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Über die Rolle der Durchdringungsgeschwindigkeit
bei Klein-Sukzessionen1

Von Reinhard Bornkamm

(Aus dem Botanischen Institut der Landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim)

I. EINLEITUNG

Die genetische Pflanzengeographie versteht unter Sukzession «die im
Laufe der Zeiten erfolgenden Veränderungen der Vegetation eines engeren

oder weiteren Gebietes, die sich im Wechsel der Pflanzengesellschaften
äußern» (Lüdi 1932, S. 527). Von den verschiedenen Ausgangsstandorten

gehen verschiedene Sukzessionsreihen aus (Cowles 1899), deren
Gesetzmäßigkeiten zuerst von Cowles 1911, sodann besonders von
Clements 1916 und Lüdi 1920, 1924 und 1932 aufgezeigt wurden. In ihnen
unterscheidet man die aufeinanderfolgenden Pflanzengesellschaften als
Sukzessionsstadien, die u. U. noch in Phasen unterteilt werden können
(vgl. die Zusammenfassung bei Braun-Blanquet 1951). Jede Reihe
verläuft von einer Anfangsgesellschaft über Übergangsgesellschaften zu
einer Schlußgesellschaft (Warming & Gräbner 1902). Im Endstadium
steht die Vegetation mit der Umwelt in einem dynamischen
Gleichgewicht, während jede natürliche Veränderung der Standortfaktoren
oder menschliche Eingriffe sowie das Auftreten neuer Konkurrenten ein
Ungleichgewicht herbeiführen, das neue Sukzessionen auslöst. Zahlreiche
Sukzessionsreihen sind gründlich untersucht worden, wobei es z. T. auch
möglich war, die zeitliche Dauer der Stadien anzugeben. Dabei kann man
auf dreierlei verschiedene Weise vorgehen: 1. Sehr häufig wird aus einem
räumlichen Nebeneinander auf ein zeitliches Nacheinander geschlossen
(vgl. dazu Lüdi 1932); 2. kann man gleichartige, aber verschieden alte
Standorte untersuchen, z. B. eisfrei gewordene Gebiete, Erdrutsche
(zuletzt Gimingham & Boggie 1957, Flaccus 1959), anthropogene Standorte
(Miyawaki 1956, Bornkamm 1961c) usw.; 3. ist es möglich, Dauerflächen
zu beobachten (vgl. Christiansen 1930).

Gerade bei der genauen Verfolgung von Dauerflächen, der intensivsten
Form der Sukzessionsforschung, zeigt es sich aber, daß auch innerhalb
der Stadien (und Phasen) noch + gesetzmäßige Mengenverschiebungen
der Arten vor sich gehen können. Neben zyklischen Veränderungen wie

1 Die Versuche wurden im Rahmen einer von Prof. Dr. H. Walter geleiteten
Forschungsaufgabe durchgeführt. Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken wir
für ihre Unterstützung.
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der Aspektfolge, die durch den Jahreszeitenwechsel verursacht wird, und
den Dominanzverschiebungen von Jahr zu Jahr in Abhängigkeit von der
Witterung, gibt es auch zeitlich gerichtete sukzessionsartige Vorgänge
kleinsten Maßstabs (z. B. bei Lieth 1960, Bornkamm 1961b), die auf die
arteigenen Reaktionsgeschwindigkeiten der beteiligten Partner und nicht
auf die der Sukzession als ganzer zu Grunde liegenden Außenfaktoren
zurückgehen, daher auch bei unterschiedlichen Umweltverhältnissen
immer wieder in ähnlicher Form auftreten. Da es sich nicht um vollständige
Sukzessionsglieder handelt (Lüdi 1924, S. 280 und 1932, S. 527), wollen
wir sie als Klein-Sukzessionen bezeichnen. Sie sind Grundbausteine

des Sukzessionsgeschehens, deren Entwicklung davon bestimmt
wird, mit welcher Konkurrenzkraft und mit welcher
Entwicklungsgeschwindigkeit sich die Arten an ihnen beteiligen. Da Fragen der
Konkurrenzkraft schon häufiger untersucht wurden, die zeitlichen Fragen
(Burges 1960) bisher aber wenig beachtet wurden, schien es interessant,
Daten über bei Klein-Sukzessionen auftretende verschiedene
Entwicklungsgeschwindigkeiten, die sich aus dem Material des Hohenheimer
Grundwasserversuchs ergaben, auszuwerten2.

