge-
trennten Sippen erleichtert, indem er durch Schaffung von offenen konkurrenz-
armen Standorten und durch Verschleppung der Samen ihre Ausbreitung forderte
und damit oft Genvermischungen ermdglichte. Besonders unter Unkraut- und Wie-
senpflanzen gibt es zahlreiche Beispiele solcher hybridogener Entstehung

(vgl. z.B. LANDOLT 1970). Ueber eine erst kirzlich erfolgte Neubildung von
hybridogenen Oekotypen berichten STEBBINS und DALY (1961) aus Kalifornien.

Sie konnten dort eine Bastardpopulation von Helianthus annuus und H. Bolanderi
beobachten, aus der sich im Laufe von 7 Jahren unter dem Einfluss verschiede-
ner 8kologischer Bedingungen und nach Trennung durch einen Grasstreifen zwel
Populationen mit unterschiedlichen Merkmalskombinationen entwickelten. Wie
sich aber solche Neukombinationen gegeniiber den Elterkombinationen im Konkur-

renzkampf durchsetzen kénnen, ist nicht bekannt.

Mit den vorliegenden Untersuchungen ist beabsichtigt, die Entstehung neuer
Ockotypen unter verschiedenen Bedingungen im Experiment zu verfolgen. Als Un-
tersuchungspflanzen wurde die Artengruppe der Seabtosa columbaria gewdhlt,
die gleichzeitig an unserem Institut morphologisch und Skologisch in Bearbei-
tung war (GROSSMANN 1875). Drei nah verwandte Arten wurden verwendet (S. co-
lumbaria L., S. gramuntia L., S. luecida Vill.), die die gleiche Chromosomen-
zahl besitzen (2n=16) und sich fertil miteinander kreuzen. Es sind also be-
liebige neue Kombinationen mdglich. Die Elterarten sind relativ kurzlebig
(2 - 6 Jahre); die Konkurrenz kann zwischen ausgewachsenen Pflanzen wahrend
weniger Jahre beobachtet werden; auf der anderen Seite haben junge Pflanzen
immer wieder eine Chance aufzukommen, da innert weniger Jahre ein Generations-
wechsel stattfindet. Ein Nachteil der Artengruppe ist, dass die morphologi-
schen Merkmalsunterschiede zwischen den Arten im Vergleich zur morphologischen
Variabilitat innerhalb einer Population nicht sehr gross sind und teilweise
nur statistisch erfasst werden konnen. Neukombinationen erkennt man oft erst

nach langwierigen Messungen.

Die 3 verwendeten Arten besiedeln in der Natur Standorte, die sich nament-
lich in bezug auf die Temperatur wdhrend der Vegetationszeit und in bezug auf

die Niederschlagsverhdltnisse unterscheiden (s. Tabelle 1). S. luecida ist
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eine mittel- und sideuropdische Gebirgspflanze (Vogesen, Jura, Alpen, ndrd-
licher Apennin, Karpaten, Gebirge der Balkaninsel). Sie hat ihr Zentrum in
der subalpinen und alpinen Stufe in Seslerion- und Caricion ferrugineae —
Gesellschaften. Die Standorte von S. lueida sind charakterisiert durch niede-
re Mitteltemperaturen, hohe Niederschlagsmengen, kurze, aber intensive Son-
neneinstrahlung und kurze Vegetationszeit. S. gramuntia ist in SlUdfrankreich
und in den zentralalpinen und seltener sldalpinen T&lern verbreitet und wachst
vorwiegend in der kollinen und montanen Stufe in Festucion vallesiacae - Ge-
sellschaften sowie in Vegetationen Uber kalkhaltigem Schutt und in FGhrenwdl-
dern. Ihre Standorte sind gekennzeichnet durch hohe Mitteltemperaturen, ge-
ringe Niederschlagsmengen, lange Sonneneinstrahlung und lange Vegetations-
zeit. S. columbaria hat ihr Areal vorwiegend in Mitteleuropa ndrdlich der Al-
pen und ist in der kollinen und montanen Stufe, namentlich in Mesobromion -
Gesellschaften und in lichten Fdhrenwdldern anzutreffen. Im Untersuchungsge-
biet liegt das Klima am Standort von S. columbaria in bezug auf die Sannen-
scheindauer, die Mitteltemperatur, die Niederschlagsverh&ltnisse und die Ve-

getationszeit zwischen jenem von S. gramuntia und S. lucida (vgl. Tab. 1).

Entsprechend den Unterschieden der natlrlichen Standorte wurden im Experi-
ment die Temperaturbedingungen und die Feuchtigkeiltsverh&ltnisse im Boden va-
riiert. Daneben kamen auch Abstufungen im Nahrstoffgehalt zur Anwendung, da
vermutet wurde, dass am natdrlichen Standort Unterschiede in der N&hrstoff-
versorgung des Bodens vorliegen kdnnten. Inzwischen hat GROSSMANN (1975) al-
lerdings gezeigt, dass sich die natlirlichen Standorte der 3 Arten in der

Stickstoffversorgung nicht wesentlich unterscheiden.

In einem ersten Teil der Untersuchungen, idber den hier berichtet wird,
wurde das Okologische Verhalten von miteinander gleichzeitig aufwachsenden
Pflanzen der 3 Arten in Rein- und Mischkultur unter verschiedenen Umweltbe-
dingungen abgeklart. In einer zweiten Phase, die gegenwdrtig noch im Gange
ist, wird die Entwicklung der Nachkommen beobachtet, die unter den gleichen
unterschiedlichen Umweltbedingungen bei freier Kreuzungsmdglichkeit zwischen

den verschiedenen Arten aufwachsen.
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2. Material und Methoden
2.1 Material

Die Herkinfte der drei verschiedenen Arten mit Standortsangaben sind
in Tabelle 1 zusammengestellt. Ueber das allgemeine Klima der Herkunfts-
orte geben die Klimadiagramme in Abb. 1 Auskunft. Die Herkunftsorte dlr-

fen in bezug auf Klima und Vegetation als typisch bezeichnet werden.

Von den 3 Arten wurden an Ort und Stelle Samen gesammelt und im Win-
ter 1966/67 im Gewdchshaus ausgesdt. Die jungen Pflanzen kamen im August
1967 nach Bildung einer kraftigen Rosette vom Gewdchshaus in die verschie-
denen Versuchsfelder und Kulturgefésse. Die Pflanzen der Kulturgefédsse
Uberwinterten im Freien und standen ab April 1968 unter den verschiedenen
Temperaturbedingungen in den Gewdchshauskammern. Im Herbst 1968 wurde die
eine Hi3lfte der Pflanzen fiir Gewichtsbestimmungen verwendet, wihrend die
andere Halfte in den Jahren 18969 und 1970 weiter untersucht wurde. Dann
waren viele Pflanzen bereits eingegangen und die Konkurrenzbedingungen
durch das Aufkommen von Jungpflanzen ver@ndert, so dass der Versuch mit

den Elterpflanzen abgebrochen wurde.

2.2 Kulturbedingungen

Die Versuche wurden in zwei Gruppen durchgefiihrt: Grundwasserbecken-

versuche und Gewdchshausversuche.
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Tabelle 1. Standort

und Herkunft der untersuchten Arten

S. lucida S. columbaria S. gramuntia
Kanton Graubilnden Zirich Wallis
Lokalitédt Parsennmeder Boppelserweid La Batiaz
Koordinaten 784.300/191.500 673.900/257.900 571.500/106.050
Exposition SE SSE ESE
Neigung 30° 250 40°
Héhe 4. M. 1950 m’ 560 m 500 m
Vegetation Caricetum Mesobrometum Festucetum
ferrugineae vallesiacae
Bewirtschaftung Mahd, Mahd, extensive Weide
alle 2-3 Jahre lmal jdhrlich
Bodentyp alpine verbraunte Mergelrendzina
Rasenbraunerde Mergelrendzina
pH (frisch) 6.4 7.2 7.5 - 8.0
CaCO3 in Feinerde|o,02 % 23 % 4 - 35 1

Stickstoff pro
loog trockene
Feinerde im Ge-
lande

nach 6 Wochen
Feuchtkammer

mittlere Tempera-
turl(April bis
Oktober)

mittlere Nieder-
schlagsmenge 2
(April bis Okt.)

heitere Tage 3
(April bis Sep-
tember)

Sonnenschein-
dauer? (April
bis Oktober)

0 mg (15.8.68)

1,8 mg

93 cm

39

1162 std.

0 mg (2.10.68)

1,7 mg

12,7

74 cm

39

1336 std.

0 mg (17.8.70)

2,3 - 3,2 mg

14,9

45 cm

64

1484 std.

1
Die mittleren Temperaturen sind einer Arbeit wvon SCHUEPP (1960) entnommen
(Stationen: Davos-Schatzalp, Zirich MZA, Martigny-Bourg)

2Die Niederschlagszahlen stammen von UTTINGER (1965). (Stationen: Davos-Schatz-
alp, Boppelsen, Martigny-ville; die Summen von Davos-Schatzalp wurden um 25%
erhéht, da nach der Niederschlagskarte von UTTINGER (1949) die Herkunftssta-
tion entsprechend héhere Jahressummen aufweist.

Die mittlere Anzahl der heiteren Tage im Sommer wurde aus einer Arbeit von
MSRIKOFER (1932) herausgelesen (Stationen: Davos, Zurich, Sitten).

Die Angaben der Sonnenscheindauer sind einer Arbeit von SCHUEPP (1962) ent-
nommen ({(Stationen: Davos, Zlrich MZA, Sitten).
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) Jahresmittel
TEMPERATUR Z(RICH (569 m) 7,9%1105 NIEDERSCHLAG
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Zahl Qer Beobachtungsjahre
(Evtl.links T, rechts N) Kurve der mittl. monatl. Niederschlage
Schworze Fldche: mitrtl. monatl.
Niederschldge, die >100 mm

(Massstah quf 1710 reduzieri) urve der mittl. Monatstemperatur

20 _Monote mit mittl. Tagesminimum <0°
Mittl. tagl. Min. des kdltesten Monats . l ¢

Absolutes Minimum —————————-24.2 Monate mit absolutem Minimum<0°C
MONAT | Vi Xl
SCHATZALP (1868m)
. L [31-40] 24° 1078
MARTIGNY (478m) 95 ™

o0
[1]4)

Abb. 1. Klimadiagramme der Stationen Davos-Schatzalp, Zarich und Martigny-
Ville (nach WALTER und LIETH 1967). Die Diagramme von Davos-Schatzalp und
Martigny-ville wurden durch Minimaltemperaturen und die Frostangaben der Sta-

tionen Davos, bzw. Sion erganzt.

2.2.1 Grundwasserbeckenanlage

Die im Freien gelegenen Grundwasserbecken (4,25m x 1,20m) in denen
der Grundwasserstand auf je 25 cm Abstand konstant gehalten werden kann, eig-
nen sich zur Untersuchung des Einflusses von Boden- und Niederschlagswasser
und von N&hrstoffkonzentrationen auf die Entwicklung von Pflanzen. Abb. 2

zeigt einen L&ngsschnitt durch ein solches Becken.

Ueber einer 30 cm tiefen Kiesschicht (karbonathaltige, meist Uber

3 cm dicke Steine), die nach oben mit Steinwatte abgedeckt ist, wurde
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Abb. 2.

425m

Langsschnitt durch ein Grundwasserbecken im Freien

145cm

I30cm

als eigentliches Bodenmaterial eine Mischung von Ldsslehm zu Sand im Verhdlt-

nis 1

3 verwendet. Der Ldsslehm stammt von Lengnau (Aargau), ist sehr nahr-

3
stoffarm (ca. 1 g Stickstoff pro m Boden) und karbonatfrei. Der beigemischte

im Handel erworbene Sand von 0,2 - 2 mm Korndurchmesser ist karbonathaltig.

Die Niederschlags- und Temperaturverhdltnisse wdhrend der Vegetations-

zeit der Versuchsjahre sind in Tabelle 2 dargestellt (Messwerte aus der loo m

hoher gelegenen Meteorologischen Zentralanstalt MZA, Zirich].

Tabelle 2. Monatliche Niederschldge (in mm)

(°C) in Ziirich (MzA)

und monatliche Mitteltemperaturen

Niederschldge Mitteltemperaturen
Monat | Jahr 1968 1969 1970 1968 1969 1970
April 76 85 200 9,6 7,6 5,8
Mai lo5 74 95 11,7 14,0 11,2
Juni 74 187 149 15,7 13,7 16,9
Juli 82 58 105 16,9 18,4 17,1
August 204 189 225 15,5 16,2 17,2
September 228 23 56 13,0 14,7 14,4
Oktober 36 lo 54 11,0 lo,0 8,6
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Die insgesamt 12 Becken bilden zwei Gruppen von je 6 Becken. Die unter-

suchten Bedingungen sind in Tabelle 3 zusammengestellt.

Tabelle 3. Bedingungen in den Grundwasserbecken (abgeklirzte Bezeichnungen)

Bedingungen Grundwasser Dingung Beregnungs-—
in cm unter der entsprechend intervall in
Bodenoberfliche der jahrlichen Tagen
Stickstoffzufuhr
in g pro m2
G45 45 0 natiirlich
G45D3 45 3 natirlich
G45D30 45 3o natirlich
Gl45DO 145 0 natlirlich
G145D3 145 3 nattrlich
Gl45D30 145 30 natiirlich
B7G45 45 3 7
B_Gye 95 3 7
B7G145 145 3 7
B28G45 45 3 28
®28%5 95 3 28
B28Gl45 145 3 28

In den ersten B Becken (Becken 1 - 6) wurde unter normalen Niederschlags-
bedingungen der Einfluss der N&hrstoffkonzentration bei Z verschiedenen Was-
serstanden (45 cm und 145 cm unter der Bodenoberflache) gepriift. Drei ver-
schiedene N&hrstoffkonzentrationen kamen zur Anwendung: ungediingt, schwach
gedlngt und stark gedlngt. Als DUnger diente Bel Planto Rapid Diinger (gekdérnt],
der 8 % Stickstoff, 8 % Phosphor und 8 % Kali enth&lt. Beim Flllen des Beckens
wurde der Dinger auf die ganze Tiefe verteilt und so bemessen, dass flr die

3
starke Dingung loo g und fir die schwache Dingung lo g Stickstoff auf 1 m
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Boden anfiel. Diese Stickstoffgehalte entsprechen etwa jenen einer gedlngten
Fettwiese (Arvhenatheretum) bzw. eines ungedlingten Halbtrockenrasens (Meso-
brometum) (vgl. GIGON 1868). An Spurenelementen erhielten die stark gediingten
Versuchsflédchen 1 Liter AZ-L&sung nach Hoagland pro ma, die schwach gedingten
0,1 Liter. Im Verlaufe des Versuches wurde 4mal pro Vegetationsperiode Knop-
AZ-LBsung gegeben und zwar wiederum so, dass die starke Dingung (entsprechend
jaéhrlich 30 g N pro m2 oder 300 kg N pro ha) der Versorgung einer sehr stark
gedlingten Fettwiese entspricht, die schwache (entsprechend j&hrlich 3 g N

pro m2) jener eines ungedliingten Halbtrockenrasens. Diese Gaben sind relativ
hoch bemessen, da angenommen werden muss, dass im gut durchl&ssigen Kulturbo-
den unter Zircher Klimabedingungen betrédchtliche Nahrstoffmengen ausgewaschen
werden. Anderseits ist damit zu rechnen, dass mit den Niederschl&gen jahrlich
mindestens 0,5 g N pro m2 in die Becken gelangen (berechnet aus Angaben in
KELLER 1970), was sich auf die ungedlngten und die schwach gedingten Becken

wesentlich auswirken diirfte.

