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D SYNTHESE UND DISKUSSION

3.1, BEDEUTUNG DER WURZELKONKURRENZ FUR DIE
ARTENVIELFALT EINES HALBTROCKENRASENS

5.1.1. Rahmenbedingungen, Methodik und Konkurrenztypen

Die zwei untersuchten Halbtrocken- oder Kalkmagerrasen gedeihen auf relativ
nahrstoff- und wasserarmen Rendzinen. Diurnale und saisonale Temperatur-
schwankungen und geringer Niederschlag gestalten das Klima eher kontinental.
Frost, Hitze- und Trockenperioden sind iiblich. Klimatische Extreme traten im
untersuchten Zeitraum keine auf (vergl. Kap.2).

Halbtrockenrasen gelten allgemein als relativ stabile Okosysteme (ELLENBERG
1978). Entscheidend fiir die Zusammensetzung der Vegetation der untersuchten
Wiesen istder jahrliche Schnitt im Juli, an den sich die Pflanzen angepasst haben.
In den zwei untersuchten Halbtrockenrasen bliihten und versamten die meisten
Pflanzenarten bis zum Schnitt. Einige wenige Arten bliihten erst im Herbst. Da
seit Jahrzehnten nicht oder im Halbtrockenrasen Emmerberg nur wenig (anorga-
nisch) gediingt wurde, hatte sich eine stabile Grasmatrix installiert, in deren
Liicken sich die Kréuter teilten. Das Ausmass der Artenvielfalt ist nur zu ver-
stehen, wenn die Einwanderungsgeschichte und damit die Vergangenheit dieser
geographisch giinstig gelegenen Wiesen mitberiicksichtigt wird (siehe Tab.1
und GicoN 1987). Der Halbtrockenrasen Grite diirfte seit iiber 100 Jahren als
Maihwiese genutzt worden sein, der Halbtrockenrasen Emmerberg seit mehr als
30 Jahren.

Die maximale Phytomasseproduktion ist am Standort limitiert. Wenn eine Art
oder ein Individuum zunimmt, muss eine oder mehrere andere Arten oder Indi-
viduen abnehmen ('law of constant yield', SHINOzAKI und KirA 1956 nach WAT-
KINSON 1986). Diese Dynamik ist vom Konkurrenzgefiige mitgepragt. In der
vorliegenden Arbeit wurde Wurzelkonkurrenz aus methodischen Griinden als
Blackbox betrachtet und durch einen einfachen Eingriff ins Vegetationssystem
indirekt untersucht. Um die Versuchsindividuen herum wurden, dem Wurzel-
radius entsprechend, die Nachbarpflanzen oberirdisch entfernt und die Wurzel-
konkurrenz mit Polyéthylenfolie unterbunden. Bewertet wurde die Entwicklung
der oberirdischen Pflanzenteile. Dies entspricht einer Mischung aus 'Target'- und
"Trenching'-Methode, wie sie AARSSEN und Epp (1990) in einer Zusammen-
stellung fiir 'Removal'-Experimente beschrieben.
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Der Nibhrstoffeintrag durch verrottende Wurzeln der entfernten Nachbarpflan-
zen wurde im vorliegenden Versuch nicht als zusétzliche Diingung aufgefasst, da
dies standortseigene Niahrstoffe sind, die vorher durch die Nachbarpflanzen
besetzt und dem Nihrstoffkreislauf weitgehend entzogen waren. Allfillige Arte-
fakte durch die Freistellung galten sowohl fiir hdufige und seltene Pflanzenarten,
fielen fiir die Interpretation der Ergebnisse also nicht ins Gewicht.

Die vorrangige Bedeutung der Konkurrenz um Raum wurde von Yobzis (1986)
sehr schon dargelegt. MCCONNAUGHAY und Bazzaz (1991) schlugen vor, physi-
schen Raum als Bodenressource zu betrachten. Besetzung von Raum und Néhr-
stoffen durch etablierte Pflanzen konnte im Halbtrockenrasen als indirekte und
passive Konkurrenz im Wurzelraum bezeichnet werden, weil dadurch diese
beiden Ressourcen andern Pflanzen nicht oder nur beschriankt zur Verfiigung
stehen (Tab. 19).

AARSSEN und Epp (1990) nannten in ihrer umfassenden Zusammenstellung iiber
‘Removal'-Experimente eine ganze Reihe moglicher Probleme die auftreten kon-
nen, z.B. Klimafluktuationen, Einfluss des individuellen Lebensalters oder von
Herbivoren, ungeniigende Zeitdauer des Experimentes, Liickengrosse, Einfluss
von Wurzeln, fordernde Effekte zwischen Arten etc. Alle ihre genannten Proble-
me wurden in der hier verwendeten Versuchsanordnung gelost oder geeignet be-
riicksichtigt durch die Verwendung einer Kombination von Target-, Trenching-
und Removal-Methode und durch die Durchfiihrung an etablierten Individuen
einer reprisentativen Artenkombination im Feld sowie im Versuchsgarten wih-

Tab. 19. Matrix verschiedener Formen von Konkurrenz mit Beispielen.
Matrix of different kinds of competition, and examples.

AKTIV -ACTIVE <+—% PASSIV - PASSIVE
Ressource "erobern” Ressource "besetzen"

Konkurrenz - Formen
kinds of competition

conquering of resources

occupying of resources

DIREKT - DIRECT
"Angriff" oder totale
Ressourcen-Nutzung
'attack’ or total exploita-
ion of resource t

INDIREKT - INDIRECT
effizientere Nutzung des
Ressourcenpools

more efficient use of
resource pool

Ausschatten, Wurzelbrut,
Lichtkonkurrenz aktiv,
Allelopathie, Interferenz

active competition for light

allelopathy, interference

schnelle Aufnahme
freier Nihrstoffionen,
Exploitation

more efficient uptake,
exploitation

Beschattung durch
hoher Wachsen,
Lichtkonkurrenz passiv
passive competition for
light

Raum "besetzen",
Nihrstoffe "besetzen",
Raumkonkurrenz passiv
occupation of nutrients,
spatial competition
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rend einer geniigend langen Zeitdauer!

Konkurrenz ist nur ein Faktor in einem ganzen Faktorengefiige! Konkurrenz
wurde in der vorliegenden Arbeitin weitem Sinn interpretiert (Tab. 19): Interspe-
zifische Konkurrenz kann aktiv oder passiv stattfinden, indem eine Ressource
durch eine Pflanzenart entweder erobert (z.B. schnelle Ndhrstoffaufnahme) oder
besetzt wird (z.B. Nihrstoffspeicherung). Und interspezifische Konkurrenz
kann direkt oder indirekt wirken (CRAWLEY 1986). Direkte Konkurrenz liegt bei
rdumlicher Verdriangung vor (z.B. durch Allelopathie) oder bei Vorenthaltung
oder vollstandiger Nutzung einer lebenswichtigen Ressource (z.B. Licht). Indi-
rekte Konkurrenz findet bei gleichzeitiger Nutzung eines gemeinsamen Res-
sourcenpools (z.B. Nihrstoffe) durch effizientere Ausnutzung statt. Die Uber-
ginge zwischen aktiv/passiv und direkt/indirekt sind fliessend. Einzelne Kon-
kurrenztypen umfassen hdufig eine Kombination dieser Wirkungsweisen. Zum
Beispiel ist die Wurzelmasse in Halbtrockenrasen bedeutend grosser als die
Sprossmasse. Konkurrenz findet dort v.a. im Wurzelraum statt. Die Wurzelkon-
kurrenz umfasst dementsprechend v.a. die Bereiche aktiv/direkt, aktiv/indirekt
und passiv/indirekt (zu Konkurrenz: vergl. auch GoLDBERG 1990).

Ausschluss von Wurzelkonkurrenz liess die Pflanzenindividuen das physiolo-
gische Wachstumspotential am Standort ausschopfen. Als konkurrenzstark
wurden sowohl Arten betrachtet, die aufgrund ihrer optischen Prisenz im Be-
stand dominant waren als auch Arten mit guter Wachstumsrate. Dies entspricht
einem Gemisch der beiden Strategien "Stress Tolerator" und "Competitor" nach
GrIME (1979). Die Ergebnisse wurden sowohl auf dem Niveau der Art und des
Individuums interpretiert.

312, Einfluss der Vegetations- und Altersstruktur

Die zwei untersuchten Halbtrockenrasen werden von Bromus erectus und an-
deren Grisern dominiert. Laterale, vegetative Ausbreitung im oberirdischen
Wuchs ist fiir die Dominanz perenner Griser wesentlich. Diese bilden die Matrix
im Halbtrockenrasen. Dieses Phinomen wird in diversen Arbeiten beschrieben
(z.B. GruBB 1977 und Grugs et al. 1982, Yobzis 1986). In die verbleibenden
Liicken teilen sich die restlichen Krauter. Nur Salvia pratensis schien unter den
Kréutern geniigend konkurrenzstark zu sein, um der Dominanz der Griser stand-
zuhalten und war sehr haufig. Das Vorkommen von bis zu 40 Pflanzenarten pro
Quadratmeter zeigte, dass das Angebot und die Verteilung von Strukturnischen
gross und die Koexistenzfihigkeit der Pflanzenarten untereinander entsprechend
wesentlich sein musste. Bei Hochststand der Vegetation vor dem Julischnitt
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waren 50% der oberirdischen Phytomasse zwischen 0 und 10cm. Oberirdische
Konkurrenz um Licht und Raum hatte in diesem Halbtrockenrasen angesichts
der viel grosseren Wurzelmasse und der hyperbelformigen Vegetationsstruktur
(Fig.4) sekundire Bedeutung. Dass unterirdische Konkurrenz in den meisten
Fillen wichtiger ist, beschrieb auch WiLsoN (1988) anhand eines ausfiihrlichen
Griinlandexperimentes. Bei dieser Vegetationsstruktur besteht auch fiir klein-
wiichsige Pflanzenarten, Rosettenpflanzen und Moose wenig Konkurrenz um
Licht, und zudem nur wihrend einer kurzen Periode vor dem Schnitt (siehe auch
Cernusca und SEeBER 1980, TiLMAN 1984). Dies gilt selbst fiir Keimlinge, die bei
dhnlichen Versuchen (Cook und RATCLIFF 1984, SNAYDON und Howe 1986) v.a.
durch Wurzelkonkurrenz beeinflusst wurden. Anders als in einer Diingewiese
werden Pflanzenarten im Halbtrockenrasen nicht ausgeschattet.