II. MATERIAL UND METHODE

Der Hohenheimer Grundwasserversuch stellt ein Betonbecken von
10X7 m Größe dar, das in der einen Hälfte mit Lehm, in der anderen
mit Sand gefüllt ist. In ihm wird ein konstanter Grundwasserspiegel
gehalten, während die Oberfläche des Lehms bzw. Sandes von 0 cm auf
etwa 150 cm über dem Grundwasser ansteigt, also ein künstliches Ufer
darstellt. Beide Beckenhälften sind der Länge nach durch 50 cm in den
Boden reichende Eternit-Platten in vier 0,5 m breite und eine 1,5 m breite
Parzelle geteilt. Ursprünglich (Ellenberg 1952b, 1954) wurde in je eine
der schmalen Parzellen Ärrhenatherum elatius, Dactylis glomerata,
Alopecurus pratensis und Bromus erectus (versehentlich vermischt mit wenig
Festuca arundinacea) angesät, in der breiten Parzelle eine Mischung aus
allen Gräsern. Bis 1954 wurden alle Unkräuter gejätet, seit 1955 jedoch
ungehindert wachsen gelassen (Lieth 1958, 1960, Walter 1960).

Der Hohenheimer Grundwasserversuch stellt also einen Dauerversuch mit einer künstlichen

Wiese dar. Durch zweimaliges Schneiden im Jahr wurde der Fortgang der
Sukzession verhindert. Die Standortfaktoren waren während der Untersuchungszeit praktisch

unverändert, wenn man von einer ganz allmählichen Verarmung des Bodens
absieht: Um dauernde Düngung in Grundwassernähe bei Bewässerung mit Leitungswasser
zu vermeiden, wurde seit 1958 mit entsalztem Wasser bewässert. Mit Ausnahme des

Jahres 1957 wurde alljährlich die ganze Fläche Pflanze für Pflanze kartiert (jeweils

2 Herrn Doz. Dr. H. Lieth danke ich für die Überlassung von Kartierungsmaterial und
förderliche Diskussionen.
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ca. 20 000 Individuen); die Angaben der «Menge» in der vorliegenden Arbeit stellen
die ermittelten ungefähren Individuenzahlen dar. Kartierer waren 1956 Lieth, 1958

Lieth & Pavletió, 1959 Lieth & Bornkamm, 1960 Bornkamm. Aus den Kartierungen,
die bei Bornkamm & Lieth im einzelnen dargestellt sind, wurden die im folgenden
geschilderten Klein-Sukzessionen ersichtlich, die im übrigen mit dem Hauptziel des
Versuches, der Untersuchung des Wachstums bei verschiedenem Grundwasserstand nichts
zu tun haben.

Zwei Fehler der Versuchsanordnung fallen auf: 1. war das Becken nicht für die
Fragestellung errichtet worden, für die es seit 1956 benutzt wurde. Die neu eindringenden
Arten standen fünf angesäten und somit bereits etablierten Gräsern gegenüber; 2. wurde
bei der Einsaat 1953 eine nicht sterilisierte, 5 cm mächtige Schicht Gartenkompost als
Saatbett verwendet, aus der die meisten der seit 1955 aufkommenden Arten stammen.
Man hat damit gewissermaßen eine unregelmäßige und unkontrollierte Ansaat
vorgenommen. Allerdings ermöglicht der erste «Fehler», das Verhalten der Gräser innerhalb
und außerhalb ihrer Ansaatparzellen zu vergleichen. Der 2. «Fehler» hat den Vorteil,
daß man von Anfang an mit einer großen Zahl von Arten arbeiten konnte, bei der sich
recht bald (Lieth 1958) eine gesetzmäßige Anordnung zeigte. Das Therophyten-Stadium
wurde auf diese Weise praktisch übersprungen.

Es ist eine allgemeine Erscheinung, daß sich nach Eingriffen in die Vegetation die
Artenzahl vorübergehend erhöht. Als Beispiele seien Christiansen 1937 (S. 74—78),
Lüdi 1940, Braun-Blanquet 1951, S. 450, Klapp 1958, Bournerias 1959 und die dort
aufgeführte Kurve nach Hagene 1939 sowie Bornkamm 1961b genannt. In unserem Versuch

waren 1953 5 Arten angesät worden. 1956 fanden sich 118, 1958 88, 1959 82 und
1960 84 Arten.