Die Ubrigen 6 Becken (Becken 7 bis 12) wurden automatisch bei Regen von
einem durchsichtigen Dach Uberrcllt und erhielten deshalb kein Niederschlags-
wasser. In diesen Becken wurde der Einfluss des Grundwasserstandes (45 cm,

95 cm und 145 cm unter der Bodenoberfl&che) bei schwacher Dingung untersucht.
Drei Becken wurden alle 7 Tage, die anderen alle 28 Tage mit 2 cm entioni-
siertem Wasser begossen (loo 1 Wasser pro Becken, mit einer Wasseruhr gemes-
sen). Die wdhrend einer Vegetationsperiode bei einem Intervall von 28 Tagen
gegossene Wassermenge (15,2 cm) entspricht etwa einem Drittel der in Martigny
(Herkunftsort von S. gramuntia) gleichzeitig gefallenen Niederschlagsmenge
(45 cm), ist also extrem gering. Auch im Wallis treten vierwSchige regenlose
Perioden im Sommer selten auf. Die beil einem Intervall von 7 Tagen gegossene
Wassermenge (60,7 cm) ist etwas weniger gross als die mittlere Niederschlags-
menge von Boppelsen [(Herkunftsort von S. columbaria) wdhrend der gleichen Zeit
(74 cm). Sie entspricht in der Menge, nicht aber in der Verteilung anndhernd

den natlirlichen Regenmengen der Becken 1 bis 6 (1968:80cm;1969:63cm;1970:89cm).

Im Winter (Mitte November bis Ende Marz) wurden die Grundwasserbecken ent-
leert, um ein Sprengen der Beckenwdnde durch Froste zu verhindern, und auch
das automatisch verschliessbare Dach blieb offen, damit alle Becken in bezug

auf die Schneebedeckung gleiche Bedingungen aufwiesen. Abgesehen von der N&hr-
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stoffkonzentration waren deshalb Klima- und Bodenverh&ltnisse fir alle 12

Becken wahrend der Ruheperiode gleich.

In den Grundwasserbecken wurden nur S. columbaria und S. gramntia unter-
sucht. Die Becken wurden je in drei Felder unterteilt und mit Reinkulturen
von S. columbaria und S, gramntia und mit Mischkulturen beider bepflanzt.
Jedes Feld enthielt 42 Pflanzen (Abstand zwischen den Pflanzen 18 cm, Rand-
abstand 15 - 16 cm).

Die bllihenden Pflanzen wurden von Bienen und anderen Insekten frei be-
stdubt und setzten reichlich Frlchte an. Die Keimlinge in den Versuchsbeeten

wurden nicht entfernt, dagegen fremde Pflanzen regelmdssig gejatet.

2.2.2 Anlagen im Gewdchshaus

Die Pflanzen im Gew&chshaus wuchsen in Kulturgef&ssen aus Email
(45 cm x 45 cm Oberfl&che und 45 cm Tiefe). Ueber einer lo cm tiefen mit
Steinwatte abgedeckten Kiesschicht befand sich der gleiche Boden wie in den
Grundwasserbecken (ein Teil L&sslehm und 3 Teile Sand) der in allen Gefé&ssen
schwach gedlingt war (jd3hrlich 3 g Stickstoff pro m3 Boden). Die Machtigkeit
des flr die Pflanzen zugédnglichen Bodens betrug etwa 30 cm. Die Gefasse wur-
den zuerst zweimal, ab Mitte Juli 1968 dreimal in der Woche soweit gegossen,
dass der Boden ganz durchfeuchtet war, jedoch keine nennenswerten Wassermen-
gen unten ausflossen. Um allfallige Unterschiede in den Temperatur- und Licht-
verh&ltnissen im Gewdchshaus auszugleichen, wurden die Geféasse jede‘Woche

systematisch verschoben.

o,

Die Pflanzen wurden bei 70 - 8o % Feuchtigkeit und den folgenden 2 Tempe-

raturbedingungen gezogen:

Tagestemperatur (lo Stunden) Nachttemperatur (14 Stunden)
1a 30° (28 - 319) | 20° (20 - 219)
2. 17° (16 - 197) 77 (5~ 8%

Die Schwankungen in der Tagestemperatur sind auf Sonneneinstrahlungen zuriick-
zufilhren, die durch die Klimaanlagen nur langsam korrigiert werden. Die mitt-

lere Temperatur der warmeren Kammer (24%) liegt etwa 5° tber Jjener des warm-
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sten Monats von Martigny (Herkunftsort von S. gramntia) und etwa g7 tiber
Jener der Monate April bis Oktober. Indessen ist in Martigny die Sonnenein-
strahlung viel grdsser als im Gewdchshaus in Zlrich,so dass die Temperaturun-
terschiede tatsédchlich nicht ganz so gross sind wie es scheint. Die Mittel-
temperatur der Kkihlen Kammer erreicht 11°. sie liegt um 0,5D hther als jene
des w&rmsten Monats von Davos-Schatzalp (in der N&he des Herkunftsortes von
S. luetda) und um 4,30 hoher als jene der Monate April bis Oktober. Auch

hier dlrfte die viel intensivere Sonneneinstrahlung am natidrlichen Standort
von S. lucitda diesen Klimaunterschied etwas ausgleichen. Die Mitteltempera-
tur der Monate April bis Oktober von Boppelsen (Herkunftsort von S. colum-
barial liegt etwa 2° hoher als jene der kiihlen Kammer und etwa 117 tiefer

als in der warmen Kammer. Wdhrend der Winterzeit (Mitte November bis Ende
M&rz) wurden die Gefésse ins Freie gestellt und standen dort alle unter den
winterlichen Bedingungen von Zirich (&hnlich wie die Grundwasserbecken]).
Wahrend 3 Wochen vor dem Transport ins Freie im Herbst und wd&hrend einer Wo-
che nach dem Ricktransport im Frihjahr wurden die Temperaturen im Gewachshaus
allmé&hlich den neuen Bedingungen angepasst. Beim Vergleich der Temperaturen
der Gewdchshauskammern mit Jjenen des natlrlichen Standortes muss berlicksich-
tigt werden, dass die Lange der Vegetationsperioden und die jahreszeitliche
Temperaturverteilung nicht gleich sind. Besonders im April und im Oktober
waren die Temperaturen im Gewdchshaus viel hoéher als in der Natur. Fir S. co-
Lumbaria und mehr oder weniger auch flir S. grammiia stimmen die Bedingungen
im Winter in Zirich mit jenen am natirlichen Standort berein; fir 5. lucida
dagegen ist die Ruheperiode hier in Zlrich etwa 3 Monate kirzer als am natir-
lichen Standort, und die héufig zu Beginn (April, Mai) und am Ende der Vegeta-
tionsperiode (September, Oktober) auftretenden Frdste fehlen im Gewachshaus

ganz.

Flir die Versuche fanden S. lucida, S. columbaria und S. gramntia Verwen-
dung. In jedes Gefass wurden normalerweise B Pflanzen gesetzt (Abstand zwi-
schen den Pflanzen 18 cm, Randabstand 18,5 cm), und zwar entweder in Reinkul-
turen der drei Arten oder in Mischkulturen der vier mdglichen Kombinationen.

In der warmen Kammer wurden 4 Wiederholungen, in der kihlen aus Platzmangel
nur 2 durchgeflihrt. Zudem wurden in der warmen Kammer von jeder Art je 4 Ge-
fasse mit 3 Pflanzen und mit einer Pflanze besetzt, um den Einfluss der Pflanz-

dichte festzustellen. Schliesslich wurden 4 Gefdsse mit je 3 Pflanzen von
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S. columbaria und Bromus erectus Huds. bepflanzt.

Da im Gewdchshaus keine bestdubenden Insekten vorhanden sind, wurde wah-
rend der Blitezeit zweimal wdchentlich mit einem Pinsel nach zufélliger Ver-

teilung bestdubt.

2.3 Messungen

2.3.1 Messungen an der Pflanze

Es wurden die folgenden Merkmale gemessen, die flir die Pflanzen in
ihrem Konkurrenzkampf eine grosse dkologische Bedeutung besitzen: Rosetten-
durchmesser (Assimilationsfléche!), HGhe, Trockengewicht (Stoffproduktion!),
Bliten- und FruchtkBpfchenzahl (Vermehrungsvermdgen!). Daneben fanden auch
einige systematisch wichtige artspezifische Merkmale Beachtung, die durch
Aussenfaktoren relativ wenig beeinflusst werden: Kelchborstenl&nge und -brei-
te, Blattbehaarung, Verhdltnis der Stengelblattlange zur Lange des Endab-
schnittes usw. Indessen wird Uber diese Merkmale erst in einer spateren Ar-

beit berichtet.

Von jeder Art wurden filr jede Bedingung in den Grundwasserbecken 2o Pflan-
zen bezeichnet, an denen 1968 vier Messungen (am 1.4., 5.6., B.8., 4.11.) er-
folgten; im GewaAchshaus wurden an den gleichen Daten alle Pflanzen gemessen.
Im November 1968 wurde die H&lfte aller Pflanzen sorgfaltig ausgegraben und
anschliessend das Trockengewicht bestimmt. Im Jahr 1869 konnten an den ver-
bliebenen Pflanzen nochmals Messungen durchgefihrt werden (am 18.6. und
13.8. Rosettendurchmesser, HShe und Kdpfchenzahl, am 2.11. nur noch die
Kopfchenzahl). 1870 wurde einzig am 14.8. die H8he der noch lebenden Pflanzen
gemessen. Jahrlich wurden der Blihbeginn jeder Pflanze (zweimal wGchentliche

Kentrollen) und im Frihjahr die Zahl der abgestorbenen Pflanzen notiert.

Definition der gemessenen Merkmale.

Rosettendurchmesser: Grisster Durchmesser der griinen Blattrosette in cm, ohne
Bertlicksichtigung von abgestorbenen Blatter.

H6he: GrOGsste HOhe in cm, die die Pflanze noch mit lebenden Teilen erreicht.
Geknickte und niedergedriickte Pflanzen wurden aufgerichtet; Pflanzen,
die noch keinen Stengel ausgebildet hatten, wurden nicht bertlicksichtigt.

Képfchenzahl: Zahl der blihenden (mindestens 1 Blite gedffnet) und fruchtenden

(einschliesslich verdorrten)Koépfchen.
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o

Trockengewicht: Gewicht der bei lo5 im Ofen getrockneten Pflanzen, getrennt
nach oberirdischen (Sprossgewicht) und unterirdischen Teilen
(Wurzelgewicht) , auf 0,2 g genau gewogen.

2.3.2 Standortskundliche Méssungen

Standortskundliche Messungen wurden nach den Methoden durchgeflihrt, wie
sie in STEUBING (1965) und in GIGON (1968) beschrieben sind. Die Inkubations-
bedingungen fir die Stickstoffakkumulation waren ZDOC und 95 % relative Luft-
feuchtigkeit. Der Karbonatgehalt wurde in 2 mm gesiebter lufttrockener Fein-

erde mit dem Passon-Apparat gemessen und als Kalziumkarbonat-Gehalt angegeben.
2.4. Auswertungen

Von allen Messungen wurde das Mittel und die Standardabweichung be-
stimmt. Der Einfluss der verschiedenen Aussenfaktoren auf die Pflanzen wurde
sowelt miglich mit Hilfe einer Varianzanalyse auf einem Computer der ETH er-
fasst. Diese Methode hat unter anderem dem Vorteil, dass auch relativ kompli-
zierte Wechselwirkungen erkannt werden konnen. Leider war die Varianzanalyse
nur flr die Auswertung der Ergebnisse von 1968 aus den Grundwasserbeckenver-
suchen anwendbar, weil einzig dort und in jenem Jahr unter allen Bedingungen
gleich viele Pflanzen (je lo) gemessen werden konnten. Fir den Vergleich der
Ubrigen Resultate wurde der t-Test verwendet. Ziel der Teste war, herauszu-
finden, wie weit Unterschiede zwischen den Messresultaten von Pflanzen, die
unter verschiedenen Bedingungen wuchsen, gesichert sind. Die Resultate der
Teste, die erst nach einer Logarithmustransformation aller Messwerte berech-
net wurden, sind in den Tabellen 4 und 5 dargestellt. Es wurden die folgenden

Vergleiche durchgeflhrt:
a. Vergleiche zwischen Pflanzen in den Grundwasserbecken

0 {(Ort der Pflanzung): Unterschied zwischen den Pflanzen am Rand und in
der Mitte der Becken

(S (Mischung) : Unterschied zwischen den Pflanzen in Reinkultur und
in Mischkultur

Gl (Grundwasserstand): Unterschied zwischen den Pflanzen bei einem Grund-
wasserstand von 45 cm und von 145 cm unter der Bo-
denoberfliche
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G (Grundwasserstand): Unterschied zwischen den Pflanzen beil einem Grund-
wasserstand von 95 cm unter der Bodenoberfldche und
bei einem Grundwasserstand von 145 cm und 45 cm
(gemittelte Werte)

Bl (Beregnung) : Unterschied zwischen den Pflanzen mit natlirlicher
Regenmenge und mit siebentdgigem Bewdsserungsinter-
vall

B2 (Beregnung) : Unterschied zwischen den Pflanzen mit siebentdgigem

und mit 28-tdgigem Bewdsserungsintervall

D (Dingung) : Unterschied zwischen den Pflanzen mif starker Diin-
gung (jdhrlich 30 g Stickstoff pro m Fliche) und
ohne Dlngung

D (Dlingung) : Unterschied zwischen den Pflanzen mit schwacher
Dungung (jdhrlich 3 g Stickstoff pro m? Fliche) und
jenen mit starker Dlngung und ohne Dingung (gemit-
telte Werte)

SG (Wechselwirkung Mischung/Grundwasserstand): Unterschied zwischen dem Mi-
schungsvergleich bei einem Grundwasserstand von
45 cm und von 145 cm unter der Bodencberfliche

GlD1 (Wechselwirkung Grundwasserstand/Diingung): Unterschied zwischen dem
Grundwasserstand-Vergleich (45 cm und 145 cm) bei
starker Dingung und ohne Dingung

B2Gl (Wechselwirkung Beregnung/Grundwasserstand): Unterschied zwischen dem
Beregnungsvergleich (7-tdgiges und 28-tdgiges Be-
wasserungsintervall) bei einem Grundwasserstand von
45 cm und 145 cm unter der Bodenoberfldche

b. Vergleiche zwischen Pflanzen im Gewdchshaus
T (Temperatur): Unterschied zwischen den Pflanzen bei warmer Tempe-

ratur (Tag 300, Nacht 20°) und bei ktihler Tempera-
tur (Tag 17°, Nacht 79)

