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1. EINLEITUNG

In den untersuchten Halbtrockenrasen koexistieren bis zu 40 Pflanzenarten pro
Quadratmeter. Diese artenreichen Pflanzengesellschaften waren in der Schweiz
und in Mitteleuropa einst weit verbreitet (WILLEMS 1982, WOLKINGER und PLANK
1981). Heute sind diese extensiv bewirtschafteten Wiesen v.a. durch Intensivie-
rung oder Verbrachung stark zurtickgedrangt (KienzLE 1983, 1985, ZOLLER et al.
1986). Thr Standort ist eher trockener und nahrstoffarmer Boden (ELLENBERG
1978). Der Artenreichtum an Pflanzen und Tieren, mit einem grossen Anteil an
seltenen Arten, und das attraktive Bliihen wihrend der gesamten Vegetations-
periode machen die Halbtrockenrasen fiir den Naturschutz besonders wertvoll
(LANDOLT 1991).

Fiir die Pflanzenokologie sind Halbtrockenrasen interessant, weil hier die Koexi-
stenz und Konkurrenz von Pflanzen in einem sonst kaum gefundenen Ausmass
interagieren. In Halbtrockenrasen iiberleben viele seltene Pflanzenarten mit
geringer Populationsdichte. Die Mehrzahl der Arten hat einen Deckungsgrad
von £ 1%! Ihr Bestand nimmt weder stark zu noch werden sie gédnzlich verdrangt.
Daraus ergibt sich eine Frage, die gleichermassen den Naturschutz und die Pflan-
zenokologie interessiert: Warum sind und bleiben einzelne Pflanzenarten selten
im Bestand?

Viele Hypothesen wurden zum Phinomen von Koexistenz und Konkurrenz in
artenreichen Pflanzengemeinschaften formuliert (siehe z.B. CHESSON und CASE
1986). Einerseits wurden Gleichgewichts-Theorien fiir Pflanzengesellschaften
formuliert mit Konkurrenz als alles entscheidendem Faktor und Pridation oder
rdumlicher Variation als ergidnzende Co-Faktoren. Dem wurden andererseits
Nicht-Gleichgewichts-Theorien gegeniibergestellt, in denen fluktuierende
Dichte- oder Umweltprozesse das Einstellen eines Gleichgewichtes verunmaog-
lichen (SuMIDA und ELLNER 1984); so z.B. das Lottery-Model von SALE (1977)
das besagt, dass Propagulen sich zufillig in zufillig freien Mikrostandorten
etablieren.

Diesen Theorien ist gemeinsam, dass sich Koexistenz und Konkurrenz gegensei-
tig bedingen. Um zu erkldren, wie Koexistenz unter Pflanzenarten méglich ist,
beschrieb GrusB (1977) die verschiedenen Pflanzennischen und betonte die
Wichtigkeit der Regenerationsnische. TiLMaN (1986) legte dar, dass Koexistenz
durch wechselnde Konkurrenzfahigkeit bei verschiedenen Anteilen an verfiig-
baren Nihrstoffen oder bei riumlicher Heterogenitit moglich ist. Die Verdrin-
gung einzelner Arten durch Konkurrenz kann in Pflanzengesellschaften auch
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verhindert werden durch Stérungen (WHITE 1979), liickige Vegetationsstruktur
oder selektiven Frass (CRAWLEY 1986), durch fordernde Interaktionen (GiGoN
und RySErR 1986, PutwaiNn und HARPER 1970), Mykorrhiza (REapetal. 1976) oder
Schutzstellen. Damit wird Koexistenz ermdglicht und die Artenvielfalt erhoht.
Gleichgewicht oder Nicht-Gleichgewicht einer Pflanzengesellschaft diirften
aber auch eine Frage der gewihlten Rahmenbedingungen und des rdumlich-
zeitlichen Betrachtungsmassstabes sein (Gigon 1984, 1987).

Die hochsten Artdichten in Pflanzengesellschaften werden bei oberirdischen
Trockengewichtsmengen zwischen 350 und 750 g/m? beschrieben (AL-MuFT et
al. 1977) und treten bei geringer Produktivitdt des Standortes und mittleren
Stérungsraten auf (GRIME 1979, Huston 1979). Stérungen konnen die Einstel-
lung eines Gleichgewichtes im Okosystem verhindern (WHITE 1979) und fiihren
hiufig zu mosaikartigen Strukturen (WHITTAKER und LEvIN 1977). Fiir Halb-
trockenrasen formulierten GRUBB et al. (1982) eine konkurrenzbedingte Struktur
von "matrix forming perennials” und "interstitials". HARPER (1977) hatte dies als
Mischung von dominanten Arten und gestressten, untergeordneten Arten
beschrieben. Yobzis (1986) erkannte, dass die Matrixarten eher dominanz-
kontrolliert, die Arten in den Liicken hingegen eher von der Besiedlungs-
geschwindigkeit abhiingig sind.

Wird die Bodenfruchtbarkeit erhoht, nimmt die oberirdische Phytomasse zu
(WERGER 1983b) und die Pflanzenartenzahl ab (WiLLEMs 1980). Die Pflanzen-
arten-Diversitit eines Standortes ist grosser, wenn er nicht gediingt ist. Die
kleinere Artenzahl auf den gediingten Standorten ist von kompetitiver Verdrin-
gung abhingig (DURING und WILLEMS 1984). Das Wurzel/Spross-Verhiltnis ist
an gleichen Standorten grosser, wenn die Standortsfaktoren ungiinstiger sind
(WERGER 1983a). In Halbtrockenrasen betrigt die Wurzelmasse ein Mehrfaches
der oberirdischen Phytomasse! Wurzelkonkurrenz ist dann wichtiger als Spross-
konkurrenz (WiLsoN 1988) und insbesondere fiir Keimlinge wichtiger als Licht-
konkurrenz (Cook und RATCLIFF 1984, SNAYDON und Howe 1986).

Welchen limitierenden Einfluss hat nun aber Wurzelkonkurrenz auf etablierte,
adulte Pflanzenarten in Halbtrockenrasen? Das Ziel der vorliegenden Arbeit
war, den Einfluss der Wurzelkonkurrenz auf die Artenvielfalt und die Koexi-
stenz von Pflanzenarten in Halbtrockenrasen zu erfassen und die Bedeutung
sowohl fiir hdufige wie seltene Arten im Bestand abzuklidren. Weil die Vielfalt
sich gegenseitig beeinflussender Faktoren charakteristisch fiir Halbtrockenrasen
ist, wurden naturnahe Versuche im Feld durchgefiihrt.

Als Ausgangspunkt wurden etablierte, adulte Individuen von mehrjihrigen
Pflanzenarten gewihlt. Vergleiche wurden gemacht zwischen dem Verhalten
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von Individuen mit und ohne Konkurrenz, zwischen hdufigen und seltenen
Arten, zwischen zwei unterschiedlich néhrstoffversorgten Halbtrockenrasen
und zwischen Individuen am Standort Halbtrockenrasen und verpflanzten
Individuen in einem nihrstoffreichen Versuchsgarten. Damit konnten einerseits
Standortseinfliisse quantifiziert werden, andererseits fielen beim Relativ-
vergleich fluktuierende Witterungseinfliisse weg.

Durchgefiihrt wurde die Arbeit an Zielindividuen ("Target"-Individuen). Ver-
wendet wurde eine Kombination von zwei Methoden: Entfernen der Nachbar-
pflanzen ("Removal"-Methode) und Durchtrennen aller Wurzeln in geeignetem
Abstand ("Trenching"-Methode). Die Trenching-Methode ist v.a. aus Unter-
suchungen im Wald bekannt oder im Zusammenhang mit der Keimlings-
etablierung unter Adultpflanzen (z.B. SNAYDON und Howe 1986). Die in der
Literatur genannten Removalexperimente beziehen sich auf die Schaffung von
Liicken oder auf die Entfernung von Nachbarn (HARPER 1977, WATKINSON 1981)
aber ohne gleichzeitigen Ausschluss von Wurzelkonkurrenz. Eine Literatur-
ibersicht zu solchen Feldexperimenten geben AARSSEN und Epp (1990), GoLp-
BERG und BARTON (1992) und GUREVITCH et al. (1992). Um das Bodengefiige
moglichst nicht zu verdndern, wurde in der vorliegenden Arbeit die Wurzel-
konkurrenz indirekt durch Beschreibung der Entwicklung der oberirdischen
Pflanzenteile untersucht. Relativ seltene Arten dienten als Modell fiir wirklich
seltene Arten, wobei zu beriicksichtigen ist, dass Seltenheit kein einheitliches
Kriterium darstellt (RaBNowitz 1981, BEGON et al. 1991).



2. GRUNDLAGEN
2.1. UNTERSUCHUNGSFLACHEN UND UNTERSUCHUNGS-
GEBIET

2.1.1x Lage, Geologie und Boden

Das Untersuchungsgebiet liegt im nordlichsten Teil der Schweiz im Kanton
Schaffhausen auf dem Gemeindegebiet von Merishausen (Fig.1). Das Dorf
Merishausen ist eingebettet ins Durachtal, das hier von Norden nach Siiden den
Randen durchschneidet. Der Randen, ein Juraausldufer, ist ein reines Kalk-
gebirge mit den hochsten Erhebungen um 900 m/M im Nordwesten. Die
Sedimentschichten sind nach Siidosten geneigt und fallen steiler ein als die
Randenhochfliche. Topographisch tiefer liegende Gebiete im Siidosten tragen
daher geologisch jlingere Schichten.

Das Relief um Merishausen wird von den verschiedenen Schichten des weissen
Jurakalkes, des Malms, bestimmt. Die steilen Talflanken sind geprigt von den
wohlgeschichteten, harten B-Kalken des unteren Malms. Dariiber liegen die
weichen y-Mergel des mittleren Malms. Diese stark verwitterten Mergelboden
bilden die ackerfdhigen Hochfldchen rund um Merishausen. Die wieder hérteren
Quader- und Massenkalke des oberen Malms bilden im Westen einige markante
Buckel, im Osten tiberdecken sie den mittleren Malm vollstindig. Eine gute
Ubersicht geben HormMann und HiBSCHER 1977.

Die beiden untersuchten Wiesenflidchen "Grite" und "Emmerberg" liegen auf ca.
700 m/M auf den Randenhochflichen 6stlich von Merishausen. Die Grite-Wiese
bildet den relativ flachen Abschluss eines schmalen Bergriickens, der von
Norden kommend hier ausléduft. Sie steht unter Naturschutz. Die Emmerberg-
Wiese befindet sich in oststidostlicher Richtung ca. 1,5 km von der Grite ent-
fernt. Weitere Standortsangaben sind in Kap. 2.1.2 zusammengefasst.

Die Untersuchungsfliche Grite liegt im Bereich des mittleren Malms. Der
Boden ist eine mittelgriindige Mergelrendzina. Im obersten Bereich skelettfrei
durchziehen in verschiedenen Tiefen 2-20 cm michtige Kalksteinbidnke den
Mergel. Der Hauptwurzelraum liegt im A-Horizont in den obersten 20-30 cm .
Tiefwurzelnde Arten reichen bis iliber 1 Meter.

Die Untersuchungsfliche Emmerberg, im Bereich des oberen Malms, tréigt eine
sehr flachgriindige Kalksteinrendzina. Grobes Skelett reicht teilweise bis nahe
an die Oberfliche. Eine Folge der friiheren ackerbaulichen Nutzung (siehe Kap.
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Fig. 1. Lage des Untersuchungsgebietes und der Untersuchungsflachen "Grite" und "Emmer-
berg" (reproduziert mit Bewilligung des Bundesamtes fiir Landestopographie vom 6.8.1993).
Location of the investigation area and the study sites "Grdte"” and "Emmerberg" (reproduced
by permission of the Swiss Federal Office of Topography 6.8.1993).

2.1.2). Bereits in 10 bis 20 cm Tiefe betragt der Skelettanteil iiber 70%. Trotzdem
dringen Spezialisten wie Salvia pratensis in Ritzen und Spalten durchaus iiber
60 cm tief vor. Der Hauptwurzelraum ist hier aber auf die obersten knapp 20 cm
beschrinkt. Der Nebenwurzelraum befindet sich fast ausschliesslich im Mutter-
gestein.

Der mittelgriindige, recht tonhaltige und dadurch feinporige Mergelboden der
Grite hat wie der flachgriindige Kalksteinboden des Emmerberges ein geringes
Wasserspeichervermogen. Obwohl das Gebiet nicht extrem niederschlagsarm
ist, trocknen diese Boden iiber dem sehr durchlidssigen Malmkalk rasch aus. Dies
bildet die geeignete Voraussetzung fiir die typischen Halbtrockenrasen des Ran-
dens.

Einige kurze Bemerkungen und Vergleiche zur Lage, Bewirtschaftung und Wit-
terungsentwicklung fiir den Versuchsgarten Honggerberg in Ziirich sind in Kap.
3.3.2 zusammengestellt.

2.1.2: Klima, Vegetation und Bewirtschaftung

Das Allgemeinklima des Randens ist gemissigt subozeanisch bis missig konti-
nental. Massig warme Sommer wechseln mit méssig kalten Wintern. Das Gebiet
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liegtim Regenschatten des Schwarzwaldes. Die steil ansteigende Westflanke der
geneigten Randentafel erhilt etwas mehr Niederschlag als der Siidosten.
Jahrliche Niederschlagsmengen im Untersuchungsgebiet um 900 mm verteilen
sich iiber das ganze Jahr mit einem Schwerpunkt in den Sommermonaten. Die
durchschnittliche Jahrestemperatur der 2,5 km 0Ostlich gelegenen Messstation
Lohn (643 m/M) betrédgt 7,3°C, die durchschnittliche Julitemperatur 16,6°C.
Von Bedeutung ist die orographische Lage der Untersuchungsflichen. Die
Hohenlage um 700 m/M bringt gegeniiber dem Schweizer Mittelland etwas
kiihlere Temperaturen vor allem im Winter. Die Sonneneinstrahlung ist v.a. auf
der siid- bis siidwest exponierten Untersuchungsfldche der Grite intensiv. Die
Hauptwindrichtungen im Gebiet sind NE, SW und W (je ca. 25%). Vor allem die
kalten und trockenen NE-Winde sind fiir die nach Siidost geneigten Randen-
hochflachen in Bezug auf Ab-/Austrocknung von Bedeutung. Gegen diese
Winde ist die Untersuchungsfliche auf dem Emmerberg gut geschiitzt, da sie im
Norden und Osten von Wald begrenzt wird. Die Grite-Wiese ist durch ihre
Kuppenlage dagegen exponiert.

Die geographische Lage des Randens in Mitteleuropa ist von Bedeutung fiir die
heutige Vegetationszusammensetzung. So blieben nach der letzten Eiszeit teil-
weise arktisch-alpine Elemente des nicht vergletscherten Randens erhalten.
Spiter wanderten kontinentale Arten aus dem Osten entlang der Donau ein. Aus
dem Siiden folgten submediterrane Arten, die Alpen umgehend, entweder
entlang von Rhone und Jura (Burgunderpforte) oder iiber die Donau. Und zuletzt
wanderten subatlantische und atlantische Elemente aus dem Westen ein. Eine
hervorragende Ubersicht dazu gibt WALTER (1979), zusammengefasst in Tab. 1.
Am nachhaltigsten beeinflusste der Mensch das einst ganz bewaldete Randen-
bergland. Erst durch Rodung und Bewirtschaftung wurde die Grundlage
geschaffen fiir die blumenreichen Halbtrockenwiesen.

Beide Untersuchungsflidchen gehdren zu den Mesobrometen, den mageren Halb-
trockenrasen, wie sie im Randen typisch sind. Folgt man der Einteilung von ZoL-
LER (1954), so lédsst sich die Grite-Wiese der Assoziation Medicago falcatae-
Mesobrometum zuordnen und die Emmerberg-Wiese derselben aber gediingten
Variante, ndmlich dem Dauco-Salvio-Mesobrometum. Beide Wiesen sind
sehr artenreich mit bis zu 40 resp. 30 Pflanzenarten pro m?. Detaillierte Angaben
iber die Artenzusammensetzung in den beiden Halbtrockenrasen sind inden Ve-
getationsaufnahmen (Tab. 2 und 3) enthalten. Das Phytomasse-Verhiltnis zwi-
schen Griasern und Kriutern betrigt je ca. 55% zu 45%, wobei an beiden Standor-
ten Bromus erectus absolut dominiert. Bei den Kréutern ist Salvia pratensis
dominant. Der Gesamtdeckungsgrad betrug vor dem Schnitt knapp 100%. Der
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Overview of the immigration of some recent plant species to the "Randen” since the last ice age

Tab. 1. Uberblick iiber die Einwanderung verschiedener rezenter Pflanzenarten im Randen seit
(according to WALTER 1979 und ZOLLER 1958, modified).

der letzten Eiszeit (verdndert nach WALTER 1979 und ZOLLER 1958).
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Tab. 2. Standortsbeschrieb und Vegetationsaufnahme der Untersuchungsfliche Griite.
Description and relevé of the study site "Grdte".

Ort, Region: Grite, Merishausen (SH)

Koordinaten: 688.200/291.000 - Karte: 1011
(8°36'58" E Linge / 47°45'52" N Breite)
Lage im Gelédnde: Kuppenlage, Bergriicken

Geologie: y-Mergel des mittleren Malms

Boden: mittelgriindige Mergelrendzina (pH = 7.5)
Grosse der Untersuchungsflache: 2000 m?

Gesellschaft: Medicago falcatae-Mesobrometum
Aspekt: Scabiosa columbaria, Briza media

Mittel: 15-25 cm, Max.: 90-130 cm
Deckung Kriuter: 90-98 %, Deckung Moose: 50 %

Hohe Krautschicht

Datum: 18.6.85

Autor: R.Marti

Meereshohe: 700 - 710 m/M
Exposition: S bis SW
Neigung: 0 - 25 %

Anzahl Arten: 101 (ohne Moose)

Bewirtschaftung: Julischnitt jahrlich

Diingung: keine (frither Thomasmehl)
Alter: 2 100 Jahre

Poaceen

Bromus erectus
Brachypodium pinnatum
Trisetum flavescens
Anthoxanthum odoratum
Arrhenatherum elatius
Briza media

Dactylis glomerata
Festuca ovina

Festuca pratensis
Helictotrichon pubescens
Holcus lanatus

Poa pratensis

o S I T S S S S S

Cyperaceen, Juncaceen

1 Carex flacca
Carex montana
Carex verna
Luzula campestris
Carex ornithopoda

-+ 4 +

| Liliaceen, Orchideen

' Anacamptis pyramidalis
Orchis militaris

Epipactis latifolia
Himantoglossum hircinum
Gymnadenia conopea
Listera ovata

- = 4 = =

| Pteridophyten: keine

Moose, Flechten, etc.
2 Campylium chrysophyllum

2 Homalothecium lutescens

1 Abietinella abietina

+ Entodon concinnus

+  Rhytidium rugosum

+  Scleropodium purum
sowie weitere Moose

+ Cladonia cf. rangiferina

+ Peltigera cf. canina

+ Nostoc cf. commune

Orobanche cf. lutea

r

Pinus silvestris

Diversitit Hs=3.14 (Shannon-Weaver)
Evenness E =0.68
Dicotyledonen Dicotyledonen (Fortsetzung)
2 Salvia pratensis + Pimpinella saxifraga
1 Achillea millefolium + Plantago lanceolata
1 Centaurea jacea + Polygala amarella
1 Chrysanthemum leucanthemum + Polygala comosa
1 Knautia arvensis + Potentilla heptaphylla
1 Picris hieracioides + Prunella grandiflora
1 Plantago media + Prunella vulgaris
1 Primula columnae + Rhinanthus minor
1 Ranunculus bulbosus + Rumex acetosa
1 Rhinanthus alectorolophus + Sedum acre
1 Sanguisorba minor + Silene vulgaris
1 Scabiosa columbaria + Stachys recta
+ Ajuga genevensis + Taraxacum officinale
+ Arabis hirsuta + Teucrium chamaedrys
+ Arenaria leptoclados + Thymus pulegioides
+ Asperula cynanchica + Tragopogon orientalis
+ Aster amellus + Veronica teucrium
+ Bellis perennis r Rosa canina
+ Buphthalmum salicifolium r  Seseli libanotis
+ Campanula rotundifolia r  Veronica arvensis
+ Carlina simplex
+ Centaurea scabiosa Leguminosen
+ Cerastium caespitosum 2 Lotus corniculatus
+ Daucus carota I Anthyllis vulgaris
+ Dianthus carthusianorum | Hippocrepis comosa
+ Euphorbia cyparissias 1 Medicago lupulina
+ Euphorbia verrucosa 1 Onobrychis viciifolia s.1.
+ Euphrasia stricta 1 Ononis repens
+ Fragaria viridis | Trifolium pratense
+ Galium album + Lathyrus heterophyllus
+ Galium pumilum + Lathyrus pratensis
+ Gentiana ciliata + Medicago falcata
+ Helianthemum ovatum +  Trifolium campestre
+ Hieracium pilosella +  Trifolium medium
+ Hypericum perforatum + Trifolium repens
+ [Inula salicina + Vicia cracca
+ Leontodon hispidus + Vicia sepium
+ Linum catharticum
+ Mpyosotis arvensis Baumkeimlinge
+
+

Peucedanum cervaria

o

Sorbus torminalis




Tab. 3. Standortsbeschrieb und Vegetationsaufnahme der Untersuchungsfliche Emmerberg.
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Description and relevé of the study site "Emmerberg".

Ort, Region: Emmerberg, Merishausen (SH)
Koordinaten: 689.540 / 290.425 - Karte: 1011

(8°38'03" E Linge / 47°45'34" N Breite)

Lage im Gelidnde: ebene Hochfliche (nach N und E Wald)
Geologie: Quader- und Massenkalk des oberen Malms (Kimmeridge) Neigung: 0 - 1 %
Boden: flachgriindige Kalksteinrendzina (pH = 7 bis 7.5)
Grosse der Untersuchungsflache: 800 m
Gesellschaft: Dauco-Salvio-Mesobrometum

Aspekt: Picris hieracioides, Briza media
Mittel: 40 cm, Max.: 120 cm

Hohe Krautschicht

Deckung Krauter: 95-100 %, Deckung Moose: 5-15 %

Datum: 18.6.85
Autor: R.Marti
Meereshohe: 670 m/M
Exposition: (S)

Anzahl Arten: 81 (ohne Moose)

Bewirtsch.: Julischnitt (bis 1975 2x/Jahr)

Diingung: unregelmissig (Mist)
Alter: > 35 Jahre (vorher geackert)

Diversitidt Hs=2.99 (Shannon-Weaver)

Evenness E =0.67

Poaceen

3 Bromus erectus
Anthoxanthum odoratum
Arrhenatherum elatius
Briza media
Festuca pratensis
Helictotrichon pubescens
Poa pratensis
Trisetum flavescens
Brachypodium pinnatum
Dactylis glomerata
Festuca ovina
Holcus lanatus
Lolium perenne

o O L . R T S

Cyperaceen, Juncaceen
+ Carex flacca
r  Luzula campestris

Liliaceen, Orchideen
r  Orchis morio

Pteridophyten: keine

Moose, Flechten
Homalothecium lutescens
Abietinella abietina
Rhytidiadelphus squarrosus
Entodon concinnus
Scleropodium purum

sowie weitere Moose

o+ ==

Dicotyledonen

T e ot S S S TR S S S S S R T T T T T T T T S

Plantago media
Salvia pratensis
Achillea millefolium
Centaurea jacea

Chrysanthemum leucanthemum

Galium album

Knautia arvensis

Picris hieracioides
Plantago lanceolata
Rhinanthus minor
Taraxacum officinale
Ajuga genevensis
Arabis hirsuta

Arenaria serpyllifolia 1)
Bellis perennis

Dicotyledonen (Fortsetzung)

+

e T T T T T T T T S s o o

Campanula rapunculoides 1)

Campanula rotundifolia
Centaurea scabiosa
Cerastium caespitosum
Daucus carota
Euphrasia stricta
Hieracium pilosella
Leontodon hispidus
Linum catharticum
Myosotis arvensis
Orobanche cf. lutea
Pimpinella saxifraga
Potentilla heptaphylia
Primula columnae
Ranunculus bulbosus
Rumex acetosa
Sanguisorba minor
Scabiosa columbaria
Sedum acre

Sedum sexangulare
Silene vulgaris
Thlaspi perfoliatum

1) = vorwiegend in gejéteten Flichen gefunden
2) = nur in gejiteten Flichen gefunden (fiir die Artenzahl und Zeigerwertberechnung nicht beriicksichtigt)

Thymus pulegioides
Tragopogon orientalis
Veronica arvensis 1)
Veronica chamaedrys
Viola hirta

Anagallis arvensis 2)
Campanula patula
Carlina simplex
Carum carvi
Cerastium arvense
Malva moschata
Papaver dubium 2)
Valerianella spec. 2)
Veronica praecox 2)

Leguminosen

T I I I T T K I ey &

Trifolium pratense
Lotus corniculatus
Medicago lupulina
Trifolium repens
Anthyllis vulgaris
Lathyrus heterophyllus
Lathyrus pratensis
Medicago falcata
Medicago sativa
Onobrychis viciifolia
Ononis repens
Trifolium campestre
Trifolium medium
Vicia cracca

Vicia sepium
Hippocrepis comosa
Trifolium dubium
Vicia tenuifolia




= 15 =

Deckungsgrad der Moose variierte wihrend der Vegetationszeit stark und war
auf der Grite-Wiese mit 30-70% deutlich hoher als auf der Emmerberg-Wiese
mit durchschnittlich 5-20%. Die Gefisspflanzen sind nach Hess et al. (1976-80)
benannt, die Moose nach FrRauM und Frey (1983). Die Untersuchungsflichen
wurden je in einem beziiglich Relief und Boden homogenen Teil des Halb-
trockenrasens angelegt. Eine Charakterisierung der beiden Standorte anhand der
Zeigerwerte (Tab. 4) gibt eine gute Ubereinstimmung mit den vorgefundenen
Standortsverhéltnissen. Die Feuchtigkeits- und Nahrstoffwerte sind gering, die
Reaktions- und Lichtzahl relativ hoch entsprechend den Boden- und Klimaver-
hiltnissen. Der kleinere Feuchtigkeitswert sowie die grossere Anzahl Wechsel-
feuchtezeiger im Halbtrockenrasen Grite sind durch den unterschiedlichen
Tongehalt der beiden Béden bedingt, die grossere Néhrstoff- und die kleinere
Reaktionszahl im Halbtrockenrasen Emmerberg durch die Bewirtschaftung
(Diingung).

Beide Halbtrockenrasen haben eine dhnliche Wuchs- und Lebensformen-
Zusammensetzung. Geophyten waren auf der Grite hdufiger, Ein- und Zweijéh-
rige dagegen auf dem Emmerberg (Tab. 4; siehe LANDOLT 1977). Der Einteilung
nach ScHiErer (1981) folgend, fanden sich im Halbtrockenrasen Grite 23%
Hemikryptophyten mit Halbrosetten, 19% Hemikryptophyten ohne Rosetten, je
13% Hemikryptophyten mit Rosetten, Horsthemikryptophyten und Kriech- und
Rasen-Hemikryptophyten, 6% Geophyten, je 4% holzige Chamaephyten und
Therophyten, sowie je 2% krautige Chamaephyten und kurzlebige Hemi-
kryptophyten (ungewichtete Werte).

Tab. 4. Gewichtete Zeigerwerte und Lebensformenspektrum (nach LANDOLT 1977), Vegeta-
tionsaufnahmen vom 18.6.85.
Weighted indicator values and life forms (according to LANDOLT 1977), relevés 18.6.1985.

Zeigerwerte Halbtrockenrasen | Wuchs- und Lebensfor- Halbtrockenrasen
indicator values  Grite Emmerberg | menspektrum - life forms  Grite Emmerberg

F 22 24 Hemikryptophyten 703% 71.9%
%WF 21.0 14.0 Geophyten 9.6 % 6.2 %
R 39 3.3 krautige Chamaephyten 6.4 % 6.7 %
N 2.5 2.7 Therophyten 4.6 % 39 %
H 3.1 3. Zweijidhrige - biennials 68% 11.2%
D 3.9 3.9 holzige Chamaephyten 1.8 % -
L. 3. 38 Nanophanerophyten 0.5 % -
T 35 34

K 3.2 3.2
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Mesobrometen wurden im Randen traditionell extensiv bewirtschaftet und
vorwiegend gemiht, nicht beweidet. Urspriinglich waren in dieser Hohenlage
v.a. Fagus silvatica sowie Quercus-Arten dominierend. Heute werden beide
Wiesen einmal jdhrlich ab Juli gemiht. Thre unterschiedliche Pflanzenzusam-
mensetzung ist weniger vom Standort als von der vorangegangenen Bewirt-
schaftungsart abhingig.

Die Grite-Wiese besteht seit iiber 100 Jahren. Wegen ihrer schlechten Erreich-
barkeit wurde sie immer extensiv bewirtschaftet, spit und nur einmal im Jahr
gemiht (zwischen Ende Juni und August, laut ehemaligem Bewirtschafter). Eine
leichte Terrassierung auf einer kleinen Fldche der Ostseite ldsst den frilheren
Versuch fiir Ackerwirtschaft erkennen. Gediingt wurde die Wiese, aus logisti-
schen Griinden, nie oder sehr selten mit Thomasmehl. Die Wiese steht heute
unter Naturschutz.

Im Gegensatz dazu war die Emmerberg-Wiese bis ca. in die 40er Jahre Acker-
flache. Dies geht einerseits hervor aus Angaben iiber die Dreifelderwirtschaftim
Gebiet (BRONHOFER 1956) und nach Aussagen des Besitzers, andererseits auch
aus dem Bodenprofil (Skelett bis an die Oberfliche, Steine mit Kalkflaum auf der
Oberseite infolge Pfliigen). Ganz allgemein verriit auch die Lage, dorffern aber
gut erreichbar, auf ausgedehnter Hochfldche sowie der Name Emmer die Acker-
vergangenheit. Die Emmerberg-Wiese diirfte aber wenigstens 40 Jahre alt zu
sein. Sie wurde unregelmissig mit Thomasmehl (PK-Diinger) und etwas Mist
gediingt. Seit gut 10 Jahren wird sie nur noch einmal gemiht ab Juli. Je nach
Vegetationsentwicklung und Bedarf fanden friiher ein bis zwei Schnitte pro Jahr
statt, der erste frithestens im Juni.