III. DURCHDRINGUNGS GESCHWINDIGKEIT

Die fünf angesäten Gräser begannen sich seit 1955 aus ihren je zwei
Ansaatparzellen im Sand- und Lehmbecken auszubreiten, und strebten
eine gleichmäßige Verteilung über die ganze Fläche an; dabei drangen sie

jedoch verschieden schnell durch. Ihre Penetranz läßt sich ausdrücken
als das Verhältnis ihrer Menge in den drei Nichtansaatparzellen zur
Menge in den zwei Ansaatparzellen. Die Werte der Mischsaatparzelle
müssen dabei, da diese die dreifache Größe jeder der übrigen Parzellen
besitzt, auf 1/s reduziert werden. Bei normaler Dispersion müßte die Penetranz

in der Nähe von zfa =1,5 liegen. Nach Tab. 1 ist am gleichmäßig-

Tab. 1. Penetranzwerte für die angesäten Gräser
Menge in den drei Nichtansaatparzellen : Menge in den zwei Ansaatparzellen)

1956 1958 1959 I960

Lehm
Sand
Lehm
Sand
Lehm
Sand
Lehm

0,8
0,3
0,1

0,1
0,0
0,0
0,0
0,1

1 1,9 1,4

2,0
1,6

1,7

1,3
1,0

0,5
0,1

0,2
0,1

0,5

2,0
1,7

Festuca arundinacea
0,9
0,5.
0,9
0,2
1,2

1,6
0,7
1,5

0,4
0,9
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sten Ärrhenatherum verbreitet; es erreichte einen Penetranzwert von 1,5
im Lehm schon 1958, im Sand 1959. Die zweitschnellste Art scheint
danach Dactylis zu sein, die den gleichen Wert jeweils nur 1 Jahr später
erreicht. Bei Festuca bahnt sich eine gleichmäßige Verteilung allmählich
an, während bei Bromus die Bevorzugung der ehemaligen Ansaatparzellen

noch 1960 deutlich ist. Als vorläufige Reihe ergibt sich also: Arrhena-
terum L> Dactylis _> Festuca > Bromus. Dabei verstehen wir unter
Durchdringungsgeschwindigkeit zunächst die zeitliche Änderung der
Größen, mit denen man die mehr oder weniger gleichmäßige Verteilung
von Arten in Probeflächen charakterisieren kann (Penetranz, Frequenz
u. a.; vgl. S. 22).

Auch das Gleichgewicht zwischen den einzelnen Wettbewerbspartnern
stellt sich verschieden schnell ein. So lag das Verhältnis Dactylis/Ärrhenatherum

(Fig. 1, 3. Spalte oben) in der ehem. Dactylis-Ansaat-Parzelle
zunächst natürlich relativ hoch, in der ehem. Arrhenatherum-VarzeWe
sehr tief. Schon 1958 war es aber in beiden Parzellen gleich groß. In der
Mischsaat-Parzelle, wo b e i d e Arten angesät waren, und in der Bromus-

lo-i

10-3

,/- --,

I5OHOO0-
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I00\\00
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5-r 10

Fesluca/Arrh

1956 »59 I960 1956 195« 1959 I960 1956

Dactylis/Arrh

1956 »59 I960

Poa Iriv. /Arrli.

KT>

io-i
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1001100
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Fig. 1. Oben: Verhältnis verschiedener Gräser zu Ärrhenatherum in den ehem.
Ansaatparzellen (Ar Arrhenatherum-Va.rze.Wt, D Dac_3>.i--Parzelle, AI Alopecurus-
Parzelle, B Brom«..-Parzelle, M Mischsaat-Parzelle).
Ausgezogene Linie unten: Quotient aus der Parzelle mit dem maximalen und der
Parzelle mit dem minimalen Verhältnis.
Gestrichelte Linie unten: Streuung der Mengen der jeweiligen Arten in den verschiedenen