Die Wurzelmasse betrug mindestens das Dreifache der oberirdischen Phytomas-
se, was fiir solches Grasland charakteristisch ist (DickiNnsoN und PoLwART 1982,
FiaLA und HERRERA 1988, HARTMANN und OERTLI 1984a, PILAT 1969, WERGER
1983a). Die Wurzelmasse hatte damit einen massgeblichen Einfluss auf die Kon-
kurrenz und damit auf die Artenzusammensetzung im Halbtrockenrasen. WER-
GER (1983a) schlug sogar vor, das Wurzel/Spross- Verhiltnis zur Kennzeichnung
eines Strategietyps zu verwenden. Bis zu 70% der Wurzeln konzentrierten sich in
den untersuchten Halbtrockenrasen zudem auf die obersten 5 cm Boden, wie dies
schon ELLENBERG (1952) dhnlich feststellte. Dies riickt die Bedeutung der Wur-
zelkonkurrenz in solchen Halbtrockenrasen ins Zentrum der Aufmerksamkeit!
Kalkboden gelten allgemein als nihrstoffarm (SCHROEDER 1992). Die limitierten
Nihrstoffe sind im Halbtrockenrasen weitgehend in der Phytomasse gebunden.
Verhiltnismassig wenig Nihrstoffe gelangen in Umlauf iiber absterbende Wur-
zeln, Streu und vereinzelt absterbende Individuen. Die Verwitterung ist vernach-
lassigbar. Nass- und Trockendeposition aus der Luft sind bedeutender und ten-
denziell zunehmend. Fiir die Bundesrepublik Deutschland werden in SCHEFFER
und SCHACHTSCHABEL (1989) z.B. durchschnittlich 30 kg N.ha''.y~! angegeben,
lokal bis >100 kg N.ha!.y"!. Durch das Mihgut und durch Auswaschung werden
Nihrstoffe entnommen. Im Jahreszyklus findet eine Verlagerung von Nahrstof-
fen von den Wurzeln zum Spross und teilweise zuriick statt. Der Wurzelauf- und
Abbau durchliuft einen eigenen saisonalen Rhythmus (siehe PiLAT 1969) und
dementsprechend auch das Angebot an mineralischen Néhrstoffen im Boden
(RorisoN 1987). Der Nihrstoffkreislauf oder die Nettoprimdrproduktion sind
im Halbtrockenrasen verhéltnisméssig gering und im Vergleich zu einer Diinge-
wiese langsamer (vergl. Zeigerwerte Tab. 4; HARTMANN und OERTLI 1984a)!
Dementsprechend wurde im untersuchten, nahrstoffarmeren Halbtrockenrasen
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Grite sowohl ein grosserer Streuanteil wie ein grosseres Wurzel/Spross-Verhilt-
nis gefunden als im nihrstoffreicheren Halbtrockenrasen Emmerberg.

Um an Niederschlagswasser heranzukommen, wurzeln Pflanzen mit Vorteil
moglichst oberflachennah. Dort besteht jedoch immer die Gefahr des Austrock-
nens. Keimlinge aller Arten und speziell von Einjdhrigen haben es schwer, in
diesen Wurzelfilz einzudringen und sich zu etablieren. Einige harren nach einer
ersten Etablierungsphase im gleichen Entwicklungsstadium aus und warten auf
bessere Bedingungen (BisHop et al. 1978, Ryser 1990), dhnlich wie dies von jun-
gen Bdumen in Waldgesellschaften allgemein bekannt ist (GRIME 1979) und von
SiLvErTOWN (1987) als Oskar-Syndrom bezeichnet wurde.

Dass unter den etablierten Pflanzen verschiedene Durchwurzelungs-Strategien
zum Erfolg fiihren, demonstrieren die beiden dominanten Arten Bromus erectus
als Intensivwurzler und Salvia pratensis als Tiefwurzler mit wenig Seiten-
wurzeln. FITTER (1987) wies darauf hin, dass Ressourcekosten, Transport-
effizienz und Explorationseffizienz bei Wurzeln nicht gleichzeitig optimiert
werden konnen.

Im Wurzelraum besteht ein aktiver Wettbewerb um Wasser sowie um freie Nahr-
stoffionen aus dem Abbau von Feinstwurzeln, der Streuzersetzung oder dem
atmosphirischen Nihrstoffeintrag. Trotz dieser Dynamik diirfte sich die Wur-
zelkonkurrenz im Halbtrockenrasen mehrheitlich passiv und indirekt aus-
driicken, indem Néhrstoffe und Raum durch langlebige, etablierte Individuen
weitgehend besetzt sind. Damit gewinnt die Lebenserwartung von Pflanzenindi-
viduen eine zentrale Bedeutung fiir das Verstindnis dieses Okosystems.

Die Halbwerts-Lebenszeit der einzelnen Arten hatte einen grossen Einfluss auf
das momentane Erscheinungsbild der Pflanzengemeinschaft. Der Zeitfaktor
wird hiufig unterschitzt und nur als Anderungspotential im Zeitverlauf inter-
pretiert (CRAWLEY 1986). Hat eine Pflanzenart aber langlebige Individuen,
geniigt ein kleiner Turnover fiir die Erhaltung der Population und fiir deren opti-
sche Prasenz. Besetzen von Raum und Nihrstoffen ist dann als Strategie viel
wichtiger als Etablierung!

Die optische Dominanz der Matrixbildner Bromus erectus und Salvia pratensis
kommt u.a. aufgrund ihrer Langlebigkeit zustande. Die Halbwerts-Lebenszeiten
der untersuchten Halbtrockenrasenpflanzen waren hoch. Bei Diingung geht ihre
Lebenserwartung entsprechend zuriick (siehe auch LANDOLT et al. 1975, TAMM
1972). Dies wurde bereits beim Vergleich der verschieden nihrstoffreichen
Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg festgestellt. Daraus konnte vermutet
werden: "Je schneller eine Art wichst, umso hygromorpher wachst sie und umso
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schneller stirbt sie". LEIBUNDGUT (1982) beschrieb z.B. fiir Urwaldbdume, dass
sie eine langsamere biologische Alterung durchmachen, wenn sie in der Jugend
einen gehemmten Wachstumsverlauf hatten. Dass wurzelkonkurrenzbefreite In-
dividuen ihre Halbwerts-Lebenszeit erhohten, diirfte mit der kurzfristig verbes-
serten Nahrstoffsituation zusammenhéngen und steht nicht im Widerspruch zu
dieser Hypothese, da der Beobachtungszeitraum dafiir zu kurz war.

Die Lebenserwartung hat einen entscheidenden Einfluss auf die Artenzusam-
mensetzung im Halbtrockenrasen. Bei den meisten Arten fand ein relativ lang-
samer Turnover statt. Besetzte Nischen wurden nur langfristig frei. Einjahrige
und wenigjidhrige Arten mussten iiber sexuelle Reproduktion ihren Bestand
aufrecht erhalten und waren auf Liicken (Storungen, Gaps) angewiesen. Dass bei
niedriger Storungsrate nur wenige r-Strategen vorkommen, beschrieb auch
ABuGov (1982). Im Halbtrockenrasen wurden entsprechend nur wenige Ein-
oder Zweijdhrige gefunden. Sie besiedelten meistens Spezialstandorte oder
Spezialnischen. Arabis hirsuta oder Myosotis arvensis regenerieren beispiels-
weise gut in Mauskolonien (LEUTERT 1983). Rhinantus sp. nutzt den Vorteil des
Halbparasitismus, wo die Wurzelkonkurrenz der Wirtspflanze iiberlassen wird.
Langlebige Arten haben durch Nihrstoffspeicherung einen entscheidenden
Uberlebensvorteil in diesen nahrstofflimitierten Halbtrockenrasen. Fiir sie
geniigt es, nur in giinstigen Jahren iiber Samen zu regenerieren.

Die Langsamkeit des Okosystems Halbtrockenrasen, reprisentiert durch lang-
lebige Matrixarten, diirfte massgeblich zur Diversitét dieser Pflanzengemein-
schaft beitragen. Das Phidnomen der langsamen Dynamik im Zusammenhang
mit Diversitdt wurde auch von Huston (1979) und GrRIME (1979) genannt.
Weitere Untersuchungen zur Altersstruktur wiren wiinschenswert fiir dieses
artenreiche Okosystem.

5.1.3, Abiotische Standortseignung und Wurzelkonkurrenzstirke der
untersuchten Arten

Das physiologische Verhalten (abiotische Standortseignung) und das 6kologi-
sche Verhalten (Einbezug der Konkurrenz) wurden fiir die einzelnen Arten quan-
tifiziert (Tab. 20) und zwar fiir adulte, etablierte Individuen im Halbtrockenra-
sen! Diese zwei Parameter entsprechen in etwa der 'Fundamental-'und der 'Reali-
zed-Niche' nach HutcHinsoN (1957). Die grossen Unterschiede zwischen den
einzelnen Arten belegen sowohl die Bedeutung des abiotischen Standortes wie
auch der Wurzelkonkurrenz in solchen Halbtrockenrasen. Erstaunlich ist, dass
die im Bestand relativ seltenen Anthyllis vulgaris und Primula columnae die
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Tab. 20. Abiotische Standortseignung, Konkurrenzstirke und theoretisch erwartete (relative)
Héufigkeit der untersuchten Pfanzenarten in den Halbtrockenrasen Griite und Emmerberg.
Der Artwert représentiert die effektive Prisenz.
Abiotic habitat suitability, competitiveness and theoretically expected (relative) abundance
of the studied plant species at the site "Grdte" and "Emmerberg". The species value shows the

actual presence.

Trockengewichtsanteil von In-

Halbtrockenrasen Grite

dividuen ohne Konkurrenz im
Halbtrockenrasen zu solchen
im Versuchsgarten (a)

ratio of dry mass of individuals
without competition at the site

to ind. of experimental garden

Trockengewichtsanteil von In-

dividuen mit Konkurrenz zu

solchen ohne Konkurrenz (b) -
with vs. without competition at

ratio of dry mass of individuals
the site

theoretically expected relative

Theoretisch erwartete, relative
abundance

Hiufigkeit (a*b/ 100)

Anthyllis vulgaris 2 A313% 308% E2A96 0.5
Primula columnae §o§ 243% 117.2 % E&§ 4.2 l 0.7
Bromus erectus %:ﬁ 7.3 % 'g 3 4332% %..g 24 :g § 25.5
Salvia pratensis T2 73% §§ 207%  Faf16 & § 10.4
Scabiosa columbaria f,‘g 70% EEJ120% _; 0.8 é .g‘ 1.0
Centaurea jacea g5l s1% Effuie ZFfos 25 02
Chrysanthemum leucanth. Z§ | 6.8 % “SH 75% s g’ 05 " § 17
Dactylis glomerata 33 1 30% 42% E2hol 0.8
Halbtrockenrasen Emmerberg
:

Bromus erectus § %0 15.0 % g 194% = 29 3 4304
Salvia pratensis % gb 7.8 % g _.fé 21.8 % Eﬁn 1.7 C; T 19.6
Centaurea jacea :é g | 45% Z2E[200% gjg 09 1 09
Dactylis glomerata = 41% 110% F=los = * 1.4

(Frequenz * Deckung / 100)
species value (from table 12)

Artwert aus Tab. 12

weitaus beste Standortseignung der untersuchten Arten zeigten und zudem #hn-
lich konkurrenzstark waren wie Bromus erectus und Salvia pratensis. Der abio-
tische Standort behagte Bromus erectus und Salvia pratensis auffallend
schlecht. Dass diese zwei Arten trotzdem im Halbtrockenrasen ein 6kologisches
Optimum erreichen, diirfte mit kompetitiver Verdrangung aus gediingten Wie-
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sen zusammenhingen, durch Arten, die ein weniger breites oder anderes Stand-
ortsspektrum nutzen konnen als sie (vergl. DURING und WILLEMS 1984, ELLEN-
BERG 1978, GiGcoN 1987). Fiir Dactylis glomerata, Centaurea jacea, Scabiosa
columbaria und Chrysanthemum leucanthemum wirkten im Halbtrockenrasen
sowohl die abiotischen Standortsverhiltnisse wie auch die Wurzelkonkurrenz
vergleichsweise limitierend.

