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Vorwort

Die vorliegende Arbeitentstandin den Jahren 1966-1970 am Geobotanischen
Institut (Stiftung Rubel) der EidgenössischenTechnischen Hochschule Zürich,
an der EidgenössischenAnstalt für das forstliche Versuchswesen, Birmensdorf
bei Zürich, und im Gebiet des Strelapasses und vom Gotschnagrat oberhalb
Davos. Ihre Durchführungwar nur möglich dank der tatkräftigen Mithilfe von
Menschen aus den verschiedensten Lebensbereichen.

In erster Linie danke ich Herrn Prof.Dr. E. Landolt, unter dessen Leitungdie vorliegende
Dissertation entstand, für seine großzügige Unterstützungbei der Verwirklichungmeiner
Forschungspläne, für wertvolle Ratschläge bei der Durchführung der Untersuchungen,
auch anläßlich mehrerer Exkursionen ins Untersuchungsgebiet, sowie aufbauende Kritik
bei der Niederschrift. Die bodenphysikalischen Messungen konnten dank dem Entgegen¬
kommen von Herrn Prof. Dr. F. Richardan der Professur für Bodenphysik (ETH-Z)
durchgeführt werden. Hiefür sowiefür Beratung in bodenkundlichen Fragen, auch auf einer
Exkursionins Strelagebiet,und für eine kritischeDurchsichtder Arbeit spreche ich ihmmeinen
besten Dank aus. Herr Prof. Dr. H. Ellenberg, Göttingen, bestärkte mich in meinem Vor¬
haben,das Problem experimentell anzugehen,und gab mir wertvolle Ratschläge vor allem zur

Durchführung von Konkurrenzversuchen,wofür ihm hier bestens gedankt sei.
Viel Hilfe und Beratung erhielt ich von Mitarbeitern der Eidgenössischen Anstalt für das

forstliche Versuchswesenin BirmensdorfZH, so von Herrn Dr. E. Surber und Herrn I. Kälin
beim EBau der Thermistorenmeßinstrumente,von Herrn Dr. H. Turner Beratungin meteoro¬
logischen und von Herrn Dr. P. Schmed in statistischen Fragen. Herr E. Frehnerermöglichte
mir die Durchführung der Kulturversucheim Pflanzgarten der Versuchsanstalt und über¬
wachte sie. Allen diesen Herren spreche ich hiemit meinen Dank aus.

Mit Herrn Prof. Dr. R. Bach durfte ich über Bodenbildung und andereProbleme disku¬
tieren. Hiefür sowie für die Erlaubnis, den Atomabsorptionsspektrometerdes Agrikultur¬
chemischenInstituts zu benutzen, sei ihm vielmals gedankt.

Herrn Dr. E. Freiund seinen Mitarbeitern von der Eidgenössischen Forschungsanstalt für
landwirtschaftlichen Pflanzenbau in Zürich-Reckenholz danke ich für die Durchführung
einiger Bodenanalysen und die Überlassung zahlreicher unveröffentlichter Anleitungen zur

chemischenBodenanalyse.
Auch die Mitarbeiter des Geobotanischen Institutes ETH halfen mir bei meiner Arbeit.

Mit Herrn PD Dr. F. Klötzli durfte ich mehrmals über die Kalkfragediskutieren,und auf
seine Aufmunterung konnte ich zählen. Herrn F. Grossmann, dipl. Natw.ETH, danke ich für
tatkräftigeHilfe aufdemStrelaberg undmehrere Gespräche.Frau M. Siegl und Frl. T. Egloff
halfen bei den Bodenanalysen. Frl. D. Weber schrieb das Literaturverzeichnis ins reine,
Frl. E. Bräm zeichnete einige Abbildungen,und Herr H. Sigg photographierte die Versuche.
Ihnen allen sei vielmals gedankt.

Auch in Davos habe ich vielen Personen zu danken, so dem Direktor der Gondelbahn
Schatzalp-Strelapaß für die Gewährung von Freikarten für mich und meine Helfer, den
jüngerenMitgliedern der Familie Chr. Foppfür die Hilfe bei der PflanzungaufdemStrelaberg
und Frau E. Buol für die Erlaubnis, die Versuche auf ihrem Grundbesitzdurchzuführen.



Meiner Frau danke ich herzlich für die Hilfe bei den KJimamessungen und beim Schreiben
der vielen Tabellen, vor allem aber für sehr viel Verständnis und Aufmunterung.

Der Schweizerischen pflanzengeographischen Kommissiondanke ich für einen finanziellen
Beitrag an die Exkursionenund der Schweizerischen Stiftung für alpine Forschungen für einen
namhaften Beitrag an die Druckkosten der farbigen Abbildungen.



A. Einleitungund Problemstellung

Ein besonderer Reiz der Alpen liegt im bunten Wechsel ganz verschiedener
Pflanzengesellschaften, von denen jede wiederdurch neue Arten, oft mit leuch¬
tenden Blütenund mit interessanten Anpassungenan die jeweiligen Bedingun¬
gen, charakterisiertist. Einerder Gründe für dengroßen Reichtumder Pflanzen¬
decke liegt in der Vielfalt der Gesteine, aus denen die Alpen aufgebaut sind.
Silikat- und Karbonatgesteinesind die wichtigsten von ihnen.

SchonLink (1789),Wahlenberg(1814) und Unger(1836) - dieser als erster

in den Alpen - beobachteten, daß gewisse Pflanzenarten nur auf kalk-, also
kalziumkarbonathaltigemBoden vorkommen,andere hingegendort vollständig
fehlen. Zur Erklärungder großen Unterschiedezwischen Silikat- und Karbonat¬
flora wurden zwei Theorien entwickelt:
- die chemische Theorie (Wahlenberg 1814 und Unger 1836), nach der

für diese Unterschiedevor allem die große chemische Verschiedenheit von

Silikat und Karbonatverantwortlich sein sollte; und
- die physikalische Theorie (Thurmann1849, DeCandolle 1855, Drude

1887 und Kraus 1911), nach der die Unterschiedevor allemin der Verschie¬
denheit der physikalischen Eigenschaftenvon Silikat und Karbonatbegrün¬
det sein sollten.

Es stelltesich in der Folge heraus, daß die chemischen Unterschiededie physika¬
lischen an ökologischer Bedeutung wohlübertreffen.

Erst später wurde dann die Bedeutung der Konkurrenz in ihrer ganzen
Tragweiteerkannt.

Unter dem Titel «Bodenreaktion (einschließlichKalkfrage)»hat Ellenberg
(1958) im Handbuch der Pflanzenphysiologie einen Gesamtüberblick über die
Literatur zu diesem Problemkreisgegeben, wie vor ihm schon Mevtus (1927) im
Werk «Reaktion des Bodensund Pflanzenwachstum».

Die Hauptfrage,die mit der vorüegenden Arbeitbeantwortetwerden sollte,
ist: Was sind die unmittelbarenHauptursachen für den großen floristischen und
ökologischenUnterschied zwischen den alpinen Rasen auf Silikatboden und
denen auf Karbonatboden, im speziellenzwischen den Pflanzengesellschaften
des Nardetum und des Seslerietuml

Damit die auf den Unterschieden im Substrat beruhenden Unterschiede in



der Vegetationüberhaupt erfaßt werdenkönnen, dürfennur Vegetationenmit¬
einander verglichen werden, die im Allgemeinklima,in der Lageim Relief, im
(potentiellen)Artenschatzund in der Zeit seit der Besiedlungdurch Lebewesen
übereinstimmen (vgl. Jenny 1958). Es müssen also alle Vegetations- und
Bodenbildungsfaktorenaußer dem Muttergestein konstant gehal¬
ten werden. Nur so kann erkannt werden, welche Einflüsse Silikat bzw. Kar¬
bonat auf die Vegetationhaben.

In unseren Untersuchungen wurden benachbarte Südhänge auf Silikat und
auf Karbonatin der alpinen Stufe bei Davos miteinanderverglichen. Es wurde
angenommen, daß das Allgemeinklima an beiden dasselbe sei, seit der ersten

Besiedlungdurch Lebewesen- nach dem Rückzug der Gletscher - an beiden
Orten dieselbe Zeit verstrichen sei und daß der (potentielle) Artenschatzüber¬
einstimmte. Dauerndgelangenmit dem Windund mit TierenSamen vom einen
Substrat auf das andere. Südhängewurden übrigens gewählt, da an ihnen die
von Unterschieden im Substrat herrührenden Unterschiede im Mikroklima
besonders deutlich hervortreten.
Nach derWahl der Probeflächen(vgl. C. I und E. I) und einer ausführlichen

Bearbeitungder Grundlagen waren die einzelnen Schritte der Untersuchungen
folgende:
1. Bestandesaufnahme, also Vegetationsaufnahme und Bodenprofil.
2. Mikroklimatische,bodenchemische und bodenphysikalischeCharakterisie¬

rung der Standorte, um, auch als Grundlage für Experimente,zu wissen, wie
sich Silikat und Karbonatin diesem konkreten Fall unterscheiden.

3. Experimentelle Abklärung, ob die Konkurrenzzwischen den Arten für das
Fehlengewisser Silikatpflanzenauf Karbonatund viceversa eine ökologische
Bedeutung hat.

4. Experimentelle Prüfung der Hypothese, daß die Stickstofform (Ammonium
oder Nitrat) für das Vorkommen gewisser Arten auf nur einem der Böden
verantwortlich ist. Der Stickstoffist dasNährelement des Bodens,von dem die
Pflanze die größte Menge (Anzahl Atome) benötigt (Viets Jr. 1965). Somit
ist es für die Pflanze von ausschlaggebenderBedeutung, ob sie den Stickstoff
als Kation oder als Anion aufnimmt(vgl. Evers 1964 und Bogner 1968).

5. Untersuchung des ökologischenVerhaltensder wichtigsten Arten der beiden
hauptsächlich bearbeiteten Pflanzengesellschaften, des Nardetum auf Silikat
und des Seslerietum auf Karbonat, auch außerhalbderUmgebungvon Davos
und anhandvon Literaturangaben.

6. Versuch, einen ökologischenGesamtüberblick über das Nardetum und das
Seslerietum zu geben; dabeiauch derVersuch, die Beziehungen zwischen den
ökologisch entscheidenden Standsortsfaktoren in einem «Wirkungsnetz»
gesamthaftdarzustellen.

In der Terminologie von Jenny (1958) geht es bei der vorliegenden Arbeit
darum, eine Lithofunktion zu untersuchen, d.h. die Abhängigkeit des
«größeren Systems» (= ganze Lebensgemeinschaft),insbesondereder Vegeta-
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tion und des Bodens, von den unabhängigen, gegebenen Unterschieden im
Muttergesteinzu ermitteln.Diese Abhängigkeit sollte möglichstnicht nur qua¬
litativ, sondern quantitativ erfaßt werden. Es sollte also nicht nur die Litho-
sequenz, sondern die Lithofunktionbestimmt werden. Jenny stellt diese wie
folgt dar:

h v,s =/pCp)c,j0>r>(
/ = vom Unterschied im Muttergestein abhängige Unterschiede in den Eigenschaften der

«landscape= larger system» = ganzeLebensgemeinschaft
v = abhängige Eigenschaften der Vegetation
s = abhängige Eigenschaften des Bodens (soil)
p = Muttergestein (parent material) = variabler unabhängigerFaktor
cl = Klima 1
o = gesamterArtenschatz im Gebiet(organisms, bioticfactor) I konstante, unabhängige
r = Relief [ Faktoren
t = Zeit
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B. Grundlagen

I. Zu Bodenreaktionund Kalkfrage

Als Kalkfrage wird der Fragenkomplexbezeichnet: was für Unterschiedebe¬
stehen zwischen der Flora bzw. Vegetation auf kalkreichen Standorten und
derjenigen auf kalkarmen oder kalkfreien; was sind die Ursachen für diese
Unterschiede?

NeuereArbeiten zu diesem Thema sind: Lötschert(1959), Mooney (1966),
Lunde (1962), Paul (1969), Paul und Richard (1968), Rorison(1960, 1967),
Schmidt (1957), Whittaker und Niering(1968), Grubb et al. (1969).
Im folgenden sind stichwortartig einige Grundlagenzusammengestellt,die

für das Verständnisder vorliegenden Arbeitwichtig sind. Ganz allgemein sind
für das Vorkommen bzw. Fehlen einer Pflanzenart, die in der Flora des be¬
treffenden Gebietesvorhanden ist, an einem bestimmten Ort (in unseremFall
auf Silikat- bzw. Karbonatboden) dreiKomplexe von Ursachen verantwortlich:

1. Die Standortsbedingungen,also die Gesamtheit der Klima-, Relief-
und Bodenbedingungen(= abiotische Standortfaktoren) und der im Vorhan¬
denseinandererLebewesenbegründeten Bedingungen (= biotische Standorts¬
faktoren), am betreffenden Ort.

2. Die in der genetisch fixierten Reaktionsnormbegründeten Reaktionen
der Art aufdie Standortsbedingungen.Hier kannunterschieden werden
zwischen Reaktionen,die ein Vorkommen beim Wirken der betreffenden abio-
tischen Standortsfaktorenbzw. ein Zusammenleben mit anderen Lebewesen
ermöglichen, und solchen, die dies verhindern.

3. Einflüsse der Zeit. Diese sind in den genannten beiden Punktenzum
Teil schon enthalten; sie sollen aber, ihrer Wichtigkeit wegen, noch besonders
erwähnt werden:
- zeitliche Veränderungen der abiotischen Standortsbedingungen
- zeitliche Veränderungen der biotischen Standortsbedingungen
- Bedeutung der Zeit für die Erreichbarkeit des betreffenden Ortes durch die

betreffende Pflanzenart
- Bedeutung der Zeit für den Aufbaueiner lebensfähigen Population
- zeitliche Veränderungen der Reaktionen der betreffenden Art auf die Stand¬

ortsbedingungen(z. B. Verschiedenheit zwischen den Reaktionen im Keim-
lingsstadium und im adulten Stadium)

- zeitliche Veränderungen der Reaktionsnorm, also phylogenetische Verände¬
rungen der Art selbst.
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Diese drei Komplexe von Ursachen sind zusammen mit der Flora des Gebietes
verantwortlich für die Gesellschaftsbildung bei Pflanzen (vgl. auch Ellenberg

1956). Einzelheiten hiezu werden vor allemim nächsten Kapitel erwähnt.
Der «Erfolg» einer Art an einem bestimmten Standort ist im allgemeinen

dann gegeben,wenn sich an dem Standort eine lebensfähige Populationerhält,
sei es durch generative oder durch vegetative Vermehrung (vgl. Braun-Blan-
quet 1964). Unter Umständen können sich jedoch an einem Standort auch
Arten halten, die sich dort nicht vermehren können (vgl. z.B. Tamm 1948), so

durch Anflug von Diasporen aus anderen Gesellschaften oder sehr grosse
Langlebigkeit.
Aus dem Gesagten geht hervor, daß die Probleme der kausalenVegetations¬

kunde nur in einer genauen Standortsanalyse und in möglichst naturnahen
Experimenten angegangen werdenkönnen. VergleichendeExperimente mit vie¬
len Arten unter künstlichen Bedingungen (z.B. Wasserkultur), wie sie Grime
(1965) und andereempfehlen,sind nur geeignet, das «physiologische Verhalten»

(vgl. B.III.2) der Arten aufzuklären. Über die Ursachen des Zusammenlebens
der Arten in der Natur, über das «ökologischeVerhalten» geben sie, außer in

Spezialfällen,wenig Aufschluß (vgl. auch Walter 1968, S. 43).
Im allgemeinenist für das Vorkommen bzw. Fehlen einer Art auf Silikat¬

bzw. Karbonatbodenfür jede Art wiedereine ganz neue Faktorenkonstellation
verantwortlich (vgl. z.B. Mooney 1962, S. 272).

Bezüglich der einzelnen Faktoren gilt das sogenannte «Relativitätsgesetz»
von Mitscherlich-Lundegärdh(zitiertnach Braun-Blanquet 1964, S. 334):
«Die relative Wirkung eines Faktors ist um so größer, je mehr der Faktor sich
im Minimum gegenüber den anderen Faktoren befindet.Die relative Wirkung
nimmt mit steigender Intensität des Faktors dauernd ab und < diese relative

Wirkung) nähert sich im Maximumgebiet der Wirkung dem Werte Null.»
Dieses Gesetz ist «an die Stelle des früher vielfach angerufenen Gesetzesvom
Minimum (Liebig) getreten ». Dieses Gesetzkannnach Odum (1967) für alle so¬

genannten Begrenzungsfaktorenangewandt werden, wobei es dahingehend zu

erweitern ist, daß gewisse Faktoren begrenzend wirken, wenn sie im Überschuß
vorhanden sind.