Parzellen um einen Mittelwert, angegeben in °/o des Mittelwertes.
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Parzelle, wo beide Arten erst eindringen mußten, war dieser
Gleichgewichtszustand von Anfang an gegeben. In der Alopecurus-T'arzelle war
Ärrhenatherum 1958 aus unbekannten Gründen noch im Vorteil, jedoch
sind seit 1959 die Verhältnisse in allen Parzellen ungefähr gleich. Als
Kenngrößen dieser Entwicklung sind im unteren Teil der Fig. 1 noch
eingetragen der Quotient aus der Parzelle mit dem maximalen und der
Parzelle mit dem minimalen Verhältnis sowie die (aus den absoluten Mengen,
nicht den Verhältnissen berechnete) Streuung der Mengen der jeweiligen
Arten in den verschiedenen Parzellen um einen Mittelwert, angegeben in
Prozent dieses Mittelwertes. Diese Größen sind selbstverständlich nur
die Beobachtung unterstützende Hilfsmittel, von denen man keine zu
große Genauigkeit erwarten darf. Bei einem gleichgewichtsnahen Zustand
sinkt erfahrungsgemäß der Quotient unter 5 : 1 und die Streuung unter
50 °/o ab. Bei Bromus und Festuca liegt das für die beiden Arten günstigste
Verhältnis noch 1960 deutlich in den beiden Ansaatparzellen B und M.
Immerhin haben sich die Werte der übrigen Parzellen bei Festuca schon

einigermaßen angenähert, was bei Bromus nur für die der Bromus-Var-
zelle benachbarte Dactylis-Varze\\e gilt. Wie die Kenngrößen (Fig. 1

unten) erkennen lassen, war Festuca 1960 der Gleichgewichtslage schon
mehr oder weniger nahe, Bromus jedoch noch nicht.

Als Bezugsart wurde immer die schnellste Art (Ärrhenatherum) genommen. Alopecurus
konnte nicht berücksichtigt werden, da er in den letzten Jahren zu selten geworden

war.

Tab. 2. Streuung der Mengen verschiedener Arten in den fünf Parzellen
um einen Mittelwert, angegeben in °/o dieses Mittelwertes

1960

Taraxacum officinale
Ranunculus repens
Trifolium campestre
Equisetum arvense (nur Sandbecken)
Vicia sepium
Crépis capillaris
Juncus effusus
Iris pseudacorus
Iris sibirica

1 52 31 35 42
| 44 68 43

| 26
52

81 59
89

38
113 59 1 35
119 94 74 64
139 129 75 66
222 224 152 180
178 210 158 158
138 189 150 194

Die gleiche Berechnung läßt sich auch für die neu eingedrungenen
Arten durchführen, wobei nur die häufigeren unter ihnen herangezogen
wurden, da nur sie ein einigermaßen sicheres Ergebnis versprechen konnten

(in Klammern jeweils die bei den Kartierungen 1956—1960 notierten
Individuenzahlen). Die höchste Durchdringungsgeschwindigkeit zeigte
Poa trivialis (5493), bei der von Anfang an kaum Unterschiede zwischen
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den Parzellen auftraten (Fig. 1, Spalte 4). Für weitere Arten sind die
Streuungswerte in Tab. 2 zusammengefaßt. Die hier nicht aufgeführten
«Quotienten» (vgl. Fig. 1), die nur dann berechnet werden können, wenn
die Art in allen Parzellen anwesend ist, ergeben das gleiche Bild. Danach
gehört Taraxacum officinale (1952) zu den sehr rasch reagierenden Arten,
ebenso Ranunculus repens (1307), der wegen seiner immer stärker
zurückgehenden Individuenzahl (1956 869, 1958 312, 1959 80, 1960 46) größere
statistische Schwankungen zeigte. Auch Trifolium campestre (2432) und
Equisetum arvense (760), das nur im Sandbecken vorkam, reagierten noch
schnell, während sich Crépis capillaris (1039) und Vicia sepium (1279)
1960 einer Gleichgewichtslage erst angenähert hatten. Da alle diese
häufigen Arten, trotz gewisser Unterschiede, noch zu den relativ schnellen
Arten gehören, wurden in Tab. 2 noch drei weitere, weniger häufige Arten
eingefügt, die nur langsam durchzudringen vermochten: Iris pseudacorus
(156), Juncus effusus (56) und Iris sibirica (33). Alle drei sind vom
Gleichgewicht noch weit entfernt, eine Abwärtsbewegung der Streuung ist noch
kaum zu erkennen.