Aus dem abiotischen und biotischen Standortsverhalten wurde zudem multipli-
kativ die erwartete, relative Hiufigkeit abgeleitet (Tab. 20). Dabei zeigte sich,
dass im Halbtrockenrasen Grite Anthyllis vulgaris und Primula columnae
deutlich hiufiger sein miissten als sie effektiv im Bestand vorkamen. Anderer-
seits waren Bromus erectus und Salvia pratensis deutlich hiufiger als erwartet.
Individuen von Anthyllis vulgaris und Primula columnae wurden offensicht-
lich nicht durch aktive Wurzelkonkurrenz im Halbtrockenrasen limitiert! Bei
Anthyllis vulgaris tragen die symbiotischen, stickstoffixierenden Rhizobien zur
Standortseignung und Konkurrenzstirke bei und ermdéglichen einen schnellen
Turnover. Beide Arten sind kleinwiichsig, ohne laterale Ausbreitungsfahigkeit
und miissen sich aufgrund ihrer kurzen Lebenserwartung viel hdufiger sexuell
reproduzieren als langlebige Arten. Dadurch wirkt fiir Anthyllis vulgaris und
Primula columnae Wurzelkonkurrenz indirekt und passiv limitierend (Kap.
5.1.1), indem Nihrstoffe und Raum durch langlebige Matrixarten besetzt wer-
den. Dadurch ist ihre diesbeziigliche Regenerationsnische selten. Im Gegensatz
dazu diirfte die Dominanz von Bromus erectus und Salvia pratensis massgeb-
lich aufgrund ihrer Wurzelkonkurrenzstirke sowie ihrer Langlebigkeit zustan-
degekommen sein.

Aufgrund der grossen Dichte von Bromus erectus-Individuen wuchsen diese
untereinander immer benachbart und intraspezifische Konkurrenz im Wurzel-
raum trat auf. Dies wirkte nicht fiir die Art, aber fiir die einzelnen Individuen im
Bestand limitierend. Bei Konkurrenzbefreiung entfiel dadurch neben der inter-
spezifischen auch die intraspezifische Konkurrenz fiir die Individuen (vergl.
Kap. 4.4.3 und 4.4.4)! So fanden auch Briskt und BUTLER (1989) fiir das hiufige
Horstgras Schizachyrium scoparium bei der Reduktion von intraklonaler Kon-
kurrenz eine stirkere Zunahme von Ramets, bei Reduktion der interklonalen
Konkurrenz dafiir ein schnelleres Wachstum der einzelnen Ramets. Fiir Dacty-
lis glomerata ist der Halbtrockenrasen ein Grenzstandort. Seine Individuen wa-
ren klein, die Lebenserwartung gering. Die weite Verbreitung dieses Grases in
unterschiedlichsten Habitaten unterstreicht aber seine Anpassungsfahigkeit und
diirfte die Folge seiner genetischen und phénotypischen Plastizitiit sein (VAN DER
WERF et al. 1993). Diese Plastizitit beschrieb Kunn (1984) auch fiir das Transpi-
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rationsverhalten dieser Art in Halbtrockenrasen. Wichtig fiir das Uberleben
dieses Generalisten ist seine gute, schnelle Etablierungsfihigkeit (BEDDOWS
1959, PoorTER und REMKES 1990). Entgegen der erwarteten Haufigkeit zeigte
Scabiosa columbaria im aktuellen Bestand eine geringere Prisenz als Chry-
santhemum leucanthemum. Dies konnte mit einer besseren und schnelleren
sexuellen und vegetativen Reproduktionsfihigkeit von Chrysanthemum
leucanthemum zusammenhdngen, respektive mit einer hdufigeren Regenera-
tionsnische fiir diese Art.

Im Halbtrockenrasen Emmerberg waren Salvia pratensis, Centaurea jacea und
Bromus erectus dhnlich konkurrenzstark. Bromus erectus war im Halbtrocken-
rasen Emmerberg deutlich weniger konkurrenzstark als im Halbtrockenrasen
Grite. Dafiir behagte diesem Gras der abiotische Standort deutlich besser. Die
oberirdische Dominanz von Bromus erectus war an beiden Standorten eher
zufillig gleich gross! Salvia pratensis diirfte im Dauco-Salvio-Mesobrometum
des Halbtrockenrasens Emmerberg ihr 6kologisches Optimum erreichen (EL-
LENBERG 1954). Aufgrund der Standortseignung und Konkurrenzstirke miisste
Centaurea jacea im Vergleich zu Salvia pratensis bedeutend héufiger sein als
sie war. Fiir diese Art scheint Wurzelkonkurrenz an diesem Standort nicht der
primér limitierende Faktor sein! Die Ursache fiir ihren geringen Artwert ist un-
klar, diirfte evtl. mit einem Riickgang in Trockenjahren zusammenhéngen.
Beim Vergleich der erwarteten Hiufigkeit mit dem Artwert (Tab. 20) wird deut-
lich, dass weder Wurzelkonkurrenz noch abiotische Standortseignung oder de-
ren Kombination allein fiir das Verteilungsmuster der Arten im Halbtrocken-
rasen verantwortlich sein konnen. Fiir die Dominanz einer Art ist ihre Konkur-
renzstirke wesentlicher als ihre abiotische Standortseignung, und dominante
Arten miissen am Standort konkurrenzstark sein. Umgekehrt sind konkurrenz-
starke Arten nicht zwingend dominant! Neben dem Einfluss von klimatischen
Extremjahren ist sicher die Halbwerts-Lebenszeit zumindest ein weiterer, we-
sentlicher Faktor fiir die aktuelle Artenzusammensetzung in Halbtrockenrasen.

Die Reaktion der einzelnen Arten auf Wurzelkonkurrenz-Ausschluss wurde
auch nach Kriterien der Ressourcenallokation betrachtet und anhand von Rela-
tivwerten hierarchisch gegliedert. Drei Typen von Reaktionen liessen sich bei
denachtuntersuchten Artenim ersten Versuchsjahr finden. Sie korrelierten mehr
mit der Wuchsform als mit der Konkurrenzstéirke (vergl. Kap. 4.4.1 und 4.4.5).
Letztlich zeigten alle untersuchten Arten nach Konkurrenzausschluss die grosste
Zunahme im Bliihbereich, gefolgt von einer erhohten Sprosszahl und einem ver-
grosserten, oberirdischen Raumanspruch. Anderungen in den morphologischen
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Merkmalen fielen bei Konkurrenzausschluss allgemein am kleinsten aus. Die
relativ stirkere Zunahme von generativen Strukturen gegeniiber klonalem
Wachstum diirfte in diesem Fall nicht einfach von der Pflanzengrésse abhingig
gewesen sein, wie dies BAzzaz und AckerLy (1992) fiir dhnliche Versuche dar-
gelegt hatten. Alle untersuchten Individuen waren bereits zu Beginn des Versu-
ches geniigend gross und fihig zu sexueller Reproduktion. Zudem bliihten bei
allen Arten die kleinsten Individuen verhéltnismissig am stirksten, ausser bei
Anthyllis vulgaris mit allgemein gutem Bliihverhalten (vergl. Kap. 4.4.3). Die
Plastizitdt im Blithverhalten war bei Individuen konkurrenzstarker Arten un-
abhéngig von der Wurzelkonkurrenz, bei den anderen Arten vergrosserte oder
verkleinerte sie sich.

Die Sprossdichte scheint ein Merkmal fiir die unterschiedlichen Strategien von
konkurrenzstarken und konkurrenzschwachen Arten zu sein (vergl. Kap. 4.4.4).
Individuen der konkurrenzstarken Bromus erectus, Salvia pratensis, Primula
columnae und teilweise Anthyllis vulgaris wuchsen, im Gegensatz zu Indivi-
duen der anderen Arten, mit Konkurrenz relativ wenig dicht und mit entspre-
chend grossem Raumanspruch. Sie brachten es offensichtlich fertig, unter Kon-
kurrenz oberirdisch viel Raum zu besetzen, was umgekehrt wieder ihre Konkur-
renzstirke unterstreicht. Die konkurrenzschwachen Arten waren durch interspe-
zifische Konkurrenz eingeschriankt und zu bestmoglicher Raumausnutzung ge-
zwungen. Bei Konkurrenzausschluss erniedrigten sie ihre Sprossdichte resp. die
intraindividuelle Konkurrenz.

Diese Ergebnisse zu Ressourcenallokation, Plastizitit im Bliihverhalten und
bezgl. Sprossdichte zeigen, dass in Abhingigkeit der Wurzelkonkurrenz bei den
Pflanzenindividuen im Halbtrockenrasen eine klare Strategie der Kosten-Nut-
zen-Abschitzung stattfindet!

2.1:9. Beeinflussung der Konkurrenz durch andere Faktoren

Die einzelnen Arten reagierten unterschiedlich auf klimatische Einfliisse. Eher
unerwartet war Dactylis glomerata trockenheitsresistent (siehe Hopkins 1978)
und klimastabiler als Bromus erectus! Chrysanthemum leucanthemum wird als
relativ frost- und trockenheitsresistent beschrieben (HowArTH und WiLLIAMS
1968), Individuen mit Konkurrenz wurden aber durch trockenheisses Klima in
threm Wachstum negativ beeinflusst. Anthyllis vulgaris gilt als trockenheits-
tolerante Art. Die vorliegenden Untersuchungen zeigten aber, dass etablierte
Individuen dieser relativ kurzlebigen Art extrem negativ auf trockenheisse
Witterung reagierten. In der kalten Jahreszeit profitierten unerwarteterweise ihre
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Individuen gegeniiber anderen Arten. Dass diese Art trotzdem als trockenheits-
liebend beschrieben wird, diirfte damit zusammenhingen, dass sie ein viel effi-
zienteres und schnelleres Regenerationspotential besitzt als die anderen unter-
suchten Arten. Damit kann sie gerade nach extremen Trockenperioden in frei
werdenden Nischen als Art ihre Priasenz vergrossern! Ein dhnliches Phdnomen
beschrieb Hopkins (1978) fiir Bellis perennis.

Der Klimaeinfluss auf die Pflanzenindividuen veridnderte sich bei Ausschluss
der Wurzelkonkurrenz. Bei Trockenheit reagierten konkurrenzbefreite Indi-
viduen von Bromus erectus, Dactylis glomerata, Scabiosa columbaria,
Chrysanthemum leucanthemum, Primula columnae und Anthyllis vulgaris
weniger negativ als Individuen mit Konkurrenz im Bestand. Im Winter wuchsen
konkurrenzbefreite Individuen von Chrysanthemum leucanthemum besser als
Individuen mit Konkurrenz, wéihrend Individuen von Primula columnae und
Anthyllis vulgaris ohne Konkurrenz stérker litten als mit Konkurrenz.

Die Konkurrenzstéirke von etablierten Individuen im Halbtrockenrasen wurde
durch den Witterungsverlauf deutlich moduliert. Dass Fluktuationen in einer
Wiesengesellschaft aufgrund des Klimas stattfinden, beschrieb WatT (1981) in
einem Langzeitversuch. INGHE und Tamm (1985) beschrieben den zeitverzoger-
ten Einfluss von Trockenjahren auf das Bliihverhalten von Sanicula europaea.
Klimaeinfliisse sind auch fiir Keimlinge und ihre Etablierung entscheidend (Ry-
SER 1990, CErRLETTI 1988). Und ELLNER (1987) beschrieb mittels mathemati-
schem Modell, dass Koexistenz entsteht durch zeitliche Nischenteilung in einer
fluktuierenden Umwelt. Diversitidt kann im Halbtrockenrasen aufgrund von
klimatischen Fluktuationen auftreten.