Als Faktorenersatzbezeichnet schon Rubel die Tatsache, daß Standorts¬
faktoreneinanderersetzen können. Ein besondererAspekt hievon ist formuliert
im geoökologischen «Gesetz der relativen Standortskonstanz» (H. und E.

Walter 1953, S. 229): «Wenn im Wohnbezirkoder Areal einer Pflanzenart das
Klima in einer bestimmten Richtung ändert, so tritt ein Wuchsort- oder Biotop¬
wechsel ein, durch den die Klimaänderungaufgehoben wird. Diese Formulie¬
rung entspricht dem Prinzip der kleinsten Wirkung(Prinzip von Le Chätelier).
Sie gilt sowohl für den Hydraturfaktorals auch für den Temperaturfaktor.»
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II. Zur Frage nach den unabhängigen,den anmittelbar wirkenden,den
entscheidenden und den «verantwortlichen» Standortsfaktoren

Unter unabhängigen Standortsfaktoren werden Faktoren verstanden,
die für den betreffenden Standortwesentlich sind, unabhängig von diesem wir¬
kenund unabhängig von diesemvariieren. Es sind dies die sekundären Faktoren
nach Walter(1960) bzw. die «independentvariables» nach Jenny (1941, S. 15).
Für die Untersuchung der Bodenbildung hat Jenny sie gegliedert in Klima¬
faktoren, Relieffaktoren, Muttergestein, Artenschatz und Zeit. Diese Gliede¬
rung kann auch für die Pflanzengesellschaften übernommenwerden(Bach in
Braun-Blanquet 1964, S. 442).

Unter den unmittelbar wirkenden Standortsfaktoren (primäreFak¬
toren nach Walter 1960; Umweltfaktoren nach Ellenberg 1968) werden die
Faktoren verstanden, die unmittelbarauf die Pflanzeneinwirken. Es sind dies
Licht und Wärme (Energiequellen), Wasser, Nährstoffe, Giftstoffe, sogenannte
mechanische Faktoren wie Verbiß, Brand, Schneedruck oder Wind, aber auch
Tiere als Bestäuberund Verbreitungsvektoren.

Bach (1950, S. 136) bezeichnet als entscheidende Standortsfaktoren
jene, «welche am Standort der betreffenden Gesellschaft immer vorhanden sind
und in denen sichdie verschiedenenGesellschaften voneinanderunterscheiden ».

Der Begriff «entscheidend» wird also in einem weitenSinn verwendet und nicht
nur zur Kennzeichnungjener Faktoren,die für die Verschiedenheit von zwei
oder mehr Pflanzengesellschaften verantwortlich sind (vgl. B.III.2).

Entscheidende, unabhängige und unmittelbar wirkende Standortsfaktoren
werdenmeist dann erwähnt,wenn Ursachen für die Verschiedenheit von Pflan¬
zengesellschaften oder Böden dargelegt werden sollen. Je nach dem Problem
und der Untersuchungsmethode werdendann ganz verschieden genaudefinierte
Faktoren als entscheidend bezeichnet - entscheidendin dem Sinn, daß sie
für die Verschiedenheit verantwortlich (sieheunten) sein sollten. Oft handelt
es sich bei diesen Faktoren aber nur um Korrelationen zwischen Unter¬
schieden in der Vegetation und Unterschieden in physikalisch oder chemisch
meßbaren Größen, über deren Wirkung auf die Vegetationaber keine Klarheit
herrscht. Manchmalwerden sogar Faktoren als entscheidendbezeichnet, die
mehr von der Vegetationselbst abhängenals von den unabhängigen Standorts¬
faktoren, z.B. das Bestandesklima oder der Humusgehaltdes Bodens. In der
vorliegendenArbeitsoll auch dieser Typ von Faktoren als «entscheidend» be¬
zeichnet, dieser Begriff also in einem weiten Sinn gebraucht werden.

Als «verantwortliche» (oder «mitverantwortliche»)Faktoren werden
jene bezeichnet, die direkt oder indirekt eine Ursache für Unterschiede
zwischen Pflanzengesellschaften sind. Dabei soll immer auch versucht wer-
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den zu spezifizieren, für welchen Unterschied der betreffende Faktor ver¬

antwortlich ist.

Hinsichtlich der Direktheit der Wirkung auf die Pflanzen kann man unter¬
scheiden:
1. UnabhängigeStandortsfaktoren, die zugleich unmittelbarwirkende Faktoren

sind. Beispiel:kühle Wintertemperaturen sind für das Fehlen gewisser medi¬
terraner Arten in Mitteleuropaverantwortlich.

2. UnabhängigeStandortsfaktoren, die keine unmittelbarwirkenden Faktoren
sind. Beispiel:untere Montanstufe ist für das Vorkommen des Fagetumim
Jura entscheidend(Bach 1950, S. 118).

3. Unmittelbar wirkende Standortsfaktoren, die keine unabhängigen Faktoren
sind. Beispiel: Erhöhung der Stickstoffversorgung im Boden bei der natür¬
lichen Wiederbewaldungvon Grünland. Dieser Faktor beeinflußt das Pflan¬
zenwachstumdirekt, er ist also ein unmittelbarwirkender Faktor. Er ist aber
kein unabhängiger Standortsfaktor, denn die Verbesserung der Stickstoff¬
versorgungist erst durch das Zusammenwirken von Standortsfaktorenund
Vegetationeingetreten.

4. Faktoren, die weder unabhängige noch unmittelbarwirkende Standorts¬
faktoren sind. Beispiel: nicht flachgründiger Boden ist für das Fagetum im
Jura entscheidend(Bach 1950, S. 118). Dieser Faktor wirkt nicht direkt auf
die Pflanze, ist also kein unmittelbar wirkender Faktor; er ist aber auch kein
unabhängiger Faktor, denn er ist erst durch das Zusammenwirken von den
unabhängigen Faktoren und der Vegetationentstanden.

Eine eindeutige und direkte Zurückführung des Vorkommensoder Fehlens
einer bestimmten Art auf einen einzelnen, bestimmten Faktor ist meist nur in

Spezialfällen möglich. Beispieledafür sind das Fehlen von Scabiosacolumbaria
auf sehr sauren Böden infolge der Giftwirkung der dort in hohen Konzentra¬
tionen vorliegenden Aluminiumionen(Rorison 1960) oder das Fehlen gewisser
mediterranerArten in Mitteleuropainfolge der harten Winter. In den meisten
Fällen wirken verschiedene Faktoren zusammen,und Vegetationund Standort
beeinflussen einandergegenseitig.Sollen die Kausalzusammenhängeaufgeklärt
werden, so genügt es deshalb keinesfalls, einzelne «entscheidende Standorts¬
faktorenherauszufinden», sondern es gilt, das Problemals Ganzesanzugehen,
das Wirkungsnetz zwischen den unabhängigen Standortsfaktoren
zu den unmittelbar wirkenden Faktoren zu untersuchen. Implizit ist
dies schon von vielen Autoren angedeutet worden, z.B. von Bach (1950),
Ellenberg(1968), aber auch schon von Braun-Blanquetund Jenny (1926).

Mit der Abbildung 24 im letzten Teilder vorliegenden Arbeitwird versucht,
ein solches Wirkungsnetz darzustellen und wo möglich die quantitativen Zu¬
sammenhänge mit einzuflechten (lithofunctions nach Jenny 1958).
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III. Zur Konkurrenz

Über Konkurrenzund andereTypen der gegenseitigen Beeinflussung der Lebe¬
wesen und deren Bedeutung für die Lebensgemeinschaftenund die Evolution
ist vor allemseit dem Erscheinenvon Darwins«The Origin of Species»(1859)
sehr viel geforscht worden. Wichtige neuere Arbeiten zu diesem Thema sind
Bornkamm (1963), Caputa(1948), DeWit (1960), Donald (1963), Ellenberg
(1953), Grümmer (1955), Harper (1967), Knapp (1967), Jacquard (1968),
Lampeter (1959/60), Milthorpe (Hg., 1961), Rademacher(1959), Van den

Bergh (1968), Whittaker (1969) und außerdem die Arbeiten der Japaner
Sakai und Kira.

In der folgendenÜbersichtkann kein abgeschlossenes Bild der Konkurrenz
entworfen werden, sondern nur auf einige neuere Erkenntnisseund auf die
Probleme bei der Erfassung der Konkurrenzhingewiesenwerden. Da die Kon¬
kurrenzmit dynamischen Vorgängenverknüpftist, scheint es mir sinnvoll,klar
zu unterscheiden zwischen den Vorgängen selbst und dem Ergebnis der Vor¬
gänge: zwischen dem Konkurrenzfaktor und der Konkurrenzbeziehung.

1. Konkurrenzfaktor und Konkurrenzbeziehung
Im folgendenwerdenals erstes die beidenBegriffe definiert, dann die Beziehun¬
gen zwischen ihnen erläutertund schließlicheinige wichtige Gesichtspunktezu
ihnen zusammengestellt.

Konkurrenzfaktor: Unter der Konkurrenz (competition) als Faktor
wird das Geschehenverstanden, das eintritt, wenn jeder von zwei oder mehr
Organismengemäß seinem Bedürfnis nach einem bestimmten Faktor oder einer
«Sache » verlangt, aberdie unmittelbare Versorgung bezüglich des Faktorsoder
der «Sache»geringer ist als die gemeinsameNachfrage der Organismen(nach
Donald 1963, S. 31).

Konkurrenzbeziehung: Die Konkurrenzbeziehung im weiteren Sinne
umfaßt alle Formen gesellschaftlicherBeziehungen (relations sociales nach
Jacquard 1968) außer dem Parasitismus2, bei denen sichbeim Zusammenleben
von zwei verschiedenenSippen (oder Organismen) mindestens eine der Sippen
(einerder Organismen) in wesentlichen Wachstumsgrößenschlechter entwickelt,
als wenn sie allein lebt.

Bei der Definition der Konkurrenzbeziehung wird allein vomPhänomendes
Sich-schlechter-Entwickelns ausgegangen,ohnedie Ursachen hiefür zu berück-

1 "Competitionoccurs when each of two or more organisms seeks the measure it wants of
any particular factor or thing and when the immediate supplyofthat factor or thing is below
the combined demand of the organisms."

2 Parasitismus ist für einen der Partner eine ± obligate Beziehung, weswegen sie gesondert
betrachtet werden muß.
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sichtigen. Der Grund dafür ist ein rein praktischer, nämlich, daß das Sich-
schlechter-Entwickeln relativ leicht festgestellt werdenkann, die Ursachen hie¬
für aber meist nur sehr schwer oder gar nicht eindeutig zu ermitteln sind. Oft
tritt die Konkurrenzbeziehung als Ergebnisdes Wirkens des Konkurrenzfaktors
ein. Diese Beziehung kann bei Pflanzen aber auch eintreten, wenn eine der
Sippen Stoffe ausscheidet, die für die andere Sippeschädlich sind (Allelopathie),
oder als Folge größerer Anfälligkeit einerSippegegenüber schädlichen Umwelt¬
einflüssen beim Zusammenleben im Vergleich zum Reinbestand oder aus an¬

deren Gründen. Verallgemeinerndgilt: Der Konkurrenzfaktor führt zur Kon¬
kurrenzbeziehung.- Eine Konkurrenzbeziehung kann aber auch auf anderen
Wegen als über den Konkurrenzfaktor entstehen.

Alle nun folgenden Ausführungen gelten nur noch für die Verhältnisse bei
den höheren Pflanzen.

Wichtige Gesichtspunkte zum Konkurrenzfaktor
Es muß betont werden, daß bei den Pflanzen die Wirkungsweise des Kon¬
kurrenzfaktors im wesentlichen «physikalisch oder chemisch» ist, sei es durch
Entzug von Licht, Wärme, Wasser oder Nährstoffen oder durch andere Ver¬
änderungen der anorganischen Umwelt etwa durch Ausscheidung schädlicher
Stoffe3 (Ellenberg1968). Bornkamm (1963, S. 95) stellt fest, daß «bei der
Konkurrenzzwischen höheren Pflanzen... wesentlich eine reine Raumverdrän¬
gungvorherrscht; die Konkurrenzkräfteder einzelnen Arten sind wenigerqua¬
litativ als quantitativ verschieden». Unter «Raum»wird in diesem Zusammen¬
hang weniger der physikalische Raum als die Menge verfügbarerNährstoffe,
Licht, Wasserusw. verstanden. Esgibtjedoch Spezialfälle, wo sichdie Konkur¬
renz nicht physikalisch oder chemisch auswirkt, z. B. die Konkurrenzzwischen
den Pflanzen um gewisse Tiere als Verbreitungsvektorenfür Pollen, Sporen
und Samen.

Wie schwierig es ist, zu erfassen, um welchen Faktor der Wettbewerbstatt¬

findet, bringt De Wit (1960, S. 15) zum Ausdruck, wenn er schreibt: "The
description of such a growing factor is, however, 'not necessary, always in-
accurate and therefore unadvisable'!"

Bei den durch den Konkurrenzfaktor hervorgerufenen«Erscheinungen»
unterscheidet Jacquard (1968) ähnlich wie Bornkamm (1963):
- «plastische, von Wachstumsänderungenbedingte Abweichungen»; damit

sind im wesentlichen Veränderungen von Wachstumsgrößen(wie Trocken¬
gewicht, Höhe, Rosettendurchmesser,aber auch Blattstellung und Wurzel¬
tiefgang),also morphologische Modifikationengemeint.

3 Gemäßunserer Definition fällt die Ausscheidung schädlicher Stoffe (Allelopathie,Inter¬
ferenz) nicht unter die Wirkungsweisen des Konkurrenzfaktors,sondern ist als Fall für sich
zu betrachten. Durch Allelopathie kannjedoch eine Konkurrenzbeziehung entstehen.
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- «Entwicklung des Bestandes infolge eines gegenseitigen Vernichtungsvor¬
ganges.» Damit sind im wesentlichen Veränderungen von Reproduktions¬
größen, sogenannte demographische Effekte, gemeint, wie Sterblich¬
keit, Reduktion der Samenproduktionusw.

Selbstverständlich gibt es zwischen beiden Typen von Erscheinungen viele
Übergänge.

In diesem Zusammenhangmuß daraufhingewiesen werden, daß die Kon¬
kurrenz nicht zwangsläufig zur Elimination der konkurrenz¬
schwächeren Sippe vom betreffenden Standort führt. Elimination
als Folge der Konkurrenztritt im allgemeinenbei Sippen ein, die sichentweder
in der Konkurrenzkraft stark unterscheidenoder sehr ähnliche Standorts¬
ansprüche besitzen, also dieselbe ökologischeNische einnehmen«wollen». In
vielen Fällen stellt sich ein dynamisches Gleichgewichtein, oft als Folge des
Ausweichens der Sippen in verschiedene ökologischeNischen,zum Teil sogar
durch Evolutionvon aneinanderangepaßten Sippen (vgl. Harper1967).

Wichtige Gesichtspunkte zur Konkurrenzbeziehung
Der Begriff «Konkurrenzbeziehung» wird meist zur Bezeichnung interspezi¬
fischer, also zwischen verschiedenenArten herrschenderBeziehungen ange¬
wandt, seltener auch für jene zwischen Individuenein und derselben Art (intra¬
spezifisch).

Die Konkurrenzbeziehung im weiten Sinne kann nach Jacquard (1968)
unterteilt werdenin:

- Konkurrenzbeziehung im engen Sinne: Beim Zusammenleben entwickeln
sich beideArten schlechter, als wenn sie allein wachsen.

- Amenalismus(beziehung): Beim Zusammenleben entwickelt sich eine der
Arten schlechter,als wenn sie allein wächst, die anderebleibt unbeeinflußt.

- Antagonismus(beziehung): Beim Zusammenleben entwickelt sich die eine
Art schlechter,als wennsie allein wächst, die anderehingegen entwickelt sich
beimZusammenleben besser.

Zur Bestimmungder Natur der gesellschaftlichenBeziehung zwi¬
schen zwei Arten muß für jede Art ermittelt werden, ob sie beim Zusammen¬
leben4 («rencontre», nach Jacquard 1968) mit der anderen besser, gleich gut
oder schlechter wächst als allein. Wie dies geschieht, wird in Kapitel C.V dar¬
gelegt. Hier sei lediglich daraufhingewiesen, daß zur vollständigen Aufklärung
der gesellschaftlichenBeziehungen zwischen den Arten A und B die folgenden
fünf Kulturen nötig sind:

a + b, a + a (= 2a), b + b (= 2b), a, b

4 Auf die Effekte der Trennung (sdparation),die eintreten,wenneine Art von eineranderen,
an die sie obligat gebunden ist, getrennt wird, sei hier nicht eingegangen.
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wobei a bzw. b Kulturen mit einer bestimmten AnzahlIndividuenvon A bzw. B
pro Flächeneinheit bedeuten.