Die einst ausgedehnten Magerwiesen des Randens sind heute auf meist steilere
Randfldachen des Kulturlandes zuriickgedridngt oder in Naturschutzgebieten
erhalten. Die starke Mechanisierung brachte ab den 70er-Jahren eine Mobilitét,
die auch entlegenste Gebiete der starkeren Nutzung zufiihrte. Ausgedehnte
Gebiete der Randenhochflichen werden heute geackert, Wiesen gediingt. So
gelangen die einst typischen, blumenreichen Halbtrockenwiesen in die zuse-
hends enger werdende Zone zwischen intensiver Nutzung im Kulturland und
fehlender Nutzung bei Brachlegung.

2.2 WITTERUNG WAHREND DER UNTERSUCHUNGS-
PERIODE

Um einen Uberblick iiber die Witterung withrend der Versuchsperiode zu er-
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Fig. 2. Klima- und phénologische Daten fiir die Jahre 1983-1986 mit langjihrigen Mittelwer-
ten (Schweizerische Meteorologische Anstalt).

Climatic and phenological data of the years 1983-1986 and longterm mean values. Graphs:
precipitation, temperature, phenological data (Swiss Meteorological Institute).

halten, sind in Fig. 2 die monatlichen Werte fiir Niederschlag, Temperatur sowie
die phianologischen Daten der Messstationen Merishausen und Schaffhausen
aufgefiihrt. Die Messstation Merishausen liegt weniger als 0,5 resp. 1,5 km west-
lich der beiden Untersuchungsgebiete auf 572 m/M, die Station Schaffhausen ca.
8 km siidlich auf 437 m/M. Die phianologischen Daten sind sehr aufschlussreich,
da momentane und vorangegangene Witterungseinfliisse anhand der Entwick-
lung der Pflanzen integrativ zum Ausdruck kommen.

Das Jahr 1983 war geprigt durch einen sehr niederschlagsreichen Friihling
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(April und Mai) gefolgt von einem sehr trockenen Sommer und méssig trockenen
Herbst. Der Juli zdhlte zu den trockensten der letzten 80 Jahre. Mitte Oktober bis
Ende November folgte nochmals eine Trockenperiode. Dementsprechend war
auch der Temperaturverlauf. Nach einem Wirmedefizit im Mai blieben die
Werte meist iiber dem Durchschnitt. Im Juli herrschte eine eigentliche Hitze-
periode. Ein Vergleich mit den phinologischen Daten zeigt, dass die Defizite im
nassen Friihjahr und die Uberschiisse im trocken heissen Sommer vorerst in der
Entwicklung der Pflanzenwelt nicht zum Ausdruck kamen. Abweichungen vom
langjdhrigen Mittelwert nach oben oder unten halten sich die Waage. Der fol-
gende Winter war relativ mild und feucht.

Die Niederschlidge blieben 1984 unter dem Mittel. Vor allem die erste Hilfte des
Friihlings und der ganze Sommer waren zu trocken. Die Temperaturen brachten
im Friihjahr ein Defizit, die letzten 3 Monate im Jahr waren dafiir sehr mild. Das
trockene Jahr 1983 und der kiihle Jahresanfang 1984 zeigten sich eindriicklich in
einer spiten Entwicklung der Vegetation, die sich erst in der 2. Jahreshilfte aus-
glich. Ein kalter, trockener Winter folgte.

1985 war ein ausgesprochen trockenes Jahr. Ausser den Uberschiissen im April
und Mai waren bis zum November alle Monate niederschlagsarm. Auf einen sehr
trockenen Juli folgte im September eine Trockenperiode, die bis Ende Oktober
andauerte. Die Temperaturen waren im Juni zu kalt, im Juli bis September dafiir
sehr warm. Nach eher verzogertem Start in der Entwicklung der Vegetation
waren dann die Erntezeitpunkte vorverschoben. Ein kalter, eher niederschlags-
reicher Winter folgte.

Nach anfanglich mildem Januar herrschte von Februar bis April 1986 ein starkes
Temperaturdefizit. Der Mai war eher zu warm. Die Niederschlagsmengen waren
fast das ganze Jahr iiberdurchschnittlich hoch. Der kalte Winter und Friihlings-
anfang hatten eine starke Verzogerung in der Entwicklung der Vegetation zur
Folge, danach gestaltete sich das Jahr phinologisch relativ ausgeglichen.

2.3. BEGRIFFSERLAUTERUNGEN

2:3:1. Was heisst selten?

Seltenheit einer Pflanze kann bedeuten: kleine geographische Verbreitung, klei-
ne Populationsdichte oder nur in speziellen Habitaten zu finden. Der Begriff "sel-

ten" wird individuell sehr unterschiedlich aufgefasst und interpretiert. Daher ist
es sinnvoll, den Begriff klarer zu umschreiben. In der vorliegenden Arbeit wird
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unter "selten" die geringe Frequenz sichtbarer Einheiten im Bestand verstanden.

Was sind seltene Pflanzenarten? - Eine kurze Literaturiibersicht: Jede Rote Liste
fiihrt neben ausgestorbenen (besser: ausgerotteten, siehe GiGoN 1983) und
gefidhrdeten auch seltene Pflanzenarten. Dabei fillt das relativ heterogene
Konglomerat an Arten auf, das in dieser Kategorie zusammengefasst wird. Die
standardisierte IUCN-Klassifikation fiir seltene Arten lautet: "Taxa mit kleiner
Weltpopulation, die gegenwirtig nicht direkt aber potentiell gefihrdet sind. Sie
sind normalerweise auf beschrénkte geographische Areale oder Habitate lokali-
siert oder diinn zerstreut iiber einen ausgedehnten Bereich" (siehe Lucas und
WALTERS 1976).
In "Seven forms of rarity" beschrieb Rainowrtz (1981), autbauend auf DrRUrY
(1974), drei Kriterien die sowohl einzeln oder in Kombination fiir die Seltenheit
einer Pflanzenart ausschlaggebend sind: Habitatanspruch, geographische Ver-
breitung und Populationsgrosse. Sie untersuchte fiir die Britische Flora, wie
hédufig die verschiedenen Formen von Seltenheit sind. In absteigender Wichtig-
keit waren dies:

1. lokal hdufige Arten mit beschrinktem Bereich an besiedelten Habitaten.

2. Arten mit kleiner geographischer Verbreitung (Endemiten).

3. weit verbreitete Arten mit chronisch kleinen Populationsgrossen.
Sind ein, zwei oder alle drei Kriterien erfiillt, ergibt dies diese sieben Formen von
Seltenheit. BEGON et al. (1991) haben diese Klassifizierungsform aufgegriffen
und verfeinert.
HARPER (1981) fasste Seltenheit kurz als Phanomen der Zeit und des Raumes
zusammen. Nicht nur die momentane Grosse und Haufigkeit des bewohnten
Habitates einer Art seien zu beriicksichtigen, sondern auch mogliche Unter-
schiede ihres Auftretens iiber lingere Zeit. Eine gute Ubersicht zu Seltenheit und
deren Determinierung gibt FIEDLER (1986).

Warum sind seltene Arten selten? HARPER (1981) wies auf 6kologische Faktoren,
endo- und exogene Ursachen hin, sowie auf den Einfluss des betrachteten Zeit-
raumes. STEBBINS (1980) fasste bestehende Theorien beziiglich Ursache von
Seltenheit zusammen und gliederte diese in drei Haupttypen:
1. historisches Alter (reliktische oder junge Arten)
2. kleine genetische Variabilitit (eingeschrinkte Anpassungsfihigkeit bei
dndernden Umweltbedingungen)
3. okologische Faktoren (limitierende abiotische und biotische Standorts-
faktoren)
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Er formulierte die "gene pool-niche interaction theory", in der er das Konkur-
renzvermogen einer Art als Ausdruck und Resultante des genetischen Materials
auffasste und dessen Variationsmoglichkeit in Zusammenhang mit den vor-
handenen Standortsbedingungen brachte. Seltenheit kann also auch als populati-
onsbiologisches Problem betrachtet werden (DAvy und JEFFERIES 1981). Aller-
dings darf von "selten" weder auf eine kleine genetische Variabilitdt noch auf
Konkurrenzschwiiche geschlossen werden (RABINOWITZ 1981).

HARPER (1977) vermutete als wichtigsten Faktor der Populationsregulation die
Interferenz zwischen den Arten. Pflanzen miissten, bedingt durch das limitierte
Ressourcenangebot, Kompromisse eingehen. DAvY und JEFrFERIES (1981) for-
mulierten: "Das Total solcher Kompromisse in einer Population repréasentiert
eine zugewiesene Strategie fiir evolutive Fitness in ihrer speziellen Umwelt".
Pflanzenarten wihlen die Strategie der Seltenheit nicht, sie wird ihnen von der
Gesamtheit aufgezwungen.

Ein Aspekt, der bis anhin nicht beriicksichtigt wurde, betrifft die Lebenserwar-
tung von Individuen. Wenige langlebige Individuen einer Art konnen eine grosse
Population vortiduschen, da mehrere Generationen gleichzeitig als adulte Pflan-
zen in der Vegetation vertreten und damit sichtbar sind. Dies im Gegensatz zu
Arten mit kurzlebigen, ev. nur sporadisch auftretenden Individuen. Zusétzlich
wird bei Pflanzen der Samenvorrat im Boden ignoriert, da er nicht sichtbar ist.
Diese "dormant seeds" wiren aber durchaus der Population einer Art zuzu-
rechnen. DrRURrY (1974) fragte: "Ist Grosse und Anzahl das beste Mass fiir den
biologischen Erfolg?". Der subjektive Blickwinkel des Betrachters spielt also
eine entscheidende Rolle in der Beurteilung von Seltenheit.

Seltenheit sagt nichts iiber die Uberlebenskraft oder die Uberlebenschance einer
Pflanzenart aus. Es ist die grossteils subjektive Bewertung der geringen
Frequenz sichtbarer Einheiten, d.h. geringer sichtbarer Populationsgrosse oder
—dichte (siehe Davy und JEFFERIES 1981, GREIG-SMITH 1964). Art und Ursache
der Seltenheit miissen fiir jede Pflanzenart einzeln umschrieben werden. Der
deutsche Begriff "selten"” findet im englischen Sprachgebrauch zwei Entspre-
chungen: "rare" fiir selten in mehr naturschiitzerischem Sinn und "sparse" im
mehr pflanzenokologischen Sinne von spirlicher Dichte im Bestand.

2:3.2, Individuum, Spross, Konkurrenzstirke, Regenerationsnische
Individuum (lat. individuus = unteilbar): bezeichnet aus pflanzenokologischer

Sicht eine raumlich und zeitlich eigenstindige, physiologisch unabhingige Ein-
heit. Die aus sexueller Reproduktion hervorgegangene Pflanze ist ein Indivi-
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duum; jeder Same oder Keimling ist ein Individuum (UrRBANSKA 1992).

Bei Pflanzen mit vegetativer Vermehrung ist die Abgrenzung hingegen oft
schwierig. So bildet die Rosettenpflanze Hieracium pilosella im Halbtrockenra-
sen liber oberirdische Ausliufer ein bis mehrere Ableger, die vorerst noch von
der Mutterpflanze versorgt werden. Diese neuen Rosetten treiben Wurzeln, etab-
lieren sich und wachsen zuletzt getrennt von der Mutterpflanze. Der Ubergang zu
eigenstiandigen Individuen erfolgt fliessend. Diese Individuen besitzen das gene-
tisch gleiche Material. In einem Grashorst ist jeder einzelne Spross fiir sich iiber-
lebensfihig. Im Horst zusammengeschlossen bilden diese Sprosse eine Art
Uberindividuum von hoherem Organisationsgrad. Der Begriff Individuum wird
fiir den ganzen Horst verwendet, solange eine enge Verbindung unter den Spros-
sen besteht. Beim Vergleich zwischen Individuen verschiedener Arten muss die
Eigenheit der individuellen Organisationsformen beriicksichtigt werden. Eine
gute Literaturiibersicht zur Definition eines Individuums gab WHITE (1979).
Die Gesamtheit aller Individuen einer Art, die einen bestimmten Lebensraum zu-
sammen besiedeln, bilden deren Population. Meist sind dabei die sichtbaren
Individuen eines Taxons gemeint. Nicht unwesentlich ist aber der lebende
Samenvorrat im Boden als Teil der Population (RaBotnov 1978: Coenopopu-
lation). Die Populationsstruktur wird geprigt von der Grosse, Dichte, Vertei-
lung, Altersstruktur (Samen, Keimling, nicht reproduzierende Pflanze, repro-
duzierende Pflanze), Wachstumsrate, Natalitit und Mortalitat (Turnover) der
Individuen (sieche URBANSKA 1992).

In Halbtrockenrasen vermehren sich viele Pflanzen vegetativ, d.h. sie sind klon-
bildend. Wird zwischen Individuen mit gleichem oder verschiedenem Genmate-
rial unterschieden, werden die Begriffe Genet und Ramet verwendet (HARPER
und WHITE 1974, HArpPER 1978). Genet umschreibt einen individuellen Genotyp
einer Pflanzenart, d.h. die Gesamtheit der Individuen mit genetisch gleichem
Material. Der Genet kann durch eine Einzelpflanze repriasentiert werden, die aus
sexueller Reproduktion entstand oder durch den aus asexueller Reproduktion
hervorgegangenen Pflanzenklon (beispielsweise Ableger bei Hieracium pilo-
sella oder ein Horst von Bromus erectus) oder durch eine agamosperme Kolo-
nie von Taraxacum officinale Pflanzen. Ein Genet geht immer aus sexueller
Reproduktion hervor.

Der Ramet ist der klonale Teil eines Genets, ist also aus asexueller Reproduktion
hervorgegangen. HARPER (1977) bezeichnet den Ramet auch als Modul des klo-
nalen Wachstums. Ein Ramet ist beispielsweise bei Grisern der Einzelspross
eines Horstes oder bei Kriutern die aus einem Ableger enstandene Pflanze (unab-
hingig davon, ob die Verbindung zur Mutterpflanze abgebrochen ist oder nicht)
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oder das Einzelindividuum einer agamospermen Pflanze.

Im Feld ist die Zuordnung des einzelnen Ramets zum Genet oft schwierig, z.B.
bei Arten mit unterirdischen Ausldaufern (Bsp. Carex flacca) oder bei Arten,
deren Klonteile den Kontakt untereinander verlieren und sich nicht anhand
spezieller Merkmale wie beispielsweise "leaf markets" bei Trifolium repens
(sieche CanN und HArPER 1976) erkennen lassen.

Spross: bezeichnet einen einzelnen Pflanzentrieb des oberirdischen Pflanzen-
individuums. Ein Grashorst ist z.B. ein durch Auswachsen der untersten Ach-
selknospen entstandener Sprossbiischel eines Individuums. Die Triebe stehen
dicht nebeneinander und mehr oder weniger senkrecht. Sprosse konnen bei
Pflanzen vegetativ oder sexuell entstehen. Ein Pflanzenindividuum kann ein bis
viele Sprosse umfassen. Individuen und Sprosse sind rein morphologische
Abgrenzungen.

Konkurrenzstirke: Konkurrenz wurde in der vorliegenden Arbeit im weitesten
Sinn als Wettbewerb zwischen Pflanzenindividuen um Nihrstoffe, Raum und
andere okologische Erfordernisse interpretiert, wobei mindestens die Fitness
eines Partners vermindert ist (SCHAEFER und TiSCHLER 1983, CRAWLEY 1986). Als
konkurrenzstark wurden Arten definiert, die langfristig im Bestand dominieren.
Dies wird von anderen Autoren unterschiedlich gehandhabt. Bei GRIME (1979)
sind Arten konkurrenzstark die sich durch eine schnelle Néhrstoffaufnahme
auszeichnen (Competitors), nicht aber Arten, die Nihrstoffe langfristig akkumu-
lieren und im Bestand durchaus dominieren konnen (Stresstolerators). Fiir
TiLmaN (1986) sind konkurrenzstarke Arten dagegen solche, die im Boden am
meisten limitierende Nihrstoffe besetzen konnen. Fiir eine weitere Diskussion
siche Kap. 5.1.1.

Regenerationsnische: Unter Regeneration wird allgemein die Fiahigkeit verstan-
den, verlorengegangene Organe oder Organteile zu ersetzen. Inder vorliegenden
Arbeit wurde Regeneration vor allem fiir den Ersatz ganzer Individuen verwen-
det, wie dies GrRuBB (1977) fiir die Regenerationsnische tat. Die Nische ist eine
multidimensionale Beschreibung der Ressourcenbediirfnisse, der Habitat-
anspriiche und der Umwelt-/Umgebungstoleranzen einer Art (HuTcHINSON 1957,
HARPER 1977).
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3. MATERIAL UND METHODEN

3.1. UNTERSUCHTE PFLANZENARTEN
3.1.1. Auswahl der untersuchten Pflanzenarten

Die Namen der Getidsspflanzen sind nach HEess et al. (1976-80), jene der Moose
nach FrauM und Frey (1983). Anthyllis vulgaris gehort zur Artengruppe An-
thyllis vulneraria. Primula columnae wird bei Binz und Herrz (1986) als Un-
terart der Friihlingsschliisselblume gefiihrt, Primula veris ssp. suaveolens. Bei
den mittelgrossen Krautern handelt es sich um Scabiosa columbaria s.str. und
Chrysanthemum leucanthemum s.str.

In den Mittelpunkt der Untersuchungen wurden ausdauernde Arten gestellt (Tab.
5). Sie reprisentierten die Mehrheit der Pflanzen der untersuchten Mesobrome-
ten. Gewihlt wurden etablierte Individuen in reproduktionsfahigem Stadium,
adulte Pflanzen. Keimlinge wurden weggelassen. Seneszenz war unter den eta-
blierten Individuen im Feld optisch nicht erkennbar.

In Halbtrockenrasen ist die Wurzelmasse bedeutend grosser als diejenige der
Sprosse (Kap. 4.1, WERGER 1983a). Einzelne perenne Hemikryptophyten bilden
eine Grundmatrix, in die andere Arten eingestreut sind (ZOLLER 1954). Um den
Einfluss der Wurzelkenkurrenz abschitzen zu konnen, wurden daher haufige
Pflanzenarten ausgewdhlt und Arten, die im Bestand relativ selten sind und blei-
ben. Dies ermoglichte Paarvergleiche zwischen hidufigen und seltenen, dominan-
ten und nicht dominanten Arten oder zwischen Arten unterschiedlicher Lebens-

Tab. 5. Ausgewihlte Pflanzenarten, anhand ihrer Wuchsform zu Artenpaaren zugeteilt.
Studied plant species, in pairs according to their life forms.

Wuchsform héufig im Bestand - dominant  relativ selten im Bestand - sparse

horstbildende Bromus erectus Dactylis glomerata !

Griser - grasses (Aufrechte Trespe) (Knaulgras)

grosse Kriuter Salvia pratensis Centaurea jacea |

- large forbs (Wiesen-Salbei) (Wiesen-Flockenblume) 1
typische Halbtrockenrasenarten, nicht haufig im Bestand - sparse

mittlere Krauter Scabiosa columbaria s.str. Chrysanthemum leucanthemum

- medium forbs (Gewohnliche Skabiose) (Gewdohnliche Margerite)

kleine Krauter Primula columnae Anthyllis vulgaris

\
- small forbs (Graufilzige Schliisselblume) (Gewohnlicher Wundklee) 1
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form respektive Wuchsgrosse.

Relativ seltene Arten dienten als Modell fiir die seltenen. Unter Seltenheit wird
im folgenden eine geringe Frequenz der sichtbaren Einheiten (Pflanzenin-
dividuen) verstanden. Seltene Arten mit kleiner Bestandesdichte, die aber keine
eigentlichen Mesobrometum-Arten sind, wurden weggelassen (Bsp. Listera
ovata), andere Arten aus Naturschutzgriinden (Bsp. Anacamptis pyramidalis,
Orchis militaris) oder wegen zu kleiner Individuenzahl nicht beriicksichtigt
(Bsp.: Gentiana ciliata, Dianthus carthusianorum).

Die acht ausgewdhlten Arten gehoren zu den Hemikryptophyten und stehen
stellvertretend fiir die grosse Zahl der wichtigen, ausdauernden Mesobrometum-
Arten. Sie reprisentieren sechs Familien und haben unterschiedliche Bliihphi-
nologien und verschiedene Uberlebensstrategien mit vegetativem oder genera-
tivem Schwerpunkt. Die beiden Griser sind horstbildend. Primula columnae
hat eine Rosette. Salvia pratensis, Scabiosa columbaria sowie Anthyllis vulga-
ris haben Halbrosetten. Centaurea jacea und Chrysanthemum leucanthemum
bilden keine Rosetten. Anthyllis vulgaris vertritt die in Halbtrockenrasen wich-
tigen Leguminosen.

3:.1.2. Okologie der untersuchten Pflanzenarten

In Tab. 6 sind einige 6kologische Merkmale der untersuchten Pflanzenarten zu-
sammengestellt. Die Hauptverbreitungsstufe von Primula columnae und Cen-
taurea jacea ist montan, bei den andern kollin. Salvia pratensis und Anthyllis
vulgaris haben ihren Schwerpunkt in Gebieten mit eher kontinentalem Klima
oder wachsen an lokal exponierten Stellen. Die geographisch weiteste Verbrei-
tung haben die eurasiatischen Arten Dactylis glomerata und Chrysanthemum
leucanthemum. Dagegen sind Bromus erectus, Centaurea jacea und Scabiosa
columbaria europdische, Anthyllis vulgaris eine mitteleuropdische Art und
Primula columnae hat siideuropdisch-westasiatische Verbreitung. Salvia pra-
tensis ist urspriinglich eine mediterrane Art. Betrachtet man die soziologische
Verbreitung, fillt auf, dass alle acht Arten hdufig in Mesobrometen vorkommen.
Centaurea jacea und Chrysanthemum leucanthemum haben zusitzlich einen
Schwerpunkt im Arrhenatheretum. Dactylis glomerata, eine Art mit breiter
Amplitude, hat ihren Schwerpunkt in frischen Wiesen.

Die Bodenanspriiche sind verschieden. Primula columnae, Scabiosa columba-
ria, Salvia pratensis und Bromus erectus sind eigentliche Basenzeiger und zu-
sammen mit Anthyllis vulgaris auch Magerkeitszeiger. Die drei anderen Arten
bevorzugen schwach saure bis neutrale und méssig nihrstoffarme bis missig
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Tab. 6. Okologische Merkmale der untersuchten Pflanzenarten (nach HEss, LANDOLT und
HIRZEL 1976-80, MULLER-SCHNEIDER 1986 sowie OBERDORFER 1983).

Ecological characterization of the studied plant species (according to HESS, LANDOLT and
HIRzEL 1976-80, MULLER-SCHNEIDER 1986 and OBERDORFER 1983).

Bromus erectus Huds., (Poaceae):

- Wuchs: ausdauernd, 30-100 ¢cm hoch, dichte
Horste bildend, schwache laterale Ausbrei-
tung, Intensivwurzler

- Bliite: Spit-Friihling und Sommer, (Herbst)

- Windverbreitung (Fliigelflieger) u.a.

- Standort: kollin, montan, selten subalpin
trockene, steinige, meist kalkhaltige, lockere
Bdoden; bestandesbildend in Trockenwiesen-
gesellschaften (Meso- und Xerobrometen)

- Verbreitung: europiische Pflanze; im Gebiet
in sommertrockenen Gegenden besonders
verbreitet und sehr haufig

- Bemerkungen: nicht weidefest, Magerkeits-
zeiger, nach Bewisserung oder Diingung
nicht mehr konkurrenzfihig (verschwindet)

Salvia pratensis L., (Lamiaceae):

- Wuchs: ausdauernd, 30-60 cm hoch, grund-
stindig rosettenartige Blitter, keine bis
schwache lat. Ausbreitung, kurzes Rhizom,
dicke Pfahlwurzel, Tiefwurzler 2100cm

- Bliite: Spét-Friihling und Sommer, (Herbst)

- Klebverbreitung, Regenballist, als Nahrungs-
tiberreste u.a.

- Standort: kollin, montan, seltener subalpin
trockene, meist ungediingte, kalkhaltige,
durchlissige Boden in sonnigen Lagen; Halb-
trockenwiesen und Boschungen

- Verbreitung: urspriinglich mediterrane Pflan-
ze; im Gebiet verbreitet und haufig

- Bemerkungen: nicht weidefest, wirmelie-
bende Lichtpflanze

Scabiosa columbaria L., (Dipsacaceae):

- Wuchs: ausdauernd, 20-80 c¢m hoch, grund-
stindig rosettenartige Bléatter, schwache late-
rale Ausbreitung, mit verholzter Pfahlwurzel
oder kurzem Rhizom, Tiefwurzler bis 2m

- Bliite: Sommer und Friih-Herbst

- Windverbreitung (Federballflieger) u.a.

- Standort: kollin und montan
sommertrockene, oft lehmige und kalkreiche
Boden; magere Wiesen (besonders Mesobro-
meten), lichte Fohrenwilder

- Verbreitung: europiische Pflanze; im Gebiet
verbreitet und missig hiufig

- Bemerkungen: Lichtpflanze, diingerfeindl.

Dactylis glomerata L., (Poaceae):
- Wuchs: ausdauernd, 30-120 cm hoch, Horste
bildend, starke laterale Ausbreitung

- Bliite: Spét-Friihling und Friih-Sommer

- Windverbreitung ( Fligelflieger) u.a.

- Standort: kollin, montan, seltener subalpin
frische, nihrstoffreiche Boden (pH 5,5-8)
Wiesen, Waldlichtungen, Waldrander

- Verbreitung: eurasiatische Pflanze; als wich-
tigstes Futtergras weit verbreitet, im Gebiet
eines der hdufigsten und wichtigsten Wiesen-
griser

- Bemerkungen: Licht-Halbschattenpflanze,
Obergras

Centaurea jacea L., (Asteraceae):

- Wuchs: ausdauvernd, 10-60 cm hoch, grund-
stindig rosettenartige Blitter, schwache late-
rale Ausbreitung, tief wurzelnd

- Bliite: Spitfriihling, Sommer und Herbst

- Windverbreitung (Windstreuer), Mundwan-
derer (Ameisen) u.a.

- Standort: kollin, montan, subalpin
massig feuchte, nahrstoffreiche, kalkhaltige,
lehmige Boden in wirmeren Lagen; Wiesen,
Gebiische, Schuttstellen

- Verbreitung: europdische Pflanze; im Gebiet
verbreitet und hiufig

- Bemerkungen: Lichtpflanze, schlechtes Fut-
terkraut

Chrysanthemum leucanthemum L., (Astera-
ceae).

- Wuchs: ausdauernd, 30-70 cm hoch, grund-
stindig rosettenartige Blitter, schwache bis
starke laterale Ausbreitung, mit diinnem
mehrkopfigen Rhizom, tief wurzelnd

- Bliite: Spat-Friihling, Sommer und Herbst

- Windverbreitung (Streuflieger) u.a.

- Standort: kollin, montan, subalpin
lockere, nihrstoffreiche, lehmige Boden;
Wiesen, Aecker, Weiden, Schuttstellen

- Verbreitung: Herkunft nicht genau bekannt;
im Gebiet verbreitet und hiufig

- Bemerkungen: geringer Futterwert
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Tab. 6. (Fortsetzung - continued)

Primula columnae Ten., (Primulaceae), Syno-
nym P. veris ssp. suaveolens:

- Wuchs: ausdauernd, 10-30 cm hoch, Rosette,
keine (schwache) laterale Ausbreitung, mit
+ kurzem senkrechten Rhizom

- Bliite: Friihling

- Windverbreitung (Windstreuer) u.a.

- Standort: kollin, montan
trockene, humose, meist kalkreiche Boden;
lichte Laubmischwiilder, Kalkmagerwiesen

- Verbreitung: stideuropdisch-westasiatische
Pflanze; im Gebiet verbreitet und ziemlich
haufig

- Bemerkungen: warme Lagen, Licht-Halb-
schattenpflanze

Anthyllis vulgaris (Koch) Kerner, (Fabaceae),
aus Artengruppe A. vulneraria:

- Wuchs: ausdauernd, 10-30 cm hoch, keine la-
terale Ausbreitung, mit Pfahlwurzel und kur-
zem verzweigten Rhizom, tief wurzelnd

- Bliite: Spitfriihling, Friithsommer, (Herbst)

- Windverbreitung (Ballonflieger), Darmwan-
derer u.a. |

- Standort: kollin, montan, seltener subalpin
trockene, kalkhaltige, oft tonige Bdden in
wirmeren Lagen; trockene Wiesen, lichte
Wilder, v.a. in Mesobrometen

- Verbreitung: mitteleuropdische Pflanze; im
Gebiet missig haufig

- Bemerkungen: Wurzeln mit Knéllchenbakte-
rien, verschwindet bei Diingung, gute Futter-

pflanze

nahrstoffreiche Boden. Dactylis glomerata hat eine breite Amplitude und geht
bis nahrstoffreich. Anthyllis vulgaris ist ein ausgesprochener Trockenheitszei-
ger. Das Wurzelwerk ist am stirksten verzweigt bei Bromus erectus und Dacty-
lis glomerata, am wenigsten bei Salvia pratensis. Tief wurzelnde Arten sind
Salvia pratensis und Scabiosa columbaria. Am wenigsten tief wurzelt Primu-
la columnae.

Dactylis glomerata ist die einzige Art, die Schatten ertriagt. Primula columnae
bliiht nur im Friihling. Chrysanthemum leucanthemum, Centaurea jacea und
Scabiosa columbaria bliihen regelmissig ein zweitesmal im Herbst. Bei geeig-
neten Umweltbedingungen kénnen vereinzelt auch Individuen von Bromus er-
ectus, Salvia pratensis und Anthyllis vulgaris nochmals bliihen.

3.2, VEGETATIONSSTRUKTUR UND HALBWERTS-LEBENS-
ZEIT
Bidls Phytomassemessung

Wiesen haben gesellschaftstypische Vegetationsstrukturen, die durch das Total
der oberirdischen Phytomasse und deren vertikale Schichtung charakterisiert
werden (FLIERVOET 1984). Die Einzelarten tragen durch ihre arttypische Anord-
nung von Blittern, Stengeln und Bliiten sehr unterschiedlich zum Total der
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Gesamtstruktur bei. Die oberirdische Struktur der Vegetation ist immer auch
Ausdruck der unterirdischen Konkurrenz und liefert damit indirekt einen wich-
tigen Beitrag zu deren Verstidndnis. Die Vegetationsstruktur hat v.a. in der
Hauptvegetationsperiode einen entscheidenden Einfluss auf das Mikroklima
und die Lichtverhiltnisse im Bestand.