Verinderte Standortsbedingungen, insbesondere mehr Nihrstoffe, veridnderten
das Konkurrenz- und Koexistenzverhalten der vier untersuchten Arten (vergl.
Kap. 4.4.2). Die Individuen im Halbtrockenrasen Emmerberg beanspruchten
eine grossere Fliche, produzierten mehr oberirdische Phytomasse, waren aber
kurzlebiger als im Halbtrockenrasen Grite (Kap.4.1.2). Bei besserem Néhrstoff-
angebot und grosser wachsenden Individuen im Standort Emmerberg nahm die
oberirdische Konkurrenz unter den Arten zu und damit auch die aktive Wurzel-
konkurrenz um frei werdende Nzhrstoffionen (Exploitation). Entsprechend be-
herbergte der Halbtrockenrasen Emmerberg einen Fiinftel weniger Arten als der
Halbtrockenrasen Griite (siehe Kap.2.1.2). Fiir die Zusammensetzung der Vege-
tation fand damit eine Selektion auf dem Niveau der Art statt. Weniger Indivi-
duen pro Fliache konnten sich etablieren bei insgesamt schnellerem Individuen-
Turnover. Der grossere Nahrstoffturnover im Halbtrockenrasen Emmerberg
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stimmt auch mit der kiirzeren Lebenserwartung der Arten iiberein. Dementspre-
chend war die Konkurrenz im néhrstoffreicheren Standort zwar fiir die Arten
grosser, nicht aber fiir die etablierten Individuen, die eine hiirtere Auslese bestan-
den hatten. Unter den etablierten Adultpflanzen schien es pro Standort fiir jede
Art eine optimale Individuengrosse zu geben!

Unterschiedliche abiotische Standortsfaktoren zwischen den beiden Halb-
trockenrasen Grite und Emmerberg fiihrten zu Verschiebungen in der Konkur-
renzstdarke bei den einzelnen Arten (Tab.20)! Wihrend im Halbtrockenrasen
Grite gute Nahrstoffspeicherung (passive Konkurrenz, Tab. 19) wesentlich war,
gewann im Halbtrockenrasen Emmerberg die Fihigkeit zur schnellen Nahrstoff-
aufnahme an Bedeutung (aktive Konkurrenz). FOwLER (1982) fand entspre-
chend, dass der Bodennahrstoffgehalt und die Jahreszeit einen Einfluss auf die
Intensitit und auf die Qualitdt der Konkurrenz unter sechs Grasland-Arten hat-
ten. GUREVITCH (1986) fand in einem Removal-Experiment mit dem Gras Stipa
neomexicana, dass die Konkurrenz und die Produktivitit des Habitats positiv
miteinander korreliert waren, was auch mit dem CSR-Modell von GRIME (1979)
ibereinstimmt. Allerdings riigten AARSSEN und Epp (1990), dass die Beobach-
tungsdauerev. zu kurz war, so dass die Target-Individuen im néhrstoffarmen Bo-
den zu wenig Reaktionszeit hatten. Wie die vorliegende Arbeit zeigt, verdndert
sich aber nicht nur das Mass sondern v.a. die Art der Konkurrenz! Vielfach wer-
den in Untersuchungen zuwenig Parameter fiir eine solche Interpretation einbe-
zogen (vergl. AARSSEN und Epp 1990).

Der Einfluss zufillig auftretender Herbivoren wurde allgemein und im Zusam-
menhang mit Wurzelkonkurrenzausschluss beurteilt (vergl. Kap. 4.5.2). Die
beobachtete Herbivorengruppe war sehr heterogen und reichte von der Blattlaus
bis zum Reh. Da keine Extremsituationen auftraten (Kalamitidten) diirften diese
Herbivorenin den untersuchten Halbtrockenrasen einen marginalen Einfluss auf
die Artenzusammensetzung und die Konkurrenzstirke der Arten ausgeiibthaben
(sieche auch REMMERT 1978, VERKAAR 1987). Trotzdem liess sich ein Einfluss
feststellen. Offenbar gab es eine optimale Wuchsgrosse fiir die einzelnen Pflan-
zenindividuen. Wurde diese iiberschritten, wie dies bei einigen konkurrenz-
befreiten Individuen der Fall war, wurden sie durch stirkeren Frass oder Befall
"bestraft". Wahrscheinlich spielt xeromorphes oder hygromorphes Wachstum in
diesem Zusammenhang eine Rolle. Entsprechend der Attraktivitit fiir Bliiten-
besucher oder Herbivore (positive oder negative Interaktion) lavierten die
Pflanzen zwischen "auffallen und doch nicht auffallen".

Einige Tiere, wie Fuchs, Wespenbussard und Wildschwein, traten als "Storfak-
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toren" auf und schafften durch Scharren oder Graben fiir die Regeneration wich-
tige Liicken (gaps) im Bestand. Dass allein die Feldmaus (Microtus arvalis) auf
insgesamt etwa 40% der Arten einen positiven oder negativen Einfluss haben
kann, zeigte die Arbeit von LEUTERT (1983). Er fand, dass Feldméuse einzelne
Pflanzenarten frassen, aber auch stindig Liicken, Bodenverbesserungen oder
Nihrstoffakkumulation schafften und in ihrem Wirkungsbereich die Pflanzenar-
tenzusammensetzung beeinflussten. Gewisse Pflanzenarten kamen sogar nur auf
Feldmauskolonien vor.

Mit dem Einfluss von Epichloé typhina (Erstickungsschimmel, Kap. 4.5.3) auf
die beiden Griser Bromus erectus und Dactylis glomerata trat ein Faktor in
Erscheinung, der wohl hdufig unterschitzt wird in solchen mageren Halb-
trockenrasen: derjenige der endophytischen Pilze! Die meisten Gréser und Krau-
ter sind mit symbiotischen Pilzen infiziert, hdufig auch mit parasitischen Pilzen.
Eine Ubersicht iiber VA-Mykorrhizen auf Kalkbéden geben ReaD et al. (1976).
GrIME et al. (1987) zeigten, dass VA-Mykorrhiza die Diversitit in natiirlicher
Vegetation erhthen kann und zwar durch verbesserte Phytomasseproduktion bei
rangniedrigeren Pflanzenarten (subordinate species) im Vergleich zu den domi-
nanten! GAy etal. (1982) fanden saisonale Anderungen in der Mykorrhizadichte
bei perennen Arten und vermuteten, dass diese eine wichtige Rolle bei der
Speicherung von Nihrstoffen spielen konnten.

Der eher parasitische Pilz (Epichloé typhina) schien "Grundkosten" von seinem
Wirt zu erheben. Je nach klimatischen Bedingungen und vermehrt bei Konkur-
renzausschluss brachte Epichloé typhina den Individuen beider Gréser, v.a. aber
bei Dactylis glomerata, im vegetativen Bereich deutlich Vorteile gegeniiber
nicht infizierten Individuen, zeigte also plotzlich mutualistisches Verhalten. Ein
weiterer Vorteil besteht im Frassschutz gegen Herbivore durch toxische Alka-
loide bei infizierten Individuen (CrLay 1988). Ein Beispiel von positivem
Einfluss endophytischer Pilze auf das Konkurrenzvermogen von fiinf subdo-
minanten Grasern beschrieben CLAyY et al. (1993).

5.1.5. Bedeutung der Wurzelkonkurrenz als Standortsfaktor

Ohne Koexistenz gibt es keine Konkurrenz. AARsSEN (1983) umschrieb dieses
Phianomen treffend: "coexistence ... may be aptly defined as the absence of
competitive exclusion". Die Ursachen fiir Konkurrenzstirke oder Konkurrenz-
schwiche konnen vielfiltig sein. In Fig. 32 sind die untersuchten Parameter aus
der vorliegenden Arbeit summarisch und abstrahiert zusammengestellt. Auf-
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Abstracted summary of the results about competitiveness and influence of root competition
at the site "Grdite".
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grund dieser Darstellung ist ersichtlich, dass Konkurrenzstirke nur einen Teil fiir
die Dominanz einzelner Arten (aktuelle Prisenz im Bestand) ausmacht. Dies ist
sehr schon ersichtlich am unterschiedlichen Bild von Primula columnae und
Anthyllis vulgaris im Vergleich zu Bromus erectus und Salvia pratensis.
Aufgrund der Wuchsform ldsst sich weder die Prasenz noch das 6kologische
Potential der untersuchten Art im Halbtrockenrasen bestimmen.
Interspezifische Wurzelkonkurrenz wurde als limitierender Faktor fiir die
einzelnen Arten in den untersuchten Halbtrockenrasen bestimmt, und fordert
damit gleichzeitig die Artenvielfalt und Koexistenz. Weitere limitierende Fak-
toren waren z.B. kleine Wuchsgrosse (siehe HUNT und LLoyD 1987), beschréankte
oder keine laterale Ausbreitungsfahigkeit, intraspezifische Konkurrenz, kleine
Lebenserwartung, geringe Etablierungsfihigkeit von Keimlingen (Grusg 1977,
RYsEr 1990) und Jungptlanzen bis zur adulten Pflanze (GruBB 1986), mangelnde
Resistenz gegen Austrocknung (Hopkins 1978, LUpr und ZoLLER 1949 usw.),
gegen Frost (Voot 1984) und gegen Schadlinge. Gegebene Rahmenbedin-
gungen sind Schnitt, Nihrstoffangebot insgesamt und Mesoklima. Die Ergebnis-
se der vorliegenden Arbeit lassen erkennen, dass die Artenzusammensetzung im
Halbtrockenrasen von verschiedenen Faktoren bestimmt wird. Diese Faktoren
sind hierarchisch geordnet (GiGoN 1987). Wurzelkonkurrenz diirfte in dieser
Hierarchie weit oben, aber nicht allein stehen.

Was macht denn die Wurzelkonkurrenz in diesem Bestand so wichtig im Ver-
gleich zu einer Fettwiese? Sowohl aus dem Naturschutzbereich wie auch wissen-
schaftlichen Untersuchungen ist hinlinglich bekannt, dass bei Diingung eines
Halbtrockenrasens die Artenvielfalt schon bald drastisch abnimmt (siehe z.B.
DURING und WILLEMS 1984). Die Nihrstofflimitierung spielt im Halbtrockenra-
sen in mehrfacher Hinsicht eine entscheidende Rolle. Fehlt die Nihrstoffzufuhr
durch Diingung von aussen, miissen die Pflanzen ein grosses Wurzelwerk unter-
halten, um die wenigen, im Kreislauf freigesetzten Néhrstoffe zu "erwischen".
Dass die Pflanzen bei Diingung auf ein ausgedehntes Wurzelwerk verzichten,
beschrieben auch SPEIDEL und WEIss (1972) fiir die Arten einer Goldhaferwiese.
Die Nihrstoffspeicherung geschieht mit Vorteil unterirdisch, damit wenig Ver-
lust bei der Mahd entsteht. Lichtkonkurrenz durch starkes Sprosswachstum kann
sich bei dem geringen Nihrstoffturnover in einem Halbtrockenrasen keine Art
leisten im Gegensatz zu einer Diingewiese.