Die Natur der gesellschaftlichen Beziehung kann immer nur für einen be¬
stimmten Zeitpunkt ermitteltwerden. Oft bleibt dieselbe Beziehung aber über
längere Zeiträume erhalten. Interessant ist, daß bei Übergängenvon einer Be¬

ziehung in eine andere bestimmte Richtungen der Veränderung öfter eintreten
als andere; es bestehenbestimmte Entwicklungstendenzen.So stellte Jacquard
(1968) bei der Interpretation der Versuche von Caputa(1948) z.B. fest, daß in
vielen Mischkulturen von Gräsern aus einer Antagonismusbeziehung in der
ersten Vegetationsperiodein der zweiten eine Konkurrenzbeziehung im engen
Sinne entsteht. Hier führt die Erforschung der gesellschaftlichenBeziehungen
zwischen den Lebewesen zur Sukzessionsforschungüber.

2. ökologischeBedeutung der Konkurrenz:
Physiologisches und ökologisches Verhalten; für das Fehlen

verantwortliche Faktoren

Eng verknüpftmit dem Begriff der Konkurrenzsind die beidenvon Ellenberg

(1953) geprägtenBegriffe:
«Physiologisches Verhalten» (niche fondamentale) = Verhalten der

betreffenden Sippe in Abhängigkeit von den Standortsbedingungen mit Aus¬
nahmederWirkungendes (interspezifischen)Konkurrenzfaktorsund derAllelo¬
pathie. Auch Verhaltenin Abhängigkeit von den Kulturbedingungen in Rein¬
kultur. Zur Klärung muß hier beigefügt werden, daß mit «Verhalten» alle
Eigenschaftenund Lebensäußerungen der Pflanzen verstanden werden, also
sowohl die physiologischen als auch die morphologischen. -

«ÖkologischesVerhalten» (niche röahsee) = Verhalten der betreffen¬
den Sippe in der Natur, also in Abhängigkeit von den Standortsbedingungen,
einschließlich der Konkurrenz und der allelopathischen Erscheinungen. Das
Verhalten einer Sippe in Mischkultur mit einer oder mehreren anderen, nach
ökologischen Gesichtspunkten ausgewählten Sippen, entspricht dem öko¬
logischen Verhaltenbereits weitgehend (Ellenberg1956).

Zwischen dem «physiologischen»und dem «ökologischen Verhalten» herr¬
schen keine leicht überschaubaren Beziehungen: aus dem «physiologischen
Verhalten», aus Versuchen in Reinkultur, kann nur in bestimmten Fällen auf
das «ökologischeVerhalten»,also auf die Situation in der Natur geschlossen
werden. Dies ist offensichtlichdann mit Sicherheit möglich, wenn der physio¬
logische Versuch oder entsprechende Beobachtungen ergeben, daß die Sippe
am betreffenden Standort nicht wachsen kann (Vergiftungs- oder Mangel¬
erscheinungeninfolge gewisser Bodeneigenschaften,Erfrieren usw.). Kann eine
Sippe in Reinkultur an einem bestimmten Standort wachsen, so besteht die
Möglichkeit, daß sie es auch im Zusammenleben mit anderen Sippen vermag.
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Dafür ist es nicht notwendig,daß die betreffende Sippe unter den betreffenden
Standortsbedingungen optimal gedeiht. Das sogenannte «ökologische Opti¬
mum», also diejenigen Standortsbedingungen,unter denen die Sippe in der
Natur am häufigsten vorkommt, entspricht nicht unbedingt den Standorts¬
bedingungen, unter denen sie physiologisch am besten gedeiht, dem «physio¬
logischen Optimum». Nur für die wenigen vorherrschendenoder in der betref¬
fenden Schicht konkurrenzfähigstenSippen in einer Pflanzengemeinschafttrifft
zu, daß sie an dem Standortvorkommen, an dem sie optimal gedeihen, und
auch für diese Sippen gilt dies nur an allgemein günstigen Standorten(Ellen¬
berg 1968). Für viele konkurrenzschwache Sippen hingegen liegt das «öko¬
logisch-soziologische Optimumim Bereichihres physiologischen Minimums».

Dies gilt z.B. für viele Trockenrasenpflanzen(Ellenberg1963, S. 634).
Ob nun eine Sippe an einem Standort, an dem sie physiologisch gesehen

vorkommenkann, auch tatsächlich vorkommt,hängt u.a. von der komplexen
Größe «Konkurrenzkraft» ab. In manchen Fällen kann diese aus der
Morphologie und der Physiologie vorhergesagtwerden. Beim Zusammenleben
von Bäumen und nicht gut an das Waldleben angepaßten Krautpflanzenzum
Beispiel eliminieren die Bäumedie Kräuter mit der Zeit, daletztere denSchatten
nicht ertragen. Bei der Konkurrenzzwischen nahe verwandten Sippen, soge¬
nannten Vikaristen, wird diejenige Sippe eliminiert, die unter den betreffenden
Standortsbedingungenphysiologisch schlechtergedeiht (Bradshaw,mdl. 1969).
Oft könnendie gegenseitigen Beeinflussungenaber nur in Konkurrenzversuchen
ermittelt werden. Wie äußerst stark der Konkurrenzfaktor wirken kann, geht
z.B. aus den vielen bei Ellenberg(1963) beschriebenenVersuchen hervor. Oft
ist die Konkurrenzdafür verantwortlich, ob eine Sippe an einem bestimmten
Standort vorkommt oder nicht.

Aus dem Gesagten wird anderseits auch deutlich, daß oft erst durch Kon¬
kurrenzversucheermittelt werden kann, ob ein bestimmter Standortsfaktorfür
das Fehleneiner Sippeaneinem Standortverantwortlich oder mitverantwortlich
ist; denn das physiologische Schlechter- bzw. Besserwachsen bei Veränderung
des betreffenden Standortsfaktors gibt hierüber, wie gesagt, nochkeine sichere
Auskunft. Sokommt z.B. Sahia pratensissogarin der NaturunterBedingungen
vor, wo sie wegenWasser-und Stickstoffmangels ausgesprochenschlecht wächst:
im Xerobrometumauf dem Bollenberg (oberrheinische Tiefebene) bildet sie
Rosetten von maximal 10 cm Durchmesser, im trockenen Arrhenatheretum
solche von über 20 cm. Selbstverständlich beeinflußt auch der Konkurrenz¬
faktor dabei das Wachstum. Physiologisch gesehen, würde man es aber kaum
für möglich halten, daß eine Pflanze auchunterBedingungen vorkommenkann,
wo sie nicht einmal halb so gut gedeiht wie unter anderen, «mittleren»Bedin¬
gungen.

Versuchspläne und Gesichtspunkte zur praktischen Durchführung von

Untersuchungen
- der Natur der gesellschaftlichenBeziehungen zwischen zwei Sippen
- der Bedeutung des Konkurrenzfaktors
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- der Frage, ob ein Faktor im Zusammenwirken mit dem Konkurrenzfaktor
für das Fehlen einer Art an einem bestimmten Standortverantwortlich oder,
besser, mitverantwortlich ist

sind am Beispiel der Versuche der vorliegenden Arbeitin C.V dargelegt.

3. Zusammenleben
Das «physiologische Verhalten» und die Konkurrenz geben nur ein unvoll¬
ständiges Bild von den «Kräften », die in einer Pflanzengemeinschaftherrschen.
Sie erklären das Zusammenleben (Kohabitation)verschiedener Arten und die
mehr oder weniger dynamischen Gleichgewichtszuständezwischen den Arten
nur unvollständig. Auchdiejenigen Eigenschaftender Arten,die das Zusammen¬
leben ermöglichen,müssen untersucht werden (vgl. Bradshaw 1969). Das Zu¬
sammenlebenkann darin beruhen, daß die verschiedenen, an einem Standort
vorkommenden Arten verschiedene ökologischeNischen einnehmen, z.B. in
verschiedenenBodenhorizonten wurzeln, sich zu verschiedenenJahreszeiten
entwickelnusw. Sie wachsen dann aus morphologischen oder physiologischen
Gründen eigentlich nebeneinander (Neutralismusbeziehungnach Jacquard
1968). Dieses Nebeneinanderwachsen kann aber auch dadurch ermöglichtwer¬
den, daß die Pflanzenarten einanderin verschiedene ökologischeNischen drän¬
gen, wie das aus der Tierökologie schonlange bekannt ist. WeitereMöglichkeiten
des Zusammenlebenssind die Symbiose (Mutualismus und Kooperation, nach
Jacquard 1968), ja sogar der Parasitismus, sofern durch ihn der Wirt nicht
eliminiertwird.

Die Möglichkeit, daß der Ort, an dem ein Individuum einer Art gelebt hat,
von derselben Art eine Zeitlang nicht mehr besiedelt werden kann, also für
andere Arten frei steht, und die ganzen dynamischen Komponenten des Zu¬
sammenlebenskönnen hier nur erwähnt werden.

4. Konkurrenzkraft
Die Konkurrenzkraft einer Art, also die Fähigkeit, eine andere Art durch
Konkurrenz zu beeinträchtigen, zu verdrängen und dann eventuell zu elimi¬
nieren, ist keine konstanteGröße! Sie hängt ab von den morphologischen und
physiologischen Eigenschaftender Art und ist somit von Standortzu Standort
verschieden. Auchist sie bezüglich jedes Konkurrenten wiederanders5. Schließ¬
lich spielt die Zeit in mannigfacher Weise in das Konkurrenzgeschehen hinein,
da ja das «Verlangen nach einem Faktor oder einer Sache» an sich schon ein
dynamischer Vorgang ist. Auch ändert die Konkurrenzkraft im Laufe der
Ontogenie der Pflanze. Im Keimlingsstadium sind die gesellschaftlichenBezie¬
hungen ganz andere als im adulten Stadium (vgl. z.B. Van den Bergh 1968).

5 An einem bestimmten Standort kann sich eine Art gegenüber ähnlichen Konkurrenten
(gleicheLebensform, ähnliche Wachstumsgeschwindigkeit,ähnlicher Entwicklungsrhythmus)
jedochähnlich verhalten (vgl. Jacquard 1968: agressiviteund rdsistance ä l'agression).
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Die Ansprücheder Pflanze andie Umweltsind im Laufe des Jahres verschieden,
wieauch die Standortsfaktorenselbst zeitlichenSchwankungenunterworfensind.

In diesem Zusammenhangsei auch auf die Erstbesiedlung und die Durch¬
dringungsgeschwindigkeithingewiesen. Die erstbesiedelnde Art kann das Ein¬
tretendes auf Grund der Konkurrenzkräfteerwarteten Gleichgewichtszustandes
verlangsamen, zum Teil sogar unmöglich machen. Die Durchdringungs¬
geschwindigkeit hängt eng damit zusammen und wird definiert als die «Ge¬

schwindigkeit, mit der der spätere Gleichgewichtsanteil zwischen den Arten
erstmalig erreicht wird» (Bornkamm1963, S. 99).

Übersichtenüber wichtige morphologischeund physiologische Eigenschaften,
von denen die Konkurrenzkraft der Arten abhängt, sind z.B. in Ellenberg
(1956) und Knapp (1961) gegeben.

5. Relativer Verdrängungskoeffizient, Dichteeffekte

Zur mathematischen Fassung der Konkurrenzzwischen zwei Arten hat DeWit
(1960), beruhend auf den Arbeitenvon Van Dobben(1955) und anderer hollän¬
discher Forscher, den relativen Verdrängungskoeffizienteneingeführt (relative
crowding coefficient). Er erlaubt es, an einem bestimmten Zeitpunkt das Aus¬
maß der Verdrängung einer konkurrenzschwächeren Art durch eine konkur¬
renzstärkere zahlenmäßig festzuhalten. Die Versuche müssenjedoch nach dem
Ersetzungsprinzip (replacementprinciple) aufgebaut sein, d.h. die Summeder
relativenFrequenzen z (siehe unten) mußin allen Mischkulturen immer 1 sein.
Der relative Verdrängungskoeffizient der Art A bezüglich der Art B wird
definiert als:

k -
°A ¦ °B

ka,b— rr- • rj-Za'Ma zb-Mb
Wobei:
O = Produktivität pro Fläche in Mischkultur(z.B. kg oder Anzahl Körner/m2, Halme/m2,

TrG./m2...)
M = Produktivität pro Flächein Reinkultur (Monokultur)
z = relative Frequenz (nachVan den Bergh 1968) der betreffenden Art in der Mischkultur

^Misehkuitur wobei Z = Anzahl Individuen der betreffenden Art pro
=

Zueinkuitur Fläche bei der Pflanzung

Fürjede Art wird also der Quotient aus der Produktivität in Mischkultur und
der Produktivität in Reinkulturgebildet,und zwarbezogen auf dieselbe Fläche
(deshalb die Standardisierungmit der relativen Frequenz). Ist dieser Wert

größer als 1, so bedeutet dies, daß die betreffende Art in Mischkultur besser
gedeiht als in Reinkultur;ist er kleiner als 1, daß sie in Mischkultur infolge der
Konkurrenzschlechter gedeiht als in Reinkultur. Der Quotient aus den soeben
für die beiden Arten erhaltenen Werten ergibt den relativen Verdrängungs¬
koeffizienten.Ist er größerals 1, so verdrängtdie Art A die Art B, ist er kleiner
als 1, so ist das Gegenteil der Fall. Ist er 1, so halten sich die beiden Arten die

Waage oder sie beeinflussen einandernicht.
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In diesem Zusammenhangmuß auf die sogenannten Dichteeffekte hin¬
gewiesen werden, die das Bild der Konkurrenzstark verwischenkönnen, oft zu
Mißverständnissenund Fehlinterpretationen Anlaß geben und in der Betrach¬
tungsweisevon DeWitzum Teilnicht genügend scharf erkanntworden sind.

Aus vielen Untersuchungen (vgl. z.B. Donald 1963, Harper1967) geht her¬

vor, daß sich eine gewisse Zeit nach der Pflanzung in dichter Reinkulturfür
jede Art eine bestimmte Produktivität/Fläche oft bei einer bestimmten Dichte
(gemessen als Anzahl Individuen/Fläche; Anzahl Stengel/Fläche, Deckungs¬
grad usw.) einstellt. War die ursprüngliche Dichte sehr hoch, so vermindertsie
sich infolge der intraspezifischen Konkurrenz, bis sie den erwähnten Wert er¬

reicht; war sie sehr niedrig, so erhöht sie sich, wenn dies möglich ist, zum Bei¬

spiel durch vegetative Ausbreitung,bis sie eben denselbenWert erreicht. Wird
nun bei Konkurrenzversuchen in einerzu geringen Dichtegepflanzt,so erhöhen
beide Arten ihre Dichte, und eine gegenseitigeFörderung durch das Zusammen¬
leben wird vorgetäuscht; ist keine Erhöhungder Dichtemöglich,so beeinflussen
die Arten einander nicht, und die Folge ist Neutralismus.Aber auch eine zu

große Dichte kann das Ergebnis von Konkurrenzversuchen verfälschen. So
stellte Delvaux (1970) zum Beispiel fest, daß bei großer Pflanzdichte diejenigen
Individuendauernd im Vorteil bleiben, die bei der Pflanzung zufälligkräftiger
waren, auch wenn sie eigentlich anlagemäßig nicht die konkurrenzstärkeren
sind.

Bei den in der vorliegenden Arbeit durchgeführten Konkurrenzversuchen
wurden die Pflanzen so dicht gepflanzt,daß erwartet werdendurfte, daß sie bald
nach dem Anwachsen,spätestens aber kurz nach dem ersten Überwintern in
Konkurrenzmiteinandertreten würden. Jedes Besserwachsen in Mischkultur
beruht somit nicht auf einem Dichteeffekt, sondern auf der Verdrängung des
Partners, also auf Konkurrenz.