P (Pflanzdichte): Pl 3: Unterschied zwischen den Pflanzen zu 1 und zu 3 je
Geféass
Pl 6° Unterschied zwischen den Pflanzen zu 1 und zu 6 je
Geféss
P3 6 Unterschied zwischen den Pflanzen zu 3 und zu 6 je
Geféss
K (Konkurrenz): Unterschied zwischen Pflanzen in Reinkultur und in
Mischkultur
K : mit S. columbaria bei warmer Temperatur
wC
ng: mit S. gramuntia bei warmer Temperatur
le: mit S. lucida bei warmer Temperatur
Kw2: mit den beiden anderen Arten bei warmer Temperatur

97



G oTT®gel Toq 8UsTS UsynIaz usbTaqn I9p HUunApTId 179YDTSeb % 6°66 SUSISHPUTW FTW §

Teqsssw JUOTU TRWMISW sep ep ‘yoTThbow yoTsTbaspa uTey = 3I9UDTSab FTSNUYDTTUTOUOSIYRM % 66 SUSISOPUTW JFTW g
ATaebau 'mzq ‘aT3Tsod peTyosiLlun -~ ‘4 J1I9YDTSa6 JTSMUDTTUTOUDSAUPM % G6 SusiIssputw JTw T
A 4 v __ ¥ L 3 ¥ L2 ¥ v A4 v
_ _ T
T+ T+ = T4 | T = T I+ o8 oo
£+ 7+ = €+ + e+ T+ e+ T+ = £+ g™ o
©
e~ £- |fe- = 2 z- T+ = £+ £+ Y
T~ - {2~ A A = g~ I g+ |ex T+ [T+ = |+ s|
- = |€+ €+ g+ €+ = €+ = = |e+ T+ T+ = |T+ €+ £+ €+ ol <
- |e- e- z- = - - Tolq
_ _ T
T+ T+ = T+ = os <
Z+ |2+ €+ g€+ 2+ |T+ = €+ T+ o T+ = €+ €+ £+ No 1
0
T= jg= T €= = ¢+ ¢+ - £+ = €+ T+ Hw -
[y}
£+ T+ = ¢t = T+ €+ Nm
T I= 7} &~ = 1= = E= T ¢+ €+ 2+ Z+ T+ = |Z+ Z+ S
= = €+ £+ €+ ¢+ 4+ = £+ = = €+ .+ €+ = £+ €+ €+ 0
T+ I~ = ¢+ | €+ T+ = £+ aaao
T
T+ = T+ 2+ 1= = 951w
e-le- 1- fe- £- = - - = |z- z- €- ¢q m
£+ €+ | €+ €+ €+ €+ €+ €+ = £+ €+ €+ | €+ €+ €+ €+ = |g€+ £+ £+ €+ HO o
= g g= TI= T= = €= - = T+ g Hw
T T I= - = - ¢+ | €+ &+ = |ct S
= = £+ £+ T+ = e+ = = + = |T+ e+ 0
IX IX | IX IIIA |IX IIIA IA |IX IIIA IA AI| IX IX | IX IIIA| IX IIIA IA|IX IIIA IA AT JEUOCKW * % @
M 'S TUez M 'S TUez Pl 8¢
IyoTMab —usayo I9SsauWyDdINp ysTMab —-usy2 I9ssawWyDInp m‘ w W
-uaydoIL -zdod 9UQH -U9339s0y | -Ua20aL -ydoy 9UQH -U9339s0y | TeWISN m. W %
erjunuezb °g eTIRPqUNTOD °*S 3I¥ | Q o

USYOSCIDSSEMPUNIY) USP UT 8961 (OSATRURZURTIRA) SPOTUOSIDIUNSTRUMNISW SJISYDTSSD '§ STTSJBL

98



Tabelle 5. Gesicherte Merkmalsunterschiede (t-Test) im Gewdchshaus

2 mit mindestens 99 % gesichert

3 mit mindestens 99,9 % gesichert

- Unterschied positiv, bzw. negativ
kein Vergleich mdglich, da das Merkmal nicht messbar war
Die Bedeutung der Buchstaben in dieser Kolonne ist auf den vorangegangenen
Seiten erkléart
Werte, die filir die Auswertung verwendet wurden

= Spross (Trockengewicht)

= Wurzel (Trockengewicht)

+,

*

=z 0 >

o {Merkmal [Rosetten- Héhe Képfchen- Trocken-
ko ~ |durchmesser zahl gewicht
)
D — S W.
%1 & |ganr  [1968 1969 1968 1969  |1968 1969 1968[1968
2 |Monat |VI VIII XI|VI VIII|VI VIII XI|VI VIII|VI VIII XI|VI VIIT XI|XI XI
T -2 +3 = [+3 ~Z] 43 = = 43| = +3 43
Pl_3 +l = = = = = —
P +1] = = = = +1 +1] = =
1-6
i P - -1 -1 |- =
o 4t 2 1 -1 -1 +2 +1 +1
51{ K =2
% WC
N K = +
o le .
@ fe 2
ch +1 = = = = =
_l = - = — = = =
Kk2 1 2
T = 41 +3 = 42 +3] = 43 +3 -2
P -1y = = -1 {+1 = -1} =] =
1-3
Pl & = = -3 {+2 -1 -2 =| =
P +1 +1 +2
3-6
3 X
“
9 | g +1
g wl
5| K
= w2 -1 -1
K
0 Kkg
w | _kl _
Ko -
+
B +3 +3] +1 | +2
T +1 -1
P = = ]
P12 . =) =
P3—6 -1 -1
f§ K +1
R +1
=] wWC
~ 1 K +1 =
. w2
© +1 = +1 = =
zk{g = = = = — = = =
I<k2c +2 +1 = — = = = = = =
A » A
1 mit mindestens 95 % Wghrscheinlichkeit gesichert L e t
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K _: mit Bromus erectus bei warmer Temperatur

wB
ch: mit S. columbaria bei klihler Temperatur
Kkg: mit S. gramuntia bei kihler Temperatur

Kkl: mit S. lucida bei kihlexr Temperatur

Kk2: mit den beiden anderen Arten bei kihler Temperatur

In den Tabellen 6 bis 15 wurden die Mittelwerte auf die nachste ganze Zahl
auf- oder abgerundet. In Klammern sind die Standardabweichungen beigefigt.

3. Verhalten der Arten in Reinkulturen

3.1 Entwicklung der Pflanzen

Als Beispiel flr die Entwicklung der Pflanzen im Laufe der Versuchsdauer
sei S. gramuntia unter 4 verschiedenen Bedingungen aufgefiihrt (Tabelle B).
S. columbaria und, soweit untersucht, S. lueida verhalten sich &hnlich, wenn

auch besonders im Blihbeginn gewisse Unterschiede auftreten.

Die jungen Pflanzen Uberwintern mit einer Blattrosette; bei &lteren
Pflanzen sind es meist mehrere dicht beieinanderliegende Rosetten. Vom Frih-
Jahr bis in den Juni wird die Rosette durch Blattneubildumngen vergrossert.
Dann bildet sich im Zentrum der Rosette ein Stengel, und die Rosettenbl&tter
sterben meist ab. Die ersten K&pfchen blihen frihestens im Juni. Im August
und September erreicht der Stengel die maximale Hhe; nachher sterben die
hdchsten Triebe teilweise ab. Einzelne Stengelteile bleiben im Freien bis in
den Dezember grin und kdnnen sogar teilweise noch blihen, aber nicht mehr
fruchten. Im Laufe des spateren Sommers bilden sich am Grunde des Stengels
neue, seitliche Rosetten, die Uberwintern. Die Pflanzen sind sowohl in Kul-
tur wie in der Natur relativ kurzlebig. Dies h&ngt damit zusammen, dass die
Rosetten sich kaum adventiv bewurzeln und deshalb auch nicht verselbsténdigen

kénnen.

Die Unterschiede der Messergebnisse zwischen 1868 und 1969 liegen wahr-
scheinlich weniger darin, dass die Messungen im Juni und August 1969 13 bzw.
7 Tage spdter durchgefiihrt wurden als 1968 (die Entwicklung war 1868 allge-
mein etwas verspdtet, wie der Blihbeginn zeigt], sondern an den verschiedenen

Konkurrenzbedingungen., Im November 1968 sind in den Kulturgefdssen die Halfte
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der Pflanzen weggenommen worden; ebenso wurde die halbe Fl&che jedes Abteils
der Grundwasserbecken gerdumt, um Trockengewichtsbestimmungen durchzufihren.
Die dadurch fir viele Pflanzen geringere Konkurrenz wurde 1969 durch die neu
aufkommenden Keimpflanzen erst teilweise ausgeglichen, Dies wirkte sich ins-
besondere in einer ErhShung der mittleren Képfchenzahl aus. Im allgemeinen
verlief aber die Entwicklung 1969 &hnlich wie 1968. Dagegen fallen die Werte
flir 1870 gegeniliber friheren Jahren deutlich ab; dies wohl vor allem wegen
dem aufkommenden Konkurrenzdruck der zum Teil bereits zweijdhrigen Jungpflan-
zen, Fir die Darstellung der Ergebnisse wurden deshalb fast nur Messwerte
aus dem Jahre 1968 berilcksichtigt, und auch von diesen nur die Maximalwerte
(Juniwerte des Rosettendurchmessers, Augustwerte der Stengelhiihe, November-
werte der Képfchenzahl), da die Unterschiede zwischen verschiedenen Arten

und zwischen verschiedenen Standortsbedingungen hier am besten zutage treten.

Im Frihjahr 1875 wurden je lo dreimonatige Pflanzen der 3 Arten zur Be-
obachtung der Wurzelentwicklung in einem Grundwasserbecken von mittleren
N&hrstoffbedingungen, tiefem Grundwasserstand und natiirlichen Niederschlags-
verhdltnissen angepflanzt. Ende Oktober wurden die Pflanzen wieder ausgegra-
ben und die Wurzeln gemessen und gewogen. Es zeigte sich, dass die Wurzeln
aller drei Arten innerhalb einer Vegetationsperiode im Mittel zwischen 125
und 130 cm tief wuchsen und dass das Weiterwachsen verschiedener Einzel-
pflanzen offenbar durch den Grundwasserspiegel bei 145 cm gehemmt wurde
(grisste Wurzeltiefe 150 cm, siehe Tabelle 12). Auch aus der Natur ist be-
kannt, dass S. columbaria sehr tief wurzeln kann. BORNKAMM (1958) stellte in

Mesobrometen bei Gdttingen eine mittlere Wurzeltiefe von 70 cm fest.

3.2 Einfluss der Randlage

Um abzukl&ren, ob auch die randstd@ndigen Pflanzen in die Auswertung ein-
bezogen werden dirfen, wurden die Werte von randsténdigen und mittelsténdigen

Pflanzen getrennt notiert.

Ganz allgemein konnte beobachtet werden, dass sich die am Rand gewachse-
nen Pflanzen besser entwickelten als jene der Mitte (Tabelle 7). Der Roset-
tendurchmesser und die Kdpfchenzahl zeigen gut gesicherte Unterschiede
(s. Tab. 4, Vergleich 0). Die Rosetten der randst&ndigen Pflanzen waren im

Juni 1968 bei S. columbaria im Mittel 15 % grdsser als jene der nicht rand-
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stdndigen Pflanzen und die K6pfchenzahl im November 1968 3o % grosser. Auf
die Hihe hat die Randlage meist keinen Einfluss. Bei S. gramuntia ist der

"Randeffekt” eher noch grésser als bei S. columbaria.

Die bessere Wuchsleistung der randstédndigen Pflanzen ist teilweise durch
mehr Licht und geringere rdumliche Einengung bedingt; mehr noch spielt die
geringere Wurzelkonkurrenz eine Rolle. Nur dadurch l&sst sich die Wirkung
auf den Rosettendurchmesser im Juni erkl&ren, da dann noch keine Konkurrenz um
Licht und Raum herrschte. Bei geringer nutzbarer Bodentiefe (hoher Grundwas-
serstand) steht den randstédndigen Pflanzen zusdtzlich verhdltnismissig mehr

Wurzelraum zur Verflgung als bei tiefgriindigem Boden.

Um die Individuenzahl nicht auf die H&lfte vermindern zu missen, wurden
in der Folge die randstandigen Pflanzen ebenfalls zur Auswertung herangezo-

gen, auch wenn dadurch die Mittelwerte bei hohem Grundwasserstand etwas

mehr erhtht wurden als bei tiefem.

3.3 Einfluss der Pflanzdichte

Zur Abkldrung wie stark die 18 cm veoneipander entfernt stehenden
Pflanzen der gleichen Art sich gegenseitig konkurrenzieren, wurden im warmen
Gewdchshaus drei verschiedene Pflanzdichten miteinander verglichen: 6 Pflan-
zen, 3 Pflanzen und 1 Pflanze pro Kulturgeféss. Die Resultate sind in der
Tabelle 8 zusammengestellt. Infolge der geringen Zahl der Wiederholungen (4
Kulturgefasse flr jede Bedingung) sind die Ergebnisse nicht gut gesichert;
dies gilt besonders fUr die einzel wachsenden Pflanzen. Gesicherte Unter-
schiede zeigen sich in der K&pfchenzahl (Abb. 3) sowie im Spross—~ und Wur-
zelgewicht zwischen den Pflanzen der Bestandesdichte 3 und 6. Im Mittel be-
tragen die Werte der Bestandesdichte 3 etwa das Doppelte jener der Bestandes-
dichte 6. Stoffproduktion und Kdpfchenzahl sind also pro Geféss ungefahr
gleich gross, unabhé&ngig davon, ob sich darin 3 oder 6 Pflanzen befinden.
KNAPP (1867) erhielt in Versuchen mit Agrostis alba, Festuca rubra und
Lotus corniculatus ahnliche Resultate, ebenso KLAPP (1954) fiir den Ertrag von
Wiesen mit unterschiedlicher Saatdichte. Rosettendurchmesser und Hohe zeigen

flir die verschiedenen Pflanzdichten nur unwesentliche Unterschiede.

Aus den Ergebnissen kann geschlossen werden, dass 1 Pflanze pro Gefdass

den Wurzelraum nicht v&llig ausnitzen kann, dass aber 3 Pflanzen bereits das
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Optimum der Stoffproduktion unter den gegebenen Bedingungen erreichen und

den gesamten Wurzelraum auszuniitzen vermdgen, also miteinander in Konkurrenz

treten. Der Pflanzabstand von 18 cm (6 Pflanzen pro Gefass) gewdhrleistet zu-

mindest im warmen Gewdchshaus eine intensive Konkurrenz zwischen den einzel-

nen Pflanzen.