Faßt man alle Beobachtungen zusammen, so ergibt sich folgende
Reihenfolge der Durchdringungsgeschwindigkeiten der häufigeren Arten:

Schon nach 1—2 Jahren ungefähr im Gleichgewicht: Ärrhenatherum
elatius, Poa trivialis, Ranunculus repens, Taraxacum officinale.

Nach 3—5 Jahren ungefähr im Gleichgewicht: Trifolium campestre,
Dactylis glomerata, Equisetum arvense, Medicago lupulina.

Nach 5 Jahren dem Gleichgewicht + genähert: Festuca arundinacea,
Festuca rubra, Crépis capillaris, Vicia sepium, Agrostis alba, Plantago
lanceolata, Hypericum perforatum.

Nach 5 Jahren dem Gleichgewicht noch + fern: Bromus erectus.

IV. DISKUSSION

Vergegenwärtigt man sich noch einmal die Rolle der Durchdringungs-
geschwindigkeit bei der Vegetationsentwicklung, so stößt man auf eine
zweite Möglichkeit, Hinweise auf diese Größe zu erhalten: In einem
Bestand mit gegebenen Standortverhältnissen und gegebener
Artenkombination bildet sich ein Gleichgewicht zwischen den Wettbewerbspartnern

aus. Die Lage dieses Gleichgewichts, die von Jahr zu Jahr mit
der Witterung schwankt, wird von der unter den Standortverhältnissen
zu erzielenden Wüchsigkeit (Bornkamm 1961a) der betreffenden Arten
bestimmt. Die Ursache dieses Verhältnisses Standortfaktoren : Wüchsigkeit

sind die ökologischen Ansprüche der Arten. In einem Bestand, in
dem sich dieses Gleichgewicht erst noch einstellen muß, wird aber der
zukommende Anteil sehr verschieden schnell erreicht, d. h. die ökologi-
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sehen Ansprüche werden verschieden schnell durchgesetzt. Eine Art hoher
Durchdringungsgeschwindigkeit wird daher in den ersten Jahren stärker
an der Vegetation beteiligt sein, als ihr im Gleichgewichtsfall zusteht, sie

wird daher von den langsameren Konkurrenten allmählich auf den

Gleichgewichtswert zurückgedrängt werden. Man könnte daher erwarten,

daß in der Regel schnellere Arten das Maximum ihres Vorkommens
in den ersten Jahren, langsamere Arten in späteren Jahren haben —
wenigstens wenn es sich um eine Besiedlung offenen Bodens handelt, wo
alle Arten gleiche Startbedingungen haben, die Verbreitungseinheiten
hierhin bringen können3. In unserem Versuch hatten ein Maximum

1956 Ärrhenatherum elatius (angesät), Dactylis glomerata (angesät),
Ranunculus repens,

1958 Taraxacum officinale, Equisetum arvense,
1959 Medicago lupulina, Crépis capillaris, Vicia sepium,
1960 Poa trivialis, Trifolium campestre, Festuca rubra, Agrostis alba,

Plantago lanceolata, Hypericum perforatum, Festuca arundinacea (in
geringen Mengen angesät), Bromus erectus (angesät).

Diese Liste hat Ähnlichkeit mit der Anordnung von S. 21. Damit haben
wir zwei Aspekte der Durchdringungsgeschwindigkeit erfaßt: 1. die
zeitliche Änderung der die + gleichmäßige Verteilung kennzeichnenden
Größen (vgl. S. 19); 2. die zeitliche Änderung des Mengenanteils in Richtung

auf einen Gleichgewichtswert. Beiden Aspekten liegen die spezifischen

Entwicklungsgeschwindigkeiten der einzelnen Arten zu Grunde.