Eine Kontrollmöglichkeitdafür, ob wirklich das Besserwachsen der einen
Art dem Schlechterwachsenderanderen entspricht,stellt die Größe des relativen
Ertragstotais(RYT = relative yield total) dar. Dieser Begriff ist nach Van
den Bergh(1968) definiert als

0A oB
RYT = -rr + -rrMA MB

Er ist also die Summeder relativenErträge in Mischkultur der beidenArten A
und B. Relative Erträge eignen sich besser zur Charakterisierung des Besser¬

bzw. Schlechterwachsensals absolute, da Absolutwerte des Ertrages für jede
Art physiologisch wiederetwas anderesbedeuten. So sind zum Beispiel 50 g von
Lolium perenne etwas völlig anderes als 50 g von Trifolium repens. Und auch
in der Zeit verändertsich der biologische Wert des Ertrages: 50 g einer jungen
Pflanze sind etwas ganz anderes als 50 g einer alten (Van den Bergh 1968).
Es hat sich nun gezeigt, daß, wenn wirklich jedemBesserwachsen der einen Art
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ein Schlechterwachsen der anderen entspricht, das RYT = 1 ist. Sofern die
Versuche nach dem Ersetzungsprinzip aufgebaut sind, gilt dies unabhängig
vom Mischungsverhältnisder beidenArten. Übrigens bedeuten RYT > 1, daß
eine derArten von derAnwesenheit deranderen profitiert, wie zum Beispielbeim
Zusammenleben vonLolium perenneund Trifolium repens (De Wit et al. 1966).
Auf die von De Wit (1960) entwickelte, sehr übersichtliche Darstellungsart

der Ergebnisse von Rein- und Mischkulturversuchen als Ersetzungsdia¬
gramme wird auf Seite 95 eingegangen.

IV. Begriffe und Abkürzungsverzeichnis

1. Begriffe
Pflanzengemeinschaft = konkretei Einzelbestand; gesetzmäßige, von ihrerUmweltabhängige,

konkurrenzbedingteKombination von Pflanzenarten. Entspricht ungefährdem «Assozia¬
tionsindividuum»nach Braun-Blanquet

Pflanzengesellschaft = Vegetationseinheit = abstrakte Einheit der pflanzensoziologischen
Systematik, die als Typ aus dem Vergleich der Artenlisten vieler verschiedener Pflanzen¬
gemeinschaften hervorgegangenist. Als rangloser Typenbegriff in der pflanzensoziologi¬
schenSystematik gebraucht(ähnlich «Sippe» oder«Taxon» in der Sippensystematik)

Standortsfaktoren = klimatische, orographische, edaphischeund biotische Gegebenheiten,
die am Wuchsort auf die Pflanze wirken

entscheidende j
unabhängige > vgl. S. 14-15
unmittelbar wirkende J

Konkurrenzbeziehung
Konkurrenz s.l. und s.str.

interspezifisch
intraspezifisch

Amensalismus
Antagonismus

vgl. S. 16-18

Physiologisches Verhalten 1 . .

ökologischesVerhalten / vgK b- ly

Treugrade der Arten zur Pflanzengesellschaftbzw. zum Substrat (vgl. Braun-Blanquet1964
und Ellenberg 1956):

«treu» = ausschließlich oder nahezu ausschließlich an eine einzige Gesellschaft bzw. an ein
einziges Substrat gebunden

«vag» = in sehr zahlreichen Gesellschaften (bzw. Substraten) vorkommend,und zwar überall
Stetigkeit, Menge und Vitalität ungefährgleich

«fremd» = nur an abweichenden oder gestörten und daher untypischen Stellen oder nur in
der Randzonespärlich und selten auftretend

Nardetum = wird in dieser Arbeit nicht in soziologischem Sinn gebraucht, sondern zur Be¬
zeichnung von Beständen des Nardetum alpigenumund des Festucetumhalleri, die von

Nardus stricto dominiert werden
Seslerietum = Kurzbezeichnung verschiedener Typendes Seslerio-Caricetum sempervirentis
Silikatboden = S = wird in dieser Arbeit als ein Bodenverstanden, der an der Oberfläche und

im Wurzelraum wenigerals 0,1 % Karbonat (als CaCOa) in der 2-mm-Feinerde enthält und
dessen pH-Wert SE 5,5 ist. InTeil E bis G ist der Silikatboden der Versuchevon Birmensdorf
und vom Strelaberg gemeint (siehe S. 35)
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Karbonatboden = K = wird in dieser Arbeit als ein Boden verstanden, der bis an die Ober¬
fläche mindestens0,5% Karbonat in der 2-mm-Feinerde enthält. Der pH-Wert ist ^ 7.
In Teil E bis G ist der Karbonatboden der Versuche von Birmensdorfund vom Strelaberg
gemeint(siehe S. 35)

Braunerde-Ai-Boden = bAi = der Bodenmittleren pH-Wertes (pH = 5,7), der im Mineral¬
erde-Mullhorizont einer saurenBraunerde bei MarthalenZH entnommenwurde und der
für die Versuche in Birmensdorfverwendetwurde (vgl. S. 36)

sauer pH3,5-4,5 |
mäßig sauer pH 4,5-5,5 > in Anlehnung an Ellenberg 1956, S. 644
schwach sauer pH 5,5-6,5 J
Saugspannung = Wasserbindung = Feuchtigkeitstension = succion force = diejenige Kraft,

mit der Wasser im ungesättigten Bodendurch die Matrix festgehalten wird (vgl. S. 28)

2. Abkürzungsverzeichnis
bAi Braunerde-Ai-Boden von Marthalen (vgl. S. 36)
Bir. in den BirmensdorferVersuchen
Bo. Boden
Caa,Mga, Ko, Naa, AI«, Ha austauschbare Ionen der betreffenden Elemente
Ds Durchschnitt
Got. im Gebietvon Gotschnagrat
K Karbonatboden
Kt laktatlöslichesKalium
kNa.se relativer Verdrängungskoeffizient von Nardus bezüglich Sesleria (vgl. B.III.5)
KUK Kationenumtauschkapazität
mval m.eq. = Milliäquivalentgewicht
NH4—N Stickstoffin Ammoniumform
NO3—N Stickstoffin Nitratform
n.s. nicht signifikant
N-Serve 2-Chlor-6(trichlormethyl)-pyridin,ein Nitrifikationsgift
PO4—P Phosphor als Phosphat
pH = pH(HaO) Wo nicht anders vermerkt, bedeutet pH die Bodenreaktionin einer

wässerigen Suspension
PO4—Pt laktatlöslichesPhosphat
ppm parts per million
RYT relative yield total (relatives Ertragstotal) (vgl. B.III.5)
S Silikatboden
S% Basensättigungsgrad in % der KUK
s(s%) Streuung (in % des Mittelwertes)
sx Standardabweichung des Mittelwertes, einfacher mittlerer Fehler
Str. im Gebietdes Strelaberges oder in den Versuchen auf dem Strelaberg
TrG. Trockengewicht
x Durchschnitt
z relative Frequenz
Qa scheinbare Dichte
%g Gewichtsprozente
*,**,*** mit = 5%, = 1% bzw. 0,1% Irrtumswahrscheinlichkeit gesichert
0 Durchmesser
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C. Methodenund Material

I. Vegetationskundliche Methoden

1. Bezeichnung der Probeflächenund Aufnahmeflächen
sowie Aufnahme der Pflanzenbestände

Wie in der Einleitung dargelegt, stützt sich der in dieser Arbeit angestrebte genaue Vergleich
von Silikat- mit Karbonatstandortenin der alpinen Stufe vor allem aufdie Aufnahmeund die
ökologische Untersuchung einander möglichst genau entsprechender Probeflächen auf diesen
beiden Substraten. Nach welchen Kriterien dieseProbeflächen vergleichbar sein mußten, wird
in E. I. beschrieben. Um einen besseren Einblick in die Artenzusammensetzung zu erhalten,
wurden noch weitere Flächen aufgenommen(= Aufnahmeflächen),aber nicht weiter öko¬
logisch untersucht.

Die Probeflächen und Aufnahmeflächen wurden wie folgt bezeichnet:
Str. = Strela = im Gebietdes Strelaberges
Got. = Gotschna = im Gebiet des Gotschnagrates
S = auf Silikatboden
K = auf Karbonatboden
Ziffer = die verschiedenen Flächen wurden durch Ziffern unterschieden, wobei die einander

entsprechendenFlächen dieselbe Ziffer erhielten
Die Größe der Flächen betrug 25-100 m2. Es wurden möglichst homogene Stellenin großen
Beständen für die Untersuchungen ausgewählt. Kleine Terrassen mit entkarbonatetemBoden
in Flächen auf Karbonat wurden von den Untersuchungen ausgeschlossen oder gesondert
untersucht (siehe unten).

Die Pflanzenbestände wurden nach der Methode der Schule Zürich-Montpellier (Braun-
Blanquet 1964), wie sie in Ellenberg (1956) beschrieben ist, aufgenommen. Das Symbol ()
bedeutet, daß die betreffende Art in der Flächeselbst fehlt, im gleichen Bestand im Umkreis
von 2 m um die Flächeaber vorkommt und somit in der Vegetationsaufnahmemit berück¬
sichtigt werden muß. Der Exponent /(z.B. bei +0 bedeutet, daß die betreffende Art in der
Flächeedaphischgesehen gesellschaftsfremd ist. Als solche sind nachBraun-Blanquet(1964)
Arten zu betrachten, die nur mit der Artmächtigkeit + bis 1 vorkommen,deren Vitalität herab¬

gesetzt ist und die «nur an abweichenden oder gestörten und daheruntypischen Stellenoder
nur in der Randzonespärlichund selten auftreten ». Inunserem Fallehandelt es sich einerseits
um sogenannteSilikatpflanzen,die in einer Karbonatflächean einer entkarbonateten Stelle
vorkommen (z.B. Vaccinium myrtillus auf kleinen, rings von Karbonatboden umgebenen
Humuspolstern mit pH 5,5-6), anderseits um sogenannte Karbonatpflanzen,die an der
Silikat-Karbonat-Grenze in der Silikatvegetationvorkommen,weil sie im Untergrund oder
jenseits der Grenze mit Karbonat in Kontakt sind (z.B. Dryas octopetala,die über ihre langen
Stengel noch mit mehrere Meter entferntem Karbonat Kontakt haben kann). Ob eine Art in
einerFlächeals edaphischgesehengesellschaftsfremd zu betrachten ist, wurde jedesmal durch
Bodenuntersuchungen abgeklärt.

Es war nicht möglich, jede Fläche mehr als l-2mal floristisch-soziologisch aufzunehmen.
Bei einer erneuten Aufnahme gewisser Flächen dürften sich daher noch einige geringfügige
Ergänzungen besonders bei den Moosen und Flechten ergeben, die nicht vollständig aufge¬
nommenwerden konnten.
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Die Namen der Blütenpflanzen und Gefäßkryptogamen sind größtenteils nach Hess,
Landolt und Hdizel (1967 und im Druck),zum Teil auch nach Binz und Becherer (1961)

2. Tabellarischer Vergleich und Bestimmung
der Pflanzengesellschaften

Beim tabellarischen Vergleich der Vegetationsaufnahmenwurdenach der von Ellenberg

(1956) beschriebenen Methodevorgegangen. Die Pflanzengesellschaften wurden nach Braun-

Blanquet(1969) bestimmt.

n. Methoden der Mikroklimamessung

Die Temperaturenim Boden und in der Luftwurden mit Thermistoren(Typ 401A) der
Firma Yellow Springs InstrumentCo., USA, gemessen. Thermistoren(= ENTC-Widerstände)
sind Halbleiter, deren Widerstand mit steigender Temperatur gesetzmäßig abnimmt. Zur

Ablesung des Widerstandesder in weißen Plastikköpfchen ( 0 4 mm) eingebetteten Meßfühler
wurden zwei identische,feldtüchtige Meßinstrumente konstruiert. Das Prinzip der Messung
ist, den in einer WHEATSTONEschen Brücke vom festen zum variablen Ast fließenden Strom
mit einem Mikroamperemeter zu messen. Dieser Strom ist zum Widerstand umgekehrt und
somitzur Temperatur direkt proportional. Durch parallel und in Serie zum Thermistorge¬
schaltete Widerstände wurde die exponentielle Widerstandscharakteristik des Thermistors
linearisiert. Um in einem so inhomogenen Mediumwie dem Boden möglichst viele Parallel¬

messungen durchführen zu können, wurden die Meßinstrumente so gebaut, daß an jedes
Instrument18 Thermistorenangeschlossen und mit einem Meßstellenumschalter einzeln abge¬
tastet werden konnten.Die Messungeiner vollen 18er-Seriedauerte jeweils 1 % Minuten. Als

Stromquelle diente eine gewöhnliche4,5-V-Trockenbatterie. Die Speisspannungwurde jeweils
vor Beginn der Messungen auf einen bestimmten Eichwert eingetrimmt. Als Meßbereich
wurde —5 bis +75 °C gewählt; die Genauigkeitbeträgt im ganzen Bereich ±0,5°C, die Zeit¬

spanne bis zur Anzeige der Temperatur bzw. der Stromstärkemaximal 90 Sekunden. Die

Messungen an der Luft oder an der Bodenoberflächegeschahen ohne Strahlungsschutz, da

angenommen wurde, daß so die natürlichen Bedingungen am besten erfaßt werden.
Die Messung der exponentiellenTemperaturmittel (eJ-Werte) geschah nach der

Zuckerinversionsmethodevon Pallmann et al. (1940) (ausführliche Beschreibungbei Steu-
btng 1965). Die Drehwinkel wurden nach der verbesserten Formel von Schmitz (1964) in °C

umgerechnet.Die Methodeberuht darauf, daß in einer Saccharoselösungbei tiefem pH-Wert
die Saccharosein Glukose und Fruktose gespalten wird, waseine Veränderung des optischen
Drehwinkels der Lösung bewirkt. Diese Reaktion ist gemäß einer Exponentialfunktion von

der Temperatur abhängig, was bedeutet, daß für das exponentielle Temperaturmittelhohe
Temperaturen stärker ins Gewicht fallen als tiefe. Dasselbe ist auch bei den physiologischen
EProzessenin der Pflanze der Fall, weswegen die Methodeein sehr gutes Bild von den physio¬
logisch wirksamen Mitteltemperaturen gibt. Die Glasampullen wurden ohne Hülleim Boden

vergraben. Die Ampullen an der Bodenoberflächewurden nur halb eingegraben und zum Teil
mit Drähtchen verankert; sie hatten keinen Strahlungsschutz. Alle Temperaturmessungen
wurden in jeder Probefläche gleichzeitig in drei verschiedenen Profilen in je 1 oder 2 Wieder¬

holungen durchgeführt.
Die Strahlung wurde mit Sternpyranometernnach Dirmhirn, die Differenz zwischen

Einstrahlung und Rückstrahlung mit Strahlungsbilanzmessern der Firma Schenk, Wien,
gemessen. Die Sternpyranometer wandeln die Strahlung (cal/cm2 • min) des kurzwelligen
Bereiches, vor allem 0,3-3 (i, in mV um; der Bereich der Stahlungsbilanzmesser liegt zwischen
0,3 und 60 |x.
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ZurMessungder Evaporation wurden Piche-Evaporimetervon 25 ml mit grünen Filter¬
papierchen (0 3 cm, Firma Schleicher und Schüll, Nr. 2652) benützt.

Die Windmessung geschah mit Schalenkreuz-Handanemometern der Firma Fuess,
EBerlin.

III. Bodenphysikalische Methoden

1. Bestimmungder scheinbaren und der reellen Dichte
ZurBestimmung der scheinbaren Dichtega wurden mitkleinen Stechzylindern ( 0 5,6 cm),mit
Aushauern (0 5,4 cm) oder mit 1-1-Burgerzylindern Proben entnommen, und zwar an nicht
allzu skelettreichenStellen, da diesesowieso nicht von großerBedeutung für die Wasser- und
Nährstoffversorgung der EPflanzensind.

Die reelle Dichte gr der Böden, d.h. die Dichte der festen Bodenteilchen, wurde durch
Pyknometrierenbestimmt.

2. Messung der Saugspannung (Wasserbindung):
Desorptionskurvenund pflanzenverwertbares Wasser

Die Saugspannung ist die Kraft, mit der Wasser im ungesättigten Boden an der Matrix fest¬
gehalten wird. Sie wird in Atmosphären (at), in ZentimeterWassersäule(WScm), in Millibar
(mb) oder in sogenanntenpF-Werten (Logarithmusder in WScm ausgedrücktenSaugspan¬
nung) angegeben. Experimentell wird sie dadurch bestimmt,daß man in Druckapparaturen
einen bestimmten Druckauf wassergesättigte Bodenproben einwirkenläßt. Dadurch werden
die Proben teilweise entwässert. Das Wasser, das beim betreffenden Extraktionsdruck in den
Proben zurückbleibt, wird mit einer Saugspannung festgehalten, die (absolut) gleich oder
größerals der angewandte Entwässerungsdruckist. Die Proben für diese Messungen wurden
mit Aushauern (0 5,4 cm) entnommen. EDer weitere Arbeitsgangfür die Bestimmungder
Saugspannung ist in Richardund Beda (1953) eingehendbeschrieben. Die Wassergehaltebei
den Saugspannungswerten 0,010 bis 0,690 at wurden mit der «Porösen-Platte-Apparatur»
nach L. A. Richards bestimmt,diejenigen bei Saugspannungswertenvon 2 und 15 at mit der
«Druckmembran-Apparatur» ebenfallsnach L.A. Richards (vgl. auch Gigon 1968).

Die Desorptionskurveist die graphische Darstellung des ZusammenhangeszwischenSaug¬
spannung und Wassergehaltim Boden, wenn der Bodenexperimentell einem Austrocknungs¬
prozeß unterworfenwird.

Aus den Werten der Desorptionskurveläßt sich die Menge pflanzenverwertbaren Wassers
errechnen; dies ist der Anteil des Bodenwassers,der mit weniger als 15 at und mit mehr als
~ V3 at gebunden ist. Wasser,das mit mehr als 15 at (permanenterWelkepunkt, PWP)ge¬
bunden ist, kann von der Pflanze nicht aus dem Boden aufgesogenwerden. Wasser, das mit
weniger als größenordnungsmäßig % at (Feldkapazität, FK) gebunden ist, fließt unter dem
Einfluß der Schwerkraft rasch in tiefer gelegene Horizonte ab. Wegen seiner nur kurzfristigen
Anwesenheit im Oberboden kommt diesessogenannteGravitationswasser für die Versorgung
der Pflanzen kaum in Betracht (vgl. Richardund Beda 1953).

IV. Bodenchemische Methoden

Die chemischenBodenanalysen wurden an 4- oder 2-mm-gesiebten, frischen oder luftgetrock¬
neten Proben in 2-4 Wiederholungen durchgeführt. Um die Ergebnisse auf den Wurzelraum
bzw. die Fläche beziehen zu können, wurde der Gewichtsanteil 4- bzw. 2-mm-Feinerde pro
Liter gewachsenen Boden bestimmt und die Ergebnisse der Feinerdeanalysen damit auf das
Bodenvolumen bzw. auf die Fläche umgerechnet.
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Für einige wichtige chemische Bodenfaktoren wurden die Streuung s und die Standard¬
abweichung Sx des Mittelwertes (JE) der Gehalteinnerhalb einerPflanzengesellschaftberechnet.

Außerdem wurde der WiLCOXON-Test angewandt (Van der Waerden 1957), der bei zwei
Gruppen von Meßwerten darüberAufschluß gibt, mit welcher Irrtumswahrscheinlichkeit die
beiden Gruppen aus derselben Grundgesamtheit stammen. Ist die Irrtumswahrscheinlichkeit
Sa 5%, so wird die Nullhypotheseverworfen, d.h. es wirdangenommen,daß die beidenGrup¬
pen aus verschiedenen Grundgesamtheitenstammen. Der Vorteil des WiLcoxoN-Tests besteht
darin, daß er auch angewandt werden darf, wenn die Meßwerte innerhalb der Gruppen nicht
normal verteilt sind odernur wenige Meßwerte vorliegen.

1. Bodenreaktion, pH
Die Bodenreaktion wurde meist an frischen, 4-mm-gesiebtenMischproben aus 8-12 Ein¬
stichen pro Probefläche bestimmt. Diese Feinerde wurde mit ionengetauschtemWasser zu

einem dickflüssigen Brei (vgl. Ellenberg 1958) angerührt, der 5 Stunden stehengelassen
wurde, worauf, nach kräftigem Aufrühren,der pH-Wert mit einer Glaselektrode gemessen
wurde (Transistor-pH-Meter, Polymetron). Zur Bestimmungdes pH (KCl) wurden 20 g luft¬
trockene 2-mm-Feinerde mit 50 ml 0,1 n Kaliumchloridlösungaufgeschlämmt.Messungnach
einigen Stunden mit Glaselektrode.

Die Durchschnitte wurden direkt aus den pH-Wertenberechnet, da diese sich nicht stark
voneinanderunterschieden, also keine EDelogarithmierung nötig war.

2. Karbonatgehalt
Der Karbonatgehaltwird je nach dem zu erwartendenGehaltim «großen» (Gehalte 2: 1%)
oder im «kleinen » (Gehalte S 1%) Passon-Gerätbestimmt. In diesem Gerät wird das Kar¬
bonat mit etwa 20%iger Salzsäure zersetzt und das entstehende Kohlendioxid volumetrisch
gemessen. Die Geräte sind so geeicht, daß der Karbonatgehalt als Kalziumkarbonatgehalt
abgelesen wird.

3. Pflanzenverfügbarer Stickstoff, Stickstoffmineralisation
und -akkumulation

In Steubing (1965) und Gigon (1968) sind die Methoden für diese Stickstoffanalysen aus¬

führlich beschrieben, weswegen hier nur auf das Prinzip eingegangenwird.

EPflanzenverfügbarer Stickstoff:
Mischproben von standortsfeuchtem Boden (4-mm-gesiebt) werden so rasch wie möglich

mit 1% Kalium-Aluminiumsulfat extrahiert. Im Extrakt wird das Ammonium nach der
Mikrodiffusionsmethodevon Convay (1962) vom Rest getrennt, worauf mit NeßlersReagens
der bekannte gelbe Komplex erzeugt wird, der kolorimetrisch gemessen wird. Das Nitrat im
Extrakt wird mit 2,4-Xylenol zur Reaktion gebracht, das nitrierte Produkt in einer Wasser¬
dampfdestillation vom Restabgetrennt und kolorimetrisch gemessen. NachAntonietti (1968)
sind bei diesen Analysenmethoden nur die Werte von Sä 0,4 mg/100 g trockener Bodenzuver¬

lässig.

Stickstoffmineralisationund -akkumulation:
Der momentane Ammonium-und Nitratgehalt des Bodens stellt kein Maß für die den

Pflanzen zur Verfügung stehende Menge dieser Ionen dar; denn die bei der Mineralisation
anfallenden Ammonium-bzw. Nitrationen «werden von den Wurzeln großenteils bereits im
Augenblickabsorbiert, in dem sie von den Bakterien produziert werden» (Ellenberg 1964).
Die Menge des bei der Mineralisation anfallenden, von den Pflanzen aufnehmbaren Stick¬
stoffs kann nur experimentell, im sogenanntenBrutversuch(Hesselmann 1917, Zorn.1958),
bestimmt werden. Dazu werden Mischproben aus 12 Einstichen in der betreffenden Probe-
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fläche durch Sieben von allen lebenden Wurzeln befreit und eine gewisse Zeit lang (meist
6 Wochen) bei Bedingungen, die für die Bodenbakterien günstig sind (20 °C, 95% r.F.), in
einerFeuchtkammerinkubiert.In dieser Zeit mineralisieren die Bakterien dieim toten pflanz¬
lichen und tierischenMaterial enthaltenen organischen Stickstoffverbindungen; Ammonium
und Nitrat akkumulierensich dabei in der Bodenprobe, weil sie nicht von Wurzeln absorbiert
werden.Die Differenz zwischendem Gehalt an Ammonium und Nitrat amAnfang der 6 Wo¬
chen und dem Gehaltam Endewird Stickstoffakkumulation in der Feuchtkammergenannt.
Um den Verhältnissen am Standort näherzukommen, können die gesiebten Bodenproben

statt den künstlichen Bedingungen in der Feuchtkammerden natürlichen Bedingungen am

Standort ausgesetzt werden (Ellenberg 1964). Dies geschieht durch Eingraben, meist für
6 Wochen,von Plastikbechern (mit Deckel), die eine 4-mm-gesiebteMischprobe des in der
Probefläche gestochenen Bodens enthalten, in den Entnahmehorizont. Stickstoffgehalt am
Ende der 6 Wochen minus Stickstoffgehaltam Anfang ergibt Stickstoffakkumulation. Die
Summe der im Verlauf des Jahres gemessenenAkkumulationswerte stellt ein ungefähres Maß
für die Stickstoffmenge dar, die den EPflanzenim betreffenden Bodenzur Verfügunggestanden
wäre. Die Summe wird Jahresangebot an mineralischemStickstoffgenannt.

Die folgenden Bodenanalysen wurden nach von Herrn Dr. E. Frei und Mitarbeitern an der
Eidgenössischen Forschungsanstalt für landwirtschaftlichenPflanzenbauinZürich-Reckenholz
entwickelten oder verbesserten Methodendurchgeführt. Im folgenden soll nur kurz auf das
Prinzip eingegangenwerden (vgl. auch Klötzli 1969). Alle Bestimmungen wurden 2-4mal
durchgeführt. Die Abweichungen der einzelnen Meßwerte vomDurchschnittbetragen je nach
der Analyse 2-5(-10)% des Mittelwertes: bei sehr geringen Gehalten sind diese relativen
Abweichungen u.U. noch größer. Die Analysen wurden an 2-mm-gesiebtem,lufttrockenem
Boden ausgeführt.

4. Kationenumtauschkapazität,KUK

Die lufttrockene Feinerde wirdmit Bariumchlorid-Triäthanolamin-Lösung(pH 8,1) perkoliert
(Perkolat I). Dann wird der bariumgesättigte Boden mit Kalziumchloridlösungperkoliert
(Perkolat II). Das dabei abgetauschte Barium wird durch eine Redoxtitration gemessen und
dieser Gehalt(in mval)als Kationenumtauschkapazitätbezeichnet.

5. Austauschbare Wasserstoffionen, H„

ImPerkolat I der ^MC-Bestimmungwirddas Triäthanolamin, das nicht durch die austausch¬
barenWasserstoff ionen des Bodens verbraucht worden ist, mit Salzsäure titriert.EDerVergleich
mit dem Salzsäureverbrauch bei der Titration von nicht perkolierter Bariumchlorid-Tri-
äthanolamin-Lösung ergibt die Menge austauschbarer Wasserstoffionen. Bei den sauren

Bödenwerden mit dieser Methodeauch die Wasserstoff ionenerfaßt, die entstehen, wenn bei
der Neutralisation des Bodens mit Bariumchlorid-Triäthanolamindas hydratisierte Alu¬
miniumion (eineKationsäure) in Aluminiumhydroxid übergeht(vgl. Scheffer und Schacht-
schabel 1962).Um den Wertfür die austauschbarenWasserstoff ionenzu erhalten, muß also
vom Titrationsergebnis noch der Gehalt an austauschbarenAluminiumionen subtrahiert
weiden,was bei den Werten der Tabellen 12a und 12b geschehen ist.

6. AustauschbaresKalium, Natrium, Kalzium und Magnesium
Ka, Naa, Caa und Mg0

Imdurch Fällungmit Schwefelsäure vom Barium befreiten Perkolat I der ATÜX-Bestimmung
wird der Gehalt an diesen Ionen durch Atomabsorption gemessen.
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7. AustauschbaresAluminium, Al„
Die lufttrockene Feinerde wird mit Kaliumchloridlösung(pH 5,7) extrahiertund perkoliert.
Das Perkolat wirdmit Natronlaugeversetzt, bis alles ausgetauschte AluminiuminAluminium¬
hydroxidübergegangen ist und alle ausgetauschten Wasserstoff ionenneutralisiert sind (Um¬
schlag von Phenolphthalein). Dann wird Natriumfluorid zugegeben, wobei für jedes mval
Aluminiumein mval Natriumhexafloroaluminatund ein mval Natronlaugeentstehen. Letztere
wird mit Salzsäure titriert (Phenolphthalein).

8. Laktatlösliches Phosphat und Kalium, P04—PL und Kt
Die lufttrockene Feinerde wird mit Kalziumlaktatlösungim Verhältnis 1: 50 extrahiert.
Nach Entfernungdes Nitrits mit Sulfaminsäure wird das Phosphat als Ammoniummolybdat-
komplex (Zusatz von Askorbinsäure)kolorimetrisch, das Kalium flammenphotometrisch
bestimmt.

9. Kohlensäureextrahierbares Phosphat und Kalium
Die lufttrockene Feinerde wirdmitan Kohlendioxidgesättigtem Wasser extrahiert. ImExtrakt
werden Phosphat und Kalium ähnlich wie im Laktatextrakt bestimmt.

10. Austauschazidität
Die lufttrockene Feinerde wird mit einer In Kaliumchloridlösungvon pH 8 extrahiert. Der
Extrakt wirdmit Natronlaugebis zu schwacherRottönung von Phenolphthalein titriert; dabei
werden sowohl die Wasserstoff ionen als auch die Kationsäure «Aluminiumion» erfaßt.
Angegeben wird die Austauschazidität in mval H+/100 g Boden.

11. Basensättigungsgrad, S%
Dies ist der prozentuale Anteil des 5-Wertes(= Summe der austauschbarenCa-, Mg-, K- und
Na-Ionen) an der Kationenumtauschkapazität.

12. Humusgehalt
Zur Bestimmung des Humusgehaltes wird der organisch gebundene Kohlenstoff in den Proben
durch eine Lösung von Kaliumbichromat in konzentrierter Schwefelsäure in der Hitze völlig
abgebaut (sogenannte nasse Verbrennung). Das dabei entstehende Kohlendioxid wird in
Kalilauge absorbiert und gewogen. % Humusgehalt = %C • 1,725.

V. Konkurrenz-und Stickstofformenversuche mit adulten Pflanzen

1. Praktische Durchführung von Konkurrenzversuchen

Grundlagen zum Problem der Konkurrenz sind schon in B.III. dargelegt worden. Eine der
Möglichkeiten, Einblicke in das Konkurrenzgeschehen zu erhalten, ist die folgende.

In einer Mischkulturwerden die beiden Arten, zwischen denen die gesellschaftlichenBe-
ziehungenuntersucht werden sollen, in bestimmterDichte6 (= Anzahl Individuen pro Flächenr
einheit) und meist im Verhältnis 1:1 wachsen gelassen. Beide Arten werden außerdem in
Reinkulturenwachsen gelassen, in denen die Dichtegleich groß ist wie die Gesamtdichte in
der Mischkultur. Die Dichte der einzelnen Art in Reinkultur ist also doppelt so gross wie
ihre Dichte in Mischkultur.

6 Auf einige Gesichtspunktebei der Wahl der Dichte und auf die sogenanntenDichte¬
effektewurde in Kapitel B.III.5. eingegangen.
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Das «EBesser-», «Gleichgut-»bzw. «Schlechterwachsen»wird nun dadurch ermittelt, daß
an den Pflanzen lebenswichtige Wachstumsgrößen gemessen werden,bezüglich derer dann die
Mischkulturmit den Reinkulturenverglichen wird. Solche Wachstumsgrößen sind z.B. Trok-
kensubstanzproduktion,Samenproduktion,Anzahl Sprosse, Rosettendurchmesser, Höhe und
Durchmesser der Stengel, Blattstellung. Ist die betreffende Wachstumsgröße in der Misch¬
kultur kleinerbzw. wenigergünstig ausgebildet als in der Reinkultur, so ist der Fall eindeutig:
die betreffende Art wird durch die anderebeeinträchtigt:es liegt injedem Fall eine Konkur¬
renzbeziehungi. w. S. vor (evtl.auch Parasitismus, was abernur durchspezielle morphologische
Untersuchungen abgeklärt werden kann).

Ist die betreffende Wachstumsgröße in der Mischkulturgrößerbzw. günstiger ausgebildet
als in der Reinkultur, so ist der Fall nicht eindeutig; eskann tatsächlicheine Förderung durch
die andere Art vorliegen; es kann aber auch nur durch die geringere Intensitätder intraspezi¬
fischen Konkurrenz in der Mischkulturein besseres Wachstum als in der Reinkultur bewirkt
werden. Eine direkte Beeinflussung durch die andere Art ist dies natürlich nicht. Um abzu¬
klären, welcher Fall nun vorliegt, muß das Verhalten (Wachstumsgrößen) der betreffenden
Art in Mischkulturmit dem Verhalten in einer Reinkultur verglichen werden, in der die
betreffende Art dieselbe Dichtewie in der Mischkulturhat. Je nachdem, ob die Wachstums-
größen nun kleiner, gleich groß oder größer sind, kann entschieden werden, ob Konkurrenz¬
beziehungi.e.S., Amensalismus,Antagonismus (siehe S. 18) oder eine andereBeziehung vor¬
liegt.

Die Versuchsanordnung zur eindeutigen Bestimmungder Natur der gesellschaftlichenBe-
ziehungzwischenden beiden Arten A und B besteht also aus den folgenden Kulturen:

a + b, a + a (=2a), b + b (=2b), a, b

wobei a bzw. b Kulturenmit einerbestimmten, mit Vorteil derselben Anzahl Individuen von

A bzw. B pro Flächeneinheit bedeuten.
Übrigens sind nach den Untersuchungen von Van den bergh (1968) bei mehrjährigen

Gräsern die Konkurrenzeffekteinnerhalb gewisser Grenzen unabhängig vom Mischungs¬
verhältnis.

In der vorliegenden Arbeit wurden keine Reinkulturenbei halb so großerDichte wie die
Gesamtdichtein Mischkulturangesetzt.Somit kanndie Natur der gesellschaftlichenBeziehung
nicht auf Grundexperimenteller Ergebnisse ermitteltwerden.Die Wirkungen des Konkurrenz¬
faktors können aber eindeutig erfaßt werden; Dichteeffekt verfälschen sie nicht, da so eng
gepflanzt wurde, daß jedes Besserwachseneiner Art nur bei einem Schlechterwachsen der
anderen möglich ist (vgl. S. 23).

2. Erfassungvon für das Fehlen bestimmterArten
an bestimmten Standorten verantwortlichen Faktoren

durch Konkurrenzversuche
Der Grundgedanke der folgenden Versuchsanordnung beruhtauf den Arbeitenvon Ellen¬
berg (z.B. 1953).

Konkurrenzversuche erlauben es, festzustellen, ob ein an einem bestimmten Standort
herrschender Faktor, vondem es nicht schon aus (physiologischen) Reinkulturversuchenoder
anderen EBeobachtungenmit Sicherheit hervorgeht, für das Fehlen einer Art an einem be¬
stimmten Standort verantwortlich oder mitverantwortlich ist; denn ein physiologisches
Schlechter- bzw. Besserwachsenbei Veränderung des betreffenden Standortsfaktors gibt hier¬
über, nach dem auf S. 20 Gesagten, noch keine sichere Auskunft.

Oft werden für das Fehlen verantwortliche Faktoren «für das Fehlenentscheidende Fak¬
toren» genannt. Der Begriff «entscheidend»ist angesichts der weiteren Bedeutung,die ihm
Bach (1950) und andere gegeben haben (vgl. auch B.III.2.), für den hier besprochenenSach¬
verhalt wenigergeeignet als der Begriff«verantwortlich».
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Anhand der in dieser Arbeit durchgeführten Versuche soll gezeigt werden, wie z.B. abge¬
klärtwird, ob die Form der Stickstoffernährung ein für das Fehlenvon Sesleria coerulea auf
Silikatboden verantwortlicher Faktor ist. Auf Silikatboden kommt Seslerianicht vor; dieser
Bodenunterscheidet sich vom Karbonatboden, dem natürlichen Standortvon Sesleria, unter
anderem dadurch,daß in ihm der Stickstoffnicht als Nitrat,sondern als Ammonium vorliegt.
Ist diese Tatsachenun für das Fehlen von Sesleria verantwortlich? In Sandkulturversuchen
haben Bogner und Dieterich (1968) gezeigt, daß Sesleria in sieben Monaten bei pH 3 mit
Ammonium als einziger Stickstoffquelleein 24mal geringeres Sproßgewicht erreicht als mit
Nitrat, bei pH 6 ein etwa 6mal geringeres. Dieses physiologische Ergebnisstellt trotz seiner
Eindeutigkeit aber keinen Beweis dafür dar, daß die Stickstofform verantwortlich für das
Vorkommen oderFehlenvon Sesleriaist. Denn diesesErgebnis wurde ohne Berücksichtigung
des Konkurrenzfaktorsund unter recht unnatürlichen Bedingungen erhalten.Umnun abzu¬
klären, ob Ammoniumernährungim Zusammenwirkenmit der Konkurrenz tatsächlichfür das
Fehlen von Sesleria auf Silikatboden verantwortlich ist, muß diese Art in Mischkulturmit
derjenigen Art (oder Arten), von der angenommen wird, daß sie Sesleria in der Natur durch
den KonkurrenzfaktorvomSilikatboden eliminiert, bei Ammonium-und bei Nitraternährung
auf Silikatboden kultiviert werden.Nardus stricto ist die Art, von der dies angenommenwerden
kann, denn sie ist dominant aufdem Silikatboden und hat dieselbe Lebensform und ähnliche
Lebensansprüchewie Sesleria. Verdrängtnun Sesleria in der Mischkulturauf Silikatboden
mit Nitraternährungihren Konkurrenten Nardus, bei Ammoniumernährungjedoch nicht, so

kann gesagt werden, daß die Form der Stickstoffernährung ein für das Fehlen von Sesleria
auf Silikatboden verantwortlicher Faktor ist.

Das Prinzip der Versuchsanordnung zur Erfassungder «verantwortlichen» Standortsfak¬
toren isteinfach; die praktische Durchführung istvor allem bei Standorten, die sichin mehrerer
Hinsicht unterscheiden, äußerst schwierig,ja zum Teil unmöglich.

3. Versuchsplan
Es wurden die folgenden Pflanzenarten für die Versuche ausgewählt:
Abkürzung Art TrG. der Bestimmter Meßwert an den

gepflanzten gepflanzten Individuen
Individuen

Nardetum-Arten:
Na Nardus stricta 1,5 g 2,4cm2 Horstfläche/Pflanze
CaS Carex sempervirens 1,1 g 1,15 cm2 Horstfläche/Pflanze
5« Sieversia montana 0,7 g 3,3 Blätter ^ 3 cm/Pflanze
Gk Gentiana kochiana 0,2 g 3,0cm mittl. max. Blattlänge

Seslerietum-Aitcn:
Se Sesleria coerulea 1,3 g 1,0 cm2 Horstfläche/Pflanze

6 Triebe/Pflanze
CaK Carex sempervirens 2,0 g 1,44 cm2 Horstfläche/Pflanze
Sc Scabiosa lucida 0,3 g 3,3 Blätter ä 3 cm/Pflanze
Gc Gentiana clusii 0,3 g 2,8cm mittl. max. Blattlänge
Er Erica carnea 3,0 g 7 cm mittl. max. Höhe

Die Begründung für die Wahl dieser Arten wird in Kapitel F gegeben.
Die Problemstellungen derVersuche waren:

1. Können die oben erwähnten Arten aufdem Substrat, aufdem sie in der Natur nicht vor¬

kommen, überhaupt gedeihen?
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2. Spielt die Form der Stickstoffernährung (Ammoniumbzw. Nitrat) eine wesentliche Rolle
für das Vorkommen der betreffenden Art auf nur einem der Substrate?
Gemäß diesen Problemstellungen wurden alle Arten auf ungedüngten, mit Ammonium
gedüngtenund mit Nitrat gedüngtenBodengepflanzt.In Birmensdorfwurden zudem Ver¬
suche auf einem ungedüngten Bodenmittleren pH-Wertes, einem Braunerde-Ai-Boden,
durchgeführt.
Eine weitere Problemstellung der Versuche war:

3. Einblicke in das Konkurrenzgeschehen zwischen Nardus und Sesleria bzw. zwischen
Sieversia und Scabiosa auf den beiden Substraten zu erhalten.
Deshalb wurden auch Mischkulturenmit diesen Arten gepflanzt.

Insgesamtwurden in Birmensdorf 182 Blumentöpfe bepflanzt, auf dem Strelaberg 156. Die
Anzahl Wiederholungen,(l)-2-4 an jedem Versuchsort, war relativ gering, da angenommen
wurde, daß die Ergebnisse auf dem Strelaberg in dieselbe Richtung weisen würden wie die des
Hauptversuchesin Birmensdorf, sie sich also gegenseitig sichern würden.

Die Anordnung der Pflanzen in den Blumentöpfen ist auf den Abbildungen 13 und 14
ersichtlich. Carex sempervirens, Gentiana kochianaund Gentiana clusii wurden nur in Rein¬
kulturen von 8 Pflanzen pro Blumentopf gepflanzt.Der Abstand vom Pflanzenmittelpunkt
zum Mittelpunktder nächstenNachbarpflanzebetrug dabei 7,6 cm, zum Rand 3,8 cm. Bei
Erica kamen 4 Pflanzen pro Blumentopf (Abstände 12,2cm bzw. 6,1 cm). Bei den Reinkulturen
von Nardus und Sesleriasowievon Sieversiaund Scabiosa wurden 12 EPflanzenpro Blumentopf
gepflanzt; bei den Konkurrenzkombinationen (immer nur zwischenzwei Arten) kamen 6 Indi¬
viduenjeder Art pro Blumentopf.Das ergabAbstände von Pflanzenmittelpunkt zu Pflanzen¬
mittelpunkt von 7,0 cm, zum Rand des Blumentopfes3,5 cm. Die Blumentöpfe waren übrigens
nur bis ungefähr 5 cm unterhalb des hellgrünen, durchscheinendenRandes gefüllt; dieser
wirkte somitals beschattendes und oberirdisch einengendes Hindernis. Dies sollte verhindern,
daß die randständigen Pflanzen der oberirdischen Konkurrenz einfach dadurch ausweichen
konnten,daß sie über den Rand des Blumentopfes hingen. Auch wurden die einzelnen (vier¬
eckigen) Blumentöpfe so angeordnet, daß die Töpfe mit derselben Art immerin dichten Blök¬
ken nebeneinanderstanden. Dies bewirkte, daß die randständigen Pflanzen, wenn sie nach
einigerZeit doch überden Rand hinaus gewachsenwaren,mit den Randpflanzendes Nachbar¬
topfes in Konkurrenz traten. Von iEhnen waren sie übrigens gleich weit entfernt wie von den
Nachbarnim eigenen Blumentopf.

4. Versuchsorte
Die Versuche wurden an zweiOrten durchgeführt: in Birmensdorfbei Zürich (Koordinaten
676,900/246,100; 555m ü. M.) und aufdemStrelaberg oberhalbDavos(Koordinaten779,940/
187,060; 2355 m ü.M.).

In Birmensdorf wurden die Versuche in einem früher als Naßbeet verwendeten,25 cm
tiefen Zementbecken im Arealder Eidgenössischen Anstalt für das forstliche Versuchswesen
angelegt. Dieses Zementbecken befindet sich an einem schwach geneigten, windexponierten,
weiten Westhang, der ursprünglich wohl einen Buchenmischwald trug. In das Zementbecken
wurde ein 14 cm hoher Holzrosteingepaßt, auf den die Blumentöpfe zu stehen kamen. Der
Holzrostsollte verhindern, daß von unten, durchAufstau, Nährlösungen von einem Blumen¬
topfin den anderen gelangen konnten; denn bei Platzregen war der Abfluß aus dem Becken
nicht rasch genug.

Auf dem Strelaberg wurden die Versuche auf einer kleinen, sehr windexponiertenebenen
Terrasse in einem steilen Südosthangangelegt. Nachdem die Vegetationsdecke, ein Caricetum
firmae, entfernt worden war, wurde eine 30-70 cm tiefe Grube von 4,1 • 3,1 m mit drei Ab¬
flüssen ausgehoben. Auf den ausgeebnetenfelsigen Dolomitboden dieser Grube wurde ein
4,8 cm hoher Holzrost gelegt, auf den die Blumentöpfe zu stehen kamen. Der so entstandene
kleine Versuchsgarten wurde eingezäunt. Auf der Nordseite sowie auf dem nördlichen Teil
der West- und Ostseite wurde außen am Zaun eine 1,10 m hohe Schilfmatte als Windschutz
befestigt. Rings um die Blöcke dicht aneinandergestellter Blumentöpfe wurden im Frühling
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1969 dicke Platten (5 cm) des Isoliermaterials«Sagex» befestigt, die verhindern sollten, daß
bei Wind und in der Nacht die Töpfe zu stark abkühlten.

Das Lokalklima (Mesoklima) ist am Versuchsort Strelaberg weniger günstig als an den
meist nach SE bis SW exponierten Probeflächen.

Das Allgemeinklima des Versuchsortes Birmensdorf ist ähnlich wie das in Zürich (vgl.
Klimadiagrammin Abb. 2), außer daß alle Temperaturen 0,5-1 °C tiefer liegen. Lokalklima-
tisch ist auch dieser Versuchsort durch häufige Winde charakterisiert.
Im Vergleich zum Strelaberg ist das Klima in Birmensdorfdurch die durchschnittlich etwa

5 °C höheren Temperaturen,die viel geringere Schneebedeckung und Frosthäufigkeit und die
daraus resultierende 2- bis 3mal längere Vegetationsperiode gekennzeichnet (vgl. D.I.2).

5. Böden, Blumentöpfe und deren Füllung
Der sogenannte Silikatboden (S) wurde ungefähr 600 m südwestlich des Versuchsortes
Strelaberg im Steintälli im August 1968 unter einem Nardetum (Aufnahme4 in Tab. 6) ent¬
nommen. Es war nicht möglich, den Bodendes Ai- und des A/C-Horizontes so weit zu zer¬

kleinern, daß er durch das Sieb geworfen werden konnte, denn er wurde durch die Pflanzen¬
wurzeln viel zu stark zusammengehalten und war auch viel zu feucht. Daherwurden ganze
Erdschollen mit den anhaftendenPflanzen gelöst und von Hand durch ein Sieb von 1,5 cm
Maschenweite gepreßt, ohne daß dabei aber die Pflanzen mit hindurchgepreßtwurden. Einige
physikalische und chemische Eigenschaften des so erhaltenen humusreichen,sandigen Lehm¬
bodens sind in Tabellen 1 und 2 zusammengestellt. Das Muttergestein ist Moränenmaterial,
das größtenteils aus verschieden stark verwitterten Paraschiefern aus dem Altkristallin der
Silvretta-Decke besteht.

Tabelle 1 Scheinbare und reelle Dichte, Porenvolumen und Feinerdeanteil der Versuchs¬
böden. Probenentnahme in0-10cmmit Burgerzylindern am 15.6.1970 im VersuchBirmensdorf

Boden
(auf 1,5 cmgesiebt)

Scheinbare
Dichte*

Qa

g/cm3

Reelle
Dichte*

g/cm3

Poren¬
volumen0

Vv

cm3/dm3

TrG.
(lufttrocken)
des Anteils
< 4mm
g/dm3

TrG.
(lufttrocken)
des Anteils
< 2mm
g/dm3

Silikat vom
Strelaberg 0,82 2,29 632 615 543

Karbonat vom
Strelaberg 1,06 2,32 543 525 460

Braunerde-Ai von
Marthalen 1,08 2,60 585 1086 1038

A Mittel aus 3 Bestimmungen
' Mittel aus 2-3 Bestimmungen
3 Porenvolumen: Vp = (l — ?±\ ¦ 1000 cm8/dm3 Boden

Ungefähr 150m östlich des Versuchsortes Strelaberg wurde im Juli und August 1968 unter
einem Seslerio-Semperviretum (Aufnahme23 in Tab. 6) der sogenannteKarbonatboden (K)
entnommen. Der Boden des Ai- und des A/C-Horizonteswurde gelockert, zerkleinert und
dann durch ein Wurfsieb geworfen. Einige physikalische und chemische Eigenschaften des so
erhaltenen humusreichen,sandigen Lehmbodenssind in Tabellen 1 und 2 zusammengestellt
Das Muttergestein ist triadischerDolomit der Aroser Dolomitendecke.
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Braunerde-Ai-Boden(bAi). Dieser Boden besitzt bezüglich des pH-Wertes eine mitt¬
lere Stellung zwischendem Silikatboden und demKarbonatboden (pH 5,5-5,7). Er wurdeim
Juni 1968 aufdem Buchberg bei MarthalenZH (Koordinaten 689,850/272,920) im Ai-, zum
Teil auch A2-Horizonteiner sauren und staubreichen Braunerde unter einem Carici pilosae-
Fagetum entnommenund nur für die Versuchein Birmensdorfverwendet. Einige physikalische
und chemische Eigenschaften dieses humusarmen, schwach sandigen Lehmbodens sind in
Tabellen 1 und 2 zusammengestellt. Um die physikalischen Eigenschaften dieses, in gestörter
Lagerung sehr dichten, also schlecht wasser- und luftdurchlässigen Bodens zu verbessern,
wurdendie obersten 20 cm der gefülltenBlumentöpfe mit 1 Liter Wannerit-Brocken (0 0,5
bis 2 cm) durchmengt.

Insgesamtwurden etwa 8 TonnenBodengesiebt.

Tabelle 2 Chemische Eigenschaften der Versuchsböden.Probeentnahme im Versuch Bir¬
mensdorf im Herbst 1969

Analyse in Mischproben von Silikatboden Braunerde-Ai Karbonatboden
lufttrockener 2-mm-Feinerde vom Strelaberg vonMarthalen vom Strelaberg

pH (H20-Brei, frisch, 4 mm) 4,7-^,9 5,5-5,7 7,2-7,4
pH (0,1«KCl; 1:2,5) 3,8 4,25 7,25
COa als CaCOs%g 0,0 0,0 70,0

mg/100gmg/lBo. mg/lOOgmg/lBo. mg/lOOgmg/lBo.
NH4—N-Akkumulation* 0,24 1,5 1,42 15,3 0 0
NO3—N-Akkumulation* 4,00 20,5 1,41 15,4 4,49 23,6
PO4—P(COa-Extrakt) 0,09 0,5 0,11 1,1 0,12 0,6
K (COa-Extrakt) 2,20 12,0 0,83 8,6 0,85 3,9
PO4—Vl (Laktatextrakt)A 1,00 6,2 1,5 1,6 0,74 3,9
Ki (Laktatextrakt)A 11,7 72,0 6,5 70,6 7,1 37,2

mval mval mval mval mval mval
100 g 1 Bo. 100 g 1 Bo. 100 g 1 Bo.

AI« (KCl-Austausch) 7,2 39,1 1,6 16,6 0 0
Ha (BaCla-Austausch) 29,0 157,3 12,3 127,8 2,5 11,5
Ca„ (BaCla-Austausch) 0,4 2,2 0,9 9,3 20,0 92,0
Mga (BaCla-Austausch) 1,1 6,0 0,6 6,2 9,0 41,4
K« (BaCla-Austausch) 0,11 0,6 0,10 1,0 0,08 0,4
Naa (BaCla-Austausch) 0,11 0,6 0,10 1,0 0,08 0,4
KUK(BaCla-Austausch) 26,3 142,8 10,5 109,0 41,5 190,9
Basensättigungsgrad 5% 7% 16% 71%
Austauschazidität (KCl-Extrakt)* 2,6 16,0 0,3 32,6 -

Humus/organische Substanz%g 11,4 3,2 10,2

A lufttrockene 4-mm-Feinerde
* 4-mm-Feinerde

Die «Blumentöpfe» waren als Papierkörbegedachte, 29 cm hohe quadratische Behälter
(Öffnung 25 • 25 cm) aus Hostalen, in derenBöden (20,3 • 20,3 cm) drei 5 mm große Löcher
gebohrtwurden. Nachdem auf diese Löcher 4 • 8 cm große Glaswattestückchengelegt wor-
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den waren, wurde, um guten Wasserabflußzu gewährleisten, 3 cm hoch grober Quarzsand
eingefüllt. Dannwurdebis oben mit Bodenlocker aufgefüllt. Nachdem sichder Bodengesetzt
hatte,wardie Bodenoberflächeungefähr5 cm unter demRand der Blumentöpfe.Das Volumen
des Bodens betrug dann etwa 11 Liter, die bepflanzbare Oberfläche 580 cm2.

6. Pflanzung
Alle Pflanzen wurden mit einem großen Erdballen ausgegraben, die «Karbonatpflanzen» in
einem Mosaik von Seslerio-Semperviretum und Caricetumfirmae am Berghang oberhalb des
Versuchsortes Strelaberg,die «Silikatpflanzen»in einem Nardetum im Steintälli. Da der Raum,
aufdemausgegrabenwurde,jeweilsnur 200-300m2umfaßte,könnendie einzelnen Individuen
jeder Art als Glieder ein und derselben Populationbetrachtet werden.

MöglichstgleichgroßePflanzen einerArt wurden zur gleichen Zeitausgegraben, gewaschen,
abgeschnitten und dann gepflanzt, so daß alle Individuen einer Art dieselben Anfangsbedin¬
gungen hatten. Beim Waschen wurden aller Bodenund die abgestorbenenEPflanzenteile sorg¬
fältig entfernt.Bei den Rosettenpflanzen wurden anschließend alle Rosettenaußer einer ent¬
fernt, bei Sieversia außerdem das Rhizom auf etwa 5 cm gekürzt. EBei Sesleria, Nardus und
Carex wurden die Blätter auf eine bestimmte Länge zurückgeschnitten, bei Erica (Herkunft:
Gärtnerei EAFV, Birmensdorf)das Sträuchlein gestutzt, damit die Pflanzen beim Anwachsen
nicht wegen zu starkerTranspiration vertrockneten. Schließlich wurden möglichst gleich große
Individuen jeder Art invorbereitete Löcher gepflanzt.Während des Pflanzens oderkurznach¬
her regnete es auf dem Strelaberg fast dauernd, so daß ein Angießen überflüssig war. In
Birmensdorfwurde mit Regenwasser angegossen. Die Pflanzungaufdem Strelaberg dauerte
vom 2.-9.8., in Birmensdorf vom 13.-27.8.1968. Insgesamtwurden etwa 3000 Pflanzen ge¬
pflanzt. Da auf dem Strelaberg im Winter 1968/69 alle Nardus und ein Großteil der Scabiosa
undder Sieversiastarben, wurden diesedreiArten EndeApril/AnfangMai 1969neu gepflanzt.
Auch die abgestorbenenund einigebesonders schwache Individuen deranderen Arten wurden
dann ersetzt.

7. Nährlösungen
Entsprechenddem Versuchsziel, auf Silikatboden und auf Karbonatboden die Wirkung von
Ammonium und von Nitrat zu vergleichen, wurdenfür beide Versuchsorte Düngerlösungen
mit genau demselben Stickstoffgehalthergestellt. Ihre Zusammensetzung ist in Tabelle 3 er¬

sichtlich. Den Ammoniumdüngerlösungenwurde Natriumsulfat zugegeben, damit sie sich
nicht durch das Fehlen des Natriums von den Nitratdüngernunterschieden. Außer in der
Stickstofform unterscheiden sich die Lösungen somitnur im Sulfatgehalt.Das Sulfat beeinflußt
das Wachstum abernur sehr wenig, sofern es, wie in unserenVersuchen,weder im Minimum
noch in toxischer Konzentrationvorliegt (Hewttt 1966, S. 198). EDurch Natriumhydroxid
wurden die Lösungen für den alkalischen Boden aufpH 7,0-7,2, durch Schwefelsäure die für
den sauren Boden aufpH4,2-4,6 eingestellt,
fe
In Birmensdorfwurde gedüngt:

1968 dreimal, und zwar am 27.8.*, 4.10.* und 12.11.*
1969 siebenmal, und zwar am 12.5.*., 27.5., 28.6. (14.7.* nur N-Serve), 13.8., 29.9.* und

25.11.*
1970 fünfmal, und zwar am 26.3.*, 29.5., 12.6.*, 23.7., 1.9.*

Auf dem Strelaberg wurde gedüngt:
1968 zweimal, und zwar am 22.8. und 1.10.*
1969 fünfmal, und zwar am 16.5.*, 13.6., 15.7.*, 22.8.* und 26.9.*
1970 dreimal, und zwar am 26.6.*, 28.7., 4.9.*
* = Daten, an denen mit der Düngung eine zusätzlicheN-Serve-Gabe von 70 mg/Blumen¬
topf gegeben wurde(siehe unten)
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EBei Düngung während Trockenzeiten wurde den ungedüngten Blumentöpfchen 0,5 Liter
entionisiertes Wasser gegeben, damitsie sich in der Wasserversorgungnicht von den gedüngten
unterschieden.

Tabelle 3 Chemische Zusammensetzungen der Düngerlösungen,berechnet für die Stickstoff¬
düngung eines Blumentopfes

Ammoniumdüngung in Birmensdorf:

0,5 1 entionisiertesHaO (A 8,6 mm Niederschlag)
0,567 g (NH4)2S04 enthält 0,12 g N 240 ppmN
0,609 g NaaS04* enthält 0,197 g Na 394 ppm Na
0,01 ml N-Serve-Emulsionenthält 2,4 mg

2-Chlor-6(trichlormethyl)-pyridin 4,8 ppm Aktivsubstanz
Ammoniumdüngung aufdem Strelaberg:

0,5 1 entionisiertes HaO
0,850 g (NHO2SO4 enthält 0,18 g N 360 ppmN
0,912 NaaS04* enthält 0,296 g Na 592ppm Na
0,015 ml N-Serve-Emulsionenthält 3,6 mg

2-Chlor-6(trichlormethyl)-pyridin 7,2 ppm Aktivsubstanz
Nitratdüngung in Birmensdorf:

0,5 1 entionisiertes HaO
0,730 g NaNOs* enthält 0,12 g N 240 ppmN

enthält 0,197 g Na 394ppm Na
Nitratdüngung auf dem Strelaberg:

0,5 1 entionisiertes HaO
l,09gNaNO3* enthält 0,18 g N 360ppm N

enthält 0,294 g Na 598ppm Na

* In den Jahren 1968/69 wurde statt NaNOs Ca(NOa)a gegeben, weswegen dann auch
CaS04 • 2 HaO und nicht NaS04gegebenwurde, um mit allen Lösungen dieselben Kationen
zu verabreichen.

Die Summe all dieser Düngergaben beträgt für eine volle Vegetationsperiode in Birmens¬
dorf0,84 g N/Blumentopf,aufdemStrelaberg0,90 g. Aufdem Strelabergwurdemehrgegeben,
da hier, infolge der höheren Niederschläge, der Verlust durchAuswaschunggrößerist. Rechnet
man die angegebenen Mengen auf die Flächeum, so erhält man für eine volle Vegetations¬
periode 15 g N/m8 A 150 kg N/ha. Diese Menge ist 7-15mal so groß wie die natürliche Ver¬
sorgung durch die Stickstoffmineralisationim Bodenunter den beiden Rasentypen,aus denen
die Pflanzen der Versuche stammen. Diese beträgt, wie auf Seite 78 dargelegt wird, beim
Nardetum größenordnungsmäßig 10 kg N/ha, beim Seslerietum 20 kg. Die gedüngten Stick¬
stoffmengen wurden so groß bemessen,da im Freiland aus Blumentöpfen der Verlust durch
Auswaschungbis über 30% der gedüngten Menge betragen kann. Außerdem sollte erreicht
werden, daß immer genug oder sogar ein physiologisch tragbarer Überschuß an Stickstoffim
Boden vorhanden ist, was ein rasches Wachstum und somit rasch Ergebnisse herbeiführen
sollte.

8. Verhinderung der Nitrifikation bei Ammoniumdüngung
Ammonium wird vor allem in gut durchlüfteten alkalischen Böden, zum Teil aberauch in
sauren, sehr rasch von den Bodenbakterienzu Nitrat oxidiert:Nitrifikation(siehez.B. Gigon
1968, Klötzli 1969). Dies ist entgegen der Zielsetzung des Versuches, weshalb den Ammo¬
niumreihen das Nitrifikationsgift2-Chlor-6(trichlormethyl)-pyridin zugegeben wurde (= N-
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Serve der EDow Chemical, USA). Dieses Pyridinderivat tötet die BodenbakterienNitrosomo-
nas, wenigerauch Nitrobacter selektiv ab, wodurch die biologische OxydationvonAmmonium
zu Nitrat unterbunden wird, schädigt aber die restliche Bodenmikrofloranicht oder nur sehr
geringfügig (Gortng 1962).Die höheren Pflanzen werden höchstensim Keimlingsstadiumund
nur durch relativ große Konzentrationengeschädigt (Goring 1962).

Nachdem sich in Vorversuchen gezeigt hatte, daß unsere Pflanzen durch N-Serve nicht
geschädigt werden, wurden die M/roso/nonas-Populationenin den Blumentöpfen 1968 alle
6 Wochen, 1969 und 1970 etwa alle 10 Wochen (so lange dauert die Wirkungvon N-Serve)
vergiftet. Gemäß den Versuchen von Goring (1962) wurde dafür eine Konzentration von
10 ppm (bezogenauf lufttrockene 4-mm-Feinerde)angewandt.Für einenBlumentopf ergab
dies 70 mg. Außerdem wurde den Ammoniumlösungenimmerauch N-Serve in der Konzen¬
trationvon 2% (bezogenaufden Stickstoffgehalt)beigegeben, um die Giftwirkungauch dann
aufrechtzuerhalten, wenn nur gedüngt wird.

Nun noch einige Bemerkungenzur Anwendung von N-Serve. N-Serve ist in eineremulgier-
barenLösung mit einem Gehalt von2 lb/US Gallon A 239,4 mg/mlerhältlich(N-Serve24 E).
Die nötigen Mengendieser Lösung werden durchkräftigesSchütteln in die wässerigen Dünger¬
lösungeneinemulgiert. Dies darf abernur unmittelbar (g30 min) vorder Düngung geschehen,
da N-Serve zum Teil in die wässerige Phase übertritt, dort aber sehr rasch zerfällt und die
Konzentrationsomit rasch abnimmt. Selbstverständlichmuß während des Düngensimmer
wiedergeschütteltwerden.

Im Frühling 1970 zeigte sich, daß vor allem bei Nardus stricta, Carex sempervirens und
Scabiosa lucidain vielenBlumentöpfen,dieAmmonium und N-Serve erhielten, starke Schädi¬
gungen eintraten, einige Pflanzen starben sogar. Ein Vergleich mit Kontrollversuchen, bei
denen nur Ammonium aber kein N-Serve gegeben wurde, ließ leider keine sicheren Rück¬
schlüsse daraufzu, ob die Ursacheder Schädigungenim N-Serve lagen.Jedochist anzunehmen,
daß das N-Serve wegen der hohen Konzentration, in der es auf den Boden gelangt, vor allem
in niederschlagsarmen Periodenschädlich wirkt, denn dann wird es nicht in den Bodeneinge¬
schwemmt:die für die ganze Bodenmengeberechnete N-Serve-Menge bleibt in der obersten
Bodenschichtund vergiftet die Pflanzen.

9. Kontrolle der Stickstoffversorgung
Die in den Tabellen 4 und 5 zusammengestelltenErgebnisse von Stickstoffanalysen in unge¬
düngten und gedüngtenBöden in Blumentöpfen können nur Anhaltspunkte für die in einem
so inhomogenen Medium wie dem Boden tatsächlich herrschenden Verhältnisse geben;
dies obwohl alle untersuchten Proben Mischproben von 12-30 Einstichen sind und alle
Analysen doppelt ausgeführt wurden. Die Proben wurden übrigens neben den Pflanzen im
nicht stark durchwurzeltenBoden gestochen.

Diskussionvon Tabelle 4

Ungedüngter Boden - Im Silikatboden ist eine beachtliche Menge Ammonium und sogar
ein wenig Nitrat vorhanden; der Karbonatboden enthält kein Ammonium und nur wenig
Nitrat; im bAi-Boden schließlichsind nur Spuren von anorganischenStickstoffverbindungen
vorhanden.In den Proben der ersten beiden Bödenkonnte relativ viel Stickstoffnachgewiesen
werden,weil beide Bödenviel organisches Material enthalten (vgl. S. 36), das, besonderszum
Zeitpunktder Analyse, der in eine für die Bakterientätigkeit günstige Jahreszeit fiel, minera-
lisiert wird. ImSilikatboden akkumuliertsich vor allem Ammonium,da in Mineralböden bei
tiefem pH-Wertund nicht ausgesprochenguter Sauerstoffversorgung keine starke Nitrifikation
stattfindet. Auch wird Ammonium nicht leicht ausgewaschen.Im Karbonatboden ist das
Endprodukt der Stickstoffmineralisationdas Nitrat, das sehr leicht ausgewaschen wird. Des¬
halb enthält er kein Ammonium und Nitrat nur in geringer Konzentration. Der bAi-Boden
ist arm an organischem Material, weshalb in ihmnm Spuren von anorganischenStickstoff¬
verbindungenvorhanden sind. Sogar die Stickstoffakkumulation in gesiebten,also keine Wur-
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zeln enthaltenden Bodenproben, die 6 Wochen in Plastikbechern in den Blumentöpfen ver¬

graben waren,ist sehr gering. Hohe Akkumulationswerte werden aber in den beiden anderen
Böden, gleichgültigob ungedüngt oder gedüngt, erreicht. Nitrat sammelt sich an, da es aus

den Plastikbechern nicht ausgewaschen werden kann. Der saure Boden enthält viel Nitrat, da
durch das Sieben die Sauerstoffversorgung verbessert wurde,was Nitrifikationermöglichte.

Düngungseffekte- Die in den verschiedenen Böden durch Düngung mit immer derselben
Stickstoffmenge erzieltenErhöhungen der Stickstoffgehalteentsprechen einander recht gut.
Die Erhöhungen von Nitrat sind geringer als dievonAmmonium. Dies rührt daher, daß dieses
Ion nicht so stark vom Humus adsorbiert wirdwie dasAmmonium,so daß es sofort auch in
Bodenschichten unterhalb der Tiefe der Probeentnahme eingeschwemmt wird. Dies ergibt
einen geringeren Gehaltin den Proben.Nach 4 Wochen war in den Blumentöpfen der Nitrat¬
gehalt in den obersten 10 cm infolge der Auswaschimg auf durchschnittlich die Hälfte abge¬
sunken. Diese Auswaschungsverlustesind in der Natur und unter unserenPflanzen jedoch
wenigerbedeutsam als soeben angedeutet, denn das gedüngteoder durch Mineralisation ent¬
standeneNitrat wirdvon den Pflanzen absorbiert noch bevor es ausgewaschen wird.

NitrifikationshemmendeWirkungvon N-Serve - Der Vergleich der ammoniumgedüngten
und mit N-Serve behandelten Böden mit den unbehandeltenzeigt nach 4 Wochen und auch
nach 6 Wochen sehr deutlich die nitrifikationshemmende Wirkungvon N-Serve.

Tatsächliche Stickstoffversorgung - Die Stickstoffgehalteder Bodenproben, die 6 Wochen
in Plastikbechern in den Blumentöpfen vergraben waren,gebendas beste Bild der tatsächlichen
Stickstoffversorgung unserer Pflanzen. Die gewünschtenBedingungen wurden gut erfüllt. Nur
eine konnte nicht einwandfrei erreicht werden, nämlich reine Nitraternährungauf saurem

Boden. In ihmist es wegen des Stickstoffkreislaufsunmöglich,Ammonium als Stickstoffquelle
ganz auszuschalten.

WeitereSerien vonBodenanalysen des Versuchesin Birmensdorfzeigten mit den erwähnten
völlig übereinstimmendeErgebnisse.

Tabelle 5 zeigt Ergebnisse von Stickstoffanalysender Bödendes Versuchesund vonProbe¬
flächen aufdem Strelaberg. Auch diese Ergebnisse stimmen mit demoben Gesagten überein.
Bemerkenswert ist, daß die Stickstffogehalteinden ungedüngtenVersuchsbödenim allgemeinen
größersind als die im Freiland. Dies ist vor allem aufdie Pflanzendecke aufden Probeflächen
zurückzuführen, aberauch auf den sogenanntenMischungseffekt (Zöttl 1965). Dieser Effekt
bewirkt, daß in gesiebten Böden wegen der beim Sieben stattfindenden Durchmischung die
Bodenmikroflorahomogen imBoden verteilt wird, woraus eine Verstärkungder biologischen
Aktivität,also auch der Stickstoffmineralisationresultiert.

Tabelle 5 Stickstoffgehaltein den obersten 10 cm der Blumentöpfe aufdem Strelaberg, 28
Tage nach der Düngung und N-Serve-Gabe vom 15.7.69; sowie zum Vergleich Stickstoff¬
gehalte in Frischproben(—1 bis—6 cm) der Flächen Strela SI und Kl am 8.8.69

S
K

Boden

= Silikat
= Karbonat

Gehalt* 28 d
nach der Düngung der

Versuchsböden
NH4—N
mg/100 g

NOs—N
mg/100 g

Gehalt*
in den Böden der

Probeflächen
NH4—N
mg/100 g

NOs—N
mg/100 g

Probe¬
fläche

S ungedüngt
K ungedüngt

1,70
0,37

1,16
2,22

0,13
0,50

0,16
2,00

Strela SI
Strela Kl

Snh4 mit N-Serve
Knh4mit N-Serve

11,29
6,48

0,52
0,32

Sno,
Kno3

3,68
0,87

2,55
2,95

* Alle Stickstoffgehaltein
mg N/100 g 4-mm-gesiebteund bei
105 °C getrocknete Feinerde
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Die aufdem Strelaberg 28 Tage nach der Düngung gemessenen Stickstoffgehalte(Tab. 5)
sind so viel größerals die 27 Tage nach der Düngung in Birmensdorfgemessenen(Tab. 4), weil
es in der betreffenden Zeitspanne in Birmensdorfmehr regnete, die Auswaschungalso größer
warals auf dem Strelaberg.

10. Pflege der Pflanzen
Jäten und Häckeln: Die in allen dreiBödenenthaltenen Samen keimtenvor allem im Sommer
1969 in recht großerZahl. Die Bödenin Birmensdorfwurden zum Teil von Marchantiapoly-
morpha überwachsen. Alle diese Pflanzen wurden alle 1-2 Monate ausgerissen, wobei der
Boden auch gehäckelt wurde.

Drehen um 180°: Zweimal im Jahr wurden alle Blumentöpfe um 180° gedreht, damit nicht
nur ein Teil der Pflanzen vom Rand des Topfes beschattet würde und der andere nicht.

Schädlingsbekämpfung:Im September 1969 wurde Scabiosa lucida von Erdeulenraupen
zum Teil sehr stark geschädigt. Einige Pflanzen mußten(durch gleich große) ersetzt werden.
Die Raupen wurden mit Deril ausgerottet. Ende Oktober war Scabiosa lucida vom echten
Mehltau befallen,der mit Pirox P bekämpft wurde.

Deckenim Winter: Die Blumentöpfe auf dem Strelaberg wurden im Winter 1968/69 mit
einer Schilfmatte, im Winter 1969/70 mit einer dünnen Strohschicht und einer Schilfmatte
zugedeckt. In Birmensdorfwurden die Pflanzen bei Frostgefahr durchAuflegen von Schatten¬
rollenvor dem Erfrierenund demAusfrieren einigermaßengeschützt.Trotzdieser Maßnahmen
wurden vor allem im ersten Winter Gentiana kochiana und G. clusii, weniger auch Scabiosa
und Sieversia an beiden Versuchsorten durch die Frosteinwirkungaus dem Boden gehoben
und mußtendann wiederbesser eingepflanzt werden.

11. Messungenan den Pflanzen
Nur die Messungen und Meßgrößen, die nicht selbstverständlich sind, werden besprochen.

Bei Nardus, Sesleriaund Carex wurde 0,5 cm über dem Bodeneine dünne Plastikschnur
rings um den Horst herumgezogen. Der gemesseneUmfang wurde, unter der Annahme, daß
der Horstkreisförmig ist (wasaußerbei Nardus fast immerder Fall war), in die «Horstfläche »

umgerechnet.
Bei Scabiosa wurde der Radius des Kreises aufdemBodengemessen, dervon den Blättern

der Rosette vollständig bedecktwurde; er entsprichtungefähr der halben Länge des längsten
Blattes. Die aus diesem Radius berechnete Kreisfläche wurde «bedeckteFläche» genannt.
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D. AllgemeineCharakterisierung des Untersuchungsgebietes,
der Standorte und der Versuchsorte

I. GeographischeLage, Klima und Geologie

1. Geographische Lage
Das Untersuchungsgebiet,die Umgebung von Davos, liegt im östlichen Teil
der Zentralalpen. Die Koordinaten von Davos-Platz (1558 m) sind: 46°47,8'
nördliche Breite und 9°49,5' östliche Länge. Das engereUntersuchungsgebiet,
vgl. Abbildung 1, umfaßtdie oberhalb 2100 m, also mindestens100 m oberhalb
der heutigen, durch den Menschen bedingten Waldgrenze hegenden Gebiete
der von Nordost nach Südwest verlaufenden Bergkette Casanna (2557 m)-
Weißfluhjoch(2693 m)-Schiahorn(2708 m)-Strelapaß (2350 m)-Chüpfenflue
(2658 m) und den west-ost verlaufendenBergrücken Casanna-Gotschnagrat
(2285 m).

2. Allgemeinklima
Abbildung 2zeigtdieKlimadiagrammenach Waltervon Davos, der Schatzalp,
Zürich (aus Walter und Lieth 1960/1967) und vom Weißfluhjoch (nach An¬
gaben in Zingg 1961).Aus ihnen kann mansich leicht ein Bild vomAllgemein¬
klima im Untersuchungsgebiet machen. Es ist dadurch gekennzeichnet, daß
währenddes ganzen Jahres Frösteund Schneefall eintretenkönnen. Die Nieder¬
schläge (Maximumim Sommer) sind relativ hoch, die Temperaturen, der Höhe
entsprechend, relativ tief. Allerdings mußman berücksichtigen, daß die mittleren
Monatstemperaturen, die ja Mittelwerte von in 2 mHöhe im Schattengemesse¬
nen Temperaturen sind, nur ein schlechtes Bild von den Verhältnissen in der
durchstrahlten bodennahen Luftschicht geben, in der alle alpinen Pflanzen
leben. Dort erreichen die Temperaturen, wie aus Abbildung 6 hervorgeht,
wesentlich höhere Werte,und geradediese sind es, die, wegender exponentiellen
Temperaturabhängigkeitder Assimilation und der Atmung, für das Wachstum
der Pflanzenentscheidendsind. Die Längeder Vegetationsperiodeist sehr stark
von der Exposition abhängig. An den meist nach SE bis SW exponierten
Probeflächen ist sie je nach Höhenlage 4-5 Monate. Die Jahresmaximader
Schneehöhen (in ebener Lage) in den Monaten Januar-Dezember betragen
in Davos rund 1,3 m, aufdem Weißfluhjochrund 2,3 m(Imhof et al. 1965ff.).

Der Vergleich der Witterungwährend der Untersuchungsperiodemit den langjährigen Mittel¬
wertender Temperatur und der Niederschlagssummen (gemäß den Annalen und den monat-
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liehen Witterungsberichten der Schweizerischen MeteorologischenZentralanstalt)ergibt fol-

1968 Sommer (VI.-VIII.):An beiden Versuchsortenkühler und vor allem in Zürichauch
trockener als im langjährigen Mittel
Herbst (IX.-XL): Wärmer als im Mittel, in Zürich nässer, auf dem Weißfluhjoch
trockener als im Mittel

1968/69 Winter (MI.-II.): An beiden Orten kälter und nässer
1969 Frühling(III.-V.): Relativ warmund trocken

Sommer: In Zürichrelativ kühl und feucht; aufdem Weißfluhjochrelativ kühl und
trocken
Herbst: An beidenOrten wesentlich wärmerund niederschlagsärmer als im Mittel

1969/70 Winter:An beidenOrten kälter und viel niederschlagsreicher als im Mittel
1970 Frühling: An beidenOrten niederschlagsreicher und wesentlich kälter als im Mittel.

In der Davoser Gegendschmolz der Schnee 2-3 Wochen später als im Mittel
Sommer:An beidenOrten wärmerund niederschlagsreicher als im Mittel
Herbst: An beidenOrten wärmer, in Zürichtrockener, aufdemWeißfluhjochnässer
als im Mittel

3. Geologie und Vergletscherung
Die geologische Karte von Mittelbünden (Cadisch et al. 1929) liefert ein buntes
Bild von der geologischen Vielgestaltigkeitder Umgebung von Davos. Das
Hauptuntersuchungsgebiet,Strela-Schiahorn, hegt am Kontakt des (alt-)Kri-
stallin (Paraschiefer) der Silvretta-Decke mit dem triassischen Hauptdolomit
(Dolomit, verschiedene Kalke) der Aroser Dolomiten-Decke. Das Gebiet
Grüenhorn-Gotschna liegt im Bereich der Aroser Schuppenzone und der
Tschirpen-Decke.Die sauren Gesteine dieses Gebietes sind vor allem Gneise
und kretazischer Radiolarit, die basischen Gesteine triassische Dolomite und
verschiedene Kalke aus der Jura-Zeit.

Die chemische Zusammensetzung der Gesteine ändert oft von Meter zu

Meter. Angaben hierüber sind in Abbildung 24 enthalten.
Gemäß der Karte der diluvialenVergletscherungim schweizerischen Mittel¬

schulatlas (Imhof 1965) war das Untersuchungsgebietwährendder Eiszeitvoll¬
ständig vom Eis bedeckt. Moränen und Karnischen ehemaliger Gletscher sind
im Gebiet sehr deutlich zu sehen.

II. Allgemeineund pflanzensoziologischeCharakterisierung der Vegetation
der untersuchten Standorte

1. Physiognomie und Bewirtschaftung
Schonvon weitem unterscheiden sich die Silikatrasen stark von den Karbonat¬
rasen (siehe Abb. 3, S. 101). Die Karbonatvegetationerscheint meist mit hellen
Steinen übersät, von grauen oder braunen vegetationsfreien Stellen durchbro¬
chen7 und ist selbst sehr uneinheitlich hellgrün, olivgrün und hellbraungefleckt.

7 Von unten betrachtet, sieht man jedoch nur die vegetationsbedeckten Stirnflächen der
Treppen, wodurch ein geschlossener Bewuchs vorgetäuscht wird.
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Die Silikatvegetation dagegen überzieht als einheitlicheDecke fast den ganzen
Boden: gelbgrünim Juni, grün im Hochsommer- bei Trockenheitblaßgrün -
und von hellem Braungrünim Herbst. Trittman näher, so stellt man als erstes

fest, daß der Karbonatbodenstark treppig ist. Die Silikatvegetation wird hin¬
gegen nur selten von Treppendurchbrochen. Die olivgrünenFarbtöne in der
Karbonatvegetation sind die bis einen halben Quadratmeter bedeckenden
Zwergsträucher von Erica carnea oder die niederen Spaliere von Dryas octo-

petala, die hellgrünen oder hellbraunenFarbtöne sind die übrigen Pflanzen, vor

allem grasartige. Die Verteilung von Pflanzendeckeund vegetationsfreien Flä¬
chen auf den Treppenist ganz «gesetzmäßig»: «Im treppenartig gegliederten
Hang nehmen die Pflanzen immer den steilstehenden Teil der Stufe (= Stirn¬
fläche) ein, währendder flache Treppenabsatz(= Trittfläche)eigenartigerweise
fast unbesiedelt bleibt» (Zuber 1968). Oft bildet die Vegetationdieser Treppen
girlandenartige Stränge, die, einer oberhalb des anderen, ganze Hänge über¬
ziehen: Girlandenrasen (vgl. Zuber 1968). Ganz anders ist die Physiognomie
der Silikatvegetation.Die einzelnen Individuenbedecken meist nicht mehr als
50-100cm2, und es treten nie Ballungen einer einzelnen Art auf wie im andern
Vegetationstyp. Auch in der Höhe der Vegetationunterscheiden sich die beiden
Substrate. Die Silikatvegetation ist durchschnittlich 5-10cm hoch; nur Nardus
stricto, deren Blätter und Sprossevom Vieh nur in jungem Zustand gefressen
werden, und einzelne Blütenstände, z. B. von Sieversiamontana, erreichen 15 cm.
Auf Karbonathingegen werdenz. B. Erica carnea, Sesleria coerulea und Carex
sempervirens recht hoch (durchschnittlich 5-15 cm) und üppig, nicht zuletzt
weil auch sie nicht oder nur wenig vom Vieh gefressen werden.
Nach Braun-Blanquet (1969) unterscheiden sich die beidenPflanzengesell¬

schaften in den aus den Artenlisten errechneten Lebensformspektren kaum.
Betrachtet man jedoch die tatsächliche Bedeutung der einzelnen Lebensformen
am Aufbau der Pflanzendecke, so ergibt sich, daß in der Karbonatvegetation
vor allemSpalier-und Zwergsträucher,in der Silikatvegetationhingegen Roset¬
tenpflanzen dominieren.

Wie sich bei der Entnahme von Bodenprobenimmer wieder zeigte, durch¬
wurzeln die Karbonatpflanzen auch die «vegetationsfreien» Stellen, so daß die
relativ wenigen Individuenein großesEinzugsgebietfür Wasserund Nährstoff
besitzen.
Den großen Unterschiedzwischen den beidenVegetationenin der Masse der

oberirdischen, lebenden, aber nicht verholzten Pflanzenteilezeigen die folgenden
Messungenvom September 1969:

Vegetation auf Probefläche Deckungsgrad TrG. der oberirdischen, nicht
verholzten Pflanzenmasse

Silikat Strela S1 95 (80-95) % 83 (45-110) g/m2 A 0,8 t/ha
Karbonat Strela Kl 60 (50-80) % 186 (172-200) g/m2 A 1,9 t/ha
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Lüdi (1936, S. 640) gibt die Nettoproduktion einer der unseren ähnlichen
Silikatvegetation, dem Sieversii-Nardetum, mit 50 g/m2 an, diejenige eines
Seslerieto-Semperviretum mit 200 g/m2.

BeideVegetationenwerdenvon Juli bis September von Jungvieh und Schafen
extensiv beweidet, sind aber ausgesprochen schlechte Weiden. In der Silikat¬
vegetation hat es wenigstenseinige gute Futterpflanzen, wie Trifolium alpinum
und Plantago alpina, weswegen dieser Typ intensiver beweidet wird als der
andere.

2