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Mitt. natf. Ges. Schaffhausen 45, 25-36 / Schaffhausen 2000

Wie leben die vielen Pflanzenarten in einer
Halbtrockenwiese zusammen?

von

Andreas Gigon und Peter Ryser

Zusammenfassung: In Halbtrockenwiesen (Trespen-Halbtrockenrasen, Mesobromi-
on) kommen 1500-2000 Arten von Tieren, Pflanzen, Pilzen und Mikroorganismen vor.
Mechanismen, welche die Vielfalt an hdheren Pflanzen (fast 100 Arten) ermdglichen,
sind unter anderem: (i) die Trockenheit, Nahrstoffarmut und jahrliche Mahd chne Dln-
gung, welche das Uberhandnehmen einzelner Arten verhindern; (i) Differenzierungen in
Wurzeltiefgang, Wasserhaushalt, Krankheitsanfalligkeit und anderen Charakteristika,
welche die Konkurrenz zwischen den Arten mindern; (iii) Je nach Art Férderung oder
Hemmung des Aufkommens von Jungpflanzen durch die bestehenden adulten Pflan-
zen. Ausserdem schaffen Kleinsduger wie die Feldmaus ein Mosaik von Mikrostand-
orten mit je ganz verschiedenen Pflanzenarten. Im Zeitverlauf werden durch Trocken-
heitsextreme, Kleinsduger, unregelmassige Mahd und weitere «Stérungen» (die aber
zum Okosystem gehdren) immer wieder andere Pflanzenarten begiinstigt oder ge-
hemmt, was die grosse Vielfalt auch an anderen Organismen erméglicht.

1 Einleitung

Grosse Artenvielfalt ist ein Charakteristikum der ungedlingten, jahrlich im
Juli geméahten Halbtrockenwiesen warmer Lagen. Solche, auch als Tres-
pen-Halbtrockenrasen oder Mesobrometen, im Folgenden der Einfachheit
halber als Trockenwiesen bezeichnete Okosysteme, sind ein Charakteris-
tikum des Schaffhauser Randens. Wie kommt diese in Tabelle 1 darge-
legte grosse Vielfalt zustande, wie bleibt sie erhalten? Im Folgenden soll
nur auf die héheren Pflanzen eingegangen werden (Tabelle 2 im Anhang,

25



dort auch deutsche Pflanzennamen, nach Hess et al. 1976-1980). Diese
stellen auch eine entscheidende Grundlage flir die grosse Artenvielfalt der
Tiere, Pilze und anderen Artengruppen dar: Nahrung; rdumliche, mikro-
klimatische und zeitliche Struktur; Bodenbildung usw. Es wird dargelegt,
wieso nicht einige wenige Arten véllig dominant werden und die anderen
durch Konkurrenz oder andere, indirekt wirkende Interaktionen verdran-
gen. Auf Ursachen fir den grossen Artenreichtum von Trockenwiesen im
Vergleich zu anderen mitteleuropéischen Grasland-Okosystemen sind
u.a. GIGON & LEUTERT (1996) eingegangen.

Tabelle 1: Artenzahl verschiedener Organismengruppen, die in einer homogenen, eini-
ge Hektaren grossen Halbtrockenwiese (Mesobrometum) in schwach geneigter Lage
auf dem Schaffhauser Randen festgestellt werden kénnen (Marti 1993 und eigene
Schatzungen).

Wirbeltiere (Sdugetiere, V6gel und Reptilien) 10-20 Arten
Wirbellose (Schnecken, Insekten, Spinnen, Wirmer usw.) ca. 1000
Blutenpflanzen (Gréaser, Orchideen, Zweikeimblattrige) ca. 100
Moose und Flechten 10-15
Pilze inkl. Bodenpilze, Parasiten, Saprophyten usw. ca. 500
Bakterien und weitere Gruppen einige 100
Total 1500-2000 Arten

Uber die Trockenwiesen des Randen und ihre spezielle Flora liegen viele
Publikationen vor: ZoLLER 1954 a und b, KrUsI 1981, LEUTERT 1993, RYSER
1993, KuHN 1994, MarTI 1994, KeeL 1995, RysEeR et al. 1995, CERLETTI 1997,
KAHLERT (in Vorb.), KOHLER (in Vorb.) sowie mehrere Arbeiten im vorliegen-
den Band, u.a. von LANGENAUER et al. (2000) Uber die Bewirtschaftung.
Ahnliche Wiesen werden in einem umfassenden Projekt auch im Jura bei
Basel untersucht (z. B. BAUR & ERHARDT 1995, KORNER 1995, SANDERS et al.
1995).