Eine vollkommene Übereinstimmung der Resultate der beiden Methoden wird man
nur dann erhalten, wenn die beiden untersuchten Vorgänge, nämlich die zunehmend
gleichmäßige Verteilung über die Probefläche und das Erreichen des Anteils an der
Vegetation, der der Gleichgewichtslage entspricht, gleichzeitig verlaufen. Das ist in
der Regel der Fall, muß aber nicht so sein. Besonders wenn Arten sich mit bereits
vorhandenen Konkurrenten auseinandersetzen müssen, läßt sich der Fall denken, daß rasche
Arten zwar schnell auf allen Teilen der Fläche gleichmäßig da sind, an Menge aber
noch, und zwar überall gleichmäßig, zunehmen. Das dürfte für Poa trivialis zutreffen.
Die andere stärkere Unstimmigkeit zwischen den beiden Listen, Trifolium campestre,
ist anders zu erklären: 1960 fiel Medicago lupulina, da es 1959 beim ersten Schnitt noch
keine reifen Samen gebildet hatte, weitgehend aus, so daß Trifolium campestre 1960
ein durch Wegfall eines starken Konkurrenten bedingtes Maximum erreichen konnte.

Aus dem Gesagten geht auch hervor, daß für die Abschätzung der Höhe von
Durchdringungsgeschwindigkeiten die zuerst genannte Methode die zuverlässigere ist.
Hinweise in der Literatur beschränken sich dagegen im Wesentlichen auf die zweite
Methode: Ärrhenatherum wird bei Klapp 1954 (S. 265) als «rasch» bezeichnet, ebenso Poa
trivialis (S. 267), Agrostis alba war dagegen «anfänglich verdrängungsgefährdet», Festu-

3 Hierbei werden bei einer Pionierbesiedlung mit zunehmender Artenzahl die innerhalb
eines Sukzessionsstadiums aufeinanderfolgenden Maxima immer kleiner (Odum 1960),
während in der Gesamtsukzession immer höher entwickelte Lebensformen immer
stärker dominieren (31,7 °/o Therophyten im l.Jahr, 92% Hemikryptophyten im
5. Jahr, 98 % Phanerophyten im alten Waldbestand bei Bard1952).
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ca rubra entwickelte sich langsamer als Dactylis (ebenso bei Knapp 1954, S. 95). In
verschiedenen Versuchsflächen zeigte Poa trivialis Maxima nach 2 Jahren (G. Müller
1959) bzw. nach 2—3 Jahren (Raabe & Thomsen 1955, Bournerias 1959), Ranunculus
repens nach 2 Jahren (Raabe & Thomsen 1955), Crépis capillaris nach 2—4 Jahren,
Hypericum perforatum nach 3—5 Jahren — Trifolium campestre verhielt sich wechselnd

— (Bournerias 1959), Dactylis nach 4—6 Jahren und Festuca rubra nach (4)
5—8 Jahren (Laine 1958). Alle diese Angaben, mit Ausnahme der über Crépis capillaris,
stimmen mit der Anordnung auf S. 21 gut überein. Es muß dabei hervorgehoben werden,
daß die Ergebnisse auch auf sehr verschiedenen Standorten meist gleichartig waren.

Eine rasche Art mit frühem Maximum ist also zunächst stärker an der
Vegetation beteiligt, um dann auf einen Gleichgewichtswert abzusinken.
Daher kann eine hohe Durchdringungsgeschwindigkeit eine hohe
Konkurrenzkraft vortäuschen, ist ihr aber keineswegs gleichzusetzen. Vielmehr
scheint eine Art, die in einer fremden Parzelle rasch den ihr zustehenden
Anteil erringt, auch rasch mit in ihre eigene Parzelle eindringenden Arten
ins Gleichgewicht zu kommen, während sich die langsameren Arten zäher
am alten Platz behaupten. Ärrhenatherum haben wir als rasche Art
kennengelernt, und sie ist als «konkurrenzkräftig» bekannt. Vergleichen wir
aber die Menge der Einwanderer in den einzelnen Parzellen, so erhalten
wir das fast paradoxe Ergebnis, daß sie den größten Anteil meist in der
Arrhenatherum-ï'arzelle ausmachen (Fig. 2). Das gilt auch, wenn wir
nicht die Mengen, sondern die Artenzahlen betrachten (Tab. 3). Natürlich

kann hierbei allerdings auch Selbstunverträglichkeit u. U. eine Rolle
spielen.
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Fig. 2. Anteil der nicht angesäten, sondern seit 1955 eingewanderten Arten
an der Vegetation in den einzelnen Parzellen (Abkürzungen wie Fig. 1)