Bei Diingung eines Halbtrockenrasens verliert die Wurzelkonkurrenz an Bedeu-
tung (HARTMANN und OERTLI 1984b). Die Niahrstoffe werden in grosserer Menge
und geeigneter Zusammensetzung von aussen eingebracht und sind fiir die
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Pflanzen bereits mit kleinem Wurzelwerk einfach zu erbeuten. Dies gilt gerade
auch fiir Keimlinge, die v.a. bei Diingung viel weniger durch die Wurzelkonkur-
renz etablierter Individuen betroffen sind (Cook und RATCLIFF 1984, SNAYDON
und Howe 1986). Das Wurzel/Spross-Verhiltnis verschiebt sich dementspre-
chend zugunsten der Sprosse und die unterirdische Konkurrenz fillt bei reduzier-
tem Wurzelwerk weniger ins Gewicht (vergl. LAMBERS und POORTER 1992,
TiLMAN 1984, SHARIFI 1983, STEINECK 1983, WERGER 1983b). Dies kommt sehr
schon zum Ausdruck bei den konkurrenzbefreiten Individuen der Standorte
Grite, Emmerberg und Versuchsgarten mit steigendem Nihrstoffangebot. Der
Konkurrenzvorteil durch Rhizobiensymbiose bei Leguminosen nimmt dabei ab.
Leguminosen erreichten in den Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg Phyto-
massewerte von 19% respektive 13%. Im gediingten Standort erreichen dafiir
einzelne Faktoren, wie z.B. die Lichtkonkurrenz, tibermissige Bedeutung.
Wurzelkonkurrenz limitierte das Wachstum von einzelnen Pflanzenarten in
Halbtrockenrasen sehr unterschiedlich. Das Konkurrenzverhalten und die Kon-
kurrenzstirke von vier Pflanzenarten in zwei Halbtrockenrasen war in Abhén-
gigkeit des unterschiedlichen Nahrstoffangebots total verschieden (Tab. 20). Die
Qualitdt der Konkurrenz wechselte von passiv im Halbtrockenrasen Grite zu
aktiv im Halbtrockenrasen Emmerberg (siehe Tab. 19). Ebenso beeinflusste die
dndernde Witterung die Konkurrenzstirke der acht untersuchten Arten sehr
unterschiedlich (siehe auch ELLENBERG 1978). GruBB (1977) und GrACE (1985)
beschrieben auch die Variation der Konkurrenzstéirke mitzunehmendem physio-
logischen Alter. Dies bedeutet, dass bei Anderung des einen Standortsfaktors
(Nihrstoffversorgung, Klima etc.) das ganze Faktorengefiige neu definiert wird.
Qualitdt und Quantitit simtlicher Standortsfaktoren untereinander und auf die
einzelnen Arten wird verdndert (HuTcHINGs 1986). Dies belegte auch BRECKLING
(1985) anhand von mathematisch-6kologischen Modellen. Mit wenigen Varia-
blen in nichtlinearen Mehrfachbeziehungen reichten kleinste Verédnderungen,
um das System quantitativ oder qualitativ auf den Kopf zu stellen. Dies zeigt die
unschétzbare Bedeutung von experimentellen Feldversuchen an etablierten
Individuen und unter natiirlichen Standortsbedingungen. Reine Gewzchshaus-
und Topfversuche, wie sie z.B. von ELLENBERG (1953) oder pE Wit (1960) be-
kannt wurden, bergen das Risiko, dass Faktoren unbeachtet bleiben, die die
Antwort eines Experimentes umkehren konnen. Eine entsprechende Zusammen-
stellung mit einem Dutzend Beispielen machte ErnsT (1978).

Wiirde ein einzelner, insbesondere limitierender Standortsfaktor iibermissig do-
minieren, konnte durch einzelne Pflanzenarten auch eine optimalere Anpassung
gefunden werden, was zu kompetitiver Verdringung anderer Arten fiihren
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wiirde (z.B. Lichtfaktor in Diingewiesen). Verschiedenste Faktoren wurden als
Grund fiir Artdiversitdt nachgewiesen oder werden vermutet (z.B. CoLwELL und
Futuyma 1971, CRAWLEY 1992, GruBB 1977, NoY-MEIR und VAN DER MAAREL
1987, TiLmaN 1982 etc.). Dass die Artdiversitidt auch grosser wird, wenn mehrere
Ressourcen knapp sind, legte TILMAN (1986) in einem interessanten Modell dar.
Dass sich sogar innerhalb einzelner Faktoren, z.B. Wasserhaushalt im Halb-
trockenrasen, keine optimale Strategie finden lésst, beschrieb Kunn (1984) sehr
schon mit dem Modell der sukzessionsstabilen Strategie von Wasser-Sparern
und Wasser-Verschwendern. Wie die Artenvielfalt in solchen Halbtrockenrasen
demonstriert, ist eben auch die Vielfalt an wichtigen Standortsfaktoren gross.

S.2. WARUM SIND UND BLEIBEN EINZELNE PFLANZEN-
ARTEN IN HALBTROCKENRASEN SELTEN? - KOEXI-
STENZ UND KONKURRENZ

52.1. Potentielle Liicken - riumliche Regenerationsnische

Sind Pflanzenarten selten im Bestand weil ihr Mikrostandort oder ihre Regene-
rationsnische selten sind? - Anhand der Fliachenverteilung und der Halbwerts-
Lebenszeit der einzelnen Arten konnten die natiirlichen Abgénge an Individuen
respektive die frei werdenden Liicken pro Art und Jahr extrapoliert werden. Das
Vegetationsbild von Halbtrockenrasen wirkt allgemein liickig. Die oberirdisch
offenen Stellen im Bestand sind unterirdisch aber besetzt. Neue Individuen sind
letztlich auf Liicken angewiesen, die durch Abginge etablierter Individuen
entstehen (altersbedingt oder andere Faktoren). Diese potentiellen Liicken sind
rdumliche Regenerationsnischen und bilden einen Teilbereich der Regenera-
tionsnische nach Gruss (1977). Unter Regeneration verstand er das Ersetzen
eines Individuums durch ein neues.

Wird eine hypothetische Vegetationszusammensetzung, bestehend aus den acht
untersuchten Arten, gewihlt, kann fiir den Halbtrockenrasen Grite der theoreti-
sche, flichenmissige "Liicken-Turnover" extrapoliert werden. Da die acht Arten
durchaus reprisentativ waren fiir den Halbtrockenrasen und beinahe 50%
Deckung zusammen erreichten, ergibt dies ein interessantes Bild iiber die Dyna-
mik im Bestand (Tab. 21). Pro Jahr werden damit durchschnittlich 3-4% der Fla-
che durch abgestorbene Individuen frei, ohne klimatische Extremjahre oder bei
Mauskalamititen! Diese Liickenfldche wird noch durch Stérungen wie Scharr-
stellen, Ameisenhaufen oder andere offene Stellen (Kleinséduger) erhoht. Insge-
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Tab. 21. Jahrlich durchschnittlich entstehende Fldche an Liicken (Gaps) durch absterbende
Individuen in den Halbtrockenrasen Griite und Emmerberg. Extrapoliert fiir einen hypotheti-
schen Pflanzenbestand bestehend aus den untersuchten Pflanzenarten (gilt nicht fiir klimati-
sche Extremjahre oder bei Mauskalamititen).

Mean size of total gap area by yearly death of individuals in the limestone grasslands at the si-
tes "Grite" and "Emmerberg". Extrapolation for a hypothetical stand of the studied plant spe-
cies (not valid for years with climatic extremes or calamities by mice).
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Bromus erectus 260 563 4.0 1407.0 324 1.29
Dactylis glomerata 1.0 2.2 11.5 18.8 1.9 22
Salvia pratensis 120 26.0 7.6 342.0 338 .29
Centaurea jacea 8 1.7 40.0 43 3 .10
Scabiosa columbaria 1.9 4.1 13.7 30.0 1.1 .15
Chrysanthemum leuc. 1.9 4.1 6.4 64.3 5.3 34
Primula columnae 1.4 3.0 18.5 16.4 1.3 24
Anthyllis vulgaris 1.2 2.6 20.8 12.5 3.0 .62
Total: 46.2 100.0 33 %
Halbtrockenrasen
Emmerberg
Bromus erectus 30,0 544 4.7 1158 79.9 3.76
Dactylis glomerata 1.8 3.3 k2.5 26 3.3 41
Salvia pratensis 21.0 38.1 6.3 605 72.0 4.54
Centaurea jacea 2.3 42 27.8 15 1.8 .50
Total: 55.1 100.0 9.2 %

samt diirften im Halbtrockenrasen Grite jdhrlich durchschnittlich ca. 5% der
Gesamtfliache als Liicken zur Wiederbesiedlung durch neue Individuen frei
werden!

Fiir die Etablierung durch sexuelle Reproduktion oder durch vegetative Aus-
breitung bestand damit fiir alle Arten wenig Platz. Dies zeigt, dass wenige Samen
oder Keimlinge das Adultstadium erreichen (siehe Kap. 5.2.2). Die wenigen
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Liicken im Bestand (rdaumliche Regenerationsnischen) diirften mit ein Grund
sein, warum nur wenige Ein- und Zweijdhrige im Halbtrockenrasen vertreten
waren oder warum Pflanzen mit schneller lateraler Ausbreitung, z.B. Dactylis
glomerata oder Chrysanthemum leucanthemum, mangels freien Fldchen eine
untergeordnete Rolle spielten. Liicken sind im Halbtrockenrasen rar! Klima-
tische Extremsituationen, z.B. Diirrejahre, wie sie nur wenige Male in 100 Jahren
auftreten (KunN 1973), bilden eine Ausnahme.

Die Bedeutung von Liicken, speziell fiir Krauter und Annuelle, beschrieb z.B.
CoLLINS (1989). Da sehr wenige Ein- und Zweijidhrige im Bestand vorkommen,
scheint der Liickenturnover fiir viele Arten dieses Typs zu gering zu sein, um
deren Uberleben zu garantieren. Dass kleine Liicken eher von klonal wachsen-
den Arten erobert werden, beschrieb THoMPSON (1992). FENNER (1987) beschrieb
die vielfaltigen Mortalitdtsursachen bei Keimlingen, betonte aber auch ihre hohe
Plastizitit.

Am Standort Emmerberg betrug der Liicken-Turnover durch absterbende Indi-
viduen durchschnittlich jihrlich knapp 10% der Gesamtflache! Dies ist dreimal
mehr als im Halbtrockenrasen Grite (Tab. 21) und unterstiitzt die in Kap. 5.1 ge-
dusserte Hypothese, dass der Turnover von Arten und Néhrstoffen am nihrstoff-
reicheren Standort Emmerberg schneller ist als im Standort Grite. Entsprechend
zeigten die Ein- und Zweijdhrigen im Halbtrockenrasen Emmerberg einen hohe-
ren Deckungsgrad von 15,1% gegeniiber 11,4% im Halbtrockenrasen Grite, und
dies trotz zunehmender Lichtkonkurrenz durch die etwas héher wachsende
Vegetation. Zusitzlich diirfte das vegetative Wachstum benachbarter Arten bei
der Liickeneroberung wesentlich gewesen sein. Dies ldsst sich auch aufgrund der
verhéltnisméssig grossen Individuen der vier Arten im Standort Emmerberg
vermuten.