2 Beziehungen zwischen aufwachsenden und adulten Pflanzen
Haufig wird angenommen, dass Konkurrenz durch etablierte Vegetation
das Aufwachsen der jungen Pflanzen verhindert und dass dies besonders

krass auf nahrstoffarmen Standorten sei. Ryser (1990, 1993) hat diese An-
nahme im Detail Uberprift, indem er im Feld Samen verschiedener Arten
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in kunstliche Vegetationsliicken und in darin wachsende grosse Einzel-
pflanzen sate (Abbildung 1). Sowohl beim Trespengras (Bromus erectus)
als auch bei der Esparsette (Onobrychis viciifolia) kamen Jungpflanzen
der Gansekresse (Arabis hirsuta) im von Pflanzen durchwurzelten oder
bedeckten Bereich besser auf als in den umgebenden Vegetationsliicken.
Wie CerLetTi (1997) zeigte, trocknet der Boden an Sommertagen hier
oberflachlich so stark aus, dass die Keimlinge vertrocknen. Im Bereich der
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Abbildung 1: Uberleben von Keimlingen der Génsekresse (Arabis hirsuta), die aus
Samen hervorgegangen sind, welche in kiinstliche Vegetationsliicken und in darin
wachsende grosse Einzelpflanzen von a) Trespengras (Bromus erectus) bzw.

b) Esparsette (Onobrychis viciifolia) eingesat worden waren. Ergebnisse im Mai nach
Aussaat im vorhergehenden September in einer Halbtrockenwiese bei Merishausen.
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grossen Einzelpflanzen ist der Boden beschattet, sodass er weniger stark
austrocknet und die Keimlinge Uberleben. Im Winter ist die flir Keimlinge
schadliche Frosthebung des Bodens im Bereich der Vegetationsilicken
grésser als im Bereich der grossen Einzelpflanzen. Diese kbnnen somit
als «/Ammenpflanzen» (nurse plants) bezeichnet werden, welche so ge-
nannte Schutzstellen (safe sites) flir das Aufkommen vieler konkurrenz-
schwacher Arten erméglichen. Zu diesen gehéren neben der erwéhnten
Arabis hirsuta weitere kleinsamige Arten wie Medicago lupulina und Pri-
mula veris, nicht aber grosssamige wie Sanguisorba minor und Plantago
lanceolata. Bei den letztgenannten wéchst rasch eine lange Wurzel, die
auch Wasser aus tieferen Bodenschichten unter den Vegetationsllicken
aufnehmen kann. Gesamthaft zeigt sich, dass Vegetationslicken und
grosse Einzelpflanzen ganz verschieden auf aufwachsende Jungpflanzen
unterschiedlicher Arten wirken, was das Zusammenleben verschiedener
Arten ermdglicht.

3 Wie leben adulte Pflanzen zusammen?

Entscheidend fiir das Zusammenleben der adulten Pflanzenarten und so-
mit die Erhaltung der Artenvielfalt der Wiesen ist, dass keine Art sich so
stark entwickelt, dass sie die anderen véllig verdrangen kann. Standoértli-
che Trockenheit, Nahrstoffexport mit der mehr oder weniger jahrlichen
Mahd (und héchstens sehr geringer Diingung) sind wichtige Faktoren
daflr, dass keine Art Giberhand nehmen kann (GicoN & LEUTERT 1996). Wird
nicht gemaht, so nehmen einige grosswiichsige Arten tberhand und ver-
drangen die Rosetten- und andere niedrigwiichsige Pflanzen durch Licht-
konkurrenz. Langfristig kann es zu Verbuschung und Wiederbewaldung
kommen (Langenauer et al. 2000).

In jeder Trockenwiese hat es, auch wenn sie homogen erscheint, klein-
flichige Unterschiede in den Umweltbedingungen, so genannte Mikro-
standorte, an denen jeweils verschiedene Arten konkurrenzstark sind.
Dies ermdglicht die Koexistenz verschiedener Arten. Auf besonders flach-
griindigen Stellen oder Kuppen kommen trockenheitszeigende Arten wie
Sedum acre und Potentilla verna vor und in kleinen Dellen, wo nicht so tief
gemaht wird, kdnnen sich Arten wie Carlina acaulis und Asperula cynan-
chica halten. Auf weitere spezielle Mikrostandorte wird in Kap. 4 einge-
gangen.
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Allzu starke Konkurrenz kann auch durch Besiedlung verschiedener Bo-
denschichten vermieden werden. Flachwurzler (bis in ca. 20 cm) sind z. B.
Hippocrepis comosa, Viola hirta und Thymus pulegioides, Tiefwurzler (bis
tber 1 m) z. B. Salvia pratensis, Scabiosa columbaria und Knautia arven-
sis (Kurmann 1979).