In der vorliegenden Arbeit wurde die vertikale Vegetationsstruktur des Bestan-
des sowie die Phytomasse der acht ausgewdhlten Arten untersucht. Anfang Juli,
in der Hauptvegetationsphase vor dem 1. Schnitt, wurden je 8 Proben 2 0,125m?
(= 1m? total) geschnitten. FLIERVOET (1984) gibt als Mindestfléiche fiir die
Vegetationsstrukturanalyse in Mesobrometen 0.25m? insgesamt an. Der Schnitt
der Pflanzen erfolgte 1 cm iiber der Bodenoberfliche. Die Proben wurden nach
Gruppen sortiert, in Schichten von 10cm Hohe unterteilt und je das Trocken-
gewicht bestimmt (Trocknung 8 Stunden bei 105°C). Die Standardabweichung
wurde pro Schichthéhe fiir die Totalphytomasse berechnet. Sie ist weniger von
der Anzahl Stichproben (n=8) abhingig als v.a. von der Flachengrosse der
einzelnen Stichprobe (0.125m?).

Um die unterirdische Phytomasse zu bestimmen, wurden auf der Grite und dem
Emmerberg je 5 Bodenproben a 100cm? Fliiche untersucht. Das Trockengewicht
der Wurzeln wurde fiir Schichten von Scm Michtigkeit bestimmt. Die Boden-
proben wurden dazu von Hand sorgfiltig gesiebt, die Wurzeln anschliessend in
einer feinen Gaze gewaschen und dann das Trockengewicht wie bei den
Sprossen bestimmt. Da Feinstwurzeln methodisch praktisch nicht erfassbar sind
(teilweise Verlust beim Waschen), handelt es sich um Minimalwerte (siehe
KUTSCHERA-MITTER 1984).

322, Hiufigkeit und Verteilung der untersuchten Arten

Anhand der Individuendichte (Abundanz) und Frequenz (Stetigkeit in Teilfla-
chen) lisst sich das raumliche Verteilungsmuster fiir die untersuchten Arten im
Mesobrometum erfassen. Der Anteil an blilhenden Individuen gibt einen
Anhaltspunkt iiber den Vitalititszustand und die Reproduktionsmoglichkeiten
der Pflanzenpopulation im Halbtrockenrasen. Daraus lésst sich ein differenzier-
teres Bild der Dominanz fiir die untersuchten Pflanzenarten gewinnen (siehe
CRAWLEY 1986). Zur Bestimmung der Frequenz der Wahl der Probefldchen-
grosse entscheidende Bedeutung zu (siehe ELLENBERG 1956). Sie sollte nicht so
klein sein, dass sie im Bereich der grossten betrachteten Pflanzenindividuen liegt
und wenigstens 10-30% der Artengarnitur enthalten. Fiir die vorliegende Arbeit
erwies sich eine Fliche von 0,25 m? als giinstig.
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Methode: Wihrend der Hauptvegetationsphase wurde auf 100 Teilflichen a
0,25m? die Anzahl Individuen pro Art gezihlt sowie deren Deckung auf minde-
stens 5% genau geschitzt. Aus der Frequenz und dem Deckungsgrad wurde
durch Multiplikation der Artwert berechnet. Zusitzlich wurde fiir jede Art die
Anzahl Individuen gezihlt und festgehalten, ob sie in der Teilfldche bliihte oder
nicht. Die Individuen waren bei allen ausgewihlten Arten deutlich kleiner als die
Probenahmefliche von 0,25m?.

Die Abgrenzung einzelner Individuen erforderte bei drei Arten spezielle Auf-
merksamkeit. Die Horste von Bromus erectus und Dactylis glomerata wach-
sen bei zunehmendem Alter ring- oder vektorformig und teilen sich dabei regel-
madssig in "Subindividuen" von einigen bis mehreren Dutzend Sprossen (Ra-
mets) auf. Die leicht bogig aufsteigenden Einzelsprosse geben die Wachstums-
richtung des Individuums an. Damit liessen sich benachbarte Subindividuen ei-
nigermassen gut einem Individuum zuordnen. Bei Bromus erectus war die Ab-
grenzung sehr aufwendig, da sie als Art mit dem héchsten Deckungsgrad eine re-
gelmissige und dichte Verteilung im Bestand hatte. Bei Salvia pratensis ver-
zweigt sich die tief wachsende Pfahlwurzel oft gegen die Bodenoberflédche hin.
Nahe benachbarte Rosetten gehoren meist dem gleichen Individuum an. Um eine
massive Storung der einzelnen Pflanze durch Ausgraben zu vermeiden, wurden
deshalb Sprosse mit Abstand <10cm dem gleichen Individuum zugeordnet.

3.2.3. Bestimmung der Halbwerts-Lebenszeit (Half-Life)

Fiir den Konkurrenzausschlussversuch wurden adulte, etablierte Individuen ge-
wihlt. Seneszente Pflanzenindividuen waren bei der Auswahl im Feld nicht er-
kennbar, womit ein reprisentativer Querschnitt ausgewihlt wurde. Die unter-
suchten Pflanzenindividuen wurden wihrend vier Jahren beobachtet (1983-
1987) und Abgénge auf deren Ursache hin untersucht. Diese Voraussetzungen
ermoglichten ein Abschitzen der Halbwerts-Lebenszeit und des Populations-
Turnovers. Zur Berechnung diente die Formel (nach BisHor et al. 1978):

Halbwerts-Lebenszeit: Xy  [Jahre] =
(half-life) t.In2 t= Anzahl Jahre - no. of years
Ina-lne a= Anfangszahl von Individuen

no. of initial individuals

e = Anzahl iiberlebende Individuen
nach t Jahren
no. of survivors after t years

In = natiirlicher Logarithmus
natural logarithm

Populations-Turnover: xpr [Jahre] = |
t.lna

(population-turnover) Ina-Ine
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Fir die Interpretation der Halbwertslebenszeit waren mehrere Rahmenbedin-

gungen zu beriicksichtigen:

- Der Beobachtungszeitraum sollte linger dauern als ein Lebenszyklus. Dieser
Punkt war aufgrund der grossen Langlebigkeit vieler Arten im Halbtrocken-
rasen unerfiillbar und musste durch die Erfahrung ersetzt werden, dass bei
gleich bleibender Bewirtschaftung in solchen Halbtrockenrasen tiber Jahr-
zehnte hinweg keine namhaften Anderungen im Deckungswert der einzelnen
Arten auftreten.

- Durch Extremereignisse (Bsp. Trockenjahr 1947, Mauskalamititen, Krank-
heiten) kann die Population einer Pflanzenart zusammenbrechen. Nachfol-
gend kann dies zu einer jungen Population mit einheitlichem Alter fiihren
(Kohorte), die unterdurchschnittlich wenig Abgénge verzeichnet. Dadurch
wiirde die Halbwerts-Lebenszeit zu hoch berechnet. Solche Ereignisse
fanden in den letzten Jahrzehnten im Gebiet keine statt.

- Die untersuchten Arten miissen sich regelmissig fortpflanzen. Im Halb-
trockenrasen darf davon ausgegangen werden, dass die Population aus
verschieden alten Individuen zusammengesetzt war.

In diesen lange bestehenden Halbtrockenrasen waren damit die Vorausset-

zungen gegeben, dass fiir die Halbwertslebenszeit-Berechnung der Beob-

achtungszeitraum von vier Jahren befriedigende Werte ergab.

3.3 METHODEN DER KONKURRENZAUSSCHLUSSVER-
SUCHE

Konkurrenz findet in den untersuchten Halbtrockenrasen fast ausschliesslich im
Wurzelraum statt. Die Phytomasse der Wurzeln war betriachtlich grosser als
diejenige der Sprosse (siehe Kap. 4.1). Die Vegetationsstruktur zeigte, dass
selbst im besten Entwicklungsstadium der Vegetation kurz vor dem Schnitt im
Juli ausreichend Sonnenlicht bis zum Boden vordrang.

Konkurrenz erfolgte im Wurzelraum vor allem in den oberflichennahen Boden-
schichten. Hier lag nicht nur der grosste Teil der Wurzelmasse, hier waren auch
die stdrksten Wurzelverflechtungen durch horizontal wachsende Wurzeln ver-
schiedener Arten zu finden. Nihrstoffe, v.a. der Minimalfaktor Stickstoff, sind in
der Phytomasse gebunden. Geringe Mengen gelangen iiber Nass- und Trocken-
deposition in den Boden oder werden durch Abbauprozesse pflanzenverfiigbar.
Entsprechend war es fiir die Pflanzen von Vorteil, ein grosses Wurzelwerk aus-
zubilden und moglichst nahe der Bodenoberfliche zu wurzeln, um geniigend
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Wasser und Nahrstoffe aufnehmen zu konnen.
33.1. Konkurrenzausschlussversuche im Feld

Allgemeine Versuchsanordnung: Die Konkurrenzausschlussversuche wurden
im Feld an etablierten, adulten Individuen durchgefiihrt. Pro Art wurden je 25
Individuen ('Targets’) fiir den Konkurrenzausschlussversuch sowie 25 im
Bestand belassene Individuen als Referenzpflanzen ausgewihlt (siehe Tab. 7).
Der Einfluss der Wurzelkonkurrenz wurde anhand der oberirdischen Pflanzen-
entwicklung indirekt beurteilt. Referenzpflanzen (mit Konkurrenz) und Ver-
suchspflanzen (ohne Konkurrenz) wurden im Bestand moglichst paarweise,
zufillig ausgewdhlt, um Standortsinhomogenititen auszugleichen. Um mog-
lichst verschiedene Genets zu beriicksichtigen, wurden zwischen den Refe-
renz/Versuchspflanzen-Paaren mindestens 2 m Abstand gehalten.

Die Auswahl der einzelnen Individuen im Feld erfolgte im Herbst 1983. Im
Friithjahr 1984 wurden die Versuchsindividuen konkurrenzbefreit. Die Feld-
versuche dauerten bis zum Sommer 1986.

Methode des Konkurrenzausschlusses (Fig. 3): Um die Wurzelkonkurrenz aus-
zuschalten, wurde rund um die ausgewdhlten Individuen eine Polyéthylenfolie
20-30 cm tief, senkrecht in den Boden getrieben. Innnerhalb des Folienzylinders
wurde nur das ausgewihlte Individuum belassen und alle andern Pflanzen ca. 1
cm unter der Erdoberflidche mit einem Messer abgeschnitten. Dies entspricht ei-

Tab. 7. Anzahl ausgewihlte Individuen fiir die Konkurrenzausschlussversuche.
Number of studied individuals for the experiments with exclusion of root competition.

Halbtrockenrasen Halbtrockenrasen |Versuchsgarten
Grite Emmerberg Honggerberg
Anzahl Anzahl Anzahl Anzahl Anzahl
Versuchs- Referenz- | Versuchs- Referenz-| Versuchs-
Pflanzenart pflanzen pflanzen | pflanzen pflanzen | pflanzen
treatment  control | treatment control | treatment

Bromus erectus 25 25 25 25 20
Dactylis glomerata 25 25 25 25 20
Salvia pratensis 25 25 29 25 20
Centaurea jacea 25 25 25 25 20
Scabiosa columbaria 25 25 10
Chrysanthemum leuc. 25 23 10
Primula columnae 25 25 10

Anthyllis vulgaris 25 25 10
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Fig. 3. Wurzelkonkurrenzausschluss mittels Polyéthylenfolie im Halbtrockenrasen an eta-
blierten, adulten Individuen.

Exclusion of root competition of established adult individuals in limestone grassland by a po-
lyethylene foil (removal and trenching method combined).

ner Kombination von 'Target'- und "Trenching'-Methode (siehe AARSSEN und Epp
1990). Das Jéiten wurde je nach Bedarf wihrend der Vegetationsperiode alle 2 bis
4 Wochen wiederholt. Keimlinge wurden entfernt.

Umdie Bodentextur nicht zu verdndern, wurden die Wurzeln der gejéteten Pflan-
zen nicht entfernt, was zusitzlich zu einer leichten Diingung fiihrte. Die langsam
verrottenden Wurzeln setzten standortsimmanente Niahrstoffe frei, die normaler-
weise in der Phytomasse gebunden und somit nicht verfiigbar sind. Dies ist eine
passive Form von Konkurrenz, indem Néhrstoffe (potentiell verfiigbare) in der
Phytomasse "besetzt" und damit weitgehend dem Kreislauf entzogen sind. Um
diesen Effekt abschitzen zu kénnen, wurde Bromus erectus als absolut domi-
nante Art als Massstab fiir die anderen Arten gewihlt.

Aufgrund von Wurzeluntersuchungen in beiden Untersuchungsflichen wurde
der Durchmesser und der Tiefgang fiir den Polyéthylenfolienzylinder festgelegt.
Auf dem tiefergriindigen Mergelboden der Grite ergab dies einen geeigneten
Durchmesser von 40cm fiir die vier grosswiichsigen Arten und 25cm fiir die vier
kleinen Arten bei einer Tiefe von 25cm. Damit kam der Grossteil der horizontal
verlaufenden Wurzeln eines ausgewéhlten Individuums innerhalb des Folienzy-
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linders zu liegen. Im flachgriindigen Boden des Emmerberges mit grosseren In-
dividuen musste fiir die vier untersuchten Arten ein Durchmesser von 50 cm ge-
wihlt werden. Die Folie wurde bis zum anstehenden Muttergestein in einer Tiefe
von 15-20 cm eingegraben, teilweise unter vorangehender Zuhilfenahme eines
Meissels.

Um den Wurzelraum der untersuchten Pflanzenindividuen nicht zu storen, wur-
de miteinem Spaten entlang eines ausgelegten Aluminiumringes entsprechender
Grosse ein Spaltinden Boden gestochen. Die vorbereitete Folie wurde gefalzt, an
der Aussenseite alle 20 cm eingeschnitten um ein Verziehen durch die gerundete
Form zu verhindern und im Falz mit dem Spaten in 3-4 Umgiingen in den Boden-
spalt gestossen. Die Folienenden iiberlappten sich. Der oberirdische Folienrest
wurde ebenerdig abgeschnitten und die Erde gut andie Folie gedriickt. Bei Regen
sammelte sich so kein Wasser und bei Trockenheit entstanden keine Spalten ent-
lang der Folie.

Zum Abdecken der Jatflichen wurde Moos und Streu aus der direkten Umge-
bung benutzt. Damit konnte ein Ansteigen der Bodentemperatur und die Aus-
trocknung des Oberbodens verhindert werden. Die freigestellten Individuen hat-
ten damit zusétzlich einen Frostschutz fiir die kalte Jahreszeit. Insgesamt konn-
ten so Mikroklimaunterschiede zu den Referenzpflanzen eingeschriankt werden
(siehe CErRLETTI 1988, RYSER 1990). Die Temperaturen schwankten im Mikro-
standort der konkurrenzbefreiten Pflanzenindividuen etwas stérker als bei den
Referenz-Individuen in der Vegetation. Unterschiede bestanden nur an Schon-
wettertagen. An einem sonnigen Julitag 1985 war z.B. die Bodentemperatur
(=5cm) in den freigejiteten Stellen um die konkurrenzbefreiten Individuen 1 bis
maximal 7 °C erhoht im Vergleich zur geschlossenen Vegetation, die Tempera-
tur der Bodenoberfliche (Ocm, unter Streu) war zwischen 1°C erniedrigt und ma-
ximal 10 °C erhoht und die Lufttemperatur (Scm) 0 bis maximal 9 °C erniedrigt.
Die Einstrahlung (in Scm Hohe) erreichte in den freigejiteten Flachen maximal
doppelt so hohe Werte und die relative Luftfeuchtigkeit O bis 10% geringere Wer-
te als in der Vegetation. Die Bodenfeuchtigkeit war im Halbtrockenrasen allge-
mein relativ heterogen. Saugspannungsmittelwerte (atm) im Boden unter der
Vegetation (-5cm) waren aber durchschnittlich etwas hoher als in den freigejite-
ten Stellen (bis maximal +50%). Das heisst, dass die konkurrenzbefreiten Indivi-
duen tiber mehr Bodenwasser verfiigten als Individuen mit Konkurrenz in der
Vegetation. Wihrend bei leichtem Wind (3m/s) in der Vegetation (in Scm Hohe)
praktisch keine Luftbewegung festzustellen war, erreichten die freigejéteten Fli-
chen bis maximal 10% der Windwerte iiber dem Bestand.

Die konkurrenzbefreiten Individuen zogen durch verbessertes Wachstum bald
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die Aufmerksamkeit von herbivoren Saugern (Rehe, Hasen) auf sich. Aus die-
sem Grund wurde ab August 1984 die Fliache auf dem Emmerberg eingezdunt
und im Naturschutzgebiet Grite die Individuen einzeln mit einem 30-40 ¢cm ho-
hen Zylinder aus Maschendraht geschiitzt.

Die Folien blieben im Boden wihrend vier Jahren intakt. Auf der Aussenseite der
Folie hatte sich in dieser Zeit am oberen Rand von den umgebenden Pflanzen ein
dichter Wurzelfilz gebildet ohne die Folien zu durchdringen oder zu unterwach-
sen. Der Foliendurchmesser war fiir die freigestellten Individuen im Innern
durchwegs gut gewihlt. Nur einzelne horizontal wachsende Wurzeln waren bis
an die Folie vorgedrungen (< 1% der Wurzelmasse).

332, Kultivierung der untersuchten Pflanzenarten

Um das physiologisch optimale Verhalten der acht untersuchten Pflanzenarten
zu erfassen, wurden adulte Individuen von der Untersuchungsfliche Grite im
Frithjahr 1984 in den Versuchsgarten des Geobotanischen Institutes auf dem
Honggerberg in Ziirich verpflanzt (Tab. 7).

Je 20 Individuen von Bromus erectus und Dactylis glomerata sowie von Sal-
via pratensis und Centaurea jacea wurden abwechslungsweise gepflanzt in
insgesamt je 8 Reihen a 5 Exemplare. Von Scabiosa columbaria, Chrysanthe-
mum leucanthemum, Anthyllis vulgaris und Primula columnae wurden je 10
Individuen in 2 Reihen a 5 Exemplare (nicht gemischt) gepflanzt. Der Pflanzab-
stand zwischen den Individuen betrug 1 Meter und verhinderte weitgehend Wur-
zelkonkurrenz wihrend der 3-jahrigen Untersuchungsperiode. Zwischen den
Pflanzen wurde regelmassig gejétet. Keimlinge wurden entfernt. Auf zusétzliche
Diingung wurde verzichtet. Der Schnitt der Pflanzen erfolgte jedes Jahr wie im
Untersuchungsgebiet anfangs Juli.

Der Versuchsgarten Honggerberg liegt auf 530 m/M in ebener Lage (Koordina-
ten: 680.660 / 251.600, entspricht 8°30'32" E Linge, 47°24'45" N Breite). Der
Bodentyp entspricht heute einem Parabraunerde-Hortisol. Der Boden ist ton-
reich und der Skelettgehalt betrdgt weniger als 15%. Der Oberboden hat pH ="7.
Der Wurzelraum ist méachtig und dementsprechend die Wasserversorgung und
—kapazitit sowie die Nihrstoffversorgung sehr gut. Die Durchliiftung ist eher
mangelhaft.

Im Vergleich zum Untersuchungsgebiet im Randen ist das Klima von Ziirich et-
was ozeanischer. Die durchschnittlichen Jahrestemperaturen liegen, vor allem
der geringeren Hohenlage wegen, ca. 0,6°C hoher. Die Julitemperaturen sind
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hingegen ausgeglichen (16,7°C). Unterschiedlich ist vor allem die Nieder-
schlagsmenge, die mit durchschnittlich 1128 mm/Jahr in Ziirich um ca. 25% ho-
her liegt als im Untersuchungsgebiet. Allerdings fielen 1983 und 1986 in Ziirich,
bezogen auf das langjdhrige Mittel, prozentual weniger Niederschldge als im
Randen (1983: 878mm, 1986: 1204mm, vergl. Fig.2). Die Temperatur- und Nie-
derschlagsverteilung iiber das Jahr verlief fiir den Randen und Ziirich praktisch
identisch.

333 Pflanzenparameter zur Beurteilung der Konkurrenzversuche

Um die Entwicklung des Pflanzenwachstums mit und ohne Wurzelkonkurrenz
beurteilen zu konnen, wurden verschiedene Merkmale am oberirdischen Pflan-
zenteil quantitativ und teilweise qualitativ erfasst (Tab. 8). Damit gelang indirekt
eine Aussage iiber den Konkurrenzeinfluss, ohne die Pflanzen im Wurzelbereich
zu storen. Was sich im Boden abspielte (Blackbox), wurde anhand der sichtbaren

Tab. 8. Ausgewiihlte oberirdische Pflanzenmerkmale zur Beurteilung des Konkurrenzein-
flusses.
Studied above ground characteristics for an estimation of the influence of competition.

Merkmal - characteristic ~ gemessen - measured

rdumlich - spatial: - beanspruchte Spross-Bodenoberfliche - shoot area

vegetativ - vegetative: - Anzahl Sprosse (klonales Wachstum) - no. of shoots
- Anzahl Blitter (nur bei Primula columnae) - no. of leafs

generativ - generative: - Anzahl Bliitenstengel - no. of stalks
- Anzahl Rispen, Bliiten oder Bliitenkopfe (bestdubungsbiolo-
gische Einheiten) - no. of inflorescences
- Rispenlinge oder Bliitengrosse - size of inflorescences
- Samenproduktion pro Individuum (extrapoliert) - seed prod.

morphologisch: - Blattlidnge des lingsten Blattes (Griser) oder Fliche des gross-
- morphological ten Blattes (Krauter) - Energieaspekt; wichtig fiir Photosynthese
length (grasses) or area (forbs) of the largest leaf
- maximale Bliitenstengellinge - Strukturaspekt; wichtig fiir
Samenstreuung - maximum length of stalks

phinologisch - phenolog.: - Blithstadium (qualitativ) - stage of flowering

total - general: - oberirdische Phytomasse - above ground phytomass
begleitend: - Pilzbefall, Frass, Blattlausbefall, Frosteinwirkung etc.
- accompanying - Absterben von Individuen und Ursache

attack by fungi or insects, herbivory, frost, no. of ind. died
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Verinderungen des Pflanzensprosses interpretiert. Im Sommer 1985 wurde vor
dem Schnitt die oberirdische Phytomasse der untersuchten Individuen bestimmt.
Bei einzelnen Merkmalen wurde aus methodischen Griinden die maximale
Grosse oder Linge erfasst. Die totale Blattflidche einer Pflanze ist im Feld prak-
tisch nicht bestimmbar. Das grosste Blatt reprisentiert die photosynthetische
Leistung verhiltnismissig am besten. Die einzelne Blattfldiche wurde anhand ei-
ner idealisierten Blattform pro Art aus Lange und Breite berechnet. Mit der gros-
sten Stengelldnge wurde die phidnologische Spitze erfasst und es musste keine
Abgrenzung zu noch schiebenden Jungtrieben gemacht werden.

Der Vitalitdtszustand der einzelnen Pflanzen wurde bei Abweichungen beschrie-
ben (Bsp. Blattfarbe, Wuchsform etc.). Die durchschnittliche Samenproduktion
pro Individuum wurde geschitzt aufgrund einiger ausgezihlter Individuen und
ergdnzt nach Angaben aus SALISBURY (1942) und RAMSEIER (1994).

3.34. Hinweise zur Darstellung und Interpretation einzelner Parame-
ter

Absolutwerte vs. Relativwerte: Da zu Beginn des Versuches die ausgewihlten
Pflanzenindividuen aus naheliegenden Griinden nicht gleiche Grossen aufwie-
sen, ergaben sich bei der Darstellung und Interpretation der Ergebnisse mehrere
Probleme. Anhand eines hypothetischen Beispiels (Tab. 9) soll dieser Frage
nachgegangen werden:

Ein Grashorst vergrossert seine Flidche durch randliches Wachstum. Legen zwei

Tab. 9. Vergleich der Entwicklung zweier hypothetischer Gras-Individuen mit unterschiedli-
cher Ausgangsgrisse. Annahme: beide Pflanzenradien nehmen in der Zeitt_ bist, um 1 cmzu.
Comparison of the development of two hypothetical grass individuals with different starting
size. Assumption: The radius of both individuals increases by Icm in the timet -1, .

Grashorst A Grashorst B Verhiltnis A : B
individual A individual B ratioA : B
Horstradius (t,) - radius t, 1 cm 4 c¢cm 1:4
Horstradius (t,) - radius t, 2 cm 5cm 1525
Zunahme absolut - increase abs. I cm 1 cm 11
Zunahme relativ - increase rel. 100 % 25 % 41
Horstflidche (t,) - area t, 3.1 cm? 50.3 cm? 1316
Horstfldche (t,) - area 1, 12.6 cm? 78.5 cm? 1:63
Zunahme absolut - increase abs. 9.4 cm? 28.3 cm? 153
Zunahme relativ - increase rel. 300 % 56 % 54+ 1
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unterschiedlich grosse Grashorste bei Konkurrenzausschluss in einem Jahr je
I cm Horstradius zu, ergeben sich je nach betrachtetem Parameter verschiedene
Aussagen. Das Wachstum beider Individuen A und B kann im Beispiel von Tab.
9 als gleich betrachtet werden, wenn nur die absolute Zunahme der Horstradien
als Merkmal gewihlt wird. Wird dagegen der Absolutwert der Horstflachen-
vergrosserung betrachtet, ist Individuum B dreimal erfolgreicher als A. Werden
dagegen die Relativwerte der Horstradien- bzw. der Horstfldchen-Entwicklung
beurteilt, 1st Individuum A vier- bis fiinfmal erfolgreicher als Individuum B. Zu-
dem sagen Horstfldche oder Horstradius nur etwas iiber den beanspruchten Platz
aus, sind aber nicht zwingend mit der Sprosszahl korreliert. Die Entwicklung der
Anzahl Sprosse beider Individuen ist nicht nur von der Entwicklung der Horstfla-
che sondern auch von einer ev. verinderten Sprossdichte abhingig.

Wird nur die relative Zu- oder Abnahme der Horstfldche betrachtet, hat dies den
Vorteil, dass unterschiedliche Ausgangsgrossen keine Rolle spielen. Auf der an-
dern Seite ist dies von Nachteil. Kleinere Individuen mit einem giinstigeren Ver-
hiltnis von Umfang zu Fldache werden so iiberbetont, da den Sprossen von gros-
sen Individuen im Inneren der Raum zur vegetativen Ausbreitung fehlt.

Je nach gewihltem Parameter legt im Beispiel von Tab. 9 also Individuum B stér-
ker zu oder Individuum A oder beide Individuen verindern sich gleich. Ahnliche
Probleme treffen beim Vergleich verschiedener Merkmale zu. Je nach Prioritét
kann zum Beispiel eine Pflanzenart mehr in vegetative oder generative Teile in-
vestieren.

Fiir die Interpretation der Ergebnisse war es daher giinstig, verschiedene Merk-
male und diese in ihrer absoluten wie relativen Entwicklung zu betrachten, damit
ein Gesamtbild iiber die unterschiedliche Wachstumsentwicklung bei Konkur-
renzausschluss entstehen konnte.

Mittelwertberechnung, Streuung und statistische Teste: Obwohl nicht alle Para-
meter eine schone homogene Verteilung der Werte aufwiesen, sind aus Griinden
der Ubersichtlichkeit und Einfachheit in der Darstellung die Mittelwerte mit
Standardabweichung eingezeichnet. Die Mittelwerte wurden normalerweise aus
25 Individuen berechnet. Abgefressene, abgestorbene oder sonst stark beein-
trachtigte Individuen wurden fiir die Mittelwertberechnung nicht berticksichtigt.
Fiir die Mittelwertberechnung galt zu beriicksichtigen, dass zu Beginn des Feld-
versuches verschieden grosse Individuen bereits eine beachtliche Streuung auf-
weisen konnten. Veridndert sich ein Merkmal prozentual um den gleichen Betrag,
nimmt auch die Standardabweichung um diesen Prozentsatz zu, addiert sich ein
gleicher Betrag, bleibt die Standardabweichung gleich. Die hiufig starke Zunah-
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me innerhalb der betrachteten Merkmale bei wurzelkonkurrenzbefreiten Pflan-
zen fiihrte daher oft zu grossen Standardabweichungen, die sich meist leicht als
rein prozentuale Vergrosserung der Streuung von bereits unterschiedlichen Aus-
gangswerten erklédren lassen. Grossere Standardabweichung muss also nichtein-
fach divergierende Entwicklung heissen.

Die Standardabweichung ist, wo verwendet, als einfaches optisches Hilfsmittel
gedacht und wird durch Signifikanztests ergénzt. Als statistische Tests wurde der
t-Test fiir Paarvergleiche angewendet und beim Vergleich mehrerer Parameter
der Anova-Test. Darstellungen, Mittelwert- und Signifikanzberechnungen wur-
den auf Macintosh-Computer mit dem Programm Systat 5.1 ausgefiihrt.

Darstellung und Interpretation: Um den Entwicklungsverlauf der Wachstums-
parameter bei den untersuchten Pflanzenarten in Diagrammen darzustellen, wur-
den sowohl Absolut- wie Relativwerte verwendet. Aus den Absolutwerten in
zeitlicher Abfolge liessen sich Standorts- und Konkurrenzeinfliisse ableiten. Die
Werte liessen sich aber nur beschriankt mit denen von andern Arten vergleichen.
Die Relativwerte ermoglichten einen besseren intra- und interspezifischen Ver-
gleich. Intra- und intersaisonale Klimaschwankungen wurden durch Standardi-
sierung geglittet, indem die Werte der Individuen mit Konkurrenz (Referenz-
pflanzen) 100% gleichgesetzt wurden.