Wihrend bei sexueller Vermehrung ein Same praktisch einem evolutiven Kom-
promiss gleichkommt (GREIG-SMITH und SAGAR 1981), ndmlich Mobilitiit und
genetische Variabilitdt kontra Energieverlust und Ungewissheit, schafft vegeta-
tive Vermehrung und laterale Ausbreitung am Wuchsort (Halbtrockenrasen)
Vorteile durch Umgehung der risikoreichen Keimlingsphase (Startvorteil).

522, Etablierungserfolg - quantitative Regeneration
Ist eine Art selten im Bestand weil sie Etablierungsschwierigkeiten ihrer Keim-

linge hat? - Wurzeln dominieren den Oberboden in Halbtrockenrasen und ihre
Konkurrenz beeintrichtigt die Etablierung von Keimlingen massiv. Entstehende
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Liicken sind fiir die raumliche Dynamik eines Halbtrockenrasens ausschlag-
gebend und der Etablierungserfolg von Keimlingen in diesen Liicken interes-
siert. Zur Bestimmung dieser Regenerationsnischen-Dynamik wurde eine indi-
rekte Methode verwendet. Anhand der Halbwerts-Lebenszeit (Tab. 13) und des
Flachenanspruchs der einzelnen Arten im aktuellen Bestand (Tab. 21) liess sich
extrapolieren, wieviele fortpflanzungsfihige Nachkommen durchschnittlich pro
Jahr heranwachsen miissten, damit eine Art im Bestand langfristig iiberleben
kann (Tab. 22). Eine solche Berechnung ist im stabilen Okosystem Halbtrocken-
rasen durchaus gerechtfertigt, denn der Halbtrockenrasen Griite diirfte seit iiber
100 Jahren eine einschiirige Midhwiese sein und Sukzessionen mit gleichaltriger
Klonbildung, wie sie WATT (1974) beschrieb, diirften nicht aufgetreten sein.
Gemiass Tab. 22 hat Anthyllis vulgaris den grossten "Bedarf” an fortpflanzungs-
fiahigen Nachkommen, Salvia pratensis den geringsten. Die bendtigte Anzahl
fortpflanzungsfihiger Nachkommen pro Fliche war zusitzlich vom Deckungs-
grad im Halbtrockenrasen abhéngig und widerspiegelt das Verhiltnis von Arten-
turnover und aktueller Priasenz im Bestand.

Ein interessanter Vergleich ergibt sich zwischen den zwei untersuchten Halb-
trockenrasen. Im nihrstoffreicheren Halbtrockenrasen Emmerberg muss Dac-
tylis glomerata aufgrund der Halbwerts-Lebenszeit einen dhnlichen Regenera-
tionserfolg pro 100 Individuen haben wie im Halbtrockenrasen Grite, Centau-
rea jacea und Bromus erectus einen zwei- bis dreifach besseren und Salvia
pratensis einen zehnfach besseren! Im nahrstoffreicheren Standort ist die Le-
benserwartung der Individuen kiirzer und mehr Nachkommen werden benotigt.

Anhand der geschitzten, durchschnittlichen Diasporenproduktion (Kap.3.3.3)
pro Art und Jahr wurde auf dieselbe Art extrapoliert, aus wievielen Samen im
Durchschnitt 1 Exemplar das fortpflanzungsfihige Adultstadium erreicht, bei
der Annahme, dass die Zusammensetzung der Vegetation konstant bleibt. Dies
eroffneteinen vollig neuen Blickwinkel fiir die Interpretation der Regenerations-
nische im Halbtrockenrasen! Die dominanten Bromus erectus und Salvia pra-
tensis bendtigen bei normaler, jahrlicher Samenproduktion durchschnittlich 1
fortpflanzungsfidhigen Nachkommen aus 10'000 respektive 30'000 Samen um
ihre Populationsgrosse zu halten! Die konkurrenzstarken aber wenig mehrjih-
rigen Primula columnae und Anthyllis vulgaris benttigen 1 Nachkommen auf
ca. 1000 Samen und damit einen dhnlichen Erfolg wie die konkurrenzschwiche-
ren, mehrjdhrigen Arten. Dactylis glomerata muss sogar aus 600-900 Samen 1
fortpflanzungsfihigen Nachkommen etablieren! Wahrscheinlich besteht pro Art
eine untere, kritische Limite (zusatzlich abhingig von Samengrosse, -typ und
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Tab. 22. Theoretisch benétigter Erfolg mehrjihriger Pflanzenarten zur langfristigen Siche-
rung ihrer Populationen in den Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg (extrapoliert).
Theoretical success of perennials required for the survival of their populations in the limesto-
ne grasslands at the sites "Grdite" and "Emmerberg" (extrapolated).

durchschnittlich bendtigte | entsprechend der Samenpro-
Anz. fortpflanzungsfihiger duktion am Standort muss sich
Nachkommen pro Jahr und | adultes Pflanzenexemplar
mean number of adult indi- pro Jahr etablieren aus
viduals required yearly according to the seed produc-
pro 100 Ind.  pro m? tion at the site I adult ind.
Halbtrockenrasen Griite per 100 ind.  per m? has to be established out of
Anthyllis vulgaris 23.8 1.14 800-1'000 Samen - seeds
Dactylis glomerata 10.0 0.87 600-900 Samen - seeds
Chrysanthemum leuc. 8.2 1.28 2'500 Samen - seeds
Primula columnae 7.8 0.42 800-1200 Samen - seeds
Centaurea jacea 6.0 0.15 800-1'200 Samen - seeds |
Scabiosa columbaria 3.6 0.26 1'200-1'500 Samen - seeds
Bromus erectus 2.3 0.57 10'000-15'000 Samen - seeds
Salvia pratensis 1.1 0.15 30'000 Samen - seeds

Halbtrockenrasen Emmerberg

Dactylis glomerata 12.5 1.00 1'500-2'000 Samen - seeds
Salvia pratensis 11.9 1.90 8'000 Samen - seeds
Centaurea jacea LS 0.43 800-1'200 Samen - seeds

Bromus erectus 6.9 1.46 1 7'000-10'000 Samen - seeds
! _—

Ausbreitung). Anhand von Dactylis glomerata, die im Halbtrockenrasen Grite
einen Grenzstandort hat, kann diese Limite fiir die untersuchten, perennen Pflan-
zenarten vielleicht bei 1 erfolgreichen Nachkommen pro 500 produzierten
Samen vermutet werden. Zu beriicksichtigen ist, dass die Samenproduktion von
Jahr zu Jahr betriachtlich schwankt (CRAWLEY 1992). In der Literatur sind bis
anhin nur sehr wenige Schitzungen zum Bedarf an adulten Nachkommen
genannt. THoMAS und DaLE (1975) fanden fiir Hieracium floribundum einen
Bedarf von 1 Nachkommen auf 20'000 Samen.

Der Unterschied der zwei Halbtrockenrasen ist interessant. Bei Dactylis glo-
merata scheint die Auslese im Halbtrockenrasen Emmerberg grosser oder
hirter, weil sich prozentual weniger Samen durchsetzen. Bei Centaurea jacea
bestehen keine Unterschiede, bei Bromus erectus und besonders bei Salvia
pratensis ist die Auslese unter den Samen im Halbtrockenrasen Emmerberg ver-
gleichsweise weniger hart. Ob die Vermutung zutrifft, dass eine hirtere Auslese
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unter den Samen dort stattfindet, wo die Art konkurrenzstirker ist, bedarf weite-
rer experimenteller Untersuchungen. Die in Tab. 22 dargestellten Resultate sind
ein weiteres Indiz fiir die "Langsamkeit" des Okosystems Halbtrockenrasen.

Geht man davon aus, dass in einem Halbtrockenrasen 30-75% der Samen der
Pradation zum Opfer fallen (CRAWLEY 1992, vAN TOOREN 1988, VERKAAR 1986),
lasst sich erahnen, dass der Zufall eine grosse Rolle spielen wird, welche Samen
zum Keimen kommen und welche Keimlinge eine giinstige Liicke entsprechend
den fluktuierenden klimatischen Verhaltnissen erwischen und bis zur Adult-
pflanze heranwachsen (siehe auch Ryser 1993, Ryser und Gigon 1985)! Mur-
pocH und ELLIs (1992) beschrieben dies als: "seeds beeing in the right place at the
right time". Eine Ubersicht iiber die Bedeutung von voriibergehender oder persi-
stenter Samenbank und Sofortkeimern oder solchen mit einer Ruhepause geben
THomMpsoN und GrIME (1979) fiir natiirliche oder naturnahe Pflanzengemein-
schaften. Die Samenbank eines Halbtrockenrasens gilt allgemein als eher kurz-
lebig (GRaAHAM und HuTtcHINGS 1988 a und b, THompsoN 1992). Fiir die meisten
Pflanzenarten ist daher regelmaéssiges Bliihen im Halbtrockenrasen unerlésslich.

823 Koexistenz, Artenvielfalt und Seltenheit - Bezug zu bestehenden
Modellen

Wurzelkonkurrenz und Halbwerts-Lebenszeit sind bestimmende Hauptfaktoren
im Halbtrockenrasen und diirften, neben den Rahmenbedingungen (Schnitt,
Nihrstoffangebot und Mesoklima), weitgehend fiir die Matrixstruktur und -zu-
sammensetzung verantwortlich sein. Damit bestimmen sie indirekt auch die
Seltenheit nicht dominanter Arten. Seltenheit als Phinomen von Raum und Zeit
beschrieb HARPER (1977) ausfiihrlich. Vom Raum-Zeit-Phdnomen sind aber
auch perenne Matrixbildner betroffen, da durch Wurzelkonkurrenz Raum und
Nihrstoffe tiber lange Zeit durch einzelne Pflanzenarten und Individuen besetzt
werden. Limitierende Faktoren sind das Liickenangebot und die Etablierungs-
moglichkeiten (rdumliche und zeitliche Regenerationsnischen). Matrixbildner
sind untereinander benachbart, Liickenbesiedler dazwischen eingestreut.
Entsprechend beschrieben GruBB et al. (1982), dass kurzlebige Arten stéirker
unter perennen leiden als unter anderen kurzlebigen.

Modulierende, fordernde oder hemmende Faktoren sind z.B. fluktuierendes
Klima, Herbivore oder parasitische Pilze (z.B. Epichloé¢ typhina), wobei das
Klima oder Herbivore in Extremjahren durchaus bestimmend werden kénnen
(Bsp. Diirre oder Insektenkalamitiiten). Eliminierende Faktoren sind v.a. unter
den Rahmenbedingungen zu suchen. Jdhrlicher Schnitt verunmdéglicht z.B.
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Strduchern und Baumen die Etablierung in Halbtrockenrasen.

Wahrscheinlich ist wesentlich, abgesehen von den Rahmenbedingungen (Mahd,
Nihrstoffmangel), dass im Halbtrockenrasen kein einzelner Faktor iibermissig
gegeniiber anderen Faktoren dominiert. Damit gibt es fiir Pflanzenarten oder -in-
dividuen auch keine optimale Lebensstrategie als Antwort. Allgemein diirfte
sich der eher geringe Nihrstoffturnover und die Langsamkeit dieses Okosystems
vorteilhaft auf die Artenvielfalt auswirken. PARRISH und BAzzAz (1982) stellten
fest, dass spatsukzessionale und reife Habitate unter den Arten eine deutlichere
Nischendifferenzierung aufwiesen und weniger Nischeniiberlappung zeigten
bei insgesamt kleinerer (aktiver) Konkurrenz als frilhsukzessionale Habitate.
ABuUGOV (1982) beschrieb, dass bei niedrigerer Storungsrate konkurrenzkréfti-
gere Arten dominieren und r-Strategen eher fehlen.