Tabelle 8. Einfluss der Pflanzdichte in der warmen Gewadchshauskammer (1968)
(in Klammer die Standardabweichungen)

7

S. lucida

i
w

6

5 Merkmal}l Rosetten- HShe KSpfchen—- Trockengewicht in 0,1 g
o S ﬁ durchmes- in cm zahl
H 5 0 % ser in cn Spross Wurzel

o 0, W{Monat VI VIII XI XTI XI

5 1 20(6) | 32017)|  41(21) - -

E_g 3 19(5) 42 (17) 57(51) 124 (67) 29(7)

b 6 16(4) 40(11) 27(18) 66 (30) 16(7)

0 Q

| 1 16 (5) 76 (26) 119(122) 359 (346> 19(11)

g'ﬁ 3 15(8) 64(9) 64(37) 97(37) 19(15)

m.é 6 15(6) 59(18) 29(17) 60(34) 12(7)

| 1 16 (4) 15(4) 13(5) - -

S 0 3 12(4) 21(9) 13(15) 60(49) 17(12)

v o $) 12(4) 17(9) 6(6) 22(23) 11(7)
- keine Messungen

&

8 200

@

0]

8 S. gramuntia

a S. columbaria

-

e y

o

N

g

@

£

0

¥}

o,

g 1007

Anzahl Pflanzen pro Gefass

Abb. 3. Einfluss der Pflanzdichte auf die K&pfchenzahl
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3.4 Einfluss der Diingung

Durch die Diingung wurden bei beiden untersuchten Arten alle Merkmale
sehr stark beeinflusst (Tabelle 8). Zwischen den ungediingten und den stark
gediingten Fl&chen sind die Unterschiede liberall gesichert (vgl. Tabelle 4).
Besonders eindriicklich sind die Unterschiede in der K@pfchenzahl und im Trok-
kengewicht des Sprosses. Das Verh&dltnis der Kdpfchenzahlen von S. gramuntia
auf stark gediingten (entsprechend j&hrlich 3o g Stickstoffzufuhr pro m2 Fla=
che), schwach gediingten (entsprechend jdhrlich 3 g Stickstoffzufuhr pro m2
Flache) und ungediingten Fldchen betrdgt fir beide untersuchten Jahre und bei
beiden Grundwasserstdnden (45 cm und 145 cm unter der Bodenoberfléche) S zu
2 zu 1 (Abb. 4). Fir S. columbaria ist das Verh&ltnis bei hohem Grundwasser-
stand &hnlich, bei tiefem dagegen 3 zu 1,5 zu 1. Das entsprechende Verhalt-
nis flr Sprossgewichte ist fiir beide Arten bei hohem Grundwasserstand &hnlich
(9 zu 2 zu 1), bei tiefem dagegen fiir S. columbaria etwa 2 zu 1 zu 1 und flr
S. gramuntia 4 zu 1 zu 1. Die Streuung der Werte fUr Sprossgewichte ist al-
lerdings so gross, dass die Verhdltniszahlen nur Hinweise geben kdnnen. Am
wenigstens wird die Stengelhthe durch die Dingung beeinflusst. Der Unter-
schied ist aber auch hier gesichert. Pflanzen der ungedlngten Fléchen sind

)

im Mittel nur 20 % weniger hoch als jene der stark gedingten. Die Dingung

—

% 200- 1969

=]

= ] S. gramuntia
3]

ti 1968

2 100 1969

1968 S. columbaria
T I
0 3 30 g Stickstoff pro m? und Jahr

Abb. 4. Koépfchenzahl bei verschiedenen Diingungsstufen und hohem Grundwasser-
stand
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hat auch auf die Lebensdauer einen Einfluss. 3 V2 Jahre nach Auspflanzung
sind bei S. columbaria in stark gedlingten Fl&chen loo %, in schwach gediingten
30 % und in ungediingten 12 % abgestorben. Fir S. gramuntia sind die Unter-
schiede weniger deutlich, da auch in ungediingten Fl&chen ein hoherer Prozent-
satz abgestorben ist. Die entsprechenden Zahlen lauten 81 %, 59 % und 74 %.
Schliesslich ist auf die Verschiebung des Blihbeginns durch ver&nderte N&hr-
stoffbedingungen hinzuweisen. Die starke Dingung hat bei beiden Arten und in
beiden Jahren eine Vorverlegung des Bllihbeginns im Mittel um 4 bis 8 Tage be-

wirkt (gegenliber dem Bllhbeginn auf ungedlingten oder schwach gediingten F1&-

chen).

Die Unterschiede zwischen stark gedlingten und schwach gedingten Fl&chen
sind bei beiden Arten und allen Merkmalen gesichert grdsser als jene zwischen

schwach gedilingten und ungediingten Fl&chen.
3.5 Einfluss des Grundwasserstandes

Der Einfluss des Grundwasserstandes ist teilweise abh&ngig von der Diin-
gung und von der Bewdsserungsart (Tabellen 9 und lo). Bei starker Dlingung
(entsprechend jahrlich 3o g Stickstoffzufuhr pro m2 Fldche) und natlirlichen
Niederschlagsverhdltnissen ist fiir S. columbaria der hohe Grundwasserstand
(45 cm unter der Bodencberfliche) gilinstiger als der tiefe (145 cm unter der
Bodenoberfléache), besonders in bezug auf die Kdpfchenzahl und das Sprossge-
wicht, etwas weniger deutlich in bezug auf die H8he. Bei schwacher oder kei-
ner Dlngung wirkt der hohe Grundwasserstand weniger glinstig als der tiefe.
Die Kdpfchenzahl von 5. gramuntia ist auch in stark gediingten Fl&chen bei
hohem Grundwasserstand kleiner als bei tiefem. Bei schwacher oder keiner Din-

gung ist der Unterschied noch grdésser.

Man sieht also, dass unter den vorliegenden experimentellen Bedingungen
flir S. columbaria das Wasser zum physiologischen Minimumfaktor werden kann,
fir 5. gramuntia eher die Nahrstoffe. Die 8kologische Bedeutung davon ist,
dass S. columbaria in der Natur die trockensten Standorte meidet, S. gramn-—
tza hingegen kommt an trockeneren Orten vor, wo eine Wachstumseinschrénkung

durch Nahrstoffmangel kaum mehr Bedeutung im Konkurrenzkampf hat.
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5 S.gram S.gram.
© 100 - T
5 N \
- S.gram. EQ_W §§ﬂ<
2 80 R \\ %\
W\ NN W
§§\\\\ S.col. S.col. \\\\
NN N\ NN
50 1 NN NN 7 N
N AN 4 W\
W N 4 NN
- N N 4\
W ZN 2\
W 2N 2\
\N W 7NN
20 NN NN 77NN
NN SN ZZB\\
NN NN 4 NN
N SN 2B\
n 728 n 728 728 728 n 728 n 728 Bewdsserungsart
® " - g
Bodenoberflache
E 60 A S.gram.
2440 | S.gram. S.gram. S.col.
2 | Ss.col. *® HEENN
o 7 (R %Ss
% N
N7 N
22NN\ N
n 728 n 728 728 728 n 728 n 728 Bewdsserungsart
45 95 145 Grundwasserstand

in cm unter der

Bodencberflédche
n = natilrliche Niederschlagsverhdltnisse

7 = 7tagige Bewdsserungsintervalle
28 = 2Bt&gige Bewdsserungsintervalle

Abbh. 5. Hohe (oben) und Kdpfchenzahl (unten) von S. columbaria und S, gramun-

tia bei verschiedenem Grundwasserstand und verschiedenen Bewisserungs-
arten (Mittelwerte von 1968 und 1969)
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Wenn die Verhdltnisse trocken sind (28t&gige Bewdsserungsintervalle)
wdchst der Stengel von beiden Arten dagegen hSher bei hohem als bei tiefem
Grundwasserstand. Wenn die Bewdsserung alle 7 Tage erfolgt, gilt fir 5. co-
lumbaria das gleiche (nicht gesichert), wdhrend 5. gramuntia bei tiefem
Grundwasserstand hdher wdchst, eine griéssere Kdpfchenzahl und gridsseres

Spross- und Wurzelgewicht hat.

Unter natlirlichen Niederschlagsverh&ltnissen wachsen beide Arten bei tie-
fem Grundwasserstand besser als bei hohem. Bei 7t&gigen Bewdsserungsinter-

vallen verhdlt sich S. gramuntia gleich.

Interessant ist, dass der mittlere Grundwasserstand (95 cm unter der Bo-
denoberfléache) flr die Entwicklung beider Arten fast ebenso gut oder besser
ist als der glnstigere der beiden extremen Wasserstdnde. Dies &ussert sich
vor allem in der Hohe (Abb. 5), in der Kﬁpfchenzahl (Abb. 5) und im Spross-

gewicht.

Auf Blihbeginn und Lebensdauer der Arten hat der Grundwasserstand keinen

gesicherten Einfluss.

3.6 Einfluss der Bewdsserungsverhiltnisse

Aus der Tabelle 1o und aus der Abbildung 5 ist ersichtlich, dass bei tie-
fem Grundwasserstand natilirliche Niederschlagsverhdltnisse eindeutig giinstiger
sind als Bewdsserung mit 7- oder 28tagigen Intervallen; hohere Werte sind fir
die Hohe, die K&pfchenzahl und das Sprossgewicht festzustellen. Bei hohem
Grundwasserstand sind erwartungsgemdss fast keine Unterschiede vorhanden.
Zwischen den Flachen mit 7t&gigen und mit 28t&gigen Bewdsserungsintervallen
ist nur der Unterschied fir die Hohe bei tiefem Grundwasserstand gesichert.
Diese ist unter den trockeneren Verh&ltnissen flir beide Arten um lo bis 30 %

geringer.

Der Wassermangel hat offenbar auch eine lebensverkirzende Wirkung, dies
vor allem bei tiefem Grundwasserstand flir S. columbariaq, wo der Prozentsatz
der abgestorbenen Pflanzen flr natlirliche Niederschlagsverh&ltnisse, flr
7tdgige Bewdsserungsintervalle und fir 28t&gige Bewdsserungsintervalle lau-
tet: nach 1 V2 Jahren: 0 %, 14 %, 48 % und nach 3 V2 Jahren: 24 %, 33 %,

86 %.
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3.7 Einfluss der Temperatur

Wie zu erwarten ist, hat der Temperaturunterschied grosse Auswirkungen
auf die Entwicklung der Pflanzen (Tabelle 11), wobei die einzelnen Arten in
vielen Merkmalen ein unterschiedliches Verhalten zeigen (vgl. Kapitel 3.9
und Abb. B). Flr alle Arten gilt, dass das Wurzelgewicht bei kiihlen Tempera-
turen etwa doppelt so gross ist wie bei warmen, wdhrend das Sprossgewicht
gleich gross (5. lucida) oder nur wenig mehr als halb so gross ist (5. colum—
baria, S. gramuntia). Aehnlich wie das Sprossgewicht verh#lt sich auch die
K8pfchenzahl. Auf die Lebensdauer der Pflanzen scheinen die Temperaturver-
hé&ltnisse keinen grossen Einfluss zu haben. Dagegen wird die zeitliche Ent-
wicklung aller 3 Arten durch kiihlere Temperaturen verzdgert, was sich beson-
ders eindriicklich im sp&teren Blilhbeginn &ussert. Die alpine Art S. lucida
wird deutlich weniger stark betroffen. Die Verzdgerung des Blihbeginns be-
trégt bei S. luecida fUr 1968 52, fir 1969 23 Tage, fir S. columbaria 85 und

72 Tage und flir S. gramuntia 38 und 60 Tage.
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Abb. 6. Einfluss der Temperatur auf das Spross- und Wurzelgewicht
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3.8 Vergleich der Merkmale

3.8.1 Kopfehenzahl und Sprossgewicht

Von den untersuchten Merkmalen sind K&pfchenzahl und Sprossgewicht sehr
eng korreliert und unterscheiden sich meist durch einen konstanten Faktor.
Interessanterweise kommt fir alle drei Arten in der Regel auf etwa 3,5 g
Trockensubstanz des Sprosses im Mittel ein BlltenkSpfchen. Nur im Gewdchshaus
sind die Verhdltnisse flr S. columbaria und S. gramuntia verschieden. Dort
f&11t unter warmen Bedingungen fiir S. columbaria ein Kdpfchen auf etwa 2,5 g
Sprossgewicht und fir S. grammtia auf etwa 2 g. Unter kidhlen Bedingungen
sind es 1 K@pfchen auf 7 g, bzw. 12 g. Die Erkl&rung flr die Abweichung bei
tiefen Temperaturen liegt darin, dass S. columbaria und in vermehrtem Masse
auch S. gramuntia im Herbst 1968 zur Zeit der K@pfchenz&hlung ihre Entwick-
lung noch nicht beendet hatten und zahlreiche Ké&pfchen nicht mehr rechtzeitig
aufblihen und fruchten konnten. Flr die Abweichung bei warmen Temperaturen
mag eine Rolle spielen, dass die oberirdischen Organe im Herbst vor der W&-
gung bereits zu einem grossen Teil abgestorben und die meisten Friichte abge-
fallen waren, so dass das Sprossgewicht im Verh&ltnis zur K&pfchenzahl klei-
ner war als in den Grundwasserbecken, wo die Pflanzen noch grdsstenteils_griine
Stengel besassen und die Frichte in ihrer Mehrzahl noch nicht abgefallen wa-
ren. Die enge Korrelation zwischen Fruchtzahl und Sprossgewicht gilt nicht
fir alle Pflanzenarten. Nach KNAPP (1967) sollen namentlich hohe Stickstoff-

gaben oft nur das Sprossgewicht und nicht die Blitenzahl fordern.

Der Einfluss der Dlingung auf die K&pfchenzahl bei genligender Grundwas-
serversorgung geht nahezu linear mit der mengenmissigen Zugabe (vgl. Abb. 4,
$.106), Dies bedeutet, dass Skabiosen bis fast zu den Werten der starken Din-
gung zumindest einen der N&hrstoffe noch voll ausnlitzen kdnnen. Dass die
Pflanzen in der Natur nur auf relativ ndhrstoffarmen Bbden wachsen, muss des-
halb auf die Konkurrenz mit anderen Wiesenarten zurlickgefihrt werden und liegt

nicht im "physiologischen Verhalten” (nach ELLENBERG 1963) begriindet.

Die Abh&ngigkeit der Kopfchenzahl vom Grundwasserstand und von der Be-
wadsserunsart ist komplexer und teilweise artspezifisch. Der hohe Grundwasser-

stand (45 cm unter der Bodenoberfliche) ist besonders fiir S. gramuntia weniger
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glinstig als der mittlere (85 cm unter der Bodenoberfldche). Dies muss darauf
zurlckgeflihrt werden, dass bei mittlerem Grundwasserstand mehr Boden filr die
Durchwurzelung zur Verflgung steht. Lange Trockenperioden sind fir die Ent-
wicklung der Pflanzen nicht giinstig, sofern deren Wurzeln nicht bis zum

Grundwasser vordringen kdnnen.