Eine weitere Variante bestand darin, die Entwicklung eines Merkmals bezogen
auf den Ausgangswert der einzelnen Individuen anzugeben. Dies ergab Relativ-
werte, deren Ausgangswert 1 betrdgt. Diese Darstellungsart beriicksichtigt un-
terschiedliche Ausgangswerte optimal und verbessert die Vergleichbarkeit mit
anderen Arten. Auch hier galt zu beriicksichtigen, dass ungleich grosse Individu-
en auch ungleiche Chancen zur Ausdehnung besitzen. Diese Darstellungsweise
war bei kontinuierlich sich verindernden Merkmalen wie Horstfldche oder
Sprosszahl geeignet.
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4. ERGEBNISSE

4.1. AKTUELLE KONKURRENZVERHALTNISSE DER UN-
TERSUCHTEN PFLANZENARTEN

4.1.1. Vegetationsstruktur und Gesamtphytomasse

Die vertikale Vegetationsstruktur der Standorte Grite und Emmerberg zeigte ei-
ne Schichtung, wie sie fiir Halbtrockenrasen typisch ist (vergl. FLIERVOET 1984).
Die oberirdische Phytomasse im Vegetationsmaximum anfangs Juli nahm von
unten nach oben kontinuierlich und rasch ab (Fig. 4). 50% des Trockengewichtes
befanden sich zwischen 0 und 10 cm, bei einer Bestandeshohe von 110-120 cm.
Daraus lésst sich erkennen, dass auch im Vegetationshohepunkt ausreichend
Sonnenlichtbis in die untersten Schichten und auf den Boden vordringen konnte.
Der Streuanteil war auf der Grite mehr als doppelt so gross wie auf dem Emmer-
berg, der Moosanteil betrug das Fiinffache. Diese isolierende Schicht milderte
einerseits die extremen Tages- und Jahrestemperaturschwankungen und schiitz-
te den Boden auch gut vor Austrocknung durch Wind und Einstrahlung. Davon
profitierten nicht nur adulte Pflanzen sondern auch Keimlinge fiir ihre Etablie-
rung (Ryser 1990, CerLETTI 1988).

Der Anteil grasartiger Pflanzen war, bezogen auf die oberirdische Phytomasse
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Fig. 4. Vertikale Schichtstruktur der Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg (Juli 1985) mit
Standardabweichung pro Schichthohe. Moos- und Streuanteil separat gemessen.

Structure of vertical layers of the limestone grasslands at the sites "Grdte" and "Emmerberg"”
(July 1985) with standard deviation of each layer. Mosses and litter measured separately.



-39 -

(ohne Moose und ohne Streu), bei beiden Halbtrockenrasen mit gut 55% prak-
tisch gleich gross (Tab. 10). Einjdhrige Pflanzen waren an beiden Standorten
schwach vertreten. Die stickstoffixierenden Leguminosen besassen vor allem
auf der Grite einen markanten Anteil von beinahe 20%.

Die Wurzelmasse nahm im Boden nach unten stark ab (Tab. 10). Die obersten
5 cm diirften mehr als zwei Drittel aller Wurzeln enthalten (auf dem Emmerberg
steht nach 10 bis 15 cm der Kalkstein an). Im Halbtrockenrasen Grite war die un-
terirdische Phytomasse etwa doppelt so gross wie im Halbtrockenrasen Emmer-
berg. Dies ist von Bedeutung, da in solchen Halbtrockenrasen normalerweise die
meisten Nahrstoffe in der Phytomasse gebunden sind. Auf dem flachgriindigen
Standort Emmerberg wird schwach gediingt (friiher Thomasmehl, heute Mist),
womit Nihrstoffe kurzfristig besser verfiigbar waren. Dies widerspiegelte sich
auch in den Zeigerwerten (Kap. 2.1). Der jahrliche Schnitt verursachte daher im
Halbtrockenrasen Emmerberg eine grossere Dynamik im Nahrstoffhaushalt als
im Halbtrockenrasen Griite.

Tab. 10. Phytomasseverteilung (Trockengewicht mit Standardabweichung, Juli 1985) in den
beiden Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg. n.b. = nicht bestimmt.

Structure of the phytomass (dry mass with standard deviation, July 1985) in the limestone
grasslands at the sites "Grdte" and "Emmerberg". n.b. = not determined.

oberirdische Phytomasse Griite Emmerberg Grite Emmerberg
above ground phytomass g/m? g/m? % % % %
Phytomasse total - fotal 409.1 347.9 100 100
Streu - litter 87.3 +314  34.8 +34 21.3 10.0
Moose - mosses 324 +149 6.6 £6.2 7.9 1.9
Griser + Kriauter - (g +f) | 289.5 +359 3064 £520 |[100 70.8 100  88.1
Griser - grasses (g) 161.3 +438 169.2 +61.4 55.8 55.2
Kriuter - forbs (f) 128.1 +479 137.2 +504 442 44.8

- Leguminosen - legum. 49.2 +162 394 +118 18.6 12.8

- Annuelle + Bienne 42 +39 8.3 +6.8 1.4 2.7

unterirdische Phytomasse
below ground phytomass

Waurzeln total - roots 21259 +294 2638 +243 100 100
0-5cm Tiefe - depth 921 +256 473 £143 73.2 74.1
5-10cm Tiefe - depth 176 £79 165 +100 14.0 23.9
10-15cm Tiefe - depth 122 +59 n.b. 9.7 n.b.
15-20cm Tiefe - depth 40 3.2
Wurzel-/Sprossverhiltnis il 2z1 i'

root/shoot ratio |
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Tab. 11. Oberirdische Phytomasse der Einzelarten fiir die Standorte Griite und Emmerberg im
Juli 1985 (in Klammern: Anteil nur an Gras- respektive Krautphytomasse).

Proportion of above ground phytomass of each species at the sites "Grdte" and "Emmerberg",
July 1985 (compared only the total of all grasses and forbs respectively in brackets).

Standort -site: Grate Emmerberg | Griite Verhiltnis  Emmerberg
Art: g/m? g/m? % ratio %
Bromus erectus 116.7 124.6 403 (724) 1:1 40.7 (73.6)
Dactylis glomerata 4.5 18.2 1.6 (2.8) 1:3.7 5.9 o7
Salvia pratensis 11.6 23.4 4.0 (9.0 1:19 7.6 (17.1)
Centaurea jacea 11.0 16.8 3.8 (8.6) 1: 14 5.5 (12.3)
Scabiosa columbaria 6.7 23 (53)
Chrysanthemum leucanth. 4.8 1.7 (3.8)
Primula columnae 3.0 1.0 23
Anthyllis vulgaris 4.6 1.6 (3.6)

Ein Vergleich von unterirdischer und oberirdischer Phytomasse wihrend der
Hauptvegetationszeit ergab fiir den Halbtrockenrasen Grite ein Verhiltnis von
mindestens 3 : 1, fiir den Standort Emmerberg ein solches von 2 : 1. Die Angaben
fiir die Wurzelmasse sind als Minimalwerte zu verstehen, da die Feinstwurzeln
methodisch praktisch nicht erfassbar waren. Das Verhiltnis diirfte also eher noch
starker zugunsten der Wurzeln ausfallen. Die oberirdische Vegetationsstruktur
und die grosse Wurzelphytomasse liessen deutlich erkennen, dass Konkurrenz
v.a. im Wurzelbereich stattfand!

Die oberirdische Phytomasse der Einzelarten dokumentiert die Dominanz von
Bromus erectus in beiden Halbtrockenrasen (Tab. 11). Von den anderen Arten
erreichten im Halbtrockenrasen Grite nur noch Salvia pratensis und Centaurea
Jjacea nennenswerte Trockengewichtsanteile.

4.1.2. Abundanz und Verteilung der untersuchten Arten

Um den Stellenwert der untersuchten Pflanzenarten im Konkurrenzgefiige des
Halbtrockenrasens zu umschreiben, wurde ihre Haufigkeitund Verteilung unter-
sucht (Tab. 12). Auf der Grite liessen sich 3 Gruppen erkennen. Dactylis glome-
rata, Salvia pratensis, Chrysanthemum leucanthemum und v.a. Bromus erectus
kamen im Halbtrockenrasen Grite in mehr als 80 der 100 Teilfldchen vor. Diese
Arten hatten eine regelméssige Verbreitung im Halbtrockenrasen. Anthyllis
vulgaris, Primula columnae und Scabiosa columbaria waren in beinahe jeder
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zweiten Teilfldche zu finden, Centaurea jacea dagegen nur etwa in jeder vier-
ten. Auf der Fliche Emmerberg waren Bromus erectus und Salvia pratensis in
praktisch allen Teilfldchen prisent, Dactylis glomerata in drei von vier Teilfla-
chen, Centaurea jacea nur in zwei von fiinf Teilflichen. Einen namhaften
Deckungsgrad erreichten an beiden Standorten nur Salvia pratensis und Bro-
mus erectus. Die anderen Arten erreichten hochstens 2% Deckung. Der Artwert
widerspiegelt den optischen Eindruck. Nur Bromus erectus und Salvia praten-
sis erreichten namhafte Werte.

Im Halbtrockenrasen Emmerberg hatten Bromus erectus und Dactylis glome-
rata weniger aber grossere Individuen als im Halbtrockenrasen Grite, Salvia
pratensis und Centaurea jacea hatten sowohl mehr als auch grossere Indivi-
duen (zu Individuum: siehe Kap. 2.3.2). Bromus erectus hatte in beiden Halb-

Tab. 12. Abundanz und Verteilung der untersuchten Pflanzenarten in den Halbtrockenrasen
Griite und Emmerberg im Juni 1985. Aufnahmen in je 100 Teilflichen 2 0.25 m2. In Klam-
mern: Standardabweichung absolut oder relativ.

Abundance and distribution of the studied plant species in the limestone grasslands at the sites
"Griite" and "Emmerberg", June 1985. Relevés of 100 plots, 0.25 m? each. Absolute or relati-
ve standard deviation in brackets.

— =) E’ 50 S [ g- -‘ﬁ s":.‘ g
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s & £3 | 82 _S¥s E45 585%

Ef pob £ | ZSESSE p2EY §gE

23 25§ E§ | §EEvET £y o8
Griite g2 ES§ E5 | SRR 3T EEY £34o2
Bromus erectus 100 26 (16) 25.5 24.8 (+4.1/£17%) 103 100
Salvia pratensis 87 12 (48) 10.4 13.2 (7.6 /458%) 91 47
Chrysanth. leuc. 89 <2 @1 1.7 15.6 (#9.0/+58%) 12 57
Scabiosa columb. 53 <2 2) 1.0 7.3 (#9.0/+123%) 25 59
Dactylis glomer. 81 1 (1) 0.8 8.7 (+5.4/+62%) 11 24
Primula column. 47 >1 #2) 0.7 54 +6.3/+117%) 26 50
Anthyllis vulgaris 40 >1 2 0.5 4.8 (£7.4/+154%) 25 30
Centaurea jacea 28 <1 (#1) 0.2 2.5 (£3.8/£152%) 28 71
Emmerberg
Bromus erectus 100 30 (#8) 304 | 21.1 (#44/+21%) 144 100
Salvia pratensis 93 21 (*10) 19.6 16.0 (£7.3/+46%) 133 56
Dactylis glomer. 77 <2 (%) 1.4 8.0 (#3.3/+41%) 23 32
Centaurea jacea 39 >2 (13) 0.9 3.6 (+4.8/+133%) 67 83
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trockenrasen die grosste Individuendichte und eine sehr regelméssige Vertei-
lung. Dagegen wiesen auf der Gréte Primula columnae, Scabiosa columbaria,
Centaurea jacea sowie Anthyllis vulgaris und auf dem Emmerberg v.a. Cen-
taurea jacea eine unregelméssige und fleckenféormige Verteilung im Halb-
trockenrasen auf, was an der teilweise enormen Standardabweichung der Indivi-
duendichte pro Quadratmeter ersichtlich ist (Tab. 12).

Dass Bromus erectus an beiden Standorten die absolut dominierende Art war,
kam auch anhand der blithenden Individuen zum Ausdruck. In jeder der jeweils
100 Teilflachen gab es bliihende Exemplare. Dactylis glomerata entwickelte
sich unter dem erhéhten Konkurrenzdruck in der Gritevegetation v.a. vegetativ.
Salvia pratensis setzte als langlebige Art stark auf vegetatives Wachstum und
damit auf gute Etablierung ihrer Individuen. Centaurea jacea dagegen, mit
deutlich kleinerem Artwert, zeichnete sich durch hohe Bliihfrequenz aus. Bei
den weiteren untersuchten Arten auf der Grite zeigten Scabiosa columbaria,
Chrysanthemum leucanthemum und Primula columnae in 50-60% der besetz-
ten Teilflichen bliihende Individuen, Anthyllis vulgaris dagegen nur in 30%.
Bei Anthyllis vulgaris diirfte sich der relativ grosse Turnover ausgewirkt haben
(Kap. 4.1.3), da hdufig noch nicht blithende Jungpflanzen in den Teilfldchen ver-
treten waren. Bei konkurrenzbefreiten Individuen war somit unterschiedliche
vegetative wie generative Entwicklung zu erwarten.

4.1.3. Halbwerts-Lebenszeit der untersuchten Pflanzenarten

Einige Vorbehalte aufgrund der relativ kurzen Beobachtungszeit von vier Jahren
zur Berechnung der Halbwerts-Lebenszeit sind in Kap. 3.2.3 festgehalten. Die
berechneten Halbwerts-Lebenszeiten zeigen, dass mehrjahrige Pflanzen im Be-
stand, d.h. unter natiirlichen Konkurrenzbedingungen, ganz unterschiedlich alt
werden (Tab. 13). Dies hat einen sehr grossen Einfluss auf die Dominanz einer
Art. Arten mit langeren Halbwerts-Lebenszeiten miissen sich ihren Raum nicht
so hidufig neu erkdmpfen. Sie brauchen einen viel kleineren Etablierungserfolg
von Jungpflanzen und konnen dazu giinstige Jahre abwarten. Etablierte Indivi-
duen konnen dank Nahrstoffspeicherung in den Wurzeln viel besser konkurrie-
ren. Diese Individuen wachsen meist auch bedeutend grosser und haben einen
besseren sexuellen Reproduktionserfolg.

Im Halbtrockenrasen Grite war von den untersuchten Arten Salvia pratensis die
eindeutig langlebigste, gefolgt von Bromus erectus und Scabiosa columbaria.
Anthyllis vulgaris war die kurzlebigste Art. Die vier untersuchten Arten auf dem
néhrstoffgiinstigeren Standort Emmerberg hatten alle eine kiirzere Lebens-
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Tab. 13. Halbwerts-Lebenszeit und Populationsturnover mehrjihriger Mesobrometum-
Arten in den Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg und im Versuchsgarten Honggerberg
(Beobachtungszeitraum: 4 Jahre). n.b. = nicht bestimmt.

Half-life and population turnover of perennial mesobrometum-species in the limestone
grasslands at the sites "Grdte" and "Emmerberg" as well as in the experimental garden
"Honggerberg", observed for a period of 4 years. n.b. = not determined.

Standort - site:  Griite Griite Emmerberg Honggerberg

Populations- Halbwerts- Halbwerts- Halbwerts-
Turnover Lebenszeit  Lebenszeit Lebenszeit

Individuen mit Konkurrenz pop.-turnover  half-life half-life half-life

individuals with competition  (Jahre - years)  (Jahre - years) (Jahre - years) (Jahre - years)

Salvia pratensis 208.0 44.8 4.2

Bromus erectus 10.0 21.7 T2

Scabiosa columbaria 65.0 14.0 n.b.

Centaurea jacea 39.2 8.4 4.2

Primula columnae 304 6.4 n.b.

Chrysanthemum leucanthemum 28.7 6.1 n.b.

Dactylis glomerata 23.8 5.0 4.0

Anthyllis vulgaris 8.8 2.1 n.b.

Individuen ohne Konkurrenz (Interpretation siche Text!) - individuals without competition

Salvia pratensis > 68 > 315 > 68 > 40
Bromus erectus > 68 >315 > 68 > 40
Scabiosa columbaria > 68 > 315 > 68 > 40
Centaurea jacea > 68 > 315 68 > 40
Primula columnae > 68 > 315 n.b. > 40
Dactylis glomerata > 68 >315 n.b. > 40
Chrysanthemum leucanthemum 45 208 n.b. 13
Anthyllis vulgaris 4 19 n.b. <1

erwartung. Bromus erectus lebt hier am ldangsten, die anderen drei Arten unter-
schieden sich kaum voneinander. Auf dem Emmerberg waren damit die Ansprii-
che an die sexuelle Reproduktionsfihigkeit bei allen vier Arten deutlich hoher.
Salvia pratensis zeigte den deutlich grossten Unterschied im Vergleich zur
Griite, Dactylis glomerata den kleinsten.

Wurden die Pflanzen im Halbtrockenrasen konkurrenzbefreit, wurde ihre Ster-
berate, zumindest voriibergehend, deutlich gesenkt und damit ihre Lebenserwar-
tung scheinbar erhoht. Hier wiren ldngerfristige Untersuchungen notwendig. In-
dividuen von Anthyllis vulgaris blieben auch ohne Konkurrenz mit Abstand am
kurzlebigsten. Wird dagegen der Standort Grite (ohne Konkurrenz) mit dem
nihrstoffreichen Versuchsgarten Honggerberg verglichen, ldsst sichanhand von
Chrysanthemum leucanthemum und Anthyllis vulgaris vermuten, dass opti-
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male Nihrstoffversorgung einen schnelleren Lebenszyklus mit friilherem Ab-
sterben zur Folge haben kann. Bei den anderen Arten diirfte der Beobachtungs-
zeitraum zu kurz gewesen sein. Ahnliche Beobachtungen machte LEIBUNDGUT
(1982 ) bei Waldbidumen. Die berechneten Halbwerts-Lebenszeiten gelten nur
fiir den untersuchten Standort des Mesobrometums.

4.2. EINFLUSS DER WURZELKONKURRENZ AUF DAS PHY-
SIOLOGISCHE UND OKOLOGISCHE VERHALTEN DER
UNTERSUCHTEN ARTEN

4.2.1. Oberirdische Phytomasse von Pflanzenindividuen mit und ohne
Konkurrenz

Die oberirdische Phytomasse einzelner Individuen kann als Ausdruck ihrer
aktuellen Fitness am Standort aufgefasst werden.

Unter Konkurrenzbedingungen hatten von den acht untersuchten Pflanzenarten
auf der Grite Individuen von Bromus erectus mit Abstand die grosste oberirdi-
sche Phytomasse, Individuen von Primula columnae die kleinste (Tab. 14). Auf
dem Emmerberg hatten ebenfalls Individuen von Bromus erectus die grosste
Phytomasse. Ohne Konkurrenz erhohten die Individuen aller Arten ihre oberir-
dische Phytomasse. Die Rangreihenfolge dnderte sich dabei. Aus methodischen
Griinden blieb die unterirdische Phytomasse unberiicksichtigt. Es ist anzuneh-
men, dass hier die Arten ebenfalls unterschiedlich reagieren.

Der grosse Phytomasseunterschied von Pflanzen ohne Konkurrenz auf den zwei
Versuchsflichen im Vergleich zu den maximal wachsenden Pflanzen des
Versuchsgartens Honggerberg zeigt, dass die abiotischen Standortsbedingungen
in den zwei untersuchten Halbtrockenrasen fiir die Pflanzen nicht optimal war.
Im Versuchsgarten Honggerberg produzierte Dactylis glomerata am meisten
oberirdische Phytomasse, gefolgt von Centaurea jacea und Bromus erectus.
Die Phytomassezunahmen waren im Vergleich zu den Halbtrockenrasen be-
achtlich.

4.2.2. Physiologisches und okologisches Verhalten der einzelnen Arten
Wihrend die konkurrenzbefreiten Pflanzen das sogenannte physiologische Ver-

halten am Standort charakterisieren, widerspiegeln die Pflanzen mit Konkurrenz
das okologische Verhalten (ELLENBERG 1956). Der Versuchsgarten Honggerberg
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Tab. 14. Durchschnittliche oberirdische Phytomasse von Individuen der untersuchten Pflan-
zenarten im Juli 1985 in den Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg und im Versuchsgarten
Honggerberg (g TG = Gramm Trockengewicht, n = Stichprobenzahl).

Mean above ground phytomass of individuals of the observed plant species in the limestone
grasslands at the sites "Grite" and "Emmerberg” aswell as in the experimental garden
"Honggerberg" (gTG = dry mass in grammes, n = number of samples).

Standort - site: Grite Grite Honggerberg
Individuen: mit Konkurrenz ohne Konkurrenz ohne Konkurrenz
individuals: with competition — without competition  without competition
Arten - species: ¢ TG (n=20) g TG (n=20) g TG (n=10)
Bromus erectus 6.87 +362 20.68 +5.79 28294 +27.58
Anthyllis vulgaris 241 163 7.83 +298 25.04 +24.25
Salvia pratensis 215 +¥120 991 +380 136.12 +65.42
Centaurea jacea 1.85 +104 16.62 +5.56 328.67 +104.86
Scabiosa columbaria 1.24  +065 10.37 +3.70 149.07 +95.92
Chrysanthemum leucanthemum  0.66  +£0.95 8.80 +3.54 130.04 +27.61
Dactylis glomerata 0.51 o022 12.04 +5.31 395.26 +123.23
Primula columnae 040 o017 233 +112 9.57 z+6.01
Standort - site: Emmerberg Emmerberg Honggerberg
Individuen: mit Konkurrenz ohne Konkurrenz ohne Konkurrenz
individuals: with competition — without competition — without competition
Arten - species: g TG (n=20) g TG (n=20) g TG (n=10)
Bromus erectus 8.23 +304 42.34 +1443 282.94 12758
Centaurea jacea 293 +358 14.66 +8.02 328.67 +104.86
Salvia pratensis 2.32  +o091 10.65 +3.56 136.12 +65.42
Dactylis glomerata 1.78  +1.99 16.14 +9.44 395.26 +123.23

wurde als Vergleichsbasis benutzt und die dort erreichten Phytomassewerte wur-
den als physiologisches Maximum interpretiert. Vereinfachend wurde ange-
nommen, dass der Unterschied vom physiologischen zum 6kologischen Verhal-
ten vorwiegend durch die Wurzelkonkurrenz in diesen Halbtrockenrasen be-
stimmt wird.

Zum physiologischen Verhalten (Tab. 15): Im Halbtrockenrasen Griite erreich-
ten Individuen von Anthyllis vulgaris und Primula columnae ohne Konkur-
renz ein Drittel bis ein Viertel ihres Phytomassewertes im Versuchsgarten! Indi-
viduen von Anthyllis vulgaris und Primula columnae gediehen ohne Konkur-
renz auf dem Standort Gréte verhéltnisméssig am besten, Dactylis glomerata
am schlechtesten im Vergleich zu den Werten im Versuchsgarten. Wihrend
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Tab. 15. Physiologisches Verhalten der untersuchten Pflanzenarten in den Halbtrockenrasen
Grite und Emmerberg. Trockengewichtsanteil von Individuen ohne Konkurrenz in den Halb-
trockenrasen verglichen mit maximal wachsenden Individuen im Versuchsgarten Hongger-
berg.

Physiological behaviour of the studied plant species in the limestone grasslands at the sites
"Grdte" and "Emmerberg". Proportion of the dry mass of plant individuals in the limestone
grassland without competition vs. maximum growing individuals in the experimental garden
"Honggerberg'.

Standort - site: Griite (a) Emmerberg (b) | Honggerberg

Individuen: ohne Konkurrenz a:b  ohne Konkurrenz | ohne Konkurrenz

individuals: without competition without competition |without competition
Anthyllis vulgaris 313 % 100 %
Primula columnae 24.3 % 100 %
Bromus erectus 7.3 % 1:2.1 15.0 % 100 %
Salvia pratensis 7.3 % 1:1.1 7.8 % 100 %
Scabiosa columbaria 7.0% 100 %
Chrysanthemum leucanthemum 6.8 % 100 %
Centaurea jacea 5.1% 1:09 4.5 % 100 %
Dactylis glomerata 30% 1:1.3 4.1 % 100 %

Salvia pratensis, Centaurea jacea und Dactylis glomerata der Standort Em-
merberg physiologisch dhnlich gut behagte wie die Grite, verdoppelte Bromus
erectus seine Phytomasse pro Individuum auf dem Emmerberg.

Zum okologischen Verhalten (Tab. 16): Im Halbtrockenrasen Griite erreichten
Individuen von Bromus erectus und Anthyllis vulgaris unter Konkurrenzbe-
dingungen bis ein Drittel des Phytomassegewichtes der Individuen ohne Kon-
kurrenz. Einen namhaften Wert erzielte auch Salvia pratensis mit22%. Am we-
nigsten konkurrenzstark waren Chrysanthemum leucanthemum mit 8% und
Dactylis glomerata mit 4%. Auf dem Emmerberg erreichten Individuen von
Salvia pratensis, Centaurea jacea und Bromus erectus unter Konkurrenzbe-
dingungen je etwa 20% ihres physiologisch moglichen Phytomassegewichtes
und Dactylis glomerata 11%. Individuen von Bromus erectus setzten sich auf
dem Standort Emmerberg unter besseren Nihrstoftbedingungen konkurrenz-
miéssig 1,7 mal weniger gut durch als auf dem Standort Grite! Individuen von
Centaurea jacea und Dactylis glomerata waren dagegen zwei- bis dreimal
konkurrenzstirker auf dem Standort Emmerberg.

Vergleich der beiden Standorte (Tab. 17): Fiir Individuen ohne Konkurrenz
wirkte sich das bessere Nahrstoffangebot des Standortes Emmerberg gegentiber
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Tab. 16. Okologisches Verhalten der untersuchten Pflanzenarten in den Halbtrockenrasen
Grite und Emmerberg. Trockengewichtsanteil von Pflanzenindividuen mit Konkurrenz ver-
glichen zu Individuen ohne Konkurrenz im Bestand (= 100%).

Ecological behaviour of the studied plant species in the limestone grasslands at the sites "Grii-
te" and "Emmerberg". Proportion of the dry mass of plant individuals with competition vs. in-
dividuals without competition (= 100%).

Standort - site: Griite (a) Emmerberg (b)
Individuen: mit Konkurrenz a:b mit Konkurrenz
individuals: with competition with competition
Bromus erectus 33.2% 1751 19.4 %
Anthyllis vulgaris 30.8 %
Salvia pratensis 21.7 % 1wl 21.8%
Primula columnae 17.2 %
Scabiosa columbaria 12.0 %
Centaurea jacea 11.1 % 1:1.8 20.0 %
Chrysanthemum leucanthemum 1.5 %
Dactylis glomerata 4.2 % 1:2.6 11.0 %

dem Standort Grite v.a. bei Bromus erectus glinstig aus. Centaureajacea hatte
dagegen ohne Konkurrenz auf dem Standort Emmerberg kleinere Individuen als
auf dem Standort Grite. Dies bedeutet, dass Bromus erectus, Dactylis glomera-
ta und Salvia pratensis unter rein abiotischen Bedingungen im Halbtrockenra-
sen Emmerberg besser wuchsen als im Halbtrockenrasen Grite, Centaurea ja-
cea dagegen eher umgekehrt.

Tab. 17. Physiologisches und 6kologisches Verhalten der untersuchten Pflanzenarten in den
beiden Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg. Vergleich des Trockengewichtsanteils von
Pflanzenindividuen des Standortes Emmerberg zum Standort Grite.

Physiological and ecological behaviour of the studied plant species in the limestone grass-
lands at the sites "Grdte" and "Emmerberg". Comparison of the proportion of the dry mass of
plant individuals at the site "Emmerberg" vs. plant individuals at the site "Griite".

Physiologisches Verhalten ~ Okologisches Verhalten
Individuen: ohne Konkurrenz mit Konkurrenz
individuals: ~ without competition with compelition
Standort - site:  Grite Emmerberg Grite Emmerberg
Dactylis glomerata 100 % 134.1 % 100 % 349.0 %
Centaurea jacea 100 % 88.2 % 100 % 158.4 %
Bromus erectus 100 % 204.7 % 100 % 119.8 %
Salvia pratensis 100 % 107.5 % 100 % 107.9 %
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Mit Konkurrenz gediehen im Halbtrockenrasen Emmerberg Individuen von
Dactylis glomerata 3,5 mal und von Centaurea jacea 1,6 mal besser als auf dem
Standort Grite. Dies bedeutet, dass v.a. diese beiden Arten im Halbtrockenrasen
Emmerberg konkurrenzstiarker waren als im Halbtrockenrasen Grite.

4.3. ENTWICKLUNG ETABLIERTER INDIVIDUEN EINZEL-
NER PFLANZENARTEN MIT UND OHNE WURZELKON-
KURRENZ IM HALBTROCKENRASEN GRATE

4.3.1. Bromus erectus (Fig. 5)

Populationsentwicklung: Anhand der Entwicklung der Referenzpflanzen mit
Konkurrenz ist ersichtlich, dass nach 1984 zwei eher ungiinstige Jahre fiir Bro-
mus erectus folgten. Horstfldche, Sprosszahl und Anzahl Bliitenstengel nahmen
in diesem Zeitraum leicht ab. Vor allem der heisse Sommer 1985 setzte dieser
massig trockenheitsertragenden Art zu.

Individuelle Entwicklung: Im Vergleich zur Population zeigten die Individuen
der konkurrenzbefreiten Versuchspflanzen ab Spitsommer 1984 eine ganz ande-
re Entwicklung. Ihre Horstfldche nahm signifikant zu, ebenso ihre Sprosszahl.
Am stirksten veridnderte sich die Anzahl Stengel bei den konkurrenzbefreiten
Individuen. Im zweiten Versuchsjahr herrschten dafiir klimatisch giinstigere
Bedingungen als im dritten. Bei den anderen Merkmalen war die Verdnderung
zwischen Individuen mit und ohne Konkurrenz zwar teilweise auch signifikant,
die relative Zu- respektive Abnahme aber gering. So machten konkurrenz-
befreite Individuen etwas mehr Ahrchen an einem Bliitenstengel, erreichten aber
erst im zweiten und dritten Versuchsjahr eine grossere Stengelldnge. Die maxi-
male Blattlinge war bei Versuchspflanzen in den ersten zwei Versuchsjahren
gegeniiber den Referenzpflanzen eher verringert.

Werden die Relativwerte gegeneinander verglichen, zeigt sich, dass zuerst die
Anzahl Sprosse, dann die Horstfldche und danach die Stengelzahl der konkur-

Fig. 5. Bromus erectus, site "Grdte": average development of several characteristics with
and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experiment
started in spring 1984. Symbols: black/shaded: treatment plants without competition; plain:
control plants with competition; dotted line, scale on the right = relative values (individuals
with competition = 100%); ™ = date of mowing. Statistics: t-test. Significances above graphs:
individuals without vs. with competition for each date, significances inside graphs: compari-
son of initial vs. final value of experiment, n.s. = not significant; n.b. = not determined.
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Fig. 5. Bromus erectus, Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche Entwicklung verschiede-
ner Pflanzenmerkmale mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von je 25 Individuen und Stan-
dardabweichung). Versuchsbeginn: Friihjahr 1984.
Symbole: schwarz/schraffiert = konkurrenzbefreite Versuchspflanzen; weiss = Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Bestand; Skala rechts (fiir gestrichelte Linien) = Relativwerte (In-
dividuen mit Konkurrenz = 100%); * = Schnittzeitpunkt. Statistik: t-Test. Signifikanzen oben:
Vergleich von Individuen mit und ohne Konkurrenz pro Aufnahmedatum; Signifikanzen
rechts: Vergleich von Anfangs- zu Endwert der Versuchsphase (n.s. =nicht signifikant); n.b. =

nicht bestimmt.
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renzbefreiten Individuen zunahmen. Uber die gesamte Versuchsdauer betrach-
tet, hatten konkurrenzbefreite Individuen von Bromus erectus gegeniiber den
Referenzpflanzen im Bestand die Stengelzahl verdreizehnfacht, die Sprosszahl
vervierfacht und die Horstfldche verdoppelt. Damit wird deutlich, dass sich bei
diesem dominanten Gras der Ausschluss von Konkurrenz v.a. positiv auf die Ent-
wicklung des generativen Merkmals Bliitenstengel auswirkte und in zweiter Li-
nie auf die vegetative Ausbreitung durch Erhohung der Sprosszahl. Damit ver-
bunden war auch ein méassiger Raumgewinn durch Vergrosserung der Horstfla-
che. Wenig beeinflusst blieben im Vergleich dazu morphologische Merkmale.

4.3.2. Dactylis glomerata (Fig. 6)

Populationsentwicklung: Horstfldche und Sprosszahl der Referenzpflanzen mit
Konkurrenz gingen im zweiten und dritten Versuchsjahr kontinuierlich zuriick
und 1986 bliihte keines dieser Individuen mehr. Der trockene Sommer 1985 und
der folgende kalte Winter setzten dieser Art stark zu.

Individuelle Entwicklung: Die Versuchspflanzen ohne Konkurrenz zeigten be-
reits ab Sommer 1984 eine signifikante Zunahme in der Horstfldche und in der
Sprosszahl gegeniiber den Referenzpflanzen. Die Sprosszahl nahm iiber drei
Jahre bei den Referenzpflanzen signifikant ab, bei den konkurrenzbefreiten Indi-
viduen der Versuchspflanzen signifikant zu. Am deutlichsten profitierten die
Versuchspflanzen jeweils nach dem Juli-Schnitt gegeniiber den Referenzpflan-
zen! Die konkurrenzbefreiten Individuen erhéhten die Anzahl Stengel massiv.
Die Umsetzung des Konkurrenzvorteils bei diesem generativen Merkmal erfolg-
te ab dem zweitem Sommer. Die ebenfalls vergrosserte Rispenldange und die da-
mit einhergehende, erhhte Samenzahl war zusammen mit der vervielfachten
Stengelzahl verantwortlich fiir einen enormen sexuellen Reproduktionserfolg
bei konkurrenzbefreiten Individuen. Relativ zu den anderen untersuchten Merk-
malen gesehen waren die Zunahmen der maximalen Bliitenstengelldnge und der
maximalen Blattlange gering. Fiir diese morphologischen Merkmale waren art-
bedingte Grenzen der Pflanze massgebend, die bei Konkurrenzausschluss offen-
bar schneller erreicht wurden, als dies fiir eine Erhhung der Stengelzahl, Spross-
zahl oder die Horstflache gelten wiirde (vergl. Kap. 4.2 und Kap. 4.5).

Ein Vergleich der Relativwerte untereinander zeigt, dass zuerst die Sprosszahl

Fig. 6. Dactylis glomerata, site "Grdte": average development of several characteristics
with and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experi-
ment started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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Fig. 6. Dactylis glomerata, Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche Entwicklung ver-
schiedener Pflanzenmerkmale mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von je 25 Individuen
und Standardabweichung). Versuchsbeginn: Friihjahr 1984.

Symbole: schwarz/schraffiert = konkurrenzbefreite Versuchspflanzen; weiss = Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Bestand; Skala rechts (fiir gestrichelte Linien) = Relativwerte (In-
dividuen mit Konkurrenz = 100%); * = Schnittzeitpunkt. Statistik: t-Test. Signifikanzen oben:
Vergleich von Individuen mit und ohne Konkurrenz pro Aufnahmedatum; Signifikanzen
rechts: Vergleich von Anfangs- zu Endwert der Versuchsphase (n.s. = nicht signifikant); n.b. =

nicht bestimmt.
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und danach die Horstfldche zunahm und erst dann die voriibergehend sogar redu-
zierte Stengelzahl stark anstieg. Die Pflanzen konzentrierten ihre Energie vorerst
auf die vegetative Ausbreitung. Uber die gesamte Versuchsdauer betrachtet,
hatten die konkurrenzbefreiten Individuen von Dactylis glomerata gegeniiber
den Referenzpflanzen im Bestand die Stengelzahl um mindestens das 360-fache
erhoht, die Sprosszahl um das 16-fache und die Horstflache um das 12-fache.
Damit wird klar, dass Dactylis glomerata durch die Konkurrenz in diesen Halb-
trockenrasen v.a. im generativen Bereich massiv behindert wurde und v.a. das
physische Uberleben Vorrang hatte.

4.3.3. Salvia pratensis (Fig. 7)

Populationsentwicklung: Die Referenzpflanzen mit Konkurrenz zeigten in den
drei Versuchsjahren fiir den Pflanzendurchmesser und die Anzahl Sprosse dhnli-
che Werte. Einzig die Anzahl Bliitenstengel war 1984 etwas grosser als in den
folgenden zwei Jahren. Dies bestitigt, dass diese tiefwurzelnde, ausdauernde Art
ausgezeichnet an den Standort Halbtrockenrasen angepasst ist und relativ gering
auf klimatische Fluktuationen reagiert.

Individuelle Entwicklung: Die Entwicklung des Pflanzendurchmessers zeigte,
dass die konkurrenzbefreiten Versuchspflanzen vor dem Juli-Schnitt im Spat-
sommer signifikant grosser wuchsen als die Referenzpflanzen mit Konkurrenz.
Der Konkurrenzvorteil ermdglichte ein schnelleres und stirkeres Blattwachs-
tum. Der relative Unterschied zwischen Versuchspflanzen und Referenzpflan-
zen war gering aber signifikant. Die Sprosszahl nahm fiir die Versuchspflanzen
in zwei Schiiben signifikant zu, ndmlich im ersten Sommer sowie auf das zweite
Versuchsjahr hin. Wihrend der drei Versuchsjahre erhéhten nur die Versuchs-
pflanzen ihren Pflanzendurchmesser und die Anzahl Sprosse signifikant. Noch
deutlicher veridnderte sich die Anzahl Bliitenstengel bei den Versuchspflanzen.
Die relative Zunahme gegeniiber den Referenzpflanzen war kontinuierlich bis
ins zweite Versuchsjahr und stabilisierte sich dann auf diesem Niveau. Im Ge-
gensatz zu den beiden Gréasern Bromus erectus und Dactylis glomerata lag die
grossere Zunahme nicht bei den Bliitenstengeln sondern bei der Anzahl Bliiten-
trauben, die in den Blattachseln gebildet werden. Die maximale Bliitenstengel-
linge und Blattfldche entwickelten sich fiir Versuchs- und Referenzpflanzen

Fig. 7. Salvia pratensis, site "Grdte": average development of several characteristics with
and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experiment
started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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Fig. 7. Salvia pratensis, Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche Entwicklung verschiede-
ner Pflanzenmerkmale mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von je 25 Individuen und Stan-
dardabweichung). Versuchsbeginn: Friihjahr 1984.
Symbole: schwarz/schraffiert = konkurrenzbefreite Versuchspflanzen; weiss = Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Bestand; Skala rechts (fiir gestrichelte Linien) = Relativwerte (In-
dividuen mit Konkurrenz = 100%); ~ = Schnittzeitpunkt. Statistik: t-Test. Signifikanzen oben:
Vergleich von Individuen mit und ohne Konkurrenz pro Aufnahmedatum; Signifikanzen
rechts: Vergleich von Anfangs- zu Endwert der Versuchsphase (n.s. = nicht signifikant); n.b. =

nicht bestimmt,
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dhnlich.

Bei Konkurrenzbefreiung reagierten die Versuchspflanzen zuerst vegetativ
durch Erhohung der Sprosszahl, danach im generativen Bereich durch stiarkere
Bliiten- und Stengelbildung. Wurden die Relativwerte aller Merkmale vergli-
chen, lag bei den Versuchspflanzen die grosste Zunahme bei den generativen
Merkmalen. Bei den Versuchspflanzen verzwanzigfachte sich die Anzahl Blii-
tentrauben. Bliitenstengel wurden neunmal und Sprosse fiinfmal mehr gebildet.
Der Raumanspruch der Versuchspflanzen verdnderte sich dagegen nur unwe-
sentlich.

4.3.4. Centaurea jacea (Fig. 8)

Populationsentwicklung: Im Verlauf der drei Versuchsjahre zeigten die im
Bestand belassenen Referenzpflanzen eine gleichbleibende Pflanzenfliche aber
signifikant erhchte Spross- und Bliitenstengelzahlen. Im Gegensatz zu den
beiden Griasern Bromus erectus und Dactylis glomerata hatten sich die Klima-
und Konkurrenzverhiltnisse fiir die Entwicklung von Centaurea jacea im
Halbtrockenrasenbestand in dieser Periode giinstig ausgewirkt.

Individuelle Entwicklung: Die Pflanzenfliche der konkurrenzbefreiten Ver-
suchspflanzen nahm ab Sommer 1984 stark zu. Nur im trockenen Sommer 1985
wurde sie leicht reduziert. Die Pflanzenfldche der Referenzpflanzen blieb tiber
die gesamte Versuchsdauer ungefdhr gleich, die Versuchspflanzen wuchsen
signifikant grosser. Relativ betrachtet, vergrosserten die Versuchspflanzen ihre
Pflanzenfldache im Sommer 1984 sprunghaft gegeniiber den Referenzpflanzen,
danach erfolgte eine kontinuierliche leichte Zunahme. Ein dhnliches Bild zeigte
die Entwicklung bei den Anzahl Sprossen. Die relative Zunahme ist dhnlich ver-
laufend und dhnlich gross wie bei der Pflanzenflidche. Die Anzahl Bliitenstengel
respektive Bliitenkopfe nahm bei den Versuchspflanzen ab Sommer respektive
Frithsommer 1984 im Vergleich zu den Referenzpflanzen signifikant zu. Relativ
nahmen beide Merkmale (Sommerwerte vor Juli-Schnitt betrachtet) bis im Som-
mer 1985 kontinuierlich und in dhnlichem Umfang zu, 1986 stagnierten sie auf
diesem Niveau. Da die Referenzpflanzen im Spatsommer im Gegensatz zu den
Versuchspflanzen nur geringe Stengel- und Bliitenbildung aufwiesen,waren hier
die Relativwerte dusserst unterschiedlich. Die maximale Bliitenstengelldnge und

Fig. 8. Centaurea jacea, site "Grite": average development of several characteristics with
and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experiment
started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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die maximale Blattfliche waren ab Friihsommer 1984 je signifikant grosser als
bei den Referenzpflanzen. Der Unterschied war allerdings gering.

Anzahl Bliitenkopfe und Anzahl Sprosse waren bei den Versuchspflanzen be-
reits ab Friihsommer 1984 signifikant erhoht gegeniiber den Referenzpflanzen.
Danach folgten ab Sommer 1984 die anderen Merkmale. Wihrend sich die An-
zahl Bliitenkopfe verzehnfachte und die Anzahl Bliitenstengel verachtfachte,
vergrosserten sich die Anzahl Sprosse und die Pflanzenfliche je etwa sechsfach.
Die Zunahme war damit am stérksten bei den generativen Merkmalen.

4.3.5. Scabiosa columbaria (Fig. 9)

Populationsentwicklung: Bei Scabiosa columbaria entwickelten sich die Refe-
renzpflanzen mit Konkurrenz in den drei Untersuchungsjahren vorziiglich. Die
Horstfldche und die Anzahl Sprosse verdoppelten sich im Verlauf dieser Periode
nahezu, die Anzahl Bliitenstengel war im trockenheissen Sommer 1985 am gros-
sten.

Individuelle Entwicklung: Die konkurrenzbefreiten Versuchspflanzen zeigten
von Beginn weg eine Vergrosserung der Pflanzenflidche. Im Spéatsommer 1985,
nach trockenheissem Sommer, wurde die Wuchsform kompakter, ohne Reduk-
tion der Sprosszahl. Sowohl die Referenz- wie die Versuchspflanzen erreichten
im dritten Jahr signifikant grossere Pflanzenfldchen und Sprosszahlen als zu Be-
ginn der Untersuchung. Die Anzahl Sprosse bei den Versuchspflanzen nahm
standig zu und war gegeniiber den Referenzpflanzen bereits im Verlauf des er-
sten Sommers signifikant grosser. Die Anzahl Bliitenstengel und Bliitenkopfe
war beiden Versuchspflanzen ab Sommer 1984 immer signifikant grosser als bei
den Referenzpflanzen. Nur die Versuchspflanzen erreichten 1986 signifikant
grossere Werte gegeniiber dem Startwert. Auffallend war, dass die Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Herbst kein zweitesmal bliihten im Gegensatz zu
den Versuchspflanzen. Die Versuchspflanzen vergrosserten die Anzahl Bliiten-
stengel und Bliitenkopfe im Vergleich zu den Referenzpflanzen von Sommer zu
Sommer. Die Anzahl Bliitenkopfe pro Stengel war bei den Versuchspflanzen je-
weils im Sommer signifikant grosser als bei den Referenzpflanzen; dies durch
Mobilisierung von Bliiten in den Blattachseln. Maximale Bliitenstengellédnge
und maximale Blattfliche waren bei den Versuchspflanzen im Frithsommer des

Fig. 9. Scabiosa columbaria, site "Grdte'": average development of several characteristics
with and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experi-
ment started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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Fig. 9. Scabiosa columbaria, Halbtrockenra-
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ersten Versuchsjahres signifikant kleiner als bei den Referenzpflanzen, danach
meist signifikant grosser. Im Sommer vor dem Juli-Schnitt war die maximale
Bliitenstengelldnge bis anderthalb mal grosser bei den Versuchspflanzen, die
maximale Blattflache, v.a. stengelstindiger Blitter, bis dreimal grosser. Die
stengelstindigen Blattflichen erreichten bei den Referenzpflanzen dhnliche
Werte wie die grundstindigen; bei den Versuchspflanzen waren die stengelstin-
digen Blitter grosser als die grundstidndigen. Die relative Zunahme der Blattfli-
chen vor dem Schnitt war im Vergleich zu den anderen untersuchten Merkmalen
bemerkenswert.

Die Versuchspflanzen vergrosserten gegeniiber den Referenzpflanzen als erstes
die Pflanzenfldche und die maximale Blattfliche, danach die vegetativen und ge-
nerativen Merkmale. Wihrend sich die Anzahl Bliitenkopfe verachtzehnfachte
und die Anzahl Bliitenstengel sich verelffachte, nahm die Pflanzenflidche und die
Sprosszahl je vierfach zu und die maximale Blattflache verdoppelte sich.

4.3.6. Chrysanthemum leucanthemum (Fig. 10)

Populationsentwicklung: Die Pflanzenfldche und die Sprosszahl blieben bei den
im Bestand belassenen Referenzpflanzen wahrend der drei Versuchsjahre unge-
fahr gleich gross, die Anzahl Bliitenstengel und Bliitenképfe nahmen leicht ab.
Chrysanthemum leucanthemum ist eine Art mit regelméssiger Verteilung in
diesem Halbtrockenrasen und schien, dhnlich wie Salvia pratensis, wenig auf
klimatische Fluktuationen zu reagieren.

Individuelle Entwicklung: Die Pflanzenfldche der Versuchspflanzen vergros-
serte sich bei Konkurrenzausschluss sofort signifikant und erreichte ihr Maxi-
mum bereits im Spdtsommer 1984! Der deutliche Einbruch bis zum folgenden
Friihjahr war auch bei den Referenzpflanzen zu beobachten. Relativ betrachtet
nahm die Pflanzenfliache der Versuchspflanzen gegeniiber den Referenzpflan-
zen im Sommer 1984 sprunghaft zu und blieb im folgenden relativ stabil. Im Ge-
gensatz dazu nahm die Sprosszahl der Versuchspflanzen mehr oder weniger kon-
tinuierlich zu, sowohl absolut wie relativ. Obwohl die Pflanzenfliche nach dem
Winter 1984/85 stark reduziert wurde, nahmen im gleichen Zeitraum die Anzahl
Sprosse stark zu. Dies geschah durch dichteres Wachstum. Nur konkurrenzbe-
freite Individuen der Versuchspflanzenbliihten vereinzelt im Herbst ein zweites-

Fig. 10. Chrysanthemum leucanthemum, site "Grdte": average development of several cha-
racteristics with and without competition (mean values of 25 individuals and standard devia-
tion). Experiment started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.



« .59 =

Pflanzenfliche - area of shoots
400 kk kk kX § *%k kk k% g *k 4500
cm? | %
300 A
#x [ 3000
200 A
1500
100 +
N.S.
0 - - § 100
A A A
1984 1985 1986
Anzahl Bliitenstengel - no. of stalks
*% k% k¥ *%
30 ' 4500
%o
20 A % = 3000
10 - = 1500
0 =i f LA 150
1984 1985 1986
max. Bliitenstengellidnge - max. length of stalks
70 k% *k xk kx X% i *% 4500
cm
60 - -
d *k
= 4 3000
40 n.s.
30 A
565 4 - 1500
10 4
0+ : —f=: 100

A
1984

A A
1985 1986

Fig. 10. Chrysanthemum leucanthemum,
Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche
Entwicklung verschiedener Pflanzenmerkma-
le mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von
je 25 Individuen und Standardabweichung).
Versuchsbeginn: Friihjahr 1984. Symbol-
Legende siehe Fig. 7 (Seite 53).

Anzahl Sprosse - no. of shoots

50

40

20

10

Anzahl Bliitenkopfe -
*

25

20

15

Flache grosstes grundsti. Blatt - /

*k kk k%

30

Kk kk Kok

k¥ kk Kk

**

4500
%

~ 3000

1500

A
1984

A
1985

k% kX

A
1986

no. of inflorescences
*

*

*%

4500
L %

100

T

A
1984

*k Xk

1985

argest basal leaf

14 4500
Cm:"‘ T L %
12 A
16 - 3000
8 -
6 - L
*
2] 1500
n.s
29 e n.b.
0 A i x T A e
1984 1985 1986
Fliche grosstes Stengelblatt - largest axial leaf
x% n'b. X% X%
14 . 4500
cm? %
12 A
0] -3000
8 -l
6 .
4o 1500
ns
2 2 .S
4 - n.b. 100
0 A ! A i A
1984 1985 1986



- 60 -

mal. Die Anzahl Bliitenkopfe und -stengel nahm bei den Versuchspflanzen ab
Sommer 1984 signifikant und ausgesprochen stark zu. Wihrend den drei Ver-
suchsjahren ging die Bliitenbildung bei den Referenzpflanzen signifikant zu-
riick, bei den Versuchspflanzen nahm sie signifikant zu. Die physiologischen
Moglichkeiten schienen von den Versuchspflanzen in der untersuchten Periode
noch nicht ausgeschopft zu sein. Die maximale Bliitenstengelldnge und die ma-
ximalen Blattfldchen waren ab Sommer 1984 bei den Versuchspflanzen signifi-
kant grosser als bei den Referenzpflanzen. Relativ betrachtet war der Unter-
schied gering.

Gegeniiber den Referenzpflanzen vergrosserten die Versuchspflanzen als erstes
die Pflanzenfldache und die Sprosszahl im Frithsommer 1984, dann die anderen
Merkmale. Wihrend die Bliitenstengelzahl der Versuchspflanzen sich gegenii-
ber den Referenzpflanzen vervierzigfachte, nahm die Sprosszahl fiinfzehnfach
und die Pflanzenfliche siebenfach zu. Trotz lateraler Ausbreitungsfahigkeit
setzte Chrysanthemum leucanthemum den Vorteil des Konkurrenzausschlus-
ses am stdarksten im generativen Bereich um, gefolgt von der Sprosszahl. Der
Raumgewinn stand erst an dritter Stelle.

4.3.7. Primula columnae (Fig. 11)

Populationsentwicklung: Der Pflanzendurchmesser der Referenzpflanzen mit
Konkurrenz vergrosserte sich im zweiten und dritten Versuchsjahr, die Spross-
zahl blieb ungefihr gleich. Das dritte Versuchsjahr bot nach kaltem, strengem
Winter ungiinstige Friihjahrsverhiltnisse fiir die Bliitenbildung dieser bereits im
Mai bliihenden Art. Diese typische Halbtrockenrasenart ist gut an das Klima an-
gepasst.

Individuelle Entwicklung: Durch unterirdischen Konkurrenzausschluss wurde
die Pflanzenfldche der Versuchspflanzen v.a. nach dem Juli-Schnitt gegeniiber
den Referenzpflanzen vergrossert. Die relative Zunahme war insgesamt gering.
Sowohl Referenz- wie Versuchspflanzen hatten Ende der dreijihrigen Versuchs-
dauer ihre Pflanzenfldche signifikant gegeniiber dem Startwert erhohen konnen.
Die Anzahl Sprosse nahm bei den Versuchspflanzen ab Versuchsbeginn signifi-
kant zu. Der trockene Sommer 1985 behagte Primula columnae allgemein we-
nig. Durch den harten Winter 1985/86 waren die freigestellten Versuchspflanzen

Fig. 11. Primula columnae, site "Grdte": average development of several characteristics
with and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experi-
ment started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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Fig. 11. Primula columnae, Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche Entwicklung ver-
schiedener Pflanzenmerkmale mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von je 25 Individuen
und Standardabweichung). Versuchsbeginn: Friihjahr 1984.
Symbole: schwarz/schraffiert = konkurrenzbefreite Versuchspflanzen; weiss = Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Bestand; Skala rechts (fiir gestrichelte Linien) = Relativwerte (In-
dividuen mit Konkurrenz = 100%); » = Schnittzeitpunkt. Statistik: t-Test. Signifikanzen oben:
Vergleich von Individuen mit und ohne Konkurrenz pro Aufnahmedatum; Signifikanzen
rechts: Vergleich von Anfangs- zu Endwert der Versuchsphase (n.s. =nicht signifikant); n.b. =

nicht bestimmt.
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stirker betroffen als die Referenzpflanzen. Die im Bestand wachsenden Refe-
renzpflanzen hatten einen Koexistenzvorteil durch besseren Schutz vor Frost
(positive Interaktion! siehe GicoN und Ryser 1986). Die Sprosszahl der
Versuchspflanzen ohne Konkurrenz hatte sich wihrend der Untersuchungs-
periode signifikant gegeniiber dem Startwert vergrossert. Anzahl Stengel und
Anzahl Bliiten waren bei den Versuchspflanzen erst ab dem zweiten Versuchs-
jahr signifikant grosser als bei den Referenzpflanzen mit Konkurrenz im
Bestand. Im dritten Versuchsjahr bliihten nur Individuen der Versuchspflanzen.
Die relative Zunahme der Anzahl Bliiten bei Konkurrenzausschluss war die
bedeutendste Verinderung. Das Jahr 1986 war fiir diese friihbliihende Art klima-
tisch sehr ungiinstig. Die maximale Bliitenstengellinge nahm wihrend der Ver-
suchsdauer fiir die Versuchs- und Referenzpflanzen geringfiigig aber signifikant
zu. Bei den Versuchspflanzen nahm die maximale Blattfldche gegeniiber den
Referenzpflanzen signifikant zu.

In der zeitlichen Abfolge vergrosserten bei Konkurrenzausschluss die Versuchs-
pflanzen relativ zu den Referenzpflanzen als erstes das Sprosswachstum, spiter
durch den Raumanspruch und die Blattfliche. Erst im zweiten Versuchsjahr
machte sich der Konkurrenzvorteil bei den konkurrenzbefreiten Individuen auch
im generativen Bereich bemerkbar. Insgesamt wurde bei den Versuchspflanzen
im Vergleich zu den Referenzpflanzen die Anzahl Bliiten versechzehnfacht, die
Bliitenstengelzahl verachtfacht, die Sprosszahl und die Pflanzenfliche verdop-
pelt. Am absolut stirksten verbesserte sich be1 Konkurrenzausschluss also die
sexuelle Reproduktionsfihigkeit.

4.3.8.  Anthyllis vulgaris (Fig. 12)

Populationsentwicklung: Die Pflanzenfldche und die Sprosszahl der Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz erlitten im trockenheissen Sommer 1985 nach dem
Juli-Schnitt einen massiven Einbruch. Im folgenden Jahr bliihte auch keines
dieser Individuen. Anthyllis vulgaris reagierte empfindlich auf zu grosse
Trockenheit. Dass sie als Art trotzdem iiberlebte, verdankte sie ihrer sehr guten
Etablierungsfihigkeit im Halbtrockenrasen.

Individuelle Entwicklung: Ab Herbst 1984 war die Pflanzenfliche der konkur-
renzbefreiten Versuchspflanzen signifikant grosser als bei den Referenzpflan-

Fig. 12. Anthyllis vulgaris, site "Grdte": average development of several characteristics with
and without competition (mean values of 25 individuals and standard deviation). Experiment
started in spring 1984. Explanation of symbols: see fig. 5 page 48.
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Fig. 12. Anthyllis vulgaris, Halbtrockenrasen Grite: durchschnittliche Entwicklung ver-
schiedener Pflanzenmerkmale mit und ohne Konkurrenz (Mittelwerte von je 25 Individuen
und Standardabweichung). Versuchsbeginn: Frithjahr 1984.
Symbole: schwarz/schraffiert = konkurrenzbefreite Versuchspflanzen; weiss = Referenz-
pflanzen mit Konkurrenz im Bestand; Skala rechts (fiir gestrichelte Linien) = Relativwerte (In-
dividuen mit Konkurrenz = 100%); * = Schnittzeitpunkt. Statistik: t-Test. Signifikanzen oben:
Vergleich von Individuen mit und ohne Konkurrenz pro Aufnahmedatum; Signifikanzen
rechts: Vergleich von Anfangs- zu Endwert der Versuchsphase (n.s. = nicht signifikant); n.b. =

nicht bestimmt.



- 64 -

zen. Nach drei Jahren waren die Versuchspflanzen signifikant grosser als zu Be-
ginn. Im Vergleich zu den Referenzpflanzen schienen die Versuchspflanzen v.a.
in der Vegetationsperiode nach dem Schnitt vom Wurzelkonkurrenzausschluss
zu profitieren, durch mehr Sprosse und grossere Pflanzenfldchen. Bei der Ent-
wicklung der Anzahl Sprosse zeigten die Versuchspflanzen ab Sommer des er-
sten Versuchsjahres signifikant grossere Werte als die Referenzpflanzen. Unab-
hingig von Klimaeinfliissen liessen dabei die relativen Sommerwerte einen kon-
tinuierlichen Anstieg wihrend der Versuchsdauer erkennen. Imersten Versuchs-
jahr bildeten die Versuchspflanzen signifikant weniger Bliitenstengel und Blii-
tenkopfe als die Referenzpflanzen. Im zweiten Versuchsjahr dagegen nahm die
Bliihintensitdt der Versuchspflanzen sprunghaft zu. Nach dem trockenheissen
Sommer 1985, der dieser Art stark zusetzte, war 1986 fiir alle Individuen ein Re-
generationsjahr. Die Referenzpflanzen bliihten in diesem Sommer nicht. Die
maximale Bliitenstengellinge und die maximale Blattfliche waren im ersten
Versuchsjahr bei den Versuchspflanzen signifikant kleiner, im zweiten Ver-
suchsjahr signifikant grosser als bei den Referenzpflanzen. Bis zum Juli-Schnitt
glich sich der Vorteil jeweils aus. Im zweiten Versuchsjahr hatte damit auch eine
phinologische Umsetzung des Konkurrenzvorteils stattgefunden.

Werden die relativen Verinderungen zwischen Versuchs- und Referenzpflanzen
betrachtet, fillt auf, dass bei den Versuchspflanzen vorerst die generativen und
morphologischen Merkmale in ihrer Entwicklung gegeniiber den Referenz-
pflanzen zuriickstanden. Die Versuchspflanzen schienen, wahrscheinlich mi-
kroklimatisch bedingt, aufgrund der Freistellung im Bestand einen Schock iiber-
winden zu miissen. Bis auf die Sprosszahl, die gleich blieb, zeigten die Indivi-
duen durch diese Exponierung vorerst eine Abnahme in allen Merkmalen. Der
Konkurrenzvorteil der Versuchspflanzen wurde danach ab Sommer 1984 zuerst
vegetativ umgesetzt. Ab Spatsommer 1984 nahmen die Versuchspflanzen einen
signifikant grosseren Raum ein v.a. durch Bildung grésserer Bléitter und im zwei-
ten Versuchsjahr erfolgte eine Umsetzung im generativen Bereich. Wihrend
sich die Anzahl Bliitenkopfe respektive Bliitenstengel verfiinffachte bezie-
hungsweise vervierfachte und sich die Sprosszahl verfiinffachte, verdoppelte
sich die Pflanzenfldche.

4.3.9. Bliihphéinologische Unterschiede (Fig. 13)

Allgemein waren die Pflanzenindividuen 1985 weiter entwickelt als 1984, was
auf die klimatisch giinstigeren Sommerverhéltnisse 1985 zuriickzufiihren ist
(siehe Kap. 2.2). Einzig Primula columnae als Friihbliiher verhielt sich nach
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Proportion of stages of flowering of the studied plant species in limestone grassland at the site
"Grdte", plants with (mit) competition vs. plants without (ohne) competition (Konkurrenz).
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strengem Winter umgekehrt. Allgemein hatte Konkurrenzausschluss wenig Ein-
fluss auf die zeitliche Bliitenentwicklung. Da bei den Kriutern konkurrenzbe-
freite Individuen tendenziell eine verlidngerte Blithdauer festgestellt wurde durch
standig nachwachsende Bliitenknospen in den Blattachseln, war der Knospenan-
teil gegeniiber Individuen mit Konkurrenz meist hoher. Fiir die Beurteilung des
Einflusses von Wurzelkonkurrenz auf das Bliihverhalten der Individuen wurden
daher v.a. die am weitesten entwickelten Bliiten sowie das Spektrum an Bliihsta-
dien zu beurteilt.

Konkurrenzausschluss hatte auf die Bliitenentwicklung bei Bromus erectus kei-
nen Einfluss. Konkurrenzbefreite Individuen waren bei Dactylis glomerata im
ersten Jahr etwas friiher bliihend als die Referenzpflanzen im Bestand. Bei Sal-
via pratensis waren die Bliiten konkurrenzbefreiter Individuen im ersten Jahr
eher weniger und im zweiten Jahr weiter entwickelt als diejenigen der Referenz-
individuen im Bestand. Bei Centaurea jacea waren die Bliiten bei Individuen
mit und ohne Konkurrenz gleich weit entwickelt. Die mittelgrossen Krauter
Scabiosa columbaria und Chrysanthemum leucanthemum setzten das Schwer-
gewicht bei Konkurrenzausschluss im ersten Versuchsjahr auf vegetative Ent-
wicklung, wodurch ihre Individuen in der Bliitenentwicklung zuriicklagen
gegeniiber den Referenzpflanzen. Im zweiten Jahr bestand kein Unterschied
mehr. Bei den kleinwiichsigen Krautern Anthyllis vulgaris und Primula colum-
nae bestanden wenig Entwicklungsunterschiede im Bliihen zwischen Indivi-
duen mit und ohne Konkurrenz. Dass die Bliitenbildung bei konkurrenzbefreiten
Individuen von Primula columnae 1985 weniger fortgeschritten war als jene im
Bestand, kann durch versuchsbedingt extremere mikroklimatische Einfliisse
(Frost etc.) erklédrt werden.

4.3.10. Zusammenfassung des Artverhaltens (Kap. 4.3.1-4.3.9)

Trotz seiner absoluten Dominanz im Halbtrockenrasen Grite wird Bromus
erectus durch unterirdische Konkurrenz eingeschrankt. Dies kommt v.a. durch
eine verminderte Bliitenstengelbildung zum Ausdruck. Entsprechend der Dichte
dieses Grases im Bestand diirfte die intraspezifische Konkurrenz einen namhaf-
ten Anteil ausmachen. Dactylis glomerata wird an diesem Standort durch
Wurzelkonkurrenz massiv in seiner sexuellen Reproduktion aber auch in seiner
vegetativen Ausbreitung behindert (siehe Kap. 4.2).

Unter den Krduternist Salvia pratensis die dominanteste Art. Sie wird durch un-
terirdische Konkurrenz im Halbtrockenrasen Gréte v.a. im generativen Bereich
eingeschrankt und dies, entsprechend der Vegetationsmatrix, mehrheitlich
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durch Griser. Centaurea jacea istim Halbtrockenrasen Griite relativ selten ver-
treten. Durch unterirdische Konkurrenz wird diese Art sowohl in ihrer vegetati-
ven wie generativen Ausbreitung gehemmt. Wurde diese Art konkurrenzbefreit,
profitierte sie am stirksten im generativen Bereich, gleichzeitig nahmen aber
auch die Pflanzenfliche und die vegetative Ausbreitung stark zu.

Scabiosa columbaria wird durch unterirdische Konkurrenz am stérksten in der
sexuellen Reproduktion behindert. Die vegetative Ausbreitung und die Blattfli-
che werden aber ebenfalls nicht unwesentlich eingeschriankt. Trotzdem iiberlebt
diese Art im Halbtrockenrasen gut. Chrysanthemum leucanthemum ist eine
regelmissig verbreitete Art des untersuchten Halbtrockenrasens, als adulte
Pflanze im Bestand aber nicht besonders konkurrenzstark. Sie wird durch unter-
irdische Konkurrenz stark im generativen Bereich beeintrachtigt.

Primula columnae ist eine gut angepasste Halbtrockenrasenart und erzielt bei
unterirdischem Konkurrenzausschluss Verbesserungen v.a. im generativen
Bereich. Die Individuen dieser Versuchspflanzen wurden verhiltnismassig
wenig grosser als die Referenzindividuen,was ein Hinweis darauf ist, dass diese
Art im Halbtrockenrasen einen geeigneten physiologischen Standort hat. Dies
hat wohl auch damit zu tun, dass Primula columnae sich im Spitherbst und dann
v.a. im Friihling entwickelt, wenn die meisten anderen Halbtrockenrasenarten
wenig aktiv sind. Von allen acht untersuchten Arten bewirkte Konkurrenz-
ausschluss bei Anthyllis vulgaris am wenigsten Verdnderung. Diese Art ist sehr
gut an den Standort Halbtrockenrasen angepasst. Dabei diirfte die Autonomie in
der Stickstoffversorgung (Rhizobien-Symbiose) in den ndhrstoffarmen Halb-
trockenrasen eine grosse Rolle spielen. Ihr fehlt zu mehr Dominanz eigentlich
nur die entsprechend grossere und robustere Wuchsform und eine ldngere
Lebenserwartung.

4.4. VERHALTEN VON HAUFIGEN UND SELTENEREN AR-
TEN BEI WURZELKONKURRENZ-AUSSCHLUSS

4.4.1. Allgemeiner Vergleich zwischen den Pflanzenarten

Um die folgenden Ergebnisse zu interpretieren, wurden vier Annahmen getrof-
fen: 1. Eine Pflanzenart, die sehr haufig ist im Bestand, ist an diesem Standort
auch konkurrenzstark. 2. Je konkurrenzkriftiger eine Pflanzenart im Halb-
trockenrasen ist, desto geringer ist ihre Wachstumszunahme nach Konkurrenz-
befreiung (0kologisches Verhalten). 3. Je optimaler fiir eine Pflanzenart der
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abiotische Standort Halbtrockenrasen ist, desto geringer ist ihre Wachstumszu-
nahme nach Verpflanzung in den Versuchsgarten mit giinstigeren Nahrstoffver-
hiltnissen (physiologisches Verhalten). 4. Die untersuchten Pflanzenarten ha-
ben im Halbtrockenrasen Grite ein anderes 0kologisches und physiologisches
Verhalten als im Halbtrockenrasen Emmerberg.

Das dominante Gras Bromus erectus wurde im interspezifischen Vergleich als
Bezugsbasis fiir die anderen Arten gewéhlt.

Waurzelkonkurrenzbefreite Pflanzenindividuen des Halbtrockenrasens Grite
zeigten erwartungsgemadss bei allen Arten ein verbessertes Wachstum (Fig. 14,
linke Kolonne). Die Wachstumszunahme insgesamt war je nach Artunterschied-
lich, ebenso die Gewichtung innerhalb der verschiedenen Merkmale. Im Halb-
trockenrasen Grite zeigten konkurrenzbefreite Individuen von Bromus erectus
bei den untersuchten Merkmalen durchwegs kleinere Wachstumszunahmen als
von Dactylis glomerata . Individuen der im Bestand relativ seltenen Art Dacty-
lis glomerata erhohten ihre Pflanzenflache bei Konkurrenzausschluss fiinfmal
stirker als solche von Bromus erectus, ihre Sprosszahl nahm viermal stirker zu,
Stengel und Bliiten sogar 30-40mal.

Anders fiel der Vergleich der konkurrenzstarken und hiaufigen Salvia pratensis
mit der relativ seltenen Centaurea jacea aus. Bei Individuen von Centaurea ja-
cea nahm durch die Konkurrenzbefreiung die Pflanzenfliche fiinfmal stiarker zu
als bei Individuen von Salvia pratensis. Im generativen Bereich profitierte da-
gegen Salvia pratensis vom Konkurrenzausschluss etwas stirker als Centau-
rea jacea. Die relative Zunahme bei einzelnen Merkmalen zeigte bei konkur-
renzbefreiten Individuen von Centaurea jacea geringe Unterschiede. Der
sexuellen Reproduktion wurde bei Individuen mit Konkurrenz im Bestand der
gleiche Stellenwert eingerdumt wie dem vegetativen Wachstum.

Von den vier zusitzlich untersuchten, relativ seltenen Arten hatte Primula co-
lumnae unerwarteterweise die geringste Sprosszunahme bei Konkurrenzbefrei-
ung. Gemiss den getroffenen Annahmen waren ihre Individuen damit von den
untersuchten Arten die konkurrenzstirksten! Aufgrund der Sprosszunahme bei
konkurrenzbefreiten Individuen waren Scabiosa columbaria, Anthyllis vulga-
ris und auch Centaurea jacea dhnlich konkurrenzkriftig wie Bromus erectus
und Salvia pratensis. Konkurrenzschwach waren von den untersuchten Arten
im Halbtrockenrasen Grite nur Chrysanthemum leucanthemum und Dactylis
glomerata.

Ein dhnliches Bild ergab sich bei den generativen Merkmalen. Primula colum-
nae und Scabiosa columbaria hatten dhnlich geringe Zunahmen wie Bromus
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erectus und Salvia pratensis. Deutlich mehr profitierte Chrysanthemum leu-
canthemum im Bliihbereich durch Konkurrenzausschluss. Am extremsten war
die Zunahme der Bliitenzahl bei Dactylis glomerata. Anthyllis vulgaris bliihte
im Bestand mit Konkurrenz bereits hiufig und profitierte dementsprechend
durch Konkurrenzbefreiung bei diesem Merkmal am wenigsten. Ahnlich war die
Situation bei Centaurea jacea.

Durch die interspezifische Konkurrenz wurde Chrysanthemum leucanthemum
und Dactylis glomerata in ihrer gesamten Entwicklung am stidrksten gehemmt.
Interessant war das Verhalten der beiden kleinen Krauter Primula columnae und
Anthyllis vulgaris. Sowohl ihre Zunahmen in der Pflanzenfliche wie im genera-
tiven Bereich geschahen bei konkurrenzbefreiten Individuen in einem #hnlich
kleinen Rahmen wie bei Bromus erectus oder waren sogar geringer. Durch Kon-
kurrenz wurden etablierte Individuen dieser beiden Arten offensichtlich nicht
stiarker beeintréchtigt als Individuen von Bromus erectus. Ihr geringer Artwert
im Bestand ist nicht bedingt durch Wurzelkonkurrenz!

Mitdem Vergleich des Wachstumszuwachses zwischen konkurrenzbefreiten In-
dividuen der Grite und verpflanzten Individuen im Versuchsgarten Hongger-
berg (Fig. 14, rechte Kolonne) konnte die abiotische Standortsqualitiit fiir die ein-
zelnen Pflanzenarten bewertet werden. Bei den konkurrenzstarken, hdufigen Ar-
ten profitierten Individuen von Salvia pratensis durch Konkurrenzausschluss
etwas starker als diejenigen von Bromus erectus, sowohl im vegetativen wie im
generativen Bereich. Deutlich weniger Zuwachs zeigte nur Anthyllis vulgaris.
In einem dhnlichen Bereich wie Salvia pratensis und Bromus erectus vergros-
serte Primula columnae ithr Wachstum. Chrysanthemum leucanthemum, Cen-
taurea jacea und Scabiosa columbaria verzeichneten dagegen stirkere Wachs-
tumszunahmen, Scabiosa columbaria v.a.im Bliihbereich. Die stiarkste Wachs-
tumszunahme sowohl im vegetativen wie im generativen Bereich hatte Dactylis
glomerata.

Gemass unserer Annahme verfiigtevon den untersuchten Arten Anthyllis vulga-
ris damit tiber die beste abiotische Standortseignung im Halbtrockenrasen Grite
und Dactylis glomerata iiber die schlechteste.

4.4.2. Wurzelkonkurrenz in zwei Halbtrockenrasen mit unterschiedli-
chen Nihrstoffverhaltnissen

In diesem Kapitel wird ganz spezifisch der Einfluss von Wurzelkonkurrenz auf
vier Pflanzenarten in zwei Halbtrockenrasen mit unterschiedlichem Nihrstoft-
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Fig. 14. Wachstumspotential von Pflanzenindividuen nach Ausschluss der Wurzelkonkur-
renz am Standort Grite und bei Verpflanzung in den Versuchsgarten (normierte Werte). Linke
Kolonne: Individuen nach Wurzelkonkurrenz-Ausschluss (Ind. mit Konkurrenz = 1). Rechte
Kolonne: Individuen im Versuchsgarten (Ind. ohne Konkurrenz im Halbtrockenrasen = 1). In-
dices: ! = Bliitenwerte extrapoliert, 2 = Rosettendurchmesser anstelle von Pflanzenfliche.
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Fig. 15. Wachstumspotential von Pflanzenindividuen nach Ausschluss der Wurzelkonkur-
renz am Standort Emmerberg und bei Verpflanzung in den Versuchsgarten (normierte Werte).
Linke Kolonne: Individuen nach Wurzelkonkurrenz-Ausschluss (Ind. mit Konkurrenz = 1).
Rechte Kolonne: Individuen im Versuchsgarten (Ind. ohne Konkurrenz im Halbtrockenrasen
=1).Indices: 1 =Bliitenwerte extrapoliert, 2 = Rosettendurchmesser anstelle Pflanzenfliche.
Growth potential of the individuals without competition at the site "Emmerberg " and in the ex-
perimental garden (standardized values). Left-hand side: individuals after exclusion of root
competition (individuals with competition = 1). Right-hand side: individuals in the experi-
mental garden (inds. without competition at the site = 1). Explanation of indices see fig. 14.

angebot betrachtet. Fiir den Vergleich wurden Bromus erectus, Dactylis glo-
merata, Salvia pratensis und Centaurea jacea gewahlt. Der leicht mit Mist
gediingte Standort Emmerberg ist etwas néhrstoffreicher als der Standort Griite.
Weitere Ergebnisse zu den beiden Standorten finden sichinden Kap.4.1,4.2,4.4
und 4.5.

Fig. 14. Growth potential of the individuals without competition at the site "Grdite" and in the
experimental garden (standardized values). On the left: individuals after exclusion of root
competition (individuals with competition = 1). On the right: individuals in the experimental
garden (individuals without competition at the site = 1). Indices: !) = extrapolated flowering
values, %) = diameter of rosettes, instead of area of shoots.
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Bereits leicht verdnderte Standortsfaktoren zwischen den zwei untersuchten
Halbtrockenrasen beeinflussten das Verhalten von hiufigen und selteneren Ar-
ten. Im Vergleich zum Halbtrockenrasen Grite erhohte Bromus erectus im
Halbtrockenrasen Emmerberg bei Konkurrenzbefreiung die Pflanzenflache we-
niger stark, die Sprosszahl nahm an beiden Standorten @hnlich zu, dagegen wur-
den mehr Bliiten produziert (Fig. 14 und 15, je linke Kolonne). Bromus erectus
war im Halbtrockenrasen Emmerberg deutlich konkurrenzschwicher als im
Halbtrockenrasen Grite! Dactylis glomerata verzeichnete auf dem Standort
Emmerberg bei allen Merkmalen gegeniiber dem Standort Grite geringere Zu-
nahmen und war dementsprechend bedeutend konkurrenzstirker. Gegeniiber
Bromus erectus wuchs Dactylis glomerata mit Konkurrenz im Bestand nur
noch im vegetativen Bereich schlechter. Salvia pratensis und Centaurea jacea
waren aufgrund der geringeren Wachstumszunahmen bei Konkurrenzaus-
schluss auf dem Standort Emmerberg konkurrenzstirker als auf dem Standort
Grite. Salvia pratensis profitierte bei Konkurrenzbefreiung bei der Sprosszahl
und bei der Anzahl Bliiten weniger stark als auf der Grite, Centaurea jacea nur
bei der Bliitenzahl.

Interessant war, dass im Halbtrockenrasen Emmerberg bei Salvia pratensis,
Centaurea jacea und Dactylis glomerata bei Konkurrenzbefreiung die Spross-
zahl in einem dhnlichen Rahmen zunahm wie die Anzahl Bliiten. Einerseits wa-
ren die Individuen durchschnittlich grosser und kréftiger als im Halbtrockenra-
sen Grite, andererseits war die Lebenserwartung der Individuen kleiner. Eine
starkere Gewichtung der sexuellen Reproduktion bei Individuen mit Konkurrenz
im Bestand war damit durchaus sinnvoll.

Der Vergleich des Wachstums von Individuen ohne Konkurrenz im Halb-
trockenrasen zu Individuen des Versuchsgartens zeigte, dass die hadufigen
Bromus erectus und Salvia pratensis in allen Bereichen weniger Zunahmen
verzeichneten bei Individuen vom Standort Emmerberg als bei Individuen vom
Standort Grite (Fig. 14 und 15, je rechte Kolonne). Die selteneren Dactylis
glomerata und Centaurea jacea hatten nur im Bereich der Sprosszahl und der
Pflanzenfliche entsprechend geringeres Wachstum. Somit behagte der abioti-
sche Standort Emmerberg Dactylis glomerata und Centaurea jacea etwas bes-
ser, Salvia pratensis und Bromus erectus dagegen bedeutend besser als der
Standort Grite. Entsprechend der Verdnderung der Konkurrenzfihigkeit und der
abiotischen Standortseignung der vier untersuchten Arten verhielt sich auch ihr
Artwert in den zwei Halbtrockenrasen.
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Individuen aller vier Arten bildeten mehr Sprosse im Halbtrockenrasen Emmer-
berg als im Halbtrockenrasen Grite (Fig. 16), und zwar sowohl fiir Pflanzen mit
und ohne Konkurrenz. Offensichtlich hatte im Halbtrockenrasen Emmerberg im
Vergleich zum Standort Grite eine Selektion zugunsten grosserer Individuen
stattgefunden. Sie diirften konkurrenzstarker sein, mussten sie sich doch gegen
inter- und intraspezifische Konkurrenz mehr Platz erobern. Der Verlauf der
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Fig. 16. Entwicklung der Sprosszahl von Individuen mit und ohne Konkurrenz in den beiden
Halbtrockenrasen Grite (ndhrstoffarm) und Emmerberg (leicht gediingt). Symbole: schwarz =
Individuen ohne Konkurrenz, weiss = Individuen mit Konkurrenz. Prozentzahlen fiir Indivi-
duen ohne Konkurrenz (Individuen mit Konkurrenz = 100%).

Development of numbers of shoots of individuals with and without competition in the limesto-
ne grasslands at the sites "Grdte" (poor in nutrients) and "Emmerberg" (slightly fertilized).
Symbols: black = individuals without competition, plain = individuals with competition. Per-

cent values for individuals without competition (individuals with competition = 100%).
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Sprossentwicklung bei Individuen mit und ohne Konkurrenz war pro Art an bei-
den Standorten dhnlich. Die prozentuale Sprosszunahme bei Individuen ohne
Konkurrenz war dagegen fiir die vier Arten in den beiden Halbtrockenrasen ver-
schieden. Konkurrenzbefreite Individuen von Salvia pratensis und Centaurea
Jjacea hatten an beiden Standorten dhnliche Zunahmen, wéahrend Individuen von
Bromus erectus auf dem Emmerberg und Individuen von Dactylis glomerata
auf der Grite bei Konkurrenzausschluss relativ mehr Sprosse bildeten.
Bei besserem Nihrstoffangebot und grosser wachsenden Individuen nahm die
Konkurrenz am Standort Emmerberg unter den Arten zu. Entsprechend beher-
bergte der Halbtrockenrasen Emmerberg 20% weniger Arten als der Standort
Grite. Fiir die Zusammensetzung der Vegetation entspricht dies einer Selektion
auf dem Niveau der Art. Innerhalb einer Art hatte eine weitere Selektion statt-
gefunden, da es weniger Individuen geschafft hatten, sich zu etablieren. Diese
beanspruchten dafiir mehr Platz.

Die durchschnittliche Individuengrésse kann pro Art zwischen den zwei Halb-
trockenrasen verglichen werden und zwar sowohl bei Individuen mit und ohne
Konkurrenz. Ein Vergleich des Verhaltens von konkurrenzbefreiten Individuen
beider Standorte sagt etwas aus iiber die relative abiotische Standortseignung ei-
ner Art in den beiden Halbtrockenrasen (Fig. 17). Bromus erectus zeigte bei al-
len Merkmalen leicht grossere Werte fiir den etwas nahrstoffreicheren Halb-
trockenrasen Emmerberg. Bei Salvia pratensis galt dies v.a. fiir generative
Merkmale. Dactylis glomerata und Centaurea jacea erreichten nur bei der
Pflanzenflache und bei der Sprosszahl grossere Werte. Allgemein wuchsen die
Individuen bei allen vier untersuchten Arten im Halbtrockenrasen Emmerberg
grosser als im Halbtrockenrasen Grite. Auf dem Niveaudes Individuums und da-
mitauch der Artistder nidhrstoffreichere, abiotische Standort Emmerberg fiir alle
vier Arten besser.

Der Einfluss der Konkurrenz in den beiden Halbtrockenrasen lésst sich fiir jede
Art sehr einfach ablesen durch den Vergleich des Verhaltens von Individuen mit
und ohne Konkurrenz. Waren die Unterschiede in der Merkmalsentwicklung bei
Individuen mit Konkurrenz gleich gross wie bei Individuen ohne Konkurrenz,
konnte geschlossen werden, dass eine Art an beiden Standorten dhnlich konkur-
renzstark war. Waren die Unterschiede bei Individuen mit Konkurrenz kleiner
als bei Individuen ohne Konkurrenz, war die Art im Halbtrockenrasen Griite ver-
hadltnismassig konkurrenzstirker als im Halbtrockenrasen Emmerberg und um-
gekehrt.
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Fig. 17. Unterschiedliche relative Standortseignung etablierter Pflanzenindividuen im méssig
néhrstoffarmen Halbrockenrasen Emmerberg und im nihrstoffarmen Halbtrockenrasen Grii-
te. Werte normiert. Schwarz: Abiotischer Standortseinfluss (Vergleich der Individuen ohne
Konkurrenz). Schraffiert: Konkurrenzeinfluss (Vergleich der Individuen mit Konkurrenz).
Indices: ! = Bliitenwerte berechnet, 2 = Pflanzendurchmesser anstelle Pflanzenfliche.
Different relative adaptation of habitat of established plant individuals at the slightly fertili-
zed site "Emmerberg" and at the site "Grdite" poor in nutrients. Standardized values. Black:
influence of abiotic habitat parameters (comparison of individuals without competition). Sha-
ded: influence of competitiveness (comparison of individuals with competition). Indices: D=
extrapolated flowering values, ?) = diameter of rosettes, instead of area of shoots.
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Unter den verdnderten Konkurrenzbedingungen im etwas nahrstoffreicheren
Standort Emmerberg beanspruchte Bromus erectus dhnlich viel Raum und bliih-
te gleich gut wie im Standort Grite, aber die Anzahl Sprosse war eingeschrinkt
im Vergleich zum Wachstumspotential von Individuen ohne Konkurrenz. Bro-
mus erectus war zwar noch die dominante Art im Halbtrockenrasen Emmer-
berg, konnte aber die besseren abiotischen Standortsbedingungen nicht ausniit-
zen zu mehr Dominanz, weil sie im Halbtrockenrasen Emmerberg weniger kon-
kurrenzstark war als im Halbtrockenrasen Grite! Anders sah es fiir Dactylis
glomerata aus. Der abiotische Standort Emmerberg brachte fiir diese Art im
Vergleich zu Bromus erectus weniger Vorteile! Trotzdem reichte diese kleine
Verbesserung in der Nihrstoffversorgung aus, dass Dactylis glomerata im
Halbtrockenrasen Emmerberg bedeutend konkurrenzstirker wurde im Ver-
gleich zum Halbtrockenrasen Grite, da alle Merkmale bei Individuen mit Kon-
kurrenz eine massive Zunahme gegeniiber Individuen vom Standort Grite zeig-
ten! Dies unterstiitzt die Hypothese, dass der relativ ndhrstoffarme Standort Gri-
te fiir Dactylis glomerata ein physiologischer Grenzstandort ist.

Individuen mit Konkurrenz von Salvia pratensis und Centaurea jacea wuch-
sen bedeutend besser als aufgrund der Entwicklung von Individuen ohne Kon-
kurrenz erwartet werden konnte. Beide Arten waren konkurrenzstiarker im Halb-
trockenrasen Emmerberg als im Halbtrockenrasen Grite. Fiir Individuen von
Salvia pratensis kam dies v.a. im generativen Bereich durch mehr Stengel und
Bliiten zum Ausdruck, fiir Individuen von Centaurea jacea zusitzlich durch ei-
ne vergrosserte Pflanzenfliche. Insgesamt waren also Individuen von nicht do-
minanten Arten im Halbtrockenrasen Emmerberg konkurrenzstiarker und wuch-
sen besser als im Halbtrockenrasen Grite. Der grossere Raumbedarf wurde
durch eine kleinere Individuen- und Artzahl ausgeglichen!

Dies zeigt, dass bereits leichte Veridnderungen von abiotischen Standortsfakto-
ren zu sehrunterschiedlichen Verschiebungen der Konkurrenzstirke bei den ein-
zelnen Arten fiihren kann. Andert der eine Standortsfaktor (Nihrstoffversor-
gung) geringfiigig, wird das ganze Faktorengefiige neu definiert, d.h. der Ein-
fluss (Qualitidt und Quantitit!) samtlicher Standortsfaktoren auf die einzelnen
Arten wird veridndert. Am Beispiel des veridnderten Konkurrenzverhaltens der
vier untersuchten Arten kam dies sehr anschaulich zum Ausdruck (Fig. 17).

4.4.3. Vegetative versus generative Entwicklung bei Wurzelkonkur-
renzausschluss

Indiesem Kapitel wird der Einfluss der Wurzelkonkurrenz auf die vegetative und



-7 .

generative Entwicklung verschiedener Pflanzenarten speziell betrachtet und die
Vielschichtigkeit einer solchen 6kologischen Fragestellung aufgezeigt.

Vergleich innerhalb der einzelnen Arten (Fig. 18): Bei allen Arten bildeten kon-
kurrenzbefreite Individuen deutlich mehr Sprosse bei gleichzeitig erhohtem
Bliitenanteil. Die lineare Regression ist als optische Hilfe eingezeichnet. Anhand
der Steigung der Regressionsgeraden wird deutlich, dass Individuen ohne Kon-
kurrenz das generative Wachstum stirker gewichteten als das vegetative. Bei
Anthyllis vulgaris waren die Unterschiede zwischen Pflanzen mit und ohne
Konkurrenz am geringsten. Individuen von Dactylis glomerata bildeten mit
Konkurrenz im Bestand im zweiten Versuchsjahr (1985) praktisch keine Bliiten-
stengel. Wurde Dactylis glomerata konkurrenzbefreit, wuchsen die Individuen
vegetativ und bildeten danach auch viele Bliitenstengel. Konkurrenzbefreite
Individuen von Bromus erectus verdoppelten ihren Bliitenstengelanteil bezo-
gen auf die Sprosszahl. Bei Primula columnae bliihten kleine Individuen mit
Konkurrenz iiberproportional, Individuen ohne Konkurrenz verhielten sich
umgekehrt. Bei den vier anderen Arten bewirkte Konkurrenzausschluss eine
tibermissige Bliitenbildung fiir kleine Individuen. Dies gilt ausgesprochen fiir
Centaurea jacea.

Vergleich der Entwicklung zwischen den Arten (Fig. 19): Referenzindividuen
mit Konkurrenz im Bestand zeigten bei allen acht Arten wihrend den drei
Versuchsjahren eine durchgehende Abnahme ihrer Stengeldichte (Fertilitét),
ausgedriickt im Riickgang der Anzahl Bliitenstengel pro Anzahl Sprosse. Die
stiarkere Gewichtung der vegetativen Vermehrung diirfte bei den Referenzpflan-
zen mit Konkurrenz von klimatischen Faktoren abhingig gewesen sein. 1984
war ein bliihintensives Jahr fiir alle untersuchten Arten.

Individuen ohne Konkurrenz erreichten bei allen Arten ab dem zweiten Ver-
suchsjahr signifikant grossere Werte als die Referenzpflanzen mit Konkurrenz.
Im zweiten Versuchsjahr (1985) hatten sie die grossten Stengeldichten wihrend
der Untersuchungsperiode. Die Zunahme der Stengeldichte bei konkurrenzbe-
freiten Individuen ist v.a. bei Primula columnae und Dactylis glomerata gross.
Bromus erectus, Salvia pratensis und Chrysanthemum leucanthemum erhoh-
ten sie nur gering. Chrysanthemum leucanthemum hat allgemein ein grosses la-
terales Vermehrungspotential. Centaurea jacea und Scabiosa columbaria
bliihten plotzlich auch im Herbst sehr gut. Bei Anthyllis vulgaris litten 1986 die
Individuen im Bestand stark unter Konkurrenz und trockenheissem Sommer.
Unter Konkurrenzbedingungen im Bestand hatten Individuen der zwei Grasarten
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Bromus erectus Dactylis glomerata
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Individuen ohne Konkurrenz, weiss = Individuen mit Konkurrenz. Die lineare Regression ist
nur als optische Hilfe eingezeichnet.
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allgemein die geringste Stengeldichte mit ca. zwei Bliitenstengeln pro zehn
Sprosse. Bei den Kriutern waren dies durchschnittlich fiinf bis sieben Bliiten-
stengel. Die Stengeldichte pro Pflanze ist wohl artspezifisch im Halbtrocken-
rasen. Sie wird bei fehlender Wurzelkonkurrenz allgemein erhoht, unabhéingig
davon ob eine Art konkurrenzstark oder konkurrenzschwach ist.

Wird fiir die vier Hauptarten der etwas néhrstoffreichere Standort Emmerberg
zum Vergleich herangezogen, kommen die verinderten Konkurrenzbedingun-
gen deutlich zum Ausdruck (Fig. 20, siehe auch Kap. 4.4.2). Die Unterschiede
zwischen Individuen mit und ohne Konkurrenz waren allgemein kleiner als auf
der Gréte. Bromus erectus als dominante Art verhielt sich dhnlich wie auf der
Grite. Salvia pratensis zeigte an diesem fiir sie sehr giinstigen Standort keine
Unterschiede zwischen Individuen mit und ohne Konkurrenz. Centaurea jacea
und Dactylis glomerata waren im Halbtrockenrasen Emmerberg deutlich
konkurrenzstérker als auf der Grite. Die Stengeldichte ihrer Individuen variierte
bei Konkurrenzbefreiung nur noch wenig im Vergleich zu den Referenzin-
dividuen mit Konkurrenz. Diese kleineren Unterschiede zwischen Referenz-
pflanzen und Versuchspflanzen sind ein weiterer Hinweis fiir die in Kap. 4.4.2
gedusserte Hypothese, dass die Konkurrenz an diesem nihrstoffreicheren
Standort zwar innerhalb der Artengarnitur zunimmt, nicht aber fiir die einmal
etablierten, adulten Individuen!

Plastizitit beziiglich Fertilitdt innerhalb einer Art (Fig. 21): Auf der Ebene des
Individuums stellten sich drei Fragen: 1. Bestehen zwischen den Individuen
einer Art Fertilitdtsunterschiede (prozentualer Anteil von Bliiten oder Bliiten-
stengeln pro Spross)? 2. Ist der Bliiten- oder Stengelanteil von der Pflanzen-
grosse abhéngig (Korrelation positiv oder negativ)? 3. Sind individuelle Ferti-
litdtsunterschiede genetisch fixiert und bleiben iiber Jahre sichtbar oder wech-
seln sie von Jahr zu Jahr (z.B. in Abhingigkeit der Pflanzengrosse, des Klimas
oder anderer Parameter)?

Zu Frage 1: Bei jeder Art wurden Individuen anhand ihrer relativen Bliihintensi-
tat in drei Grossenklassen eingeteilt (linke Halfte der einzelnen Grafiken in Fig.
21). Die zugehorige Sprosszahl pro Klasse (darunter abgebildet) ldsst erkennen,

Fig. 18. Vegetative vs. generative growth of the studied plant species, with and without com-
petition, in the limestone grassland at the site "Grdite" in the second year. Symbols: black = in-
dividuals with competition, plain = individuals without competition. The linear regression is
shown as interpretation help.
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Bromus erectus Dactylis glomerata
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Bromus erectus Dactylis glomerata
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Generative/vegetative development ratio of the studied plant species in the limestone grass-
land at the site "Emmerberg" (mean values of 25 individuals; standard deviation). Symbols:
black = individuals with competition, plain = individuals without competition. Percents: ind.
without competition (with competition = 100%). Statistics: t-test, ** = p<0.01, * = p < 0.05.

ob die unterschiedliche Bliitenbildung mit der Pflanzengrosse korreliert ist. Er-
wartungsgemass konnten bei allen Arten Individuen mit unterschiedlicher Ferti-
litidt gefunden werden. Die einzelnen Grossenklassen unterschieden sich jedes
Jahr signifikant. Die Plastizitit ("Bandbreite" der drei Grossenklassen) der Ferti-
litdt war bei Individuen von Bromus erectus, Salvia pratensis und Anthyllis
vulgaris unabhidngig vom Konkurrenzausschluss! Bei Scabiosa columbaria
und Primula columnae zeigten Individuen ohne Konkurrenz eine deutlich gros-
sere Plastizitdt als Individuen mit Konkurrenz. Umgekehrt war die Plastizitét

Fig. 19. Generative/vegetative development ratio of the studied plant species in the limestone
grassland at the site "Grdte" (mean values of 25 individuals; standard deviation). Symbols:
black = individuals with competition, plain = individuals without competition. Percents: indi-
viduals without competition (ind. with competition = 100%). Statistics: t-test, ** = p<0.01.
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Fig. 21. Plastizitit der Fertilitdt in Abhédngigkeit der Pflanzengrosse und der Konkurrenz im

Halbtrockenrasen Grite.

Diagramm- Aufteilung: oben = je 25 Individuen anhand ihrer Fertilitét in drei Grossenklassen
eingeteilt und gemittelt, unten = Sprosszahlen entsprechend Fertilitéitsgrossenklassen, links
(Punktdiagramme) =Grossenklassen fiir jedes Jahr gebildet, rechts (Liniendiagramme) = Ent-
wicklung anhand der Grossenklasse des ersten Versuchsjahres. 1/2/3 =Versuchsjahre (1984-
86). Symbole: rund = Individuen mit Konkurrenz, viereckig = Individuen ohne Konkurrenz;
weiss = Fertilitét gross, schraffiert = Fertilitdt mittel, schwarz = Fertilitét klein. Statistik (fiir
Fertilitdtsgruppen): Anova, ** =p<0.01, * =p <0.05. n.s. = nicht signifikant, n.b. = nicht be-

stimmbar.,
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kleiner bei konkurrenzbefreiten Individuen von Centaurea jacea und Chrysan-
themum leucanthemum. Individuen von Dactylis glomerata mit Konkurrenz im
Bestand wurden im Verlauf der Versuchsdauer durch Konkurrenz stark am Blii-
hen gehindert, eine Aussage ist daher nicht moglich. Allgemein kann festgestellt
werden, dass konkurrenzschwichere Arten ihr Bliihverhalten verinderten nach
Konkurrenzausschluss.

Zu Frage 2: Einzig Individuen von Scabiosa columbaria zeigten eine signifi-
kante, aber alternierende Abhingigkeit der Fertilitit von der Pflanzengrosse
(Sprosszahl)! Insgesamt bestand bei allen Arten die Tendenz, dass kleine Indivi-
duen verhiltnismissig am meisten Bliiten (-stengel, -képfe) ausbildeten, ausser
bei Anthyllis vulgaris.

Zu Frage 3: Im rechten Teil jeder Grafik (Fig. 21) ist die Entwicklung der Indivi-
duen, eingeteilt in die Grossenklassen des ersten Versuchsjahres, wihrend der
folgenden zwei Jahre aufgezeigt. Ist die Fertilitéit individuell bedingt, sollten die
Unterschiede bestehen bleiben. Ansonsten miissen sich die Grossenklassen im
Zeitverlauf verwischen. Eine individuell unterschiedliche Fertilitét bestand teil-
weise bei Bromus erectus und Primula columnae, sowohl bei Individuen mit
wie ohne Konkurrenz. Bei Salvia pratensis galt dies nur fiir Individuen mit
Konkurrenz und bei Anthyllis vulgaris nur fiir Individuen ohne Konkurrenz.
Unter Konkurrenz mussten sich Individuen von Salvia pratensis offenbar "ent-
scheiden", ob sie mehr Bliiten oder mehr Sprosse bilden "wollten". Diese Ent-
scheidung schien individuell zu sein. Bei Anthyllis vulgaris lebten Individuen
ohne Konkurrenz ldnger, womit das individuelle Verhalten besser zum
Ausdruck kam. Die Unterschiede waren aber allgemein kleiner als diejenigen
zwischen den Grossenklassengruppen.

Eine signifikante Koppelung von Fertilitdt und Pflanzengrosse (Sprosszahl)
bestand nicht. Tendenziell hatten je die Individuen ohne Konkurrenz von
Centaurea jacea und die Individuen mit Konkurrenz von Primula columnae bei
den grossten Individuen die kleinste Fertilitit.

4.4.4. Individuelle Sprossdichte in Abhéingigkeit der Wurzelkonkur-
renz

Welchen Raum beanspruchten die Individuen der einzelnen Pflanzenarten im
Bestand? Wie verdnderten sich ihre Sprossdichten bei Konkurrenzbefreiung?
Bromus erectus, Dactylis glomerata und Centaurea jacea zeigten ihrer
Wuchsform entsprechend allgemein eine hohe Sprossdichte (Fig 22). Nach Kon-
kurrenzbefreiung erhohten alle untersuchten Arten die durchschnittliche
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Sprosszahl pro Individuum.

Zunichst die Ergebnisse im Halbtrockenrasen Grite: Unter Konkurrenzbedin-
gungen im Bestand nahmen die einzelnen Individuen der konkurrenzstarken
Arten Bromus erectus, Salvia pratensis und Primula columnae relativ viel
Raum bei kleiner Sprossdichte ein. Ohne Wurzelkonkurrenz nahm ihre Spross-
dichte signifikant zu. Unter Konkurrenz im Bestand hatten diese Arten die Stra-
tegie, moglichst viel Platz fiir sich zu beanspruchen. Sie konnten sich damit
indirekt Zugang zu mehr Nihrstoffen schaffen. Anthyllis vulgaris als weitere
konkurrenzstarke Art zeigte erst im dritten Versuchsjahr dichter wachsende
Sprosse bei Individuen ohne Konkurrenz. Sie besitzt den Vorteil, durch sym-
biotische Knéllchenbakterien iiber geniigend Nihrstoffe zu verfiigen. Ihre
Sprossdichte war unabhingig von Konkurrenz.

Scabiosa columbaria eroberte bei Konkurrenzausschluss im ersten und zweiten
Versuchsjahr mehr Raum bei signifikant kleinerer Sprossdichte und erreichte im
dritten Versuchsjahr wieder eine arttypische Sprossdichte. Dactylis glomerata
erhohte dagegen vorerst ihre Sprossdichte geringfiigig, sammelte gewissermas-
sen Energie und entwickelte danach expansives Wachstum mit signifikant
kleinerer Sprossdichte. Centaurea jacea und Chrysanthemum leucanthemum
waren unter Konkurrenzbedingungen im Bestand offenbar auf kleine Liicken
beschrinkt, wo sie eine hohe Sprossdichte erreichten. Wurden sie konkurrenz-
befreit, eroberten sie sofort mehr Raum und senkten ihre Sprossdichte dabei
signifikant. Dies ist eine weitere Bestitigung dafiir, dass Dactylis glomerata,
Centaurea jacea und Chrysanthemum leucanthemum im Halbtrockenrasen
Grite offensichtlich durch Wurzelkonkurrenz deutlich beeintriachtigt waren.

Im Halbtrockenrasen Emmerberg verhielten sich die untersuchten Arten dhnlich
(Fig. 23). Sowohl Dactylis glomerata als auch Centaurea jacea waren aber
bedeutend konkurrenzstirker als im Halbtrockenrasen Grite (vergl. Kap. 4.2 und
4.4.2). Dactylis glomerata zeigte nun die gleiche Strategie wie Bromus erectus.
Die Individuen im Bestand waren hier geniigend gross und setzten bei Kon-
kurrenzbefreiung den entstehenden Vorteil bereits im ersten Versuchsjahr in
dichteres Sprosswachstum um. Bei Centaurea jacea verhielten sich die kon-
kurrenzbefreiten Individuen dhnlich wie diejenigen mit Konkurrenz im Bestand.
Letztere waren offensichtlich geniigend konkurrenzstark, um auch unter
Konkurrenzbedingungen ihren Platz einnehmen zu kénnen.
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Fig. 22. Entwicklung der Sprossdichte von Individuen mit und ohne Konkurrenz im Halb-
trockenrasen Grite (Mittelwerte von je 25 Individuen und Standardabweichung). Symbole:
schwarz = Individuen ohne Konkurrenz, weiss = Individuen mit Konkurrenz. Statistik: t-Test,
** =p <0.01, * =p <0.05, n.s. = nicht signifikant.



« &F =

Bromus erectus Dactylis glomerata
NAN—E\ 200: sk ‘ *; : J :r:\ 200 *% *E i
S S 150 i ég 150-
° 5 g3
8, g ‘
%“-— 100- & 1001
= i L2
28 5 g
B 50 ¥ 23 50 :
S 83 B—
&3 | =5 | 1 L |
0+ T T + v e 4 o L |
1984 1985 1986 1984 1985 1986
Salvia pratensis Centaurea jacea
o’:ﬂc\‘a;\ ]04 *k l *ok *% i LN 200 I'IS. ! njs_ - *
g S 8- | g5
25 S8 1]
28 ¢ 2%
=3 4 - S
S g S g
is 2 33
g 8 { S g
@s ] a8
0- — — —r @E 0 ,
1984 1985 1986 1984 1985 1986

Fig. 23. Entwicklung der Sprossdichte von Individuen mit und ohne Konkurrenz im Halb-
trockenrasen Emmerberg (Mittelwerte von je 25 Individuen und Standardabweichung). Sym-
bole: schwarz = Individuen ohne Konkurrenz, weiss = Individuen mit Konkurrenz. Statistik:
t-Test, ** = p < 0.01, * = p < 0.05, n.s. = nicht signifikant.

Development of shoot density with and without competition in the limestone grassland at the
site "Emmerberg" (mean values of 25 individuals and standard deviations). Symbols: black =
individuals without competition, plain = individuals with competition. Statistics: t—test, ** =
p < 0.01, * = p < 0.05, n.s. = not significant.

4.4.5. Arttypische Allokations-Strategien nach Wurzelkonkurrenz-
Ausschluss

Bei Konkurrenzbefreiung wurden die Individuen aller untersuchten Arten gros-
ser und bliihten intensiver. Die verschiedenen Allokations-Strategien nach Wur-
zelkonkurrenz- Ausschluss sind fiir die untersuchten Arten in Fig. 24 dargestellt.
Die einzelnen Merkmale wurden im Vergleich von Versuchs- zu Referenzpflan-

Fig. 22. Development of shoot density with and without competition in the limestone grass-
land at the site "Grdte" (mean values of 25 individuals and standard deviations). Symbols:
black = individuals without competition, plain = individuals with competition. Statistics:
t—test, ** = p < 0.01, * = p < 0.05, n.s. = not significant.
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Fig. 24. Allokations-Strategien der untersuchten Pflanzenarten nach Wurzelkonkurrenzaus-
schluss im Halbtrockenrasen Grite. Jihrliche Rangierung der verschiedenen Merkmale von
oben nach unten gemiss Wichtigkeit (relativer Vergleich zu den Referenzpflanzen).
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von oben nach unten gemiss Wichtigkeit (relativer Vergleich zu den Referenzpflanzen).
Allocation strategies of the studied plant species after elimination of root competition in the li-
mestone grassland at the site "Emmerberg". Ranking of several parameters for each year, im-
portance decreases from top to bottom.

zen bewertet und sind jdhrlich nach ihrer relativen Wichtigkeit rangiert.

Nach Wurzelkonkurrenzausschluss waren drei verschiedene Verhaltensstrate-
gien zu erkennen. Die erste Gruppe umfasst die beiden Griser Bromus erectus
und Dactylis glomerata sowie die zwei kleinen Krduter Primula columnae und
Anthyllis vulgaris. Im ersten Versuchsjahr investierten die konkurrenzbefreiten
Individuen dieser vier Arten am meisten in die vegetative Vermehrung (Anzahl
Sprosse), gefolgt von einem oberirdischen Raumgewinn (grossere Pflanzen-

Fig. 24. Allocation strategies of the studied plant species after elimination of root competition
in the limestone grassland at the site "Grdte". Ranking of several parameters for each year,
importance decreases from top to bottom.



- 90 -

fliche) und morphologischen Wachstumsparametern. Die generative Vermeh-
rung war vorerst am wenigsten wichtig. Vom zweiten Versuchsjahr an erfuhr der
generative Bereich die stirkste Zunahme, gefolgt von der vegetativen Vermeh-
rung und einer grosseren Pflanzenfldche. Am geringsten waren Zunahmen bei
Blattflichen oder Bliitenstengelldngen.

Eine zweite Gruppe umfasst die beiden grossen Kriuter Salvia pratensis und
Centaurea jacea. Sie legten bei Konkurrenzbefreiung im ersten Versuchsjahr
das Schwergewicht ebenfalls auf vegetative Vermehrung, gefolgt von der gene-
rativen Vermehrung. Vom zweiten Versuchsjahr an zeigten sie die gleiche Ran-
greihenfolge innerhalb der Merkmale wie die erste Gruppe.

Die dritte Gruppe wird durch Scabiosa columbaria und Chrysanthemum leu-
canthemum reprasentiert. Fiir beide Arten war bei Konkurrenzbefreiung als er-
stes eine rdumliche Ausdehnung vorrangig. Vom zweiten Versuchsjahr an iiber-
nahm Chrysanthemum leucanthemum dann das gleiche Verhaltensmuster wie
die Arten der ersten zwei Gruppen. Scabiosa columbaria zeigte das komplexe-
ste Verhalten aller acht untersuchten Arten. Im ersten Versuchsjahr nach Kon-
kurrenzausschluss vergrosserte diese Art ihre Pflanzenfliache mit wenigen neuen
Sprossen. Erst allméhlich wuchsen danach die Individuen dichter. Durch we-
sentlich grossere Blattflichen wurde die Photosyntheseleistung konkurrenzbe-
freiter Individuen verbessert. Anzahl Stengel und Anzahl Sprosse wurden ver-
hiltnisméssig wenig erhoht. Durch dieses "bedichtige" Reagieren war erst vom
dritten Versuchsjahr an die gleiche Rangreihenfolge innerhalb der Merkmale er-
reicht wie bei den anderen sieben Arten.

Bromus erectus war die konkurrenzstirkste und Dactylis glomerata die kon-
kurrenzschwichste der untersuchten Arten im Bestand. Dass sie das gleiche Ver-
halten bei Konkurrenzausschluss zeigten, ldsst die Vermutung zu, dass ihre Stra-
tegie mehr von der Wuchsform abhéngig als konkurrenzbedingt ist. Interessant
war, dass die zwei kleinen Kréuter, Primula columnae und Anthyllis vulgaris,
die gleiche Strategie wie die zwei Griser hatten. Eher unerwartet war, dass letzt-
lich alle Individuen der acht untersuchten Pflanzenarten nach Wurzelkonkur-
renzausschluss die gleiche Allokations-Strategie hatten!

Im Halbtrockenrasen Emmerberg reagierten die vier untersuchten Arten schnel-
ler als im Halbtrockenrasen Grite und erreichten praktisch ab dem Sommer des
ersten Versuchsjahres das gleiche Verhalten beziiglich relativer Merkmalsent-
wicklung wie die Individuen der Grite frilhestens ab dem zweiten Versuchsjahr
(Fig. 25). Der generativen Vermehrung wurde von Beginn weg am meisten
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Gewicht beigemessen. Die Pflanzenfldche wurde bei den vier Arten allgemein
gering erhoht. Bromus erectus vergrosserte sie im ersten Versuchsjahr iiber-
haupt nicht. Dies bedeutet, dass die Individuen der vier Arten im Halbtrockenra-
sen Emmerberg konkurrenzstark waren und sich ihren Raum im Bestand erobert
hatten.

Damit wird die Hypothese bestitigt, dass einmal etablierte Individuen im Halb-
trockenrasen Emmerberg eine stirkere Auslese bestanden haben bei insgesamt
hirteren Konkurrenzbedingungen.

4.5. UBERLAGERUNG DER WURZELKONKURRENZ DURCH
KLIMATISCHE EINFLUSSE, HERBIVORE UND PARASI-
TISCHE PILZE

4.5.1. Auswirkungen der Witterung auf das Konkurrenzgefiige

Zur Witterung: 1984 war die Vegetationsentwicklung wegen zu kalter und
trockener Witterung im Friihjahr verzogert, danach normal. Der folgende Winter
war sehr kalt und trocken und die Vegetationsentwicklung 1985 stark verzogert.
Hohe Niederschldge im Friihjahr und die grosse Wiarme im Sommer brachten
danach iiberdurchschnittliche Wiichsigkeit. Nach dem Schnitt im Juli setzten
eine starke Hitze und Trockenheit der Vegetation zu. Wiederum folgte ein kalter
Winter und die Vegetationsentwicklung war im Friihjahr 1986 stark verzogert.
Der folgende Sommer war eher zu nass.

In Fig. 26 ist der Einfluss der Witterung, der Konkurrenz und teilweise der Be-
wirtschaftung auf die untersuchten Pflanzenarten im Halbtrockenrasen Grite
wihrend der dreijdhrigen Versuchszeit dargestellt. Um den Vergleich zwischen
den Arten zu vereinfachen, sind die Anfangswerte normiert. Der Einfluss von
Frost ist in Kap. 4.5.2 beschrieben.

Die allgemeine Entwicklung der Individuen mit Konkurrenz im Bestand zeigt,
wie sich bei jdhrlich wechselnder Witterung das Konkurrenzgefiige unter den
acht Arten dndert. Wihrend Centaurea jacea, Chrysanthemum leucanthemum
und v.a. Scabiosa columbaria im Verlauf der drei Jahre ihre Sprosszahl deutlich
erhohten, sank sie fiir Dactylis glomerata und Anthyllis vulgaris (Fig. 26 oben).
Anthyllis vulgaris widerspiegelte eine grosse Bandbreite in threm Verhalten
durch zunichst starke Zunahme ihrer Sprosszahl und danach einem fast volligen
Zusammenbruch. Die konkurrenzstarken Arten Bromus erectus, Salvia pra-
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tensis und Primula columnae schwanken erwartungsgemiss mit geringen
Amplituden um den Anfangswert.

Fiir die Pflanzen liess sich das Jahr in drei Hauptphasen einteilen. Die Haupt-
vegetationsperiode vor dem Schnitt, eine Wachstumsphase nach dem Schnitt
und die Winterpause. Der Herbst und Winter waren fiir alle Arten meist eine
Erholungsphase. Die etablierten Individuen der untersuchten Arten schienen
trotz mangelhafter Schneedecke keine Probleme mit Wintertrockenheit oder
extremer Kilte zu bekunden, wie sie z.B. im Winter 1984/85 herrschten. Dies
wohl nicht zuletzt wegen der guten Isolation durch reichlich vorhandene Streu
im gesamten Halbtrockenrasen wihrend der drei Versuchsjahre.

Nach dem Juli-Schnitt zeigten die Pflanzen mehrheitlich eine Abnahme in der
Sprosszahl. Dies ist einerseits auf den Schnitt zuriickzufiihren. Kriuter waren
auf austriebsfiahige Knospen im verbleibenden Sprossteil angewiesen, Griser
konnten "weiterschieben". Andererseits wirkte sich die extrem heisse und
trockene Witterung im Sommer 1985 auf alle Arten negativ aus. Da der Halb-
trockenrasen in dieser Periode nach dem Schnitt kurzrasig war und Streumaterial
weitgehend fehlte, bewirkten hohe Einstrahlung und damit hohe Temperatur auf
der Bodenoberflidche einen extremen Trockenheitsstress. Stark betroffen waren
Arten die wenig tief wurzeln, ungeniigenden Transpirationsschutz aufweisen
oder einen verschwenderischen Wasserhaushalt besitzen wie z.B. Centaurea
jacea, Chrysanthemum leucanthemum, Anthyllis vulgaris und teilweise Bro-
mus erectus. Am wenigsten betroffen von der trocken heissen Witterung waren
die Tiefwurzler Salvia pratensis und Scabiosa columbaria (siche auch LUDI
und ZoLLER 1949). Erstaunlicherweise war Dactylis glomerata wenig vom
trockenen Klima eingeschrankt. Dies hatte auch Kunn (1984) festgestellt.

Bei den klimatisch weniger extremen Bedingungen im Sommer 1984 war der
Konkurrenzeinfluss vorrangig. Chrysanthemum leucanthemum, Salvia pra-
tensis, Dactylis glomerata und Bromus erectus reduzierten in diesem Zeitraum
ihre Sprosszahl wihrend Scabiosa columbaria und Anthyllis vulgaris profitier-
ten. Am stiarksten wirkte die Konkurrenz in der Hauptvegetationsperiode vor
dem Schnitt. Dactylis glomerata war da die konkurrenzschwiichste Art.

Die Entwicklung der Versuchspflanzen ohne Konkurrenz widerspiegelte den
Vorteil durch Konkurrenzausschluss unter Einfluss des Klimas (Fig. 26 mitte).
Wihrend der drei Versuchsjahre war auch fiir konkurrenzbefreite Individuen im
Halbtrockenrasen Grite der trockenheisse Sommer 1985 auffallend. Die Spross-
zahl der untersuchten Arten nahm mehrheitlich deutlich ab. Ohne Konkurrenz-
stress fiel die Einbusse aber fiir Bromus erectus, Primula columnae und An-
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thyllis vulgaris geringer aus als mit Konkurrenz. Unerwartet war, dass Scabiosa
columbaria und Dactylis glomerata in dieser Periode ihre Sprosszahl sogar
leicht erhohen konnten. Dem auftretenden Wasserstress in dieser Zeit konnte
ohne Konkurrenz offenbar deutlich besser begegnet werden. Im klimatisch
ausgeglichenen Sommer 1984 profitierten v.a. Bromus erectus, Dactylis
glomerata, Chrysanthemum leucanthemum und teilweise Primula columnae
von den Konkurrenzvorteilen.

Die Zeit vom Herbst bis zum Friihjahr niitzten im ersten Winter konkurrenz-
befreite Individuen von Salvia pratensis und Dactylis glomerata besonders gut.
Chrysanthemum leucanthemum profitierte in beiden Wintern stark vom Kon-
kurrenzausschluss. Diese offenbar winterharte Art niitzte ihre laterale Ausbrei-
tungsfiahigkeit bei niedriger Vegetation aus. Dass die konkurrenzbefreiten Indi-
viduen von Anthyllis vulgaris und im zweiten Winter auch von Primula colum-
nae sich weniger gut entwickelten als Individuen im Bestand, konnte mit dem
fehlenden Isolations-Schutz durch andere Arten zusammenhéngen.

Die relative Zunahme der Sprosszahl von konkurrenzbefreiten Individuen
gegeniiber Individuen mit Konkurrenz im Bestand beschreibt den reinen
Konkurrenzvorteil durch Wurzelkonkurrenzausschluss (Fig. 26 unten). Klima-
tische Einfliisse fallen bei dieser Betrachtung fast gédnzlich weg, ebenso der
Mahdeinfluss. Die konkurrenzstarken und standortsangepassten Arten (Bromus
erectus, Salvia pratensis, Scabiosa columbaria, Primula columnae, Anthyllis
vulgaris) setzen sich deutlich gegen die anderen Arten ab. Der hohe Wert bei
Anthyllis vulgaris im Herbst 1985 wird tiberbetont durch die starke Reaktion der
Referenzpflanzen auf Trockenheit. Einzig bei der dominanten Art Bromus
erectus ist auch der Wegfall intraspezifischer Konkurrenz von Bedeutung.

Im Halbtrockenrasen Emmerberg ergaben sich fiir die Individuen der vier unter-
suchten Pflanzenarten sehr dhnliche Kurvenverldaufe wie bei den Individuen
derselben Arten im Halbtrockenrasen Grite (Fig. 27). Bei Dactylis glomerata
tiberlebten Individuen mit Konkurrenz etwas besser als auf der Griite, d.h. die
konkurrenzbefreiten Individuen bildeten verhdltnisméssig weniger Sprosse aus.
Dactylis glomerata war im Halbtrockenrasen Emmerberg konkurrenzstirker
und hatte grossere Individuen schon zu Beginn der Untersuchung.

Die Entwicklung von verpflanzten Grite-Individuen im Versuchsgarten Hong-
gerberg (Fig. 28) verlief in den verschiedenen Jahreszeiten sehr dhnlich wie bei
den Individuen ohne Konkurrenz im Halbtrockenrasen Griite, wobei die Zunah-
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(separat oder in Kombination mit Klima und Bewirtschaftung) im Halbtrockenrasen Griite.

Relative Sprossentwicklung wihrend drei Versuchsjahren, Anfangswerte normiert. Witte-
rung (vierteljihrliche Abweichung vom langjéhrigen Mittel): +=mehr/ wirmer/ verfriiht, - =
weniger / kilter / verspiitet. ” = Schnittzeitpunkt. - Benefit of the studied plant species by ex-
clusion of root competition (separate or in combination with climate and management) in the

limestone grassland "Grite". Relative development of shoots during an experimental period

of 3 years, initial values standardized. Climate (quarterly deviations of longterm mean va-

Iues): + = more / warmer / earlier, - = less / colder / later. ™ = date of mowing.
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Fig. 28. Forderung der untersuchten Pflanzenarten nach Verpflanzung (ohne Wurzelkonkur-
renz, beeinflusst durch Klima und Bewirtschaftung) in den Versuchsgarten Honggerberg. Re-
lative Sprossentwicklung wihrend drei Versuchsjahren, Anfangswerte normiert. Witterung
(vierteljahrliche Abweichung vom langjéhrigen Mittel): + =mehr/wirmer/ verfriiht, - =we-
niger /kilter/ verspitet. A = Schnittzeitpunkt. - Benefit of the studied plant species after trans-
planting (without root competition, influenced by climate and management) in the experimen-
tal garden "Honggerberg". Relative development of shoots during an experimental period of
3 years, initial values standardized. Climate (quarterly deviations of longterm mean values):
+ = more /warmer / earlier, - = less /colder /later. " = date of mowing.

me der Sprosszahl unter diesen nihrstoffgiinstigen Verhéltnissen durchschnitt-
lich zehnmal besser war. Ohne Konkurrenz reagierten damit die Pflanzen, unab-
hiangig vom Nihrstoffangebot, v.a. auf das Klima!

4.5.2. Attraktivitit der konkurrenzbefreiten Individuen fiir Herbivore
und parasitische Pilze sowie Einfluss von Frost

Ausschluss von Wurzelkonkurrenz fiihrte direkt zu einer Reihe von Verdnderun-
gen bei den untersuchten Pflanzenarten. Etablierte Pflanzenindividuen zeigten
primér einen besseren Wuchs. Sie bildeten mehr Sprosse und Bliiten. Im Feldex-
periment liessen sich zusitzlich indirekte Einfliisse beobachten, die das komple-
xe Netz von Wechselwirkungen im Halbtrockenrasen widerspiegeln.

Aus Fig. 29 geht hervor, wieviele Individuen einzelner Pflanzenarten im Halb-
trockenrasen Grite im Durchschnitt durch Frass von herbivoren Siugetieren be-
troffen waren. Allgemein wurden konkurrenzbefreite Individuen deutlich stér-
ker befressen als Individuen im Bestand; ein klarer Vorteil der Koexistenz. Indi-
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viduen ohne Konkurrenz wuchsen grosser, fielen optisch auf, hatten weniger xe-
romorphe Blitter und mehr Bliiten. Wuchsen einzelne Individuen in einem sol-
chen Halbtrockenrasen dank Wurzelkonkurrenzausschluss besser, erhohte sich
deren Attraktivitit fiir herbivore Sdugetiere wie Hasen und Rehe massiv. Vor al-
lem bei Bromus erectus, Dactylis glomerata, Primula columnae und Anthyl-
lis vulgaris nahm die Anzahl betroffener Individuen um das drei- bis fiinffache
zu. Unter normalen Konkurrenzbedingungen im Bestand profitierten diese
Pflanzenarten dadurch, dass sie als kleinere Pflanzen weniger auffielen im Ge-
samtbestand. Wurden sie dagegen konkurrenzbefreit, nahm ihre Attraktivitit
(grosser und saftiger wachsend) zu und das Frassrisiko stieg. Bei Salvia praten-
sis, Scabiosa columbaria, Chrysanthemum leucanthemum und Anthyllis vul-
garis wurden vorzugsweise Stengel und Bliitenkopfe gefressen. Da diese Arten
im Herbst praktisch nicht mehr bliihten, waren sie v.a. in der Hauptvegetations-
periode vor dem Schnitt betroffen.

Im Halbtrockenrasen Emmerberg wurden Individuen mit Konkurrenz im Be-
stand haufiger befressen als im Halbtrockenrasen Grite. Dies diirfte damit zu-
sammenhangen, dass die vier untersuchten Arten auch unter Konkurrenz grosse-
re aber weniger Individuen hatten und die Chance, gefressen zu werden, rein sta-
tistisch stieg. Zudem bliihten sie stdrker, fielen also mehr auf und waren insge-
samt attraktiver fiir Herbivore.

Allgemein war die beobachtete, unterschiedliche Frassschiadigung zwischen den
Arten vonder Dichte und Zusammensetzung der Herbivoren sowie deren Vorlie-
ben abhingig. Knollenpflanzen, bei den untersuchten Arten nicht vertreten, wer-
den z.B. im Gebiet hdufig von Wildschweinen ausgegraben.

Deutlich sichtbarer, parasitischer Pilzbefall (mehltauartig, Erstickungsschim-
mel etc.) trat bei den untersuchten Pflanzenarten im Halbtrockenrasen Grite vor
allem bei Bromus erectus, Dactylis glomerata, Salvia pratensis und Centau-
rea jacea in Erscheinung (Fig. 29). Bei Bromus erectus waren nur Stengel und
Bliiten betroffen, bei Dactylis glomerata und Salvia pratensis Blitter und
Stengel, bei Centaurea jacea und Primula columnae vorwiegend die Blitter.
Auffallend war der Befall in der Hauptvegetationsperiode vor dem Schnitt, bei
Centaurea jacea und Primula columnae auch im Spatsommer. Die betroffe-
nen Arten zeigten bei Individuen ohne Konkurrenz gegeniiber Individuen mit
Konkurrenz einen zweifach (Bromus erectus) bis fiinffach (Dactylis glomera-
ta) erhohten, deutlich sichtbaren Befall! Die Ursache diirfte dhnlich sein wie
beim Frass durch Herbivore. Die grosseren und weniger xeromorphen, konkur-
renzbefreiten Individuen boten den Pilzsporen mehr Angriffsfliche. Zwischen
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Individuen mit und ohne Konkurrenz im Halbtrockenrasen Emmerberg bestand
kein solcher Unterschied. Hier waren die genannten Vorteile durch Konkurrenz-
ausschluss bedeutend kleiner.

Die untersuchten Pflanzenarten zeigten unterschiedlichen Insektenbefall. Die
Griser blieben praktisch génzlich verschont. Von den Krautern wies Centaurea
Jjacea den grossten Anteil betroffener Individuen auf. Diese Art war an beiden
Standorten v.a. durch Raupenfrass und Blattlausbefall betroffen. Bei Primula
columnae machten Milben einen namhaften Betrag aus. Im Halbtrockenrasen
Grite waren die konkurrenzbefreiten Krauter deutlich stirker von Insekten
befallen als Individuen im Bestand mit Konkurrenz. Wie schon bei der Frass-
schadigung durch Saugetiere beschrieben, diirfte die erhdhte Attraktivitit von
Pflanzenindividuen ohne Konkurrenz den Ausschlag fiir den stérkeren Insekten-
befall gegeben haben. Der Insektenbefall diirfte im Halbtrockenrasen mehr
Begleiterscheinung als Beeintrachtigung gewesen sein. Als Wohnort bevorzug-
ten Ameisen und Grillen den Boden bei konkurrenzbefreiten Individuen von
Salvia pratensis im Halbtrockenrasen Grite, und Bromus erectus, Dactylis
glomerata und Centaurea jacea im Halbtrockenrasen Emmerberg.

Frostschddigung trat nur bei konkurrenzbefreiten Individuen auf, obwohl der
Boden rund um die Pflanze mit Streu bedeckt wurde (Fig. 29)! Betroffen waren
die mittleren und kleinen Kriuter. Offenbar bot die natiirlich gewachsene, kom-
pakte Streuschicht den dichter stehenden Individuen in der Vegetation eine opti-
male Isolation. Die relative Winter- und Frostfestigkeit der untersuchten Halb-
trockenrasen-Arten ist in Kap. 4.5.1 beschrieben. Der weniger xeromorphe Bau
konkurrenzbefreiter Individuen ist als weitere Ursache in Betracht zu ziehen
(siehe z.B. auch VoGt 1984).

Insgesamt ldsst sich festhalten, dass der Vorteil des Konkurrenzausschlusses
direkt zu einem verbesserten Wachstum der Pflanzenindividuen fiihrt, indirekt
aber auch Nachteile mit sich bringt durch grossere Frassschiddigung, parasiti-
schen (sichtbaren) Pilzbefall, grosseren Insektenbefall und erhohtes Frostrisiko.
Dabei findet eine Modulation der Ergebnisse des Konkurrenzausschluss-
Versuches statt. Diese indirekten Beeintrachtigungen wiegen den Vorteil des
Konkurrenzausschlusses bei weitem nicht auf, zeigen aber das Zusammenspiel
verschiedener Koexistenzfaktoren im Halbtrockenrasen sehr schon.
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4.5.3. Einfluss des Erstickungsschimmels (Epichloé typhina) auf das
Konkurrenzverhalten zweier Griser

In beiden Halbtrockenrasen waren einzelne Individuen von Bromus erectus
und Dactylis glomerata vom Erstickungsschimmel (Epichloé typhina) befal-
len. Inder Literatur (WHITE 1988) werden drei Grundtypen unterschieden: 1. Al-
le infizierten Pflanzenindividuen zeigen Stromata und alle Halme werden vom
Pilz sterilisiert, lokal hohe Infektionsrate. II. Maximal 10% der Pflanzenindivi-
duen haben Stromata bei einer Infektionsrate von mehr als 50%. III. Keine dus-
seren Symptome an Pflanzen erkennbar bei einer Infektionsrate von tiber 90%.
Dactylis glomerata wird zum Typ I gerechnet und Bromus erectus zwischen
Typ I und IL.

In der vorliegenden Untersuchung wurde festgestellt, dass im Verlauf der drei
Versuchsjahre bei verschiedenen Individuen, v.a. bei Bromus erectus, der Pilz
nicht immer erfolgreich zur Stromabildung kam (Tab. 18). Uber die drei Ver-
suchsjahre hinweg diirfte aber ein grosser Teil der tatséchlich infizierten Indivi-
duen innerhalb der untersuchten Individuen aufgrund der Stromabildung erfasst
worden sein. Die tatséchliche Infektionsrate der Pflanzen wurde nicht unter-
sucht. Es wurde angenommen, dass die Infektion einer Pflanze v.a. iiber Wunden
stattfand (z.B. bei Mahd). Im Wurzelgewebe ist der Pilz nicht nachgewiesen
(LEucHTMANN miindl.). Isteine Pflanze infiziert, setzt beim Bliitenstengelwachs-
tum ein Wettlauf ein, da der Pilz mit dem Meristem und den Bliitenanlagen in
Kontaktbleiben muss fiir die Stromabildung. Findet eine Stromabildung am Blii-
tenstengel statt, verhindert der Pilz das Bliihen und Fruchten der Pflanze. Denn
der Pilz zweigt dabei einen erheblichen Teil der Nahrstoffe, die fiir die Rispenbil-
dung von der Pflanze investiert werden, fiir sich ab. Beziiglich Samenbildung
wirkt der Pilz fiir beide Griser durch Stromabildung parasitisch.

Abgesehen von der negativen Auswirkung des Pilzes im generativen Bereich,
werden in der Literatur fiir infizierte Pflanzen auch Vorteile genannt: gewisser
Schutz vor Herbivoren (Pilz bildet Alkaloide, CLAY 1988); Insekten meiden die
Pflanze (vergiftet durch Toxine, LEUCHTMANN 1992); infizierte Keimlinge eta-
blieren sich besser (fiir Festuca arundinacea nachgewiesen, CLAY 1987); eine
erhohte Trockenheitsresistenz (ARACHEVALETA et al. 1989).

Fiir die vorliegende Untersuchung war primér von Bedeutung, was fiir eine Aus-
wirkung der Pilzbefall fiir betroffene Individuen mit und ohne Wurzelkonkur-
renz hatte. Individuen von Bromus erectus waren im Halbtrockenrasen Grite
deutlich starker befallen als auf dem Standort Emmerberg (Tab. 18). Fiir konkur-
renzbefreite Individuen erhohte sich auf der Grite die Symptombildung (Stro-
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mabildung) um das dreifache! Die Individuen mit Konkurrenz von Dactylis
glomerata waren dagegen im Halbtrockenrasen Emmerberg stirker befallen als
am Standort Grite. Bei konkurrenzbefreiten Individuen nahm die Stromabil-
dung ebenfalls deutlich zu und war dann an beiden Standorten dhnlich gross.
Dies unterstiitzt einerseits die in der Literatur gedusserte Cluster-These (lokal
gehduftes Auftreten des Pilzes), wiirde aber andererseits bedeuten, dass die Pilze
auf Bromus erectus und Dactylis glomerata nicht genau identisch sind (Ras-
senbildung). Dies wurde durch Isoenzym-Untersuchungen belegt (LEUCHT-
MANN, nicht publiziert).

Werden die Individuen iiber drei Jahre hinweg betrachtet, so ist unterschiedlich
hédufige Stromabildung festzustellen (Tab. 18). Diese diirfte klimaabhéngig ge-

Tab. 18. Einfluss von Konkurrenz- Ausschluss auf die Stromabildung von Epichloé typhina
bei Bromus erectus und Dactylis glomerata in den Halbtrockenrasen Grite und Emmerberg
(Versuchsdauer = 3 Jahre). o = Individuen ohne Konkurrenz; + = Individuen mit Konkurrenz
im Bestand. n.b. = nicht bestimmt.

Influence of exclusion of competition upon the formation of stroma by Epichlo€ typhina in
Bromus erectus and Dactylis glomerata in the limestone grasslands at the sites "Grdte" and
"Emmerberg" (experimental period = 3 years). o = individuals without competition, + = in-
dividuals with competition. n.b. = not determined.

Art - species: Bromus erectus Dactylis glomerata
Standort - site: Grite  Emmerberg| Grite  Emmerberg
+ o + 0 + 0 + 0
% Ind. mit Halmen - ind. with culms 25 25 25 25 15 9 18 20
o Ind. mit Stroma - ind. with stroma 3 5 1 0 2 2 5 4
in % 12% 20% 4% 0% | 13% 22% 28% 20%
el Ind. mit Halmen - ind. with culms 23 25 23 25 I 25 7 24
) Ind. mit Stroma - ind. with stroma 3 8 0 1 0 8 1 6
in % 13% 32% 0% 4% - 32% 14% 25%
o Ind. mit Halmen - ind. with culms 6 23 0 21
S Ind. mit Stroma - ind. with stroma 0 3 n.b. n.b. 0 7 n.b. n.b.
in % 0% 13% - 33%
© Anz. Individuen - studied individuals 25 25 25 25 25 25 25 25
 nie mit Halmen - never with culms 0 0 0 O 9 0 6 0
3 Ind. mit Stroma - ind. with stroma 4 10 1 1 2 8 5 9
= in % der blithenden Individuen 16% 40% 4% 4% | 13% 32% 26% 36%

in % of flowering individuals

Anz. Individuen mit Stroma im einen
Jahr und bliihend im folgenden 2 7 1 0 0 1 1 3
no. of individuals with stroma first and
inflorescences in the following year
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Halbtrockenrasen Bromus erectus und Epichloé typhina (Erstickungsschimmel)
Griite
Referenzindividuen im Versuchsindividuen ohne Kon-
Bestand wachsend kurrenz am Standort - treat-
control individuals in the stand  ment ind. without competition
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Fig. 30. Einfluss des Erstickungsschimmels (Epichloé typhina) auf die Sprossentwicklung
von Bromus erectus-Individuen nach Ausschluss von Wurzelkonkurrenz. Halbtrockenrasen
Griite. * = Schnittermin, n = Anzahl Individuen. Standardfehler. Statistik: t-Test, * =p <0.05.
Influence of Epichloé typhina (parasitic fungi) on the development of individuals of Bromus
erectus after exclusion of root competition. Limestone grassland at the site "Grdte". ™ = date of
mowing, n = no. of individuals. Standard error. Statistics: t-Test, * = p < 0.05.
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Halbtrockenrasen Dactylis glomerata und Epichloé typhina (Erstickungsschimmel)
Grite
Referenzindividuen im Versuchsindividuen ohne Kon-
Bestand wachsend kurrenz am Standort - freat-
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Fig. 31. Einfluss des Erstickungsschimmels (Epichloé typhina) auf die Sprossentwicklung
von Dactylis glomerata-Individuen nach Ausschluss von Wurzelkonkurrenz. Halbtrockenra-
sen Grite. » = Schnittermin, n = Anzahl Individuen. Standardfehler. Statistik: t-Test, **=p<
0.01, * =p < 0.05.

Influence of Epichloé typhina (parasitic fungi) on the development of individuals of Dactylis
glomerata after exclusion of root competition. Limestone grassland at the site "Grdite". ™ = da-
te of mowing, n = no. of individuals. Standard error. Statistics: t-Test, **=p <0.0l, *=p <
0.05.
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wesen sein. Nicht alle infizierten Individuen wiesen in jedem Jahr Stromata auf.
Zumindest bei den Individuen mit Konkurrenz diirfte es sich nicht um Neu-
infizierungen gehandelt haben, sonst miissten allgemein mehr Individuen mit
Stroma gefunden worden sein. Die unterschiedliche Stromabildung bei kon-
kurrenzbefreiten Individuen im Vergleich zu den Individuen mit Konkurrenz im
Bestand war auffillig und konnte mit den besseren Néahrstoffverhiltnissen
(weniger xeromorphe Blitter) aber auch mit dem grosseren Infektionsrisiko der
deutlich grosser wachsenden Individuen zusammenhéngen (grossere Wund-
fliche nach Mahd; Windfalle fiir Pilzsporen bei diesen freigestellten Indi-
viduen).

Anhand der saisonalen Sprosszahlentwicklung konnte abgeschitzt werden, in
welchem Vegetationszeitpunkt oder welcher Jahreszeit infizierte Individuen im
Vergleich zu nicht infizierten Individuen unterschiedlich wuchsen (Fig. 30 und
31). Bei Dactylis glomerata war die Sprossentwicklung fiir konkurrenzbefreite,
infizierte Individuen v.a. wihrend dem Winter und in der Hauptvegetations-
periode vor dem Schnitt giinstiger als fiir nichtbefallene Individuen. Auffillig
war, dass die in der Literatur fiir Festuca arundinacea erwiahnte Trockenheits-
resistenz (ARACHEVALETA et al. 1989) im vorliegenden Feldversuch fiir Bromus
erectus und Dactylis glomerata nicht nachgewiesen wurde, zeigten doch alle
pilzbefallenen Individuen im trockenheissen Sommer 1985 eine schlechtere
Sprossentwicklung im Vergleich zu den nichtbefallenen Individuen.

Uber die drei Versuchsjahre hinweg entwickelten sich infizierte Individuen mit
Konkurrenz im Bestand allgemein schlechter als nicht infizierte. Anders verhielt
es sich dagegen bei den Individuen ohne Konkurrenz. Bei Bromus erectus
verlief die Sprossentwicklung zwischen pilzbefallenen Individuen und nicht-
befallenen Individuen #hnlich, bei Dactylis glomerata entwickelten sich die
pilzbefallenen Individuen deutlich besser. Im vegetativen Bereich profitierten
die Individuen ohne Konkurrenz im Vergleich zu den Individuen mit Kon-
kurrenz im Bestand.

Infizierte Individuen mit Konkurrenz im Bestand hatten bei Bromus erectus
allgemein eher weniger Sprosse als nicht infizierte Individuen, bei Dactylis
glomerata erhohten konkurrenzbefreite infizierte Individuen im Verlauf der
dreijdhrigen Versuchsdauer ihre Sprosszahl gegeniiber nicht infizierten In-
dividuen signifikant! Dies legt die Vermutung nahe, dass bei schlechter
Nihrstoffversorgung der Pilz einen negativen Einfluss auf die Entwicklung der
Pflanzen im Halbtrockenrasen ausiibt (hohe "Grundkosten"), bei guter
Nihrstoffversorgung dagegen kann der Pilz auf die vegetative Entwicklung
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einen mutualistischen Effekt haben im Sinne einer positiven Interaktion (GiGon
und RySER 1986). Ahnliche Beobachtungen machten CHEPLICH et al. (1989) bei
Festuca arundinacea.

Diese Ergebnisse sind ein weiterer Beweis fiir das komplexe Zusammenspiel
verschiedener 6kologischer Faktoren. Die Reaktion der Pflanzenindividuen war
je nach Pflanzenart und zwischen den zwei Halbtrockenrasenstandorten
verschieden und war sowohl abhédngig von den Nihrstoffverhiltnissen, dem
Klima oder der Pflanzengrosse. Allgemein kann Erstickungsschimmel fiir diese
beiden Griser als Regulationsmechanismus beziiglich sexueller Reproduktion
betrachtet werden. Im vegetativen Bereich kann der Pilz je nach Standorts-
verhaltnissen die Pflanzenindividuen in ihrem Wachstum fordern oder hemmen!



- 106 -

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



- 110 -

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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Wurzelkonkurrenzeinfluss im Halbtrockenrasen Griite.

Abstracted summary of the results about competitiveness and influence of root competition
at the site "Grdite".



- 120 -

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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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
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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-
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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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ZUSAMMENFASSUNG

Wieso sind und bleiben viele Pflanzenarten selten in einem Halbtrockenrasen und welche
Rolle spielt dabei die Wurzelkonkurrenz? Der Einfluss von Wurzelkonkurrenz auf die Vielfalt
und die Koexistenz von Pflanzenarten wurde in zwei artenreichen, gemihten Halbtrocken-
rasen (Mesobrometen) experimentell untersucht. Die beiden Untersuchungsfldchen liegen bei
Merishausen (SH) in der Nordschweiz. Der Standort Grite war nicht gediingt, der Standort
Emmerberg war leicht gediingt. Fiir den Versuch ausgewihlt wurden etablierte Individuen
(target-individuals) von acht mehrjdhrigen Pflanzenarten: Bromus erectus, Dactylis glome-
rata, Salvia pratensis, Centaurea jacea, Scabiosa columbaria, Chrysanthemum leucanthe-
mum, Anthyllis vulgaris, Primula columnae (Synonym: Primula veris ssp. suaveolens). Die
oberirdische Entwicklung von je 25 Versuchs- und Referenzindividuen wurden pro Art und
Standort wihrend drei Jahren untersucht. Die Nachbarpflanzen der Versuchsindividuen
wurden bis in 2cm Tiefe entfernt (Radius 12.5-25 cm; removal method) und die Wurzelkon-
kurrenz mit einer Polyithylenfolie unterbunden (trenching method). Zusitzlich wurde das
Verhalten jeder Art an verpflanzten Individuen in einem Versuchsgarten unter nihrstoff-
reicheren Bedingungen untersucht.

1. In beiden Halbtrockenrasen dominierten Bromus erectus mit einem Anteil von 40% an
der oberirdischen Phytomasse und Salvia pratensis mit 4-8%. Das Wurzel/Spross-Ver-
hiltnis betrug im Halbtrockenrasen Griite 23 : 1, im Halbtrockenrasen Emmerberg 2 : 1.
Mindestens 80% der Wurzeln wurden je in den obersten 10 cm Boden gefunden. Die
Hilfte der oberirdischen Phytomasse wuchs je zwischen 0-10 cm. Dementsprechend war
oberirdische Konkurrenz sekundar.

2. Die abiotische Standortseignung (physiologisches Verhalten) und die Wurzelkonkur-
renzstirke (0kologisches Verhalten) der untersuchten Arten wurde quantifiziert. Die
beste Standortseignung zeigten unerwarteterweise die relativ seltenen Anthyllis vulgaris
und Primula columnae. Zusammen mit den dominanten Bromus erectus und Salvia
pratensis waren sie auch am konkurrenzstérksten!

3. Nach Ausschluss von Wurzelkonkurrenz nahm bei allen Individuen das Wachstum der
reproduktiven Strukturen stirker zu als jenes der vegetativen. Das Ausmass dieser Allo-
kation korrelierte dabei stirker mit der Wuchsform als mit der Konkurrenzstirke. Die
Plastizitiat im Bliithverhalten blieb bei Individuen konkurrenzstarker Arten unbeeinflusst,
bei den anderen verinderte sie sich. Die Sprossdichte erhohte sich nach Konkurrenz-
ausschluss bei Individuen von konkurrenzstarken Arten, bei den konkurrenzschwachen
nahm sie ab. Mdgliche Ursachen fiir Konkurrenzstirke wurden diskutiert.

4. Bei dominanten und konkurrenzstarken Arten bildeten die Versuchsindividuen im
Halbtrockenrasen Griite 2 bis Smal mehr Sprosse und 5 bis 20mal mehr Bliiten als die
Referenzindividuen. Versuchsindividuen von konkurrenzschwachen Arten bildeten
dagegen 4 bis 17mal mehr Sprosse und 10 bis 770mal mehr Bliiten als Referenzindi-
viduen.

Im leicht gediingten Standort Emmerberg wurden Unterschiede v.a. im vegetativen
Bereich festgestellt. Versuchsindividuen von konkurrenzstarken Arten bildeten 4-5mal
mehr Sprosse als die Referenzindividuen, Versuchsindividuen von konkurrenzschwa-
chen Arten dagegen 7 bis 28mal mehr. Die Zunahme der Bliitenzahl betrug bei Versuchs-
individuen je 7 bis 28mal mehr als bei Referenzindividuen, unabhiingig von der Kon-
kurrenzstirke.

Wurzelkonkurrenz ist in Halbtrockenrasen allgemein ein wichtiger, limitierender Faktor.
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Klimatische Extreme beeinflussten das Konkurrenzverhalten der untersuchten Arten
allgemein. Die Versuchsindividuen reagierten auf Witterungseinfliisse anders als die
Referenzindividuen. Herbivore und Befall durch parasitische Pilze wirkten sich stirker
auf die Versuchsindividuen aus als auf die Referenzindividuen im Bestand. Im Vergleich
zur Konkurrenz war dieser Einfluss jedoch unbedeutend (im untersuchten Zeitraum tra-
ten keine Extremsituationen auf).

Die extrapolierte Halbwerts-Lebenszeit der untersuchten Individuen war im Halb-
trockenrasen Grite bei Salvia pratensis am hochsten (45 Jahre) und bei Anthyllis vulga-
ris amkleinsten (2.1 Jahre). Fiir die Artenzusammensetzung ist der Turnover auf dem Ni-
veau der Individuen massgebend.

Im néhrstoffreicheren Halbtrockenrasen Emmerberg lag die Halbwerts-Lebenszeit der
untersuchten Arten zwischen 4 und 7 Jahren. Dadurch erhielt die Wurzelkonkurrenz ei-
nen anderen Stellenwert. Bei leichter Diingung gewinnt die Fihigkeit zur schnellen Nihr-
stoffaufnahme an Bedeutung; die Fihigkeit zur Nihrstoffspeicherung verliert dagegen an
Bedeutung!

. Liicken, die durch jahrlich absterbende Individuen entstehen, erreichten einen extra-

polierten Turnover von nur 3.3% der Gesamtfliche im Halbtrockenrasen Grite. Im leicht
gediingten Halbtrockenrasen Emmerberg betrug der jihrliche Turnover dagegen 9.2%.

Von den dominanten und konkurrenzstarken Arten im Halbtrockenrasen Grite muss
durchschnittlich 1 Ex. auf 10'000-30'000 produzierte Samen pro Jahr das Adultstadium
erreichen, um den Bestand der Art halten zu konnen (bei der Annahme, dass die Vegeta-
tionszusammensetzung gleich bleibt). Bei den kurzlebigen und konkurrenzschwachen
Arten muss 1 Ex. auf 600-2000 produzierte Samen erfolgreich sein.

Warum sind und bleiben Pflanzenarten selten im Bestand? Fiir die untersuchten
Halbtrockenrasen gilt das folgende Modell: dominanzbestimmte Matrix aus hdufigen,
mehrjidhrigen Arten mit horstférmigem Wuchs, dazwischen zufillig die eher seltenen und
kurzlebigeren Liickenbesiedler. Wurzelkonkurrenz findet v.a. passiv statt, wobei der
Besetzung von Raum und Nihrstoffen durch langlebige Arten grosse Bedeutung
zukommt.

Wurzelkonkurrenz bestimmt in Halbtrockenrasen iiber die Dominanz von Matrixarten
und ist wichtiger als deren abiotische Standortseignung. Dominante Arten sind konkur-
renzstark, aber konkurrenzstarke Arten nicht zwingend dominant! Fiir kurzlebige
Liickenbesiedler ist Wurzelkonkurrenz ein Faktor unter anderen. Aus den Punkten 1-9
geht hervor, dass die Diversitit von Standortsfaktoren im Bestand hoch sein muss, d.h.
dass kein einzelner Faktor dominiert. Dies und die nachgewiesene "Langsamkeit” dieser
Okosysteme sind entscheidend fiir die Artenvielfalt in Halbtrockenrasen.

Direkte vs. indirekte und aktive vs. passive Mechanismen von Wurzelkonkurrenz werden
anhand einer Tabelle diskutiert. Vom konkurrenzgeprigten Matrix-Liicken-Modell
wurden Beziige zur Evolutionir Stabilen Strategie, zum Mosaikzykluskonzept und zum
CSR-Modell gemacht.

Ursachen fiir die geringe Populationsdichte vieler Pflanzenarten wurde aus Sicht des
Naturschutzes diskutiert. Die Moglichkeit der Forderung einzelner Pflanzenarten wurde
erldutert.
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SUMMARY

The Influence of Root Competition on the Coexistence of Sparse and Common Perenni-
als in Two Limestone Grasslands

Why are so many plant species of low abundance in limestone grasslands, and remain so?
What is the role of root competition? The influence of root competition on the diversity and
coexistence of plant species was investigated in two limestone grasslands in northern Switzer-
land. The study sites (Grite and Emmerberg) are mown meadows, rich in species. The Grite
site was poor in nutrients, while the Emmerberg site was slightly fertilized. The following eight
perennial species were chosen for the experiments: Bromus erectus, Dactylis glomerata,
Salvia pratensis, Centaurea jacea, Scabiosa columbaria, Chrysanthemum leucanthemum,
Anthyllis vulgaris, Primula columnae (synonym: Primula veris ssp. suaveolens). Well
established individuals of each species were chosen on both sites, 25 individuals as treatment
plants and 25 neighbouring individuals as control plants. Additionally, some individuals were
planted into nutrient rich soil in an experimental garden. The plants in a circumference of 12-
25cm around the treatment plants (target individuals) were removed to a depth of 2cm (re-
moval method). Root competition was excluded by a polyethylene-foil (trenching method).
The plants were investigated for 3 years.

1. In the swards, the dominant species Bromus erectus represented 40% of the above-
ground phytomass. Salvia pratensis was subdominant. The root/shoot-ratiowas>3: 1 on
the Grite site, and 2: 1 on the Emmerberg site. At least 80% of the roots were found in the
upper 10cm of soil. Half of the above-ground phytomass was between 0-10cm. Thus, the
influence of the above-ground competition was minor.

2. The fundamental as well as the realized niches were investigated for the eeight species.
Surprisingly, the rarely occurring species Anthyllis vulgaris and Primula columnae
proved to be highly adapted to the site and were as competitive as the dominant species
Bromus erectus and Salvia pratensis.

3. Afterremoval of root competition, the increase in reproductive structures was larger than
in vegetative ones. The extent of allocation correlated more with growth form than with
absence of competition. In contrast to weak competitors, the flowering-ratio of strong
competitors was not affected by the treatment. The shoot density of strong competitors
was increased by the treatment, but decreased for weak competitors. Possible reasons for
the differences in competitiveness are discussed.

4. On the Grite site, individuals of dominant species developed 2-5 times more shoots and
5-20 times more flowering units when root competition was prevented. Individuals of
weak competitors had 4-17 times as many shoots and 10-770 times as many flowering
units.

Onthe slightly fertilized Emmerberg site, the differencse showed mainly in the vegetative
parameters. The individuals of strong competitors developed 4-5 times as many shoots as
the control plants. In contrast, individuals of weak competitors had 7-28 times as many
shoots in the absence of root competition.

These results show that several species in limestone grasslands are limited by root com-
petition.

5. Climatic extremes influenced the competition of the species investigated. In addition the
reaction of the treatment plants differed from that of the control plants. The effect of herbi-
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vory or parasitic fungi (e.g. Epichloé typhina) was stronger upon treatment than upon
control plants though effect is minor compared with that of competition.

On the Griite site, Salvia pratensis showed the highest half-life (45 years) and Anthyllis
vulgaris (2.1 years) the lowest. The species composition is determined by the turnover of
individuals.

The plants investigated on the Emmerberg site had half-lives of 4-7 years. Here the signi-
ficance of root competition was altered since slight fertilization of the site enhances the
ability to take up nutrients, whereas the capacity to store nutrients loses its importance.

The average number of individuals which die per year for each species was calculated
from their half-lives. The results suggest a gap-turnover of only 3.3% of the total area per
year on the Grite site and 9.2% on the Emmerberg site.

On the Griite site, only one out of 10'000-30'000 seeds produced each year of the dominant
species or of the strong competitors has to reach the adult stage in order to preserve the
species composition. The short-living species or the weak competitors need to bring up
one individual out of 600-2'000 seeds.

Why do some species occur and remain sparse in the stand? The following description
applies to the grasslands investigated: a set matrix of common tussock perennials domi-
nate the site and rather sparse, short-lived gap colonizers occupy in between. Because of
the occupation of space and nutrients by long-lived species the role of root competition is
mostly passive.

In limestone grasslands, root competition is more important for the dominance of matrix
species than abiotic site parameters. Dominant species are strong competitors, but
competitiveness does not guarantee dominance. Root competition is only one of several
influences upon the short-lived gap colonizers. As can be seen from points 1-9, the diver-
sity of site factors is high, none of which is dominant within the stand. This fact as well as
the very slow turnover of mature plants in these ecosystems are most crucial for the spe-
cies diversity in limestone grasslands.

The direct vs. indirect and active vs. passive mechanisms of root competition are
discussed in atable in chapter 5. The Matrix Model is set in the context of the Evolutionary
Stable Strategy, the Mosaic Cycle Concept and the CSR-Model.

Causes for the sparseness of many species are discussed in relation to nature conservation.
Possibilities for favouring certain species are discussed.
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