37 37 37 18

20 18 19 18

22 20 16 15

28 21 26 22

35 34 30 27

31 26 26 27

33 26 25 25
39 30 29 25
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Tab. 3. Anzahl der neu eingewanderten Arten in den einzelnen Parzellen.
(Die Mischsaatparzelle kann wegen ihrer abweichenden Größe

nicht berücksichtigt werden; Abkürzungen wie Fig. 1)

Ar Al D B

Lehm 1956
1958
1959
1960

Sand 1956
1958
1959
1960

Eine Analyse der Vorgänge ist bisher noch kaum möglich. Die
Ausbreitungsfähigkeit der Arten dürfte in einer so kleinen Versuchsfläche
im Verlaufe von 5 Jahren bei den genannten, meist hochwüchsigen Arten
nicht die entscheidende Rolle spielen. Sehr wichtig ist dagegen sicher die
Lebensdauer des Individuums. Leider ist über die Lebensdauer von
Wiesenpflanzen oder deren Sprossen nur wenig bekannt (Schweighart
& Stählin 1953, Ellenberg 1952, S. 102, Knapp 1954), jedoch bestehen
wohl auch unter den mehrjährigen Arten große Unterschiede in der
mittleren Lebenserwartung der Einzelpflanze. Bei unserer Kartierung zeigte
sich schon, daß viele Individuen an sich perenner Arten nur ein Jahr am
Leben bleiben. Der langsamere Bromus erectus lebte in den Versuchsflächen

von Bornkamm 1961b im Durchschnitt viel länger als das schnellere

Brachypodium pinnatum. Im vorliegenden Versuch brauchten Bromus

und Festuca arundinacea oft bereits 2—3 Jahre, um ihre großen
Horste aufzubauen. Das kurzlebige Lolium perenne zeigt dagegen nach
den Versuchen von Knapp & Linskens 1952, Sachs 1954, Müller 1959

u. a. alle Merkmale einer Art mit hoher Durchdringungsgeschwindigkeit.
Nach Klapp 1954 sind allgemein «kurzlebige Arten meist früh- und
schnellwüchsig». Festuca rubra, die in unserem Versuch nur zu den
langsameren Arten gehörte, ist langlebig (Knapp 1954, S. 261, 264), das rasche
Ärrhenatherum treibt früh aus (S. 262).

Durch genauere Kenntnis dieser Probleme zu einem besseren Verständnis
der Durchdringungsgeschwindigkeit zu kommen, wäre wünschenswert,

da sie in der Entwicklung der Vegetation eine große Rolle spielt:
In allen Beständen, die nicht im natürlichen Gleichgewicht stehen, in
denen die Wettbewerbspartner noch nicht den Gleichgewichtsanteil an
der Vegetation haben, sondern einen höheren oder geringeren, sind für
die aktuelle Dominanzverteilung nicht eigentlich die unterschiedlichen
ökologischen Ansprüche verantwortlich, sondern die unterschiedlichen
Durchdringungsgeschwindigkeiten.
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V. ZUSAMMENFASSUNG

1. Zeitlich gerichtete Vorgänge innerhalb von Sukzessionsstadien, die
nicht auf den die Sukzession bedingenden Außenfaktor, sondern auf
Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit der einzelnen Arten
zurückgehen, also unter verschiedenen Umweltbedingungen immer in
ähnlicher Form auftreten, werden unter dem Namen Klein-Sukzessionen

beschrieben.
2. Die artspezifische Entwicklungsgeschwindigkeit, mit der die einzelne

Art den ihr im Gleichgewichtsfall zustehenden Anteil an der Vegetation
erringt, wird als Durchdringungsgeschwindigkeit
bezeichnet. Ist sie hoch, so kann eine höhere Konkurrenzkraft vorgetäuscht
werden.

3. Die Größe der Durchdringungsgeschwindigkeit einzelner Arten aus
einem Dauerversuch mit einer künstlichen Wiese wird mit zwei verschiedenen

Methoden zu bestimmen versucht, von denen die erste die zunehmend

gleichmäßigere Verteilung der Art auf der Probefläche, die zweite
die Entstehung des Gleichgewichts zwischen den Mengenanteilen der
einzelnen Arten an der Gesamtvegetation untersucht. Beide Vorgänge
laufen in der Regel, aber nicht immer gleichzeitig ab. (Zusammenfassende

Liste s. S. 25.)
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