Kihle Temperaturen haben gegeniiber warmen eine Entwicklungsverzdgerung
zur Folge, die von Art zu Art verschieden ist. Bei S. columbaria und S. gra-—
muntia ist die Verzdgerung so gross, dass die fiir die Arten und fiir die
N&hrstoff- und Feuchtigkeitsbedingungen charakteristische Kdpfchenzahl bei
weitem nicht erreicht wird. Das Vorhandensein von BlitenkSpfchenanlagen deu-
tet aber dareuf hin, dass bei lé&ngerer Vegetationsdauer diese charakteristi-
sche Zahl auch unter kilhlen Bedingungen erreicht wiirde. Bei S. Iueida, deren
Wachstum durch kiihle Temperaturen weniger verzogert wird, sind zwischen den
beiden Bedingungen keine grossen Unterschiede in der Képfchenzahl und im

Sprossgewicht zu erkennen.

3.8.2 Wurzelgewicht

Die Werte der Wurzelgewichte sind fir die Grundwasserbecken mit den
tieferen Wasserstdnden (145cm und 95 cm unter der Bodenoberfl&che) durchwegs
zu klein, weil nicht tiefer als 30 bis 40 cm gegraben wurde, um die zurlick-
bleibenden Pflanzen nicht zu schadigen. Ihre Abh&ngigkeit vom Grundwasser
lasst sich deshalb nicht verfolgen. Tatsadchlich reichen die Wurzeln bereits
nach einer Vegetationsperiode bei allen 3 Arten im Mittel bis fast 130 cm
tief und wiegen ein Mehrfaches des gemessenen Wertes (s. Tabelle 12). Dage-
gen zeigen sich gesicherte Korrelationen mit der Dingung und mit der Tempera-
tur. Das Wurzelgewicht ist aber nicht gekoppelt mit dem Sprossgewicht. Es
nimmt zwar auch mit der N&hrstoffzufuhr zu, aber bedeutend weniger als das
Sprossgewicht. Das Verhdltnis betrdgt fir S. columbaria und S. gramuntia
zwischen ungediingt, schwach gedlingt und stark gedlingt 1 zu 1,5 zu 2,5. Diese
Zunahme ist also bei weitem nicht linear mit der N&hrstoffkonzentration. Die
Temperatur hat gerade den umgekehrten Einfluss auf das Wurzelgewicht wie auf
das Sprossgewicht. Das Wurzelgewicht wird durch kiihlere Temperaturen

gefordert. Es betrdgt in den kilhlen Gew&chshauskammern fiir alle 3 Arten unge-
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féhr das Doppelte der Werte in der um etwa 13° warmeren Gewdchshauskammer.
KAUTER (1833) erhielt flr 8 Wiesengréser bei allerdings gleich hohen

Tag- und Nachttemperaturen unterschiedliche Resultate. Von 3 Temperaturen
[90, 170, 300] war flr alle Arten das Wurzelgewicht bei 90 am kleinsten.

Die Unterschiede zwischen 17D und 30° waren oft gering (Festuca pratensis,
Phleum pratense, Trisetum flavescens, Dactylis glomerata); nur fir Lolium
italicum und Arrhenatherum elatius war das Wurzelgewicht bei 17° deutlich
hther als bei 30°, fir Agrostis alba und Alopecurus pratensis war es gerade
umgekehrt. Dagegen nahm das Verh&ltnis Sprossgewicht zu Wurzelgewicht bei
allen untersuchten CGrésern mit zunehmender Temperatur zu, wie das &hnlich
auch fir Seabtosa gilt (Tabelle 13). Die Werte in Tabelle 12 entsprechen un-
gefdhr jenen aus der kilhlen Gewdchshauskammer. Tats&chlich sind auch die
Mitteltemperaturen wédhrend der Vegetationszeit in Zlrich &hnlich wie jene

in der kiihlen Kammer.

Tabelle 13. Verhdltnis des Sprossgewichts zum Wurzelgewicht

(o}
Art Temperatur 17°/7 30°/20°
S. gramuntia 1:5 5
S. columbaria 1 4
S. lucida 1 2
3.8.3 Hbhe

Die H8he ist korreliert mit dem Sprossgewicht, allerdings in weit
geringerem Mass als die K&pfchenzahl. Die Unterschiede der Hohe zwischen den
glinstigsten und den schlechtesten Bedingungen sind relativ gering. Die HBhe
variierte 1968 in den Grundwasserbecken fiir S. columbaria nur zwischen einem
Mittel von 52 cm und 68 cm, fir S. gramuntia zwischen B64cm und 128cm. Die Un-
terschiede sind somit sehr gering, aber besonders beziliglich N&hrstoffkonzen-

trationen deutlich gesichert.
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3.8.4 Rosettendurchmesser

Der Rosettendurchmesser zeigt sowohl eine geringe Artspezifitdt wie
auch nur selten eine gesicherte unterschiedliche Reaktion auf die verschie-
denen Einfllsse. Wegen der raschen und unregelmdssigen Verdnderung im Laufe
der Vegetationsentwicklung (Neubildung und Absterben von Bl&ttern) ist die-
ses Merkmal fir Vergleiche ungiinstig. Dort, wo gesicherte Unterschiede auf-
treten (in den Grundwasserbecken bei verschiedenen Diingungsstufen und ver-
schiedenen Grundwasser- und Bewdsserungsverhd&ltnissen) verhdlt sich der Ro-
settendurchmesser &hnlich wie die K&pfchenzahl; allerdings sind die relati-

ven Unterschiede viel kleiner.
3.8.5 Lebensdauer

Die Lebensdauer ist teilweise artspezifisch und von Aussenfaktoren ab-
héngig. Lange Trockenperioden und hohe Nahrstoffkonzentrationen verkilirzen
das Leben von 5. columbaria und S. gramntia. Im Gegensatz zum Nahrstoffman-
gel scheint periodischer Wassermangel die Lebensf@higkeit der Pflanzen herab-
zusetzen. Umgekehrt wird offenbar bei sehr intensivem Wachstum (starke Din-

gung) das Altern der Pflanzen beschleunigt.
3.8.6 Bliiteseit

Der Beginn der Bllitezeit ist artspezifisch. Zudem ist er abh&ngig von
der Dingung und von der Temperatur. Starke Dlngung lasst den BlUhbeginn im
Mittel um 4 bis 8 Tage vorverlegen. 1BD warmere Mitteltemperatur (300/200
gegeniber 17°/7%) bringt S. columbaria und S. gramuntia 2 bis 3 Monate,
S. lueida etwa 1 Monat frilher zum Bliihen. Offenbar spielen weniger die Mit-
teltemperaturen als die zeitweise einwirkenden hohen Temperaturen eine Rolle,
Denn die beiden Arten bliihen unter kiihlen Bedingungen im Gew&chshaus fast 2
Monate spéter als unter den in Zirich herrschenden Temperaturbedingungen in
den Grundwasserbecken im Freien, obwohl die Mitteltemperaturen fast die
gleichen sind: im Gew&chshaus betragen sie llo, in Zlrich fir die Monate
April, Mai und Juni 11,6D (Bliihbeginn Ende Juni). Moglicherweise hat die in

den Grundwasserbecken etwas hShere Lichtintensit&t (+ 20 %) ebenfalls einen
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Einfluss.
3.9 Vergletch der 3 Arten

Die 3 Arten unterscheiden sich in einer Reihe von artspezifischen Merk-
malen (z.B. Blatt- und Stengelbehaarung, Kelchborstenlénge und -breite,
Blattzuschnitt), die in ihrer Ausbildung nur wenig durch Aussenfaktoren beein-
flusst werden und deshalb hier keine Berlicksichtigung fanden. Von den unter-
suchten Merkmalen sind vor allem Hohe, Kdpfchenzahl, Sprossgewicht, Bliihbe-
ginn und Lebensdauer flr einzelne Arten charakteristisch (s. Tabelle 11).

Bei den Versuchen im Gew&chshaus nimmt S. Zucida morphologisch und im phy-

siologischen Verhalten das eine Extrem ein und S. gramuntia das andere.

3. lueida zeichnet sich aus durch kurzen Stengel, kleine Kdpfchenzahl,
geringes Sprossgewicht und frihen Blidhbeginn. In ihrem Verhalten ist zudem
charakteristisch, dass sich Hodhe, Kdpfchenzahl und Sprossgewicht bei kihlen
und bei warmen Temperaturen kaum unterscheiden und der Bliihbeginn bei kiihlen

Temperaturen nur wenig verzdgert wird (ca. 1 Monat).

S. gramuntia hat demgegenliber lange Stengel, grosse Kopfchenzahl, hohes
Sprossgewicht und sp&te Bliitezeit (1 Monat spater als S. Lucida bei warmen
Temperaturen, 2 bis 3 Monate spdter bei kilhlen Temperaturen). Bei kihlen
Temperaturen sind die Werte fir die Kdpfchenzahl und das Sprossgewicht deut-

lich geringer als bei warmen Temperaturen.

S. columbaria verhdlt sich in bezug auf StengelhShe und Kdpfchenzahl in-
termedi&r, hinsichtlich Blihbeginn und Bliteverhalten bei verschiedenen Tem-

peraturen &hnlich wie S. gramuntia.

Das Verhdltnis der HBhe und der Kopfchenzahl zwischen S. luecida, 5. co-
lumbaria und S. gramuntia betrdgt bei warmen Temperaturen im Mittel der Jahre
1968 und 1969 etwa 1 zu 2 zu 3. Auch in der Sterblichkeit zeigen sich im Ge-
wachshaus Unterschiede. 1971 waren im Mittel 58 % von S. lueida, 46 % von
S. gramuntia und 17 % von S. columbaria gestorben. Ein 3hnlicher Unterschied
zwischen S. columbaria und S. gramuntia zeigte sich auch in den Grundwasser-

becken, wo S. columbaria im Mittel deutlich ldnger lebt. Dies deckt sich mit

Beobachtungen in der Natur. Die geringe Lebensdauer von S. luecida im Gewédchs-
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haus, die in der Natur wohl das hiochste Alter der 3 Arten erreicht, muss
wahrscheinlich auf die Ueberwinterung zuriickgefliihrt werden. Die winter;ichen
Bedingungen sind fir S. eolumbaria und S. gramuntia in Zirich &hnlich wie am
natlirlichen Standort. Dagegen sind sie flir 5. lueida bedeutend milder als am
natiirlichen Standort, wo der Boden oft frihzeitig ausapert und grosse Tem-
peraturextreme erreicht werden. Diese unnatiirlichen Ueberwinterungsbedingun-
gen zusammen mit der viel langeren Vegetationsperiode im Gew&chshaus mégen

eine lebensverkirzende Wirkung haben.

In den Grundwasserbecken treten zwischen S. columbaria und S. gramuntia
folgende Unterschiede auf: Die meisten Werte sind flir S. gramuntia hdher als
fir S. columbaria, jene der Hohe, der K&pfchenzahl und des Sprossgewichtes
in der Regel 1 ¥2 bis 2 mal. Besonders interessant ist das unterschiedliche
Verhalten der beiden Arten unter verschiedenen Feuchtigkeitsverh&ltnissen,
S. gramuntia vermag im Unterschied zu S. columbaria trocknere Biiden ohne
Wachstumseinbusse zu ertragen, wird indessen durch hohen Grundwasserstand
mehr als jene gehemmt. Dies &ussert sich etwa dadurch, dass die Kdpfchenzahl
im Mittel flUr beide Arten bei einem Grundwasserstand von 95 cm unter der Bo-
denoberflache am griossten ist; flr S. columbaria t81lt sie gegen den tiefen
Wasserstand deutlich, gegen den hohen nur wenig ab; fir S. gramuntia ist es
gerade umgekehrt. Schliesslich muss noch erwdhnt werden, dass S. columbaria
grosse Nahrstoffkonzentrationen bei hohem Grundwasserstand besser ausnitzen
kann als bei tiefem, wdhrend flir S. gramuntia die Frderung durch starke Din-
gung bei beiden Grundwasserst&nden gleich stark ist. Anfé&nglich erklarten
wir uns das unterschiedliche Verhalten durch die Annahme, dass S. gramuntia
im Mittel tiefer wurzelt als S. columbaria. Ein Versuch im Sommerhalbjahr
1975 zeigte dann aber, dass alle drei Arten gleich tief wurzeln und auch den
tiefen Grundwasserstand (145 cm) meist erreichen kdnnen (s. Tab. 12). Umge-
kehrt zeichnete sich S. eolumbaria unter den Klimaverh&ltnissen von Zirich
gegenlber S. gramuntia durch ein gesichert grisseres Wurzelgewicht aus bei
ungefdhr gleichem Gesamtgewicht. Es scheint deshalb, dass S. columbaria einen
grosseren Teil ihrer Nettoproduktion als Reserve in den Wurzeln anlegt, wdh-
rend S. gramntia die Assimilationsflichen und die Reproduktionsorgane ver-
grossert. Damit ware S. gramuntia in einem nicht zu kiihlen Klima mit relativ
milden, kurzen Wintern (geringe Beanspruchung von Reservestoffen) der S. co-

lumbaria im Konkurrenzkampf eindeutig Uberlegen, wdhrend S. columbaria in
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Gegenden mit langen Wintern infolge des grdsseren Stoffvorrates mehr Ueberle-
benschancen hat. Ein &hnliches Spross-/Wurzelgewichtsverh&ltnis wie 5. colwn—
baria hat bei kiihlen Temperaturen auch S. lucida, wobei das Gesamtgewicht al-
lerdings bedeutend geringer ist. Ueber die Verteilung der Wurzeln im Boden
sagt allerdings der Versuch nichts aus, da das Wurzelgewicht nicht nach Bo-
denschichten aufgeteilt wurde. Das Aussehen der ausgegrabenen Wurzeln deutet
darauf hin, dass 5. gramuntia in tieferen Schichten ein dichteres Wurzelnetz
bildet als S. columbaria. Das wiirde erkldren, warum der hohe Grundwasserstand
das Wachstum von S. gramuntia mehr einschrénkt als jenes von S. columbaria.
Bei tiefem Grundwasserstand ist dagegen das Wachstum von S. gramuntia besser,
weil ein grosserer Raum durchwurzelt und vermehrt noch Wasser aus der Tiefe
aufgenommen werden kann. Besonders gross ist der Unterschied in stark gedlng-

ten Kulturen, die viel Wasser transpirieren konnen.,

Das Verh&ltnis des Wurzelgewichtes zum Sprossengewicht ist charakteri-
stisch fir die 3 Arten (s. Tab. 12 und 13). Es ist am grBssten bei S. lueida,
am kleinsten bei S. gramuntia; S. columbaria verhdlt sich bei niederen Tempe-

raturen ahnlich wie S. Ilucida, bei hohen &hnlich wie S. gramuntia.

4. Konkurrenzverhalten der 3 Arten

Das Konkurrenzverhalten der 3 Arten ist in den Tabellen 14 - 16 dargestellt.
Leider sind die Resultate wegen der grossen Variabilit&t innerhalb der einzel-
nen Arten und wegen der besonders im Gew&chshaus geringen Individuenzahl nicht
immer eindeutig. Gesicherte Merkmalsunterschiede sind in den Tabellen 4 und 5

unter dem Vergleich "S" ersichtlich.

4,1 Seabiosa columbaria

S. columbaria zeigt in den Grundwasserbecken fast unter allen Bedingungen
in Mischkulturen mit S. gramntia geringere Werte als in Reinkulturen (Tabel-
le 14). Dies betrifft vor allem die Kopfchenzahl und das Sprossgewicht, wo die
Unterschiede gut gesichert sind fir alle 3 Beckengruppen (8 Becken mit 3 ver-
schiedenen N&hrstoffkonzentrationen und 2 verschiedenen Grundwassersténden;

6 Becken mit 3 verschiedenen Grundwassersté&nden und 2 verschiedenen Bewé&sse-

rungsarten; 6 Becken mit 2 verschiedenen Grundwasserstdnden und 3 verschiede-
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nen Bewdsserungsarten). Die Einbusse yon S, ecolumbaria in Mischkulturen fir
die beiden Merkmalswerte gegeniber jenen in Reinkulturen betrégt im Mittel
etwa 30 %. Die Behinderung in Mischkulturen ist besonders deutlich bei tie-
fem Grundwasserstand (145 cm unter der Bodenoberfl&che), wo das Sprossgewicht
im Mittel nur halb so gross und auch das Wurzelgewicht gesichert kleiner ist
als in Reinkulturen. Eine Uberraschende Ausnahme von dieser Tendenz machen
die Werte fiir die Hobhe bei niederem Grundwasserstand ( 45 cm unter der Boden-
oberflédche] und starker Dlngung. Hier ist die mittlere HOhe in Mischkulturen
gesichert grdsser (ca. 15 %) als in Reinkulturen. Bei hohem Grundwasserstand,
natlrlichen Niederschlagsverh&ltnissen und keiner oder schwacher Dingung
wachst S. ecolumbaria in Mischkulturen fast ebenso gut wie in Reinkulturen.

S. columbaria ist also der S. gramuntia unter feuchten Bedingungen und nicht

zu starker Dlngung in den Grundwasserbecken am wenigstens unterlegen.

Im Gewdchshaus (Tab. 16) sind in der warmen Kammer keine gesicherten
Unterschiede zwischen Reinkulturen und Mischkulturen mit S. gramuntia fest-
zustellen, wenn auch das Sprossgewicht in der Mischkultur deutlich kleiner
ist. In der kihlen Kammer ist die HOhe und das Sprossgewicht etwas hdher in
den Mischkulturen als in den Reinkulturen, allerdings auch nicht gesichert.
Gegenliber 5. Tueida treten nur in der kiihlen Kammer gesicherte Unterschiede
auf. Hohe und Kdpfchenzahl sind in Mischkulturen deutlich grisser als in
Reinkulturen. Unerwartet ist indessen das in Mischkulturen mit S. gramuntia

und S. lucida gesicherte niedrigere Sprossgewicht.

4.2. Seabiosa gramuntia

Das Wachstum von S. grammntia ist in den Grundwasserbecken in Mischkul-
tur mit S. eolumbaria durchwegs gleich gut oder besser als in Reinkultur
(Tab. 15). Von insgesamt 60 verglichenen Werten waren lediglich 8 kleiner in
Mischkultur als in Reinkultur, wobei der Unterschied jeweils nur gering und
nie gesichert war. 7 dieser kleineren Werte wurden in den Becken mit hohem
Grundwasserstand bei geringer oder keiner Diingung festgestellt. Unter diesen
Bedingungen sind sich offenbar die beiden Arten in ihrer Konkurrenzkraft
fast gleichwertig, wie das schon bei §. columbaria beobachtet wurde. Unter

den {ibrigen Bedingungen sind die Werte von S. gramuntia in Mischkulturen
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meist deutlich grdsser als in Reinkulturen, was sich besonders in der Kdpf-
chenzahl (15 - 100 % grosser) und im Sprossgewicht (15 - 180 % grdsser)

zeigt.

Im Gew&chshaus sind die Ergebnisse weniger eindeutig. Gesichert ist nur
unter kihlen Bedingungen das im Vergleich zur Reinkultur grissere Sprossge-
wicht in Mischkulturen mit S. Zueida und in Dreiermischung mit S. columbaria

und S. lucida. Die Pflanzen werden auch hdher (nicht gesichert).

4.3 Secabtosa luctda

S. luectda wurde im Gewdchshaus kultiviert. Gesicherte Unterschiede sind
eindeutig beim Rosettendurchmesser vorhanden (allerdings erst im August), der
bei kihlen Temperaturen in Miséhkulfuren mit S. gramuntia und in Dreiermi-
schung mit S. eolumbaria und S. gramuntia geringer ist als in Reinkulturen.
Deutlich kleiner, aber nicht gesichert, sind auch die K&pfchenzahlen bei bei-
den Temperaturbedingungen in Mischkulturen mit S. gramuntiaq und in Dreiermi-
schung mit S. columbaria und S. gramuntia, sowie die Sprossgewichte flr die
gleichen Mischkulturen bei kilhlen Temperaturen. Andere Unterschiede in der
Tabelle 16 sind wahrscheinlich darauf zurlickzufihren, dass einzelne Pflanzen
bereits im Sommer 1968 starben und sich die Konkurrenzverh&ltnisse deshalb

anderten.

5. Diskussion
5.1 Allgemeine Gesichtspunkte zur Konkurrvenz swischen 3 Arten

Die Konkurrenz zwischen 2 oder mehreren Pflanzen geht meistens um Licht,
Wasser oder Nahrstoffe. Der Wettbewerb um das Licht findet oberirdisch mit
den assimilierenden Organen statt, die sich bedecken und durch Beschattung
die Assimilationsrate herabmindern k&nnen. Die Hauptassimilationsfl&chen der
Scabiosa-Arten sind die grundst@ndigen Blattrosetten. Bei einem Pflanzabstand
von 18 cm kdnnen sie sich gegenseitig nur Uberdecken, wenn ihr Durchmesser
wesentlich grosser als 18 cm ist. Nur selten erreichte er aber in unseren

Versuchen Werte von liber 20 cm (bei allen 3 Arten), so dass die Lichtkonkur-
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renz im allgemeinen eine geringe Bedeutung haben diirfte. Zwar k&nnen auch

die Stengel und die Stengelbl&tter beschatten. Meist ist indessen der Wuchs
s0 locker, dass der Einfluss klein bleibt. Einzig in den Grundwasserbecken
mit starker Dingung beschatten sich die Pflanzen gegenseitig so stark, dass
die Stoffproduktion in den Rosettenbl&dttern wesentlich herabgesetzt wird.
Eine weitere Wirkung der geringeren Lichtintensit&t ist nach KNAPP (1967),
dass die Bildung von Seitentrieben in der unteren Stengelh&lfte unterdriickt
und der Stengel zu vermehrtem Langenwachstum angeregt wird. Daraus ldsst sich
erkdren, warum die Hohe von S. columbaria in den Grundwasserbecken mit nie-
derem Grundwasserstand und starker Diingung in Mischkulturen mit S. gramuntia
gesichert grdsser ist als in Reinkulturen, obwohl K@pfchenzahl und Sprossge-
wicht deutlich kleiner sind. Unter diesen Bedingungen wéchst die hohere

S. gramuntia am lippigsten und macht viel Schatten. Aehnliche Beobachtungen
kann man bei B&umen machen, die im Wald hoher wachsen als in freier Umgebung.
Auch bei Daectylis glomerata konnte KNAPP (1967) nachweisen, dass mit Zunahme
der Pflanzdichte (und Beschattung) die einzelnen Pflanzen bei abnehmender

Stoffproduktion im allgemeinen hiher werden.

Die Konkurrenz um Wasser und N&hrstoffe findet im Boden statt und wird
auch als Wurzelkonkurrenz bezeichnet. Die Konkurrenz in unseren Untersuchun-
gen dirfte fast ausschliesslich Wurzelkonkurrenz sein. Es l&sst sich nicht
immer erkennen, ob die Wurzelkonkurrenz haupts&chlich um Wasser oder um N&hr-
stoffe geht. Aus den vorliegenden Ergebnissen kann indessen geschlossen wer-
den, dass unter trockenen Bedingungen (tiefer Grundwasserstand, lange Bewé&s-
serungsintervalle) die Konkurrenz vorwiegend um das Wasser, in den ungeding-

ten und schwach gediingten Fl&chen vor allem um die Nahrstoffe geht.

Die Auswirkungen der Konkurrenz lassen sich am besten in der veré&nderten
Wuchsleistung und in der ver&nderten Reproduktionsf&higkeit erkennen (BORN-
KAMM 1963). Nach BORNKAMM sind diese Merkmale eng miteinander korreliert. Dies
gilt auch flir unsere Scabiosa-Arten, wo das Trockengewicht des Sprosses fast
direkt proportional der Kdpfchenzahl und damit der Samenzahl ist. Filir unsere
Untersuchungen genligt es deshalb meist, die Fruchtkdpfchenzahlen auszuwerten,
um ein Mass fir die Konkurrenzféhigkeit zu erhalten. Ist wie in unseren Ver-
suchen die Pflanzdichte in Reinkultur gleich wie in Mischkultur und so gross,

dass jedes Besserwachsen der einen Art ein Schlechterwachsen der anderen Art
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bewirkt (vgl. Kapitel 3.3), so kann die Konkurrenzkraft mit dem Verdringungs-

faktor nach VAN DOBBEN (13855, aus BORNKAMM 1863) gemessen werden:

S S
k BA
ap - 2B B
A B
kAB = Verdréangungsfaktor der Art A gegenilber der Art B
SA = Samenertrag der Art A in Reinkultur
SB = Samenertrag der Art B in Reinkultur
SAB = Samenertrag der Art A in Mischkultur mit Art B
SBA = Samenertrag der Art B in Mischkultur mit Art A
Sind die beiden Arten einander in der Konkurrenz ebenblrtig, so wird k,_= 1,

AB
breitet sich die Art A auf Kosten der Art B aus, so wird KA§>1, breitet sich

die Art B auf Kosten der Art A aus, so wird KAB<:1. Welche Art in einem sol-
chen Gemisch Uberlebt, h&ngt aber noch wvon Parametern ab, die durch diese
Zahl nicht erfasst werden kdnnen. Dazu gehdren: 1. die absolute Zahl der
keimfé&higen Samen, die produziert wird, 2. die Ueberlebensmiglichkeiten der
Keimlinge, 3. die Ueberlebenschancen der Pflanzen wdhrend des Winters und

4. die Entwicklung der Konkurrenz zwischen den ausgewachsenen Pflanzen im
Laufe ihres Lebens. Zu diesem letzten Punkt ist zu bemerken, dass im allge-
meinen die konkurrenzstdrkere Art im Laufe der Zeit von immer gilinstigeren
Bedingungen fir die Konkurrenzierung des Partners ausgeht (vgl. z.B. GIGON
1871, S. 107). Ob und wieweit sich der Verdrangungsfaktor zwischen den Sca-
biosa-Arten wihrend der Versuchsjahre &nderte, konnte nicht einwandfrei ab-
gekldrt werden, da durch Herausnahme und Absterben von Pflanzen die Verhalt-
nisse 1968 nicht mehr die gleichen waren wie friher. In den Grundwasserbek-
ken, wo die Verh&ltnisse noch am ehestens vergleichbar waren, konnte insge-
samt keine eindeutige Verdnderung der Zahl bemerkt werden. Unter den glnsti-
gen Bedingungen, unter denen das Wachstum am st&rksten ist (starke Dingung),
hat der Verdrangungsfaktor von S. gramuntia von 1968 zu 1969 stark zugenom-
men, bei hohem Wasserstand von 1,6 auf 2,3, bei tiefem gar von 2,7 auf 7,6.
In ungedingten oder schwach gedingten Fl&chen, wo die Konkurrenz weniger
stark war, nahm der Verdrangungsfaktor von 1968 auf 1969 zu oder ab, blieb
aber auf jeden Fall iber 1, das heisst, S. grammntia war immer konkurrenz-

stdrker. Das Ueberleben der Keimlinge der verschiedenen Arten wurde nicht
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untersucht. Es i1st denkbar, dass auch hier artspezifische Unterschiede vor-
handen sind, wie ja schon die von den einzelnen Pflanzen unter den verschie-
denen Bedingungen produzierte Zahl der keimf&higen Samen artspezifisch ist.
Im allgemeinen hat S. gramuntia von den 3 Arten entsprechend dem spezifisch
héheren Sprossgewicht auch am meisten Fruchtkdpfchen. Sie kdnnte sich des-
halb gegenliber den anderen Arten unter Umstdnden auch dann halten, wenn ihr
Verdrangungsfaktor kleiner als 1 ware, weil sie dann immer noch mehr Kopf-

chen und Samen als ihre Konkurrenten produzieren wirde.

Zur Beurteilung der Konkurrenzféhigkeit einer Art muss auch die Lebens-
dauer beachtet werden. In dieser Hinsicht unterscheiden sich die 3 Arten. In
der Natur dirfte S. lucida am léngsten leben, S. grammtia am wenigstens
lang. Unter Kulturbedingungen ist S. Zueida wegen den fir sie unnatlirlichen
Ueberwinterungsbedingungen kurzlebig. S. columbaria und S. gramuntia lassen
sich dagegen gut vergleichen. Die erste lebt im Mittel etwa 6 Jahre, die
zweite 4 Jahre. Das ergibt eine leichte Verbesserung der Konkurrenzfahigkeit
von S. columbaria gegenliber 5. gramuntia, weil die etwa 2j&hrige Dauer der

nicht samentragenden Jungpflanzen weniger héufig erfolgt.

Allgemein wurde in unseren Untersuchungen festgestellt, dass das Konkur-
renzverhalten einer Art gegenidber den anderen beiden Arten dem relativen
Wachstum in Reinkulturen unter den verschiedenen Bedingungen entspricht. Die
in Reinkulturen besser wachsende Art kann in Mischkulturen die andere zurlick-
dréngen oder zumindest einen Teil des von dieser Art noch nicht eingenommenen
Wurzelraumes ausfillen. Dies entspricht zwar meist nicht den Ergebnissen die
andere Autoren mit Konkurrenzversuchen zwischen verschiedenen Arten gemacht
haben. LAMPETER (1860) schreibt zum Beispiel: "es kann zusammenfassend fest-
gestellt werden, dass von der Reinsaatleistung einer Art nicht auf ihre Lei-
stung im Gemisch geschlossen werden darf”. Er schliesst allerdings Sorten
der gleichen Art aus, da bei diesen die Konkurrenzwirkung oft nur von der
Substanzproduktion abhange. Da unsere Arten sehr nah miteinander verwandt
sind und sich in ihrer Wuchsform gleichen, ist ihr Konkurrenzverhalten des-
halb nicht weit verschieden von jenem verschiedener Sorten innerhalb einer

Art.
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5.2 Besonderes Konkurrenzverhalten unter den Versuchsbedingungen

5.2.1 Grundwasserstand

Bei hohem Grundwasserstand und schwacher oder keiner Dingung betrdgt
der Verdrangungsfaktor von S. columbaria gegeniiber S. gramuntia etwa o,8, bei
tiefem Grundwasserstand 0,3 bis o0,5. Berlicksichtigt man noch die hohe Frucht-
ktpfchenproduktion von S. gramuntia, so ist S. gramuntia bei hohem Grundwas-
serstand etwa 2mal, bei tiefem 3 bis 4mal so stark wie S. columbaria. Als Er-
klarung flr diese Unterschiede im Konkurrenzverhalten kommt mdglicherweise
eine verschiedene Durchwurzelungsfihigkeit des Bodens in Frage. S. gramuntia
ware danach beféhigt, die tieferen Bodenschichten besser zu durchwurzeln als
S. columbaria und deshalb bei tiefgriindigen BSden (tiefer Wasserstand) kon-
kurrenzféhiger als bei flachgriindigen Btden (hoher Grundwasserstand, Kultur-
gefdsse). Ueber einen &hnlichen Fall berichtet TRENBATH (13970, aus ELLERN
et al. 1970). Er untersuchte die Konkurrenz zwischen Avena fatua und
A. strigosa. Dabel zeigte sich,dass 4. fatua in tieferen Bdden bedeutend h&-
here Ertrdge liefert als in flachgrindigen und dass die Art in Mischkulturen
mit 4. strigosa in tiefgriindigen Biiden viel besser wichst als in Reinkulturen.
ELLERN et al. (1870) untersuchten nun die Wurzelverteilung der beiden Arten
im Boden durch radiocaktive Markierung, da sie vermuteten, dass die beiden Ar-
ten verschiedene Bodentiefen ausniitzen kdnnen. Wahrend der Wurzelanteil von
A. fatua in 0 - 10 cm Tiefe ungefahr dem von A. strigosa entsprach, war er

in 30 - 40 cm Tiefe mehr als doppelt so gross.

5.2.2 Dingung

Bei starker Diingung ist der Verdradngungsfaktor flr S. columbaria gegen-
Uber S. gramuntia noch etwas kleiner als bei schwacher oder keiner Diingung.
Hier mag teilweise der Lichtfaktor eine Rolle spielen, indem S. columbaria
durch die hoher werdende S. gramintia beschattet und dadurch noch mehr ge-
schwdcht wird. Bei starker Diingung und tiefem Grundwasserstand produziert
S. gramuntia etwa 7mal so viele Fruchtképfchen wie S. columbaria, was dem

grossten Unterschied entspricht.
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5.2.3 Bewdsserungsart

Lange Trockenperioden (28 Tage) setzen die Konkurrenzfdhigkeit von
S. columbaria gegenliber S. gramuntia herab. Bei tiefem Grundwasserstand und
langen Trockenperioden produziert S. gramintia etwa 5mal so viele Fruchtkdpf-
chen wie S. columbaria, wahrend es unter natlirlichen Niederschlagsverh&ltnis-

sen von Zirich nur 2 ¥2 mal so viele sind.

5.2.4 Temperatur

Der Verdrangungsfaktor von S. columbaria gegeniliber S. gramintia ist in
den Gewdchshausern bei beiden Temperaturen nahezu 1. Trotzdem produziert
S. gramintia 1 V2 bis 2mal so viele Fruchtkdpfchen wie S. columbaria. S. lu-—
cida hat im Gewdchshaus bei beiden Temperaturen und gegeniiber beiden anderen
Arten einen Verdradngungsfaktor, der etwas kleiner als 1 ist. Da S. lucida
weniger rasch wachst als die beiden anderen Arten, kann sowohl S. gramntia
wie S. columbarta in Mischkulturen mit S. ZueZda deutlich besser wachsen als
in Reinkulturen. In Mischkulturen aller 3 Arten gedeihen bei warmen Tempera-
turen S. columbaria und S. gramuntia etwas besser, S. lucida eher schlechter
als in Reinkulturen. Bei kiihlen Temperaturen wdchst nur S. gramuntia in Drei-
ermischung besser als in Reinkulturen, S. columbaria und S. lueida dagegen
schlechter. Dass S. lucida in Mischkulturen schlechter gedeiht als in Rein-
kulturen, héngt offenbar mit ihrem langsamen Wachstum zusammen, so dass der
Boden von den beiden anderen Arten bereits durchwurzelt ist bevor S. luecida
den ihr in konkurrenzfreier Situation mdglichen Platz eingenommen hat. Etwas
schwieriger ist das geringere Wachstum von S. columbaria in Dreiermischung
mit S. lueida und S. gramuntia zu erkldren, ist doch S. columbaria in Misch-
kulturen mit S. gramuntia dieser fast ebenbilirtig, in Mischkulturen mit S. Zu-
eida sogar deutlich stdrker als diese. Offenbar hat sie gegenilber S. lucida
vorwiegend die tieferen Bodenschichten ausgenitzt, die in Dreiermischung
von S. gramuntia durchwurzelt werden, wdhrend sie gegenilber S. gramuntia
vorwiegend die oberen Schichten einnahm, die in Dreiermischung teilweise von

S. lucida eingenommen werden.

Berilicksichtigt man, dass unter den kiihlen Bedingungen ein Teil der ge-
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zdhlten Kdpfchen nicht mehr ausreifen kann, so erscheint die Konkurrenzkraft
der friiher fruchtenden S. lueida weniger schwach, als auf Grund der anderen

bisher besprochenen Werte angenommen werden muss.

5.3. Zum Konkurrenzverhalten in der Natur und zur Bildung von dKkologischen

Sippen

Misste man eine Prognose stellen, wie sich die Nachkommen der 3 Arten
unter den verschiedenen Bedingungen entwickeln, so wilrde sie etwa so lauten:
Merkmale von S. Zucida werden sich nur in der kiihlen Gewdchshauskammer
halten kdnnen und dort mit jenmen der beiden anderen Arten mischen. Das Er-
gebnis werden S. columbaria-&hnliche Pflanzen sein, dies umso mehr, als auch
die Ueberwinterungsbedingungen jenen von S. columbaria entsprechen. Unter
warmen Bedingungen werden die Pflanzen Merkmalskombinaticnen von S. columba-
ria und S. gramuntia aufweisen. Der Unterschied zwischen den Pflanzen dieser
beiden Bedingungen ist bereits heute sehr deutlich sichtbar. Flir die Grund-
wasserbecken liegen die Verh&ltnisse komplizierter, weil dort zwischen den
Pflanzen der verschiedenen Bedingungen freier Genaustausch mdglich ist, w&h-
rend im Gewdchshaus freie Kreuzungsmdglichkeit nur innerhalb der einzelnen
Kammern besteht. In den Grundwasserbecken kSnnen sich deshalb unter den ein-
zelnen Bedingungen nur selbst&ndige Kombinationen entwickeln, wenn die Se-
lektion sehr stark wirkt und unglinstige Kombinationen rasch ausscheiden. Das
dirfte nach den vorliegenden Ergebnissen nicht der Fall sein. So wird wahr-
scheinlich eine Gesamtpopulation entstehen, die in vielen Merkmalen S. gra-
muniia nahe steht. Die Untersuchungen sind noch nicht abgeschlossen. Ueber
die tatsdchliche Entwicklung kann deshalb erst in einigen Jahren berichtet

werden.

Nicht berlcksichtigt in unseren Ueberlegungen zur Konkurrenz zwischen
den nah verwandten Arten wurde bisher der Bewirtschaftungsfaktor, der am na-
tdrlichen Standort der Arten eine Rolle spielt. S. gramuntia stammt von ei-
nem Trockenrasen, der extensiv beweidet wird. Auch sonst ist sie in der Na-
tur kaum in Ma&hwiesen anzutreffen., S. columbaria wurde einer Wiese entnommen,
die einmal im Sp&tsommer oder Herbst gemd&ht wird. Dieser Standort ist fir

S. columbaria typisch, wenn sie auch gelegentlich in Weiden und in lichten
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Wéldern auftreten kann. Da die gréssere Stoffproduktion von S. grammntia
gegeniiber S. columbaria fast ausschliesslich die Organe oberhalb der Rosetten
umfasst, wird S. gramuntia durch den Schnitt stadrker betroffen als S. colum-
baria. In gemdhten Wiesen diirfte die Konkurrenzkraft von 8. columbaria gegen-
Uber S. gramuntia deshalb ansteigen. Etwas &hnlich liegen die Verh&ltnisse
bei Centaurea Jacea und C. angustifolia (GEBERT 18972). Ohne Mahd wichst die
grossere und mehr Stengelbl&tter produzierende C. angustifolia in allen Din-
gungsstufen besser als C. Jacea. Da in der Natur in gedilingten Ma&hwiesen nur
C. Jacea wachst, und C. angustifolia einzig magere, erst im Herbst geschnit-
tene Wiesen besiedelt, muss angenommen werden, dass der auf die beiden Arten
unterschiedlich wirkende Schnitt das Ergebnis der Konkurrenz entscheidend

beeinflusst.

Ob eine Art in einem Gebiet vorkommen kann, h&ngt nicht nur von der
Konkurrenzkraft gegeniiber nah verwandten Arten ab, sondern auch von den Mog-
lichkeiten, sich gegeniliber &hnliche Standorte besiedelnden anderen Arten zu
behaupten. Dass eine solche Konkurrenz, zumindest wenn sie erst in einem
spdteren Stadium des Pflanzenwachstums auftritt, viel stérker sein kann als
jene zwischen nah verwandten Arten, zeigt sich aus einem Konkurrenzversuch
zwischen S. eolumbaria und Bromus erectus im Gewdchshaus unter warmen Be-

dingungen (Tabelle 17).

Tabelle 17. Konkurrenz zwischen Scabiosa columbaria und Bromus erectus
(in Klammer die Standardabweichung )

Merkmal Héhe Koépfchenzahl Trockengewicht in O,Ll g

in cm Spross Wurzel
Mischung |R M R M R M R M
Jahr
1968 40(11) | 40(14) |27(18) | 14(9) 66 (30) | 37(36) 16(7) | 7(4)
1969 41( 8) | 33( 7) {19( 8) 3(1)

R: Reinkultur
M: Mischkultur mit Bromus erectus
unterstrichen: : Unterschiede mit 95 % Wahrscheinlichkeit gesichert
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Daraus erkennt man, dasg 1968 (im 2. Jahr) Kdpfchenzahl, Sprossgewicht und
Wurzelgewicht von S. columbaria in Mischkulturen auf etwa die H3lfte gegen-
dber Reinkulturen reduziert wurden. 1969 nahm die Vitalitadt von S. columba-
ria in den Mischkulturen weiter ab, so dass es aussieht, wie wenn 5. colum—
baria unter den warmen Bedingungen neben B. erectus keine Chance hatte,

S. columbaria wdchst an den natiirlichen Standorten mit B. erectus zusammen.
Es erstaunt deshalb, dass sie so wenig Konkurrenzkraft gegeniiber diesem Gras
aufweist. Es muss allerdings bemerkt werden, dass in den Kulturgefassen mit
B. erectus zahlreiche Keimlinge von S. columbaria in den spdteren Jahren
aufgekommen sind und vereinzelt zum Bllhen und Fruchten gelangten, so dass
sich Seabiosa mbglicherweise doch, wenn auch nur reduziert halten kann. Be-
rade die Keimlingsstadien von 5. columbaria werden offenbar von B. erectus
wenig beeinflusst, da zwischen zwei B. erectus-Pflanzen immer offene, rela-
tiv wenig beschattete Stellen bleiben, wo sich Jungrosetten von S. columba-
ria offenbar ungehindert entwickeln kdnnen. Da S. columbaria in der Natur
meist tiefer wurzelt als in den Kulturgefédssen (durchwurzelbarer Boden 30cm],
sind die Verh&ltnisse dort mdglicherweise glinstiger. Ebenfalls nicht beriick-
sichtigt wurde der Bewirtschaftungsfaktor. 5. columbaria gedeiht vorwiegend
in Bromus-Wiesen, die jahrlich einmal im Sommer gem&ht werden., Dabei wird

B. erectus mit den aufrechten Bl&ttern mehr Substanz lassen missen als

S. columbaria mit ihren dem Boden anliegenden Blattrosetten. Der Faktor des
Schnittes, der in den Kulturgef&ssen ausblieb, h&tte die Konkurrenzkraft von
S. columbaria gegen B. erectus wahrscheinlich erh8ht. Die Untersuchungen von
BORNKAMM (1874) zeigen, dass sich 8. columbaria in einem nicht mehr bewirt-
schafteten Halbtrockenrasen (Gentiano—Koelerietum) bei Gottingen neben Bro-
mus Uber viele Jahre hinweg halten konnte. BORNKAMM untersuchte die Entwick-
lung von kinstlich vegetationslos gemachten Flachen und erhielt nach wenigen
Jahren neben einem von Jahr zu Jahr wechselnden Deckungsgrad zwischen 28,6
und 58,8 % flr Bromus-erectus einen solchen von 0,3 bis 1,8 % flr Seabiosa

columbaria.

Eigentliches Ziel unserer Untersuchungen ist es, Einblick in die dkolo-
gisch-systematische Differenzierung innerhalb von bestimmten Artengruppen zu
erhalten und die Entstehung von neuen Sippen im Experiment verfolgen zu kdn-
nen. Eine Diskussion Uber diese Probleme soll aber erst nach Vorliegen wei-

terer Ergebnisse erfolgen.
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Zusammenfassung

Im Rahmen von Untersuchungen zur Abkdrung der Skologischen Differenzie-
rungsmuster bei Wiesenpflanzen wurden 1967 bis 1970 Kultur- und Konkurrenz-
versuche mit Arten von Scabiosa columbaria s.l. durchgefiihrt, und zwar unter
folgenden Bedingungen:

- in Grundwasserbecken im Freien mit S. columbaria und S. gramuntia:

- 3 Dingungsstufen (entsprechend Stickstoffversorgungen von 0 g, 3 g und
30 g pro m2 und Jahr)

- 3 Grundwasserstdnde (45 cm, 95 cm und 145 cm unter der Bodenoberfldche)

- 3 Bewdsserungsarten (natiirliche Niederschlagsverteilung, 7tdgige und 28-
tdgige Bewdsserungsintervalle)

- in Kulturgefdssen im Gewdchshaus mit S. columbaria, S. gramuntia und
S. lucida:
- 2 Temperaturstufen (300/20O und 170/7O Tagestemperatur/Nachttemperatur
bei mittlerer Dingungsstufe und zweimaligem Giessen pro Woche).

Gemessen wurden Rosettendurchmesser, HShe, Képfchenzahl und Trockengewicht
des Sprosses und der Wurzel; ferner wurden Bliitezeit und Lebensdauer beob-
achtet.

Ergebnisse

1. Versuche mit Reinkulturen
1.1 Allgemeines

- Die 3 Arten unterscheiden sich in ihrem Verhalten unter den verschiedenen
Bedingungen in vielen nur statistisch erfassbaren Eigenschaften sowie in
systematisch wichtigen Merkmalen.

- Die Koépfchenzahl der 3 Arten ist sehr eng mit dem Trockengewicht des Spros-
ses korreliert. Im Mittel kommt auf 3,5 g Trockengewicht des Sprosses ein
Kbpfchen bei allen 3 Arten. Die StengelhShe und das Wurzelgewicht verhalten
sich nicht immer parallel dazu. Der Rosettendurchmesser hat eine grosse in-
dividuelle und jahreszeitliche Variabilitdt; die Unterschiede zwischen den
verschiedenen Bedingungen sind demgegentiiber eher klein und konnten deshalb
nur selten ausgewertet werden.

- Unter warmen Gewdchshausbedingungen wird in Kulturgefdssen mit 3 Pflanzen
insgesamt etwa gleich viel Stoff produziert wie in Gefdssen mit 6 Pflanzen,

- S. columbaria, S. gramuntia und S. lucida wurzeln innerhalb einer Vegeta-
tionsperiode im Mittel bis fast 130 cm tief (bei tiefem Grundwasserstand).
Die Wurzeln einzelner Pflanzen reichen tiefer als 150 cm.

1.2 Dingung

- Die Dlingung beeinflusst besonders die K&épfchenzahl und das Sprossgewicht.
Bei hohem Grundwasserstand betrdgt das Verhdltnis der Képfchenzahlen von
stark gediingten zu schwach gedlingten zu ungediingten Pflanzen 9 : 2 : 1
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sowohl fuir S. columbaria wie flr S. gramuntia.

- Die starke Diingung bewirkt eine Vorveriegung des Bliihbeginns im Mittel um
4 bis 8 Tage.

- Die Lebensdauer ist bei stark gediingten Kulturen kiirzer als bei schwach
gediingten und ungedingten; dies gilt besonders flur S. columbaria.

1.3 Grundwasserstand und Bewdsserungsart

= Der Einfluss des Grundwasserstandes ist abhéngig von der Bewdsserungsart
und von der Dingung.

- Der hohe Grundwasserstand engt den Wurzelraum ein und ist besonders fir
S. gramuntia unglinstig.

- Der tiefe Grundwasserstand hemmt besonders bei trockenen Verh&ltnissen
(28tagige Bewdsserungsintervalle) das Wachstum von S. columbaria.

1.4 Temperaturen

- Unter warmen Temperaturen ist das Trockengewicht der Sprosse von S. co-
lumbaria und S. gramuntia fast doppelt so gross wie unter kithlen Tempe-
raturen. Bei S. lucida ist kaum ein Unterschied vorhanden.

- Das Wurzelgewicht ist bei allen 3 Arten unter kihlen Bedingungen etwa
doppelt so gross wie unter warmen.

- Das Spross/Wurzel-Verh&dltnis ist bei tiefen Temperaturen kleiner als bei
hohen. Es nimmt ab in der Reihenfolge S. gramuntia - S. columbaria -
S. lucida.

= Der Blihbeginn tritt bei S. columbaria und S. gramuntia unter kihlen Be-
dingungen um 2 - 3 Monate spdter auf als unter warmen, bei S. lucida nur
um etwa 1 Monat.

2. Konkurrenzversuche

- Jede Art zeigt sich in Mischkulturen dort am konkurrenzkrédftigsten, wo auch
ihre Wuchsleistung in Reinkulturen gegeniiber den andern Arten am besten ist.

- Entsprechend der gr&ssten Wuchsleistung ist S. gramuntia vegetativ nahezu
unter allen Bedingungen in Mischkulturen im Vorteil.

- Besonders gross ist die Konkurrenzkraft von S. gramuntia gegeniiber S. co-
lumbaria bei tiefem Grundwasserstand und gleichzeitig starker Dingung
oder 28tdgigen Bewdsserungsintervallen. S. gramuntia bildet unter diesen
Bedingungen in Mischkulturen 5 - 7 mal, in Reinkulturen 2 - 3 mal so vie-
le Koépfchen wie S. columbaria.

- Bei schwacher Dingung und hohem Grundwasserstand ist die K&pfchenzahl von
S. gramuntia in Mischkulturen etwa 2 mal, in Reinkulturen etwa 1 Y2 mal
SO gross wie bei S. columbaria.

- Im Gewdchshaus unterscheiden sich die Werte der Mischkulturen nur wenig
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und meist nicht gesichert von jenen der Reinkulturen. Immerhin scheint
auch hier ein Zusammenhang zwischen Wuchsleistung und vegetativer Konkur-
renz zu bestehen. Demnach ergibt sich die folgende Reihenfolge in der
Konkurrenzkraft: S. gramuntia = S. columbaria = S. lucida.

- Unter kihlen Temperaturen hat S. lucida insofern einen Vorteil gegeniiber
den beiden anderen Arten, als ihre Frichte zum Ausreifen kommen, wahrend
ein grosser Teil der Friichte der beiden anderen Arten nicht mehr reif
wird.

Summary

(Competition experiments with closely related species of Scabiosa columbaria
L.s.1. I. Reponses to different temperature, moisture and nutrient conditions)

In an extensive investigation with the purpose to determine the patterns
of ecological differentiation in meadow plants, growth and competition exper-
iments with different species of Scabiosa columbaria s.l. were carried out
between 1967 and 1970. The following experimental conditions were applied:

- In plots in the field with an adjustable ground water table and planted with
S. columbaria and S. gramuntia:

- 3 fertilizer treatments corresponding to a supply of none, 3 g and 30 g
of nitrogen per m2 and year

- 3 levels of ground water table (45 cm, 95 cm, 145 cm below surface)
- 3 different water regimes (natural precipitation, irrigation at intervals
of 7 days and 28 days respectively)
- In growth containers in the greenhouse with S. columbaria, S. gramuntia and
S. lucida:

- 2 different temperature regimes (30°/20° ana 17°/7° ¢ as day/night temper-
atures respectively; fertilizer treatment corresponding to a supply of
3 g nitrogen per m? and year; irrigation twice a week).

The following characters were measured: diameter of the rosette, number of
flower-heads, height, dry matter of shoots and roots. Notes were taken on
the flowering time and the life-span.

Results
1. Pure cultures
1.1 General results

= The 3 species responded in a different way to the various experimental
conditions, some aspects being taxonomically important, some others be-
ing only of statistical wvalue.
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The number of flower-heads is strongly correlated to the dry weight of
the shoot. In all 3 species on the average 3.5 g shoot dry weight cor-
respond to one flower-head. The height of the shoot and the root dry
weight do not show a similar pattern. The diameter of the rosette var-
ied greatly, both individually and seasonally; consequently, differen-
ces between the various treatments could only partially be evaluated.

Under the warm conditions in the greenhouse the dry matter production
of 3 plants per growth container was about the same as that of 6 plants
per container.

S. columbaria, S. gramuntia and S. lucida root down on the average to
a depth of almost 130 cm within one vegetation period (at low ground
water table). The roots of some plants even reached a depth of more
than 150 cm.

Influence of fertilizer

The various fertilizer treatments influenced in particular the number
of flower-heads and the dry weight of the shoots. With S. columbaria
and S. gramuntia at high ground water table the relative numbers of
flower-heads of high, low and no fertilizer treatments were like

9 : 2 : 1.

At high fertilizer treatment the flowering began on the average 4 to 8

days earlier than in the other treatments.

The life-span of plants at high fertilizer treatment was shorter than
that of poorly or not at all fertilized ones, particularly in S. co-
lumbaria.

Influence of ground water table and irrigation regime

The effects of the ground water table were influenced by irrigation and
fertilizer treatment.

A high ground water table reduces the rooting space and was particular-
ly unfavourable for S. gramuntia.

A low ground water table inhibited the growth of S. columbaria, in par-
ticular within series irrigated at 28 days intervals.

Influence of temperature

At high temperature the shoot weigts of S. columbaria and S. gramuntia
were nearly twice those at low temperature. With S. lucida hardly any
differences could be observed.

With all 3 species the root weight under cool conditions was about twice
that under warm conditions.

The root/shoot ratio is larger under cool conditions than under warm
conditions. It increases in the following order: S. gramuntia - S. colum-
baria - S. lucida.

With S. columbaria and S. gramuntia the flowering began 2 to 3 months
later under cool conditions than under warm conditions. With S. lucida
the respective delay was only about 1 month.
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2. Competition experiments

- In mixed culture all 3 species were most competitive under those condi-
tions, where they showed the best relative growth in pure culture.

= Because of its strong growth, S. gramuntia was vegetatively the most
successfull competitor nearly under all the experimental conditions.

= The competitive potential of S. gramuntia versus S. columbaria was par-
ticularly strong under conditions with a low ground water table and si-
multaneously a strong fertilizer treatment or irrigation interwvals of
28 days; under these conditions S. gramuntia produced 5 to 7 times more
flower-heads than S. columbaria (in the respective pure cultures it was
only 2 to 3 times more).

- S. gramuntia grown in mixed culture with a high ground water table and
low fertilizer treatment produced about twice as many flower-heads as
S. columbaria; in pure culture it was only about 1 V2 times as many.

= Differences occurring between mixed cultures and pure cultures in the
greenhouse were not much pronounced and in general not significant, sta-
tistically. However, also under these conditions a relation seems to oc-
cur between the growth in pure culture and the vegetative competition;
accordingly, the following sequence of the competition potential can be
established: S. gramuntia— S. columbaria_—=S. lucida.

- Under cool conditions S. lucida has an advantage over the other 2 species
in so far as its fruits come to maturity, whereas a large proportion of
those of the other species do not ripen.

Résumé

(Expériences de compétition avec des espéces proches parentes de Scabiosa
columbaria L.s.l. I. Réactions des espéces a différents régimes de tempéra-
ture, d'humidité et d’'engrais)

Dans le cadre de recherches visant & déterminer des types de différencia-
tion écologique chez des plantes de prairies, on a effectué de 1967 & 1970 des
expériences de culture et de compétition avec des espéces de Scabiosa colum-

baria s.l.:

Pour des expériences avec S. columbaria et S. gramuntia en plein air dans des

-

bassins & nappe phréatique de profondeur réglable, dans les conditions sui-
vantes:

- 3 degrés de fertilisation (correspondant & un apport en azote nul, de
3 g et de 30 g par m2 et par an).

= 3 niveaux pour la nappe phréatique (45 cm, 95 cm et 145 cm de profondeur)

- 3 régimes d'arrosage (précipitations naturelles, arrosage tous les 7 jours
ou tous les 28 jours).
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Pour des expériences avec S. columbaria, S. gramuntia et S. lucida dans des
bacs de culture en serre, on a réuni les conditions suivantes:

P 2 o o] o, 0 . .
s 2 régimes de température (30 /20 et 17 /7 C,températures diurnes/noc-
turnes; niveau de fertilisation correspondant & un apport en azote de

3 g par m2 et an, arrosage deux fois par semaine).

On a mesuré les caractéres suivants: le diamétre de la rosette, le nombre des
capitules, la hauteur, le poids sec des parties aériennes et des racines. En
ocutre on a relevé la durée de la floraison et de la vie des différentes es-
péces.

Résultats
il Cultures pures
1.1 Résultats généraux

- Chacune des trois espéces réagit d'une maniére différente aux divers
traitements, certains aspects étant importants taxinomiquement, d'autres
ne possédant gu'une valeur statistique.

- Le nombre des capitules chez les 3 espéces est trés étroitement 1lié au
poids sec des parties aériennes: en moyenne un capitule correspond &
3,5 g de poids sec. La hauteur de la tige et le poids des racines sont
plus difficiles & mettre en corrélation avec d'autres caractéres. Le dia-
métre de la rosette montre une grande variation individuelle et saison-
niére; par conséquent, on ne peut évaluer que de maniére restreinte les
différences relativement petites, dues aux seules variations de traite-
ment.

= En serre, dans des conditions chaudes, la production totale est a peu
prés la méme, que l'on ait planté 3 ou 6 plantes par bac.

= Dans les séries a nappe phréatique basse, S. columbaria, S. gramuntia et
S. lucida forment des racines jusqu'a une profondeur de 130 cm en moyen-
ne (pour quelques plantes jusqu'a plus de 150 cm).

1.2 1Influence du degré de fertilisation

e La fertilisation influence particuliérement le nombre des capitules et
le poids des parties aériennes. Tant pour S. columbaria que pour S. gra-
muntia, & un niveau élevé de la nappe phréatique, la relation entre le
nombre des capitules des plantes fertilisées fortement, peu ou pas du
tout est de 9 : 2 : 1.

- e fertilisation élevée avance la floraison de 4 & 8 jours en moyenne
par rapport aux deux autres traitements.

— La durée de vie des plantes de cultures fortement fertilisées est plus
courte que de celles des cultures peu ou pas fertilisées, particuliére-
ment pour S. columbaria.
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1.3

140

Influence du niveau de la nappe phréatique et du régime d'arrosage

L'influence du niveau de la nappe phréatique dépend du régime d'arrosage
et de la fertilisation.

Un niveau élevé de la nappe limite la zone radiculaire et semble parti-
culiérement défavorable & S. gramuntia.

Un niveau bas réduit la croissance de S. columbaria, surtout si l'arro-
sage n'a lieu que tous les 28 jours.

Influence de la température

A température élevée, le poids des parties aériennes de S. columbaria et
de S. gramuntia vaut presque le double qu'd température basse. Chez
S. lucida on n'observe presque pas de différence.

Pour les 3 espéces le poids sec des racines des plantes soumises a une
température élevée est presque le double du poids des racines des plantes
4 une température basse.

Le rapport entre les parties aériennes et les racines est plus petit a
une température basse qu'd une température élevée; il diminue dans 1'ordre
suivant: S. gramuntia =S. columbaria =S. lucida.

Chez S. columbaria et S. gramuntia la floraison commence environ 2
mois plus tard dans les séries a température basse que dans celles
température €levée; chez S. lucida ce délai n'est que d'un mois.

[T

Expériences de compétition

Chague espéce se montre la plus compétitive dans les conditions qui lui
ont déja été relativement les plus favorables en culture pure.

Grdce & sa grande productivité, S. gramuntia se revéle dominante dans
presque toutes les cultures mixtes.

=

La force de compétition de S. gramuntia face & S. columbaria est parti-
culiérement grande lorsque le niveau phréatique est bas et que simulta-
nément la fertilisation est forte ou l'arrosage n'a lieu que tous les

28 jours. Dans ces conditions S. gramuntia produit 5 & 7 fois plus de
capitules que S. columbaria (en culture pure seulement 2 & 3 fois plus).

Si la fertilisation est forte et le niveau de l'eau est bas, S. gramun-
tia, en culture mixte, produit environ 2 fois plus de capitules que
S. columbaria et environ 1 VY2 fois de plus qu'en culture pure,

= =

Dans les cultures mixtes & nappe phréatique élevée et a fertilisation
faible S. gramuntia produit environ 2 fois plus de capitules que S. co-
lumbaria (dans les cultures pures seulement 1 /2 fois de plus).

En serre les différences entre les cultures mixtes et pures sont peu pro-
noncées et dans la plupart des cas difficiles & assurer statistiquement.
Un rapport semble pourtant exister entre la croissance en culture pure
et la compétition végétative; on peut en tirer 1l'ordre suivant pour la
force de compétition: S. gramuntia = S. columbaria—= S. lucida.



- A température basse S. lucida a un avantage sur les deux autres espéces,
car ses fruits murissent, contrairement & la plupart des fruits des
autres espéces.
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