Weitere in den Trockenwiesen des Randen untersuchte Mechanismen,
die eine Ubermassige Konkurrenz verhindern und somit Koexistenz er-
maoglichen, sind: Verschiedenheit der Pflanzen in der Transpirationsinten-
sitdt und damit zusammenhangend im Wachstum bei verschiedener
Wasserversorgung (Kunn 1984) bzw. Dirre (LUpi & ZoLLER 1949), ver-
schiedenheit in der Frassanfélligkeit durch Herbivoren je nach Vitalitat der
Pflanzenindividuen (MARTI 1994) sowie die im folgenden Kapitel dargeleg-
ten Differenzierungen.

4 Bedeutung der Feldmause fiir das Zusammenieben der Pflanzen
Alle 5-10 Jahre treten bei der Feldmaus (Microtus arvalis [Pall.]) hohe Po-

pulationsdichten auf. In unseren Trockenwiesen werden dadurch etwa
5-10 % der Flache sichtbar beeinflusst durch Mauswechsel, Baueingén-

Hohe Rhizom- Kleine, konkurrenz- Pflanzen offener Niihrstoffzeiger,
pflanzen, schwache Pflanzen, Standorte, stark verbissen
nicht verbissen: nicht verbissen: nicht verbissen: und regenerierend:

Durch
Brachypodium pinnatum Primula veris Arabis hirsuta Dactylis glomerata Feldmiiuse
Achillea millefolium Viola hirta Myosotis arvensis Festuca pratensis geforderte
Hypericum perforatum Viola arvensis ] Pflanzenarten
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Schiittere Vegetation wegen Frass von: Feldmaus-Hiigel Kotstellen mit dichter Vegetation, Durch
mit offenem Boden die einige nicht verbissene Arten Feldmiiuse
Daucus carota, Ranunculus bulbosus, durch Konkurrenz verdringt: beeintriichtigte
Pimpinella saxifraga, Lotus corniculatus Pflanzenarten
Anthyllis vulneraria, Onobrychis viciifolia Bromus erectus, Plantago media,

Thymus pulegioides

Abbildung 2: Durch die Feldmaus (Microtus arvalis) verursachte Vegetationsédnderun-
gen und dabei geférderte bzw. beeintréchtigte Pflanzenarten von Halbtrockenwiesen
bei Merishausen. Veréndert nach GiGoN & LEUTERT 1996. Deutsche Pflanzennamen
siehe Tabelle 2 im Anhang.
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ge, flache Erdhaufen sowie Uppiges Pflanzenwachstum an den Ab-
kotungsstellen. Die Abbildung 2 und Tabelle 2 zeigen, dass dadurch
bestimmte Pflanzenarten geférdert, andere beeintrachtigt werden. Ge-
samthaft ergibt sich, dass die Aktivitdt der Feldm&ause und anderer
Kleinsauger wesentlich zur Dominanzminderung und somit zur Koexis-
tenz der verschiedenen Pflanzenarten beitragen. Durch das Aufwihlen
bzw. Abschirfen des Bodens dirften auch Wildschweine (vgl. TREIBER
1997), zum Teil auch Fichse und Dachse sowie im Weiteren auch land-
wirtschaftliche Maschinen &hnliche Wirkungen auf die Artenzusammen-
setzung haben wie die Feldmause.

5 Gesamtiiberblick liber das Zusammenleben der Pflanzen in einer
Trockenwiese

In der Abbildung 3 sind einige der erwahnten und weitere Beziehungen
zwischen der Feldmaus und sieben Pflanzenarten mit den Bestaubern
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Abbildung 3: Schema der Interaktionen zwischen der Feldmaus, sieben Pflanzen-
arten, ihren Bestdubern und Ausbreitern sowie ihren symbiotischen Wurzelpilzen
(Mykorrhiza) und Knélichenbakterien (Rhizobium) in einer Halbtrockenwiese des
Randen. Verandert aus GiGoN 1994.
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+ i
S. pratensis B. erectus

D. carota D. glomerata
M. arvensis L. corniculatus
T. perfoliatum  C. jacea

Starke Sommertrockenheit:
alle 5-20 Jahre.
auf 100 % der Flache

+ e

D. glomerata  B. erectus
B. pinnatum R. bulbosus
A. hirsuta Trifol.: 3 spec.

M. arvensis T. serpyllum

Hohe Populationsdichte
der Feldmaus:
alle 5-10 Jahre.

P. veris L. corniculatus

auf 10-20 % der Flache

HLZ 1 Jahr b.

«Durchschnittlicher» Deckungsgrad Therophyten

anzenarten

HLZ 6 Jahre
bei P. veris

HLZ 22 Jahre

Herbsmahd: bei B. erectus

gelegentlich
auf 100 % der Flache

HLZ 45 Jahre
b. S. pratensis

+ o

S. pratensis B. erectus

A. amellus C. flacca

G. verum M. lupulina Andere Fluktuationen, z. B.
P. veris P. lanceolata infolge Spéatfrost, nassem
B. pinnatum Friihling, nassem Sommer

Abbildung 4: Modell der Zunahme (+) bzw. Abnahme (-) des durchschnittlichen
Deckungsgrades von verschiedenen Arten einer Halbtrockenwiese durch exogene
und endogene Einfliisse. HLZ = Halbwerts-Lebenszeit, Mass fiir die Lebensdauer der
Individuen einer Art. Therophyten = Einjéhrige. Pflanzennamen siehe Tabelle 2. Aus
Gicon 1997.
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und Ausbreitern sowie mit ihren symbiotischen Wurzelpilzen bzw. Kndll-
chenbakterien der Leguminosen zusammengestellt. Man sieht, dass es
sowohl positive wie negative Wirkungen zwischen den verschiedenen
Arten gibt. Diese Wirkungen kénnen recht komplex sein. Zwischen Tres-
pengras (Bromus erectus) und Knaulgras (Dactylis glomerata) gibt es
Konkurrenz um Nahrstoffe und Wasser. Andererseits sind junge Blatter
der Trespe Nahrung fur die Feldmaus, welche ihrerseits durch ihren Kot
das Knaulgras fordert.

Um einen angemessenen Eindruck der Beziehungen in einer Trockenwie-
se zu erhalten, sollte das Beziehungsnetz der Abbildung 3 einen viel grés-
seren Anteil der insgesamt etwa 100 Pflanzen- und tGber 1000 Tierarten
einer solchen Wiese umfassen (Tabellen 1 und 2) und die Darstellung soll-
te dynamisch sein. Letzteres wird mit der Abbildung 4 versucht. Hier sind
die Férderungen bzw. Beeintrachtigungen dargestellt, die durch starke
Sommertrockenheit, hohe Populationsdichte der Feldmaus, gelegentli-
che Herbstmahd und die verschiedene Lebensdauer der einzelnen Arten
eintreten. Es zeigt sich, dass durch die verschiedenen Beziehungen und
Faktoren immer wieder andere Arten gefoérdert oder beeintrachtigt wer-
den (siehe auch Tabelle 2). Dieses komplexe und asynchrone Auf und Ab
ist ein entscheidender Mechanismus fiir das Zusammenleben und Erhal-
tenbleiben der vielen Arten in unseren Trockenwiesen.
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Tabelle 2: Interaktionen (l.) von 67 Pflanzenarten, die (nach Leutert 1983) in mindes-
tens 11 von 118 Quadraten zu 1 m? in Halbtrockenwiesen des Randen vorkommen.
Interaktionen mit Be. = Bestdubern; Au. = Ausbreitenden Tieren; Fm.= Feldmausen;
My.= Mykorrhiza (symbiotische Wurzelpilze), Kn. = Knélichenbakterien fir die symbio-
tische Stickstofffixierung. + positive Interaktion, d.h. durch das Zusammenleben
geférdert, im Vergleich zum Alleinleben; — negative |.; + keine klare +l. oder - I.; O keine
(direkte) I.; () indirekte oder schwache |. Daten aus Leutert 1983, Grime et al. 1988,
Mdller-Schneider 1986, Oberdorfer 1990 sowie Horak mdl. und eigene Beobach-
tungen.

Interaktionen mit... Be. Au. Fm. My. Kn
Monokotyledonen Einkeimblattrige

Anthoxanthum odoratum Ruchgras 0 + = + 0
Arrhenatherum elatius Fromental, Glatthafer 0 + + + 0
Brachypodium pinnatum Fiederzwenke 0 0 + + 0
Briza media Zittergras 0 0 - + 0
Bromus erectus Aufrechte Trespe 0 0 - + 0
Carex flacca Schlaffe Segge 0 0 * 0 0
Carex montana Bergsegge 0 + * 0?7 O
Carex verna Frihlingsegge 0 + + 0 0
Dactylis glomerata Knaulgras 0 + + + 0
Festuca ovina Schafschwingel 0 0 - + 0
Festuca pratensis Wiesenschwingel 0 0 + + 0
Helictotrichon pubescens  Flaumhafer 0 0 + + 0
Holcus lanatus Honiggras 0 + = + 0
Orchis morio, O. pallescens Knabenkréuter + 0 + + 0
Poa angustifolia Schmalblattr. Rispengras 0 + + + 0
Poa pratensis Wiesen-Rispengras 0 + - + 0
Trisetum flavescens Goldhafer 0 0 + + 0
Interaktionen mit... Be. Au. Fm. My. Kn
Fabaceae (Leguminosae) Schmetterlingsbliitler

Anthyllis vulneraria Wundklee - - - + +
Hippocrepis comosa Hufeisenklee - + - + +
Lathyrus heterophyllus Verschiedenb. Platterbse + 0 - + +
Lathyrus pratensis Wiesen-Platterbse - + = + -
Lotus corniculatus Hornklee - (+ - + +
Medicago falcata Sichelklee + + + + +
Medicago lupulina Hopfenschneckenklee - + - + +
Onobrychis viciifolia Esparsette - + - + -
Ononis repens Kriechender Hauhechel  + 0 + + +
Trifilium medium Mittlerer Klee + + - + +
Trifolium pratense Rotklee + + - + -
Trifolium repens Weissklee + + ¥ % +
Vicia cracca Vogel-Wicke + 0 + + +
Vicia sepium Zaun-Wicke - + = + +
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Ubrige zweikeimblittrige Kriuter: Interaktionen mit Be. Au. Fm My Kn
Achillea millefolium Schafgarbe + + + + 0
Arabis hirsuta Géansekresse + 0 + 0 0
Bellis perennis Géanseblimch. Margritli ~ + - : - 0
Campanula rotundifolia Rundb. Glockenblume + + = - 0
Centaurea jacea Wiesen-Flockenblume + +H = + 0
Cerastium caespitosum Gewohnl. Hornkraut + +H = 0 0
Chrysanthemum leucanthem. Margerite + + = + 0
Daucus carota Wilde Ribe + + + + 0
Galium album Weisses Labkraut + + + + 0
Hieracium pilosella s.1. Behaart. Habichtskraut  + 0 + + 0
Hypericum perforatum Johanniskraut + 0 + + 0
Knautia arvensis Witwenblume + + + + 0
Linum catharticum Purgier-Lein + + = + 0
Myosotis arvensis Vergissmeinnicht + + + 0 0
Picris hieracioides Bitterkraut + 0 + + 0
Pimpinella saxifraga Kleine Bibernelle + 0 - + 0
Plantago lanceolata Spitzwegerich 0 + + + 0
Plantago media Mittlerer Wegerich + + - + 0
Polygala comosa Schopfige Kreuzblume + + + - 0
Potentilla verna s.I. Fruhlings-Fingerkraut + 0 + - 0
Primula veris s.1. Schlisselblume + 0 - - 0
Prunella grandiflora Grossblitige Brunelle + + - + 0
Ranunculus bulbosus Knolliger Hahnenfuss + + - + 0
Rhinanthus minor Kleiner Klappertopf + 0 + 0 0
Rumex acetosa Sauerampfer 0 + & - 0
Salvia pratensis Wiesen-Salbei - 0 + + 0
Sanguisorba minor Kleiner Wiesenknopf 0 0 - + 0
Scabiosa columbaria kabiose + 0 + + 0
Seseli libanoti “Bergfenchel + 0 * + 0
Taraxacum officinale Léwenzahn - 0 + + 0
Thlaspi perfoliatum Taschelkraut + 0 + 0 0
Thymus pulegioides Arznei-Thymian - + - + 0
Tragopogon orientalis Habermark, Bocksbart + 0 + + 0
Veronica arvensis Feld-Ehrenpreis o+ + = + 0
Veronica chamaedrys Gamander Ehrenpreis + 0 * + 0
Viola hirta Behaartes Veilchen 0 + + + 0
Interaktionen mit. .. Be. Auu Fm My Kn
Anteile verschiedener Typen % % % % %
+ und (+) Interaktionen 70 58 22 88 21
+ Interaktionen 0 0 55 0 0
— Interaktionen 0 0 22 0 0
0 Interaktionen 30 42 0 12 79
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	Wie leben die vielen Pflanzenarten in einer Halbtrockenwiese zusammen?