Die hohe Faktoren-Diversitit findet ihre Entsprechung in einer Vielfalt an
(Uber-)Lebensstrategien unter den Pflanzen des Halbtrockenrasens und in einem
entsprechenden Artenreichtum. Noy-MEIR und VAN DER MAAREL (1987) formu-
lierten treffend: 'It seems unlikely that any simple general theory of the communi-
ty will ever explain adequately the varieties of phenomena in vegetation'.

Warum sind und bleiben einzelne Pflanzenarten selten im Halbtrockenrasen-
Bestand? - Sie scheinen mangels Konkurrenzstirke oder aufgrund einer wenig-
jdhrigen Lebenserwartung auf die sehr beschriinkte Anzahl Liicken angewiesen
zu sein, die sie mit einer ganzen Reihe anderer Arten teilen miissen. Ein Zusam-
menhang mit kleiner Samenproduktion und fehlender lateraler Ausbreitungs-
fahigkeit oder -moglichkeit diirfte bei diesen Arten bestehen. Ebenfalls hindernd
zur Erlangung grosserer Abundanz sind kritische Phasen im Lebenszyklus einer
Pflanze (SARUKHAN und HARPER 1973), die sich wie das schwichste Glied einer
Kette auswirken.

Nichtdominante Arten werden nicht eliminiert, weil die Matrixbildner offen-
sichtlich den Raum nicht vollstidndig auszufiillen im Stande sind! Horstformige
Wuchsform, intraspezifische Konkurrenz, Bodenmiidigkeit (NEwBERY 1979)
oder sich gegenseitig ausschliessende Optimierungsstrategien (KUHN 1984,
FitTer 1987) verhindern dies. Dass horstformige Graser gegeniiber Kriautern
dominieren, diirfte u.a. mit der hoheren Organisationsform dieser "Uberindi-
viduen" zusammenhingen (siehe Metapopulation, WHITE 1979), mit der kom-
pakteren oberirdischen Wuchsform, mit einem intensiven Wurzelwerk und mit
ihrer hohen physiologischen Anpassungsfihigkeit (insbesondere auf Schnitt).
Ein Grashorst wirkt phalanxartig, wiahrenddem z.B. Salvia pratensis entspre-
chend ihrem lockeren Sprosswuchs und extensiverem Wurzelwerk im Ober-
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boden anderen Pflanzen immer Platz zur Etablierung ldsst.

Das abstrahierte Bild von Grundmatrix und Liicken im Halbtrockenrasen hat
einerseits Parallelen zum Modell der "Evolutionir Stabilen Strategie" (ESS) und
andererseits zum Mosaik-Zyklus-Konzept (siche REMMERT 1989). Matrix-
bildner und Liickenbesiedler konnten als die Falken und Tauben (WICKLER und
SEBT 1977) oder Verschwender und Sparer ( DURING et al. 1985, Kunun 1984) in
der ESS bezeichnet werden. Weder den Matrixbildnern noch den Liickenbe-
siedlern gelingt das alleinige Dominieren in einem Bestand, das Gleichgewicht
liegt irgendwo dazwischen. Eine Ubersicht iiber ESS in Pflanzengesellschaften
gab ELLNER (1987).

Das Mosaik im Halbtrockenrasen setzt sich aus zahlreichen und kleinen Mosaik-
steinen zusammen! Diese Betrachtung schlugen schon WHITTAKER und LEVIN
(1977) in dhnlichem Sinne vor: "The place where a plant is rooted ... may be
termed a microsite. The microsites for a community form a mosaic ...". Die
Grosse der Mosaiksteine entspricht der Individuengrosse der einzelnen Arten
(bis dm?), einem Maushiigel oder Ameisenhaufen etc. Die Dauer der Pionier-,
Aufwuchs-, Optimal- oder Seneszenzphase pro Mosaikstein ist art- oder sto-
rungsabhingig. Lang- und kurzlebige Mosaiksteine existieren nebeneinander
und Clusterbildung ist méglich. Matrixbildner (Schliisselarten, REMMERT 1989)
repriasentieren langlebige Mosaiksteine, die Liickenbesiedler entsprechen kurz-
lebigen Mosaiksteinen. Der Kreislauf der Mosaiksteine kann durch vegetative
Vermehrung kurzgeschlossen oder durch Stérung unterbrochen werden. Ent-
sprechend fehlen dann die erste oder die letzten Phasen (sieche desynchrone
Zyklen in REMMERT 1989). WATT (1974) beschrieb, dass in einem Kalkmager-
rasen durch die Elimination von Maulwiirfen die Pionier- und die Aufbauphase
(Mosaiksteine!) weitgehend verschwanden.

Interessantistein Vergleich mitdem C-S-R-Modell von GRIME (1979). Im Unter-
schied zur vorliegenden Arbeit interpretierte GRIME Konkurrenz viel enger: ein
Competitor (c) ist im direkten Vergleich zu einer anderen Art iiberlegen (v.a.
schneller) in der Nihrstoffaufnahme. Aufgrund der Liicken- und Etablierungs-
dynamik im Halbtrockenrasen lidsst sich vermuten, dass langlebige Arten zu den
Stress Tolerators (s) zu rechnen sind (Bromus erectus, Salvia pratensis, Sca-
biosa columbaria, Centaurea jacea) und in Verbindung mit Konkurrenzstirke
zu den Matrixbildnern gehoren. Zu den Competitors (c) gehoren definitionsge-
miss Arten mit schneller Wachstumsrate wie Dactylis glomerata, Chrysanthe-
mum leucanthemum. Da Nahrstoffe im Halbtrockenrasen limitiert und in der
Phytomasse gebunden sind, konnen diese beiden Arten ihre Stérke nur ber der



- 130 -

Regeneration iiber Samen ausspielen und sind dementsprechend selten im Be-
stand. Zu den Ruderals (r) gehoren die kurzlebigen Liickenbesiedler Anthyllis
vulgaris und Primula columnae. Sie iiberleben im Halbtrockenrasen durch
Ausniitzen spezieller Nischen. Dass Competitors sich durch eine schnellere re-
lative Wachstumsrate auszeichnen als Stress Tolerators, wird von mehreren
Autoren beschrieben (AERTS und VAN DER PEUL 1993, GRIME 1979, POORTER und
REMKES 1990). ELLNER (1987) bezeichnete dieses Phanomen mit "high risk (c,r)
and low risk (s)"-Strategien bei Pflanzenarten. In "langsamen" Halbtrockenrasen
iiberwiegen entsprechend die "low risk"-Vertreter.

Die vorliegende Arbeit bestitigte, dass sich Arten je nach Standort unterschied-
lich verhalten. Bromus erectus ist ein Stress Tolerator und kann seine Konkur-
renzstirke im nahrstofflimitierten Halbtrockenrasen Grite besser entfalten als
im Halbtrockenrasen Emmerberg. Dactylis glomerata ist ein Competitor mit
einer grossen relativen Wachstumsrate. In den mageren Halbtrockenrasen ent-
fallt Dactylis glomerata dieser Vorteil gezwungenermassen! Hier wird ein
grundlegender Unterschied zwischen Bromus erectus und Dactylis glomerata
ersichtlich, der das Vorkommen dieser zwei Arten besser erklart. Dactylis
glomerata ist eine Art mit grosser relativer Wachstumsrate aber eher hygro-
morpher Bauweise, Bromus erectus hat dagegen eine kleinere relative Wachs-
tumsrate, eine bessere Speicherfihigkeit, einen xeromorpheren Bau und ist ldn-
gerlebig. Im Halbtrockenrasen Grite, mit langsamem und kleinem Néhrstoff-
turnover, sind Individuen von Bromus erectus gegeniiber Individuen von Dac-
tylis glomerata eindeutig bevorteilt. Die Entscheidung iiber die Prisenz der Art
im Bestand fillt in diesem Halbtrockenrasen auf dem Niveau des Individuums. In
der gediingten Variante des Emmerberges dagegen ist sowohl der Individuen- als
auch der Nahrstoffturnover grosser als im Halbtrockenrasen Grite. Dort fallen
die grossere relative Wachstumsrate und die schnelle Regeneration fiir Dactylis
glomerata stirker ins Gewicht. Das einzelne Individuum tritt dabei gegeniiber
dem Artverhalten etwas in den Hintergrund. Die Qualitat der Konkurrenz dndert
von passiv/indirekt im Halbtrockenrasen Grite mehr zu aktiv/indirekt im Halb-
trockenrasen Emmerberg (siehe Tab. 19). Solche Phdanomene sind wesentlich
bei Modellen, wie dies z.B. SILANDER und PAcALA (1985) mit interindividuellen
Interferenz-Modellen bei Arabidopsis thaliana beschrieben.

Eine exzellente Interpretation zur Matrix von perennen Arten im Halbtrocken-
rasen gab Yobzis (1986). Er betonte die grosse Bedeutung der Konkurrenz um
Raum, die durch lokale Nischendifferenzierung ergianzt wird. Halbtrockenrasen
bestehen auch seiner Ansicht nach aus einer Matrix von perennen Arten. Diese
Matrix werde von den Annuellen als Matrix von Liicken wahrgenommen. Wih-
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rend die Matrix der Perennen 'dominance controlled' sei, sei die Liickenmatrix
'founder controlled’, d.h. wer zuerst da war, setzt sich durch (siehe auch Gruss
1986). Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit passen ausgezeichnet zu diesem
Matrix-Liicken-Modell! Die Matrix perenner Arten scheint im Halbtrockenra-
senv.a. durch "passive” Konkurrenz (durch Raumbesetzung und hohe Lebenser-
wartung) die Liickenbesiedler zu beherrschen. Diese wiederum diirften sich in
entstehenden Liicken durch "aktive" Konkurrenz (d.h. schnelleres Wachstum
und relativ grosse Samenproduktion, bei eher kurzer Lebenserwartung) gegen
andere Arten durchsetzen.

5.3, BEDEUTUNG DER ERGEBNISSE FUR DEN NATUR-
SCHUTZ

Halbtrockenrasen sind stark bedrohte Okosysteme (LANDOLT 1991, ZOLLER et al.
1986). Fiir die Festlegung geeigneter Schutzmassnahmen ist das Verstehen des
Okosystems Halbtrockenrasen von grundlegender Bedeutung. Ebenso werden
dadurch Auswirkungen von Eingriffen besser voraussagbar. Die Ergebnisse der
vorliegenden Arbeit geben einen Einblick in das komplexe Konkurrenz- und
Koexistenzgefiige eines Halbtrockenrasens und sind im folgenden Abschnitt fiir
diejenigen Leser kurz zusammengefasst, die sich nur fiir den Naturschutzteil der
Arbeit interessieren.

Die grosse Halbwerts-Lebenszeit der hdaufigen Pflanzenarten von mindestens 1 bis 4
Jahrzehnten unterstreicht die Langlebigkeit und die "Langsamkeit" des Okosystems
Halbtrockenrasen! Das Wurzel/Spross-Verhiltnis betrigt mindestens 3:1. Die mei-
sten Niahrstoffe sind in der Wurzelmasse gebunden. Die ober- und unterirdische Vege-
tationsstruktur zeigt eine Massierung der Phytomasse nahe der Bodenoberfliche. Der
Nihrstoffturnover ist relativ klein. Das horstférmige Wachstum der dominierenden
Art Bromus erectus bestimmt zusammen mit Individuen subdominanter Arten wie
Salvia pratensis die Grundmatrix des Halbtrockenrasens. Die Matrix wird durch
langfristige Konkurrenz um Raum festgelegt. Die Liicken dazwischen werden von
vielen, teilweise seltenen Arten besiedelt. Okupation von Nihrstoffen und Raum ist
wesentlicher als die Fihigkeit einer schnellen Nihrstoffaufnahme und schnellen Eta-
blierung. In Halbtrockenrasen gilt die Samenbank allgemein als eher kurzlebig (Do-
NELAN und THOMPSON 1980, GRAHAM und HUTCHINGS 1988a, RYSER und GIGON 1985,
THoMPSON 1992)! In den Liicken ist schnelles Wachstum fiir Keimlinge von Vorteil,
damit sie sich gegen andere Keimlinge und den Druck sich vegetativ fortpflanzender
Nachbararten durchsetzen konnen. Nicht nur die Konkurrenzstidrke sondern auch die
abiotische Standortseignung oder die Fihigkeit, spezielle Mikrostandorte zu besie-



- 132 -

deln, sind fiir das Uberleben von Pflanzenarten im Halbtrockenrasen wesentlich. Die
Diversitit an wichtigen Faktoren und Prozessen ist im Halbtrockenrasen gross. Abge-
sehen vonden Rahmenbedingungen (Mahd, Nihrstoff- und Wassermangel) ist fiir die
Artenvielfalt wahrscheinlich wichtig, dass kein Faktor {iberméssig dominiert.
Andert der Nihrstoffgehalt wegen Diingung, dndert sich das ganze Konkurrenzgefii-
ge unter den Pflanzenarten im Bestand. Der Individuen- und Nihrstoffturnover wird
angekurbelt und der Sprossanteil nimmt gegeniiber den Wurzeln an Bedeutung stark
zu. Speicherfahigkeit und Langlebigkeit bei Pflanzen (z.B. Bromus erectus) treten
gegeniiber schneller Nihrstoffaufnahme und oberirdischem Wachstum (z.B. Dacty-
lis glomerata) in den Hintergrund. Das Konkurrenzverhalten wechselt von Raum-
und Nihrstoffbesetzung (passiv und indirekt wirkend) mehr zu Konkurrenz um Licht
und freie Nahrstoffionen (direkt oder aktiv). Wihrend im Halbtrockenrasen die eta-
blierten Individuen bestimmend sind, ist in einer gediingten Wiese dagegen das Art-
verhalten entscheidend. Diingung wirkt sich negativ (weniger Arten und weniger sel-
tene Arten) und meist irreversibel aus fiir die Artenzusammensetzung eines Halb-
trockenrasens (KEEL 1993, WILLEMS 1980)!

Warum sind einzelne Pflanzenarten selten im Halbtrockenrasen? Es ist allge-
mein bekannt, dass die Mehrzahl der Pflanzenarten in Halbtrockenrasen eine ge-
ringe Populationsdichte haben. Auf diese war das Augenmerk in der vorliegen-
den Arbeit gerichtet. Geringe Populationsdichte ist eines der drei Kriterien in der
bekannten, 7 Typen umfassenden Seltenheitsmatrix von RaBiNnowitz (1981) (sie-
he Kap. 2.3.1). Folgende Ursachen kommen einzeln oder in Kombination dafiir
in Frage (vergl. GiGoN und MARTI 1994):

1.

Geringe Populationsdichte infolge Spezialisierung auf seltene Mikrostandor-
te: Geldndekanten oder Mulden im Mikrorelief, die infolge der Bewirtschaf-
tung eine kleinere oder grossere oberirdische Phytomasse aufweisen (z.B. ge-
eignet fiir Carlina simplex, Asperula cynanchica), oder nihrstoffreiche Stel-
len wie sie im Bereich von Feldmauskolonien vorkommen (z.B. geeignet fiir
Dactylis glomerata, Galium album).

Geringe Populationsdichte infolge Besiedlung vorzugsweise von Liicken:
Der Liickenturnover durch absterbende Individuen (extrapoliert) betrug in
"normalen” Jahren im Halbtrockenrasen Grate durchschnittlich 3-4% der Fli-
che, im leicht gediingten Halbtrockenrasen Emmerberg ca. 9% der Fliche.
Dazu kamen < 1% der Flache (geschatzt) durch Grab- oder Wiihltatigkeit von
Tieren, was z.B. geeignet ist fiir 1 bis 2-jdhrige, niedrigwiichsige Arten wie
Sedum acre, Gentiana ciliata, Arabis hirsuta, Arenaria leptoclados.
Geringe Populationsdichte infolge Sameneinflug aus der Umgebung: Durch
Windverbreitung eingetragene Arten, die sich wegen der Mahd nicht oder nur
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kiimmerlich halten konnen im Bestand (z.B. Aster amellus, Seseli libanotis,
Pinus silvestris).

4. Geringe Populationsdichte infolge spezieller Interaktionen mit Herbivoren:
Die Feldmaus (Microtus arvalis Pall.) kann durch selektiven Frass den
Deckungsgrad von Leguminosen-Arten im Bereich ihrer Bauten stark redu-
zieren (LEUTERT 1983).

5. Geringe Populationsdichte infolge von Konkurrenzschwiche: Arten, die
entweder nur spezielle Mikrostandorte besiedeln, oder nur in fiir sie klima-
tisch giinstigen Jahren etablieren oder die als Erstbesiedler einer Liicke nur
dank Zeitvorteil etablieren konnen. Die Konkurrenzschwiéche kann in
Zusammenhang mit einer komplizierten Okologie stehen (z.B. Anacamptis
pyramidalis) oder zeigt sich haufig in schwachen Individuen, die mit gerin-
gem Reproduktionserfolg im Bestand knapp iiberleben (z.B. Scabiosa
columbaria, Dactylis glomerata).

In Ausnahmesituationen kann die Forderung einzelner Arten mit geringer
Populationsdichte in Betracht gezogen werden. Dies ist abhédngig vom Natur-
schutzziel. Ob eine Férderung dieser Arten langfristig erfolgreich ist, hingt von
der Autokologie der Art, populationsbiologischen Parametern, abiotischen
Standortsbedingungen und der Bewirtschaftung ab. Ursachen fiir die Verrin-
gerung der Populationsdichte naturschiitzerisch wertvoller Arten sind in Halb-
trockenrasen hiaufig Extensivierung (Verbrachung) oder Intensivierung (Diin-
gung etc.). Diese Ursachen miissen durch geeignete Bewirtschaftung behoben
werden. Gleichzeitig kann mit der Forderung einzelner Pflanzenindividuen
begonnen werden.
Meist geniigt das einmalige Abstechen der Wurzeln mit dem Spaten im Umkreis
von 15-20cm und das Ausstechen der Nachbarpflanzen (-2cm Tiefe) in diesem
Bereich. Die entfernten Pflanzen werden aus mikroklimatischen Griinden als
Mulchmaterial verwendet. Pro Stunde konnen ca. 10-30 Individuen von Kon-
kurrenz befreit werden. Am besten wird im Herbst oder spéten Friihling aus-
gestochen, wenn keine klimatischen Extreme auftreten und die Wiese ohne
Schaden zu verursachen betreten werden kann. Geeignet fiir diese Methode sind
praktisch alle Pflanzenarten ausser den Einjdhrigen und den Halbparasiten. Die
Vorteile der Férderung durch Konkurrenzbefreiung sind mehrtfach:
1. Es werden die an den Standort angepassten Individuen gefordert und nicht
standortsfremde.
2. DerErfolgistbedeutend grosser als beim Einpflanzen oder Einsiden, daes sich
um etablierte Individuen handelt. KLEIN (1980), WEGELIN (1984) haben bei
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Versuchen in der Nordschweiz festgestellt, dass die Uberlebensrate bei
Pflanzung oder Einsaat recht gering ist. GAy et al. (1982) stellten fest, dass
rasenfremde Arten nach dem Einbringen teilweise ohne Mykorrhiza blieben.

3. Daneben dem vegetativen Wachstum auch das Bliihen gefordert wird und bei
adulten Pflanzen die Samenproduktion bereits gegeben ist, besteht auch eine
grossere Wahrscheinlichkeit der Regeneration aus den, an den Standort
angepassten Samen. Ob diese Regeneration in den Liicken um die freigestell-
ten adulten Individuen besonders erfolgreich ist, miissen weitere Untersu-
chungen zeigen.

4. Indenkonkurrenzfreien Liicken konnen naturschiitzerisch wertvolle Liicken-
besiedler und andere konkurrenzschwache Arten aufkommen.

Dass die Freistellung einzelner "Naturschutzarten" Erfolg hat, wurde auch in
mitteldeutschen Magerrasen beobachtet. Individuen von Globularia elongata
wurden nach oberirdischer Entfernung der Nachbarpflanzen innerhalb von 3
Jahren zwei- bis dreimal grosser als Vergleichspflanzen im Bestand (HOLLANDER
1993). Aus dem Gebiet der vorliegenden Untersuchung ist das Beispiel von Cy-
pripedium calceolus bekannt, wo in trockenen Pinus silvestris-Hainen bei
Bargen nordlich von Schaffhausen einzelne Sprosse durch Freistellung inner-
halb von 10 bis 15 Jahren zu stattlichen "Horsten" mit 20 bis 30 blithenden
Sprossen heranwuchsen.

Diese Massnahmen sind zeitaufwendig und sollten nur Uberlebenshilfe sein, bis
die Standortsbedingungen fiir die "Naturschutzarten" wieder giinstiger sind, d.h.
Oligotrophierung der Landschaft und geeignete Bewirtschaftung. Vorrangig ist
in jedem Fall die Erhaltung der Matrix-Liickenstruktur. Bromus erectus garan-
tiert als dominante Matrix-Art die Artenvielfalt durch ihren horstformigen
Wuchs und ist z.B. Brachypodium pinnatum vorzuziehen, da diese Art mit
ihrem rasenférmigen Wuchs nur wenige und kleine Liicken belisst. Die Matrix-
Struktur ist vorwiegend iiber geeignete Bewirtschaftung anzustreben, z.B. vor-
iibergehender Schnitt im Herbst im Optimalstadium von Brachypodium
pinnatum, danach jahrlicher Schnitt nicht vor Juli. Beschreibungen iliber den
Einfluss verschiedener Bewirtschaftungsformen auf die Artenzusammen-
setzung in Halbtrockenrasen des Untersuchungsgebietes finden sich in KEgL
(1993), Krus1 (1981) oder LANGENAUER (1991).

Das Verstehen der inneren Zusammenhénge muss durch Beachtung der dusseren
Rahmenbedingungen erginzt werden. Dazu gehort das Beachten der Artkom-
bination, der Vegetationsstruktur und deren Zustand, der Bewirtschaftung und
der Standortsbedingungen allgemein (Boden, Klima, Relief etc.). Besteht
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Handlungsbedarf in einem Halbtrockenrasen, sind Anderungen iiber Bewirt-
schaftungsmassnahmen anzustreben wie Schnittzeitpunkt, -haufigkeit, -hche
etc., wie dies auch DURING und WiLLEMs (1984) vorschlugen. Fiir Arten, die im

Bestand selten geworden sind, ist wie oben beschrieben die einmalige Forderung
angebracht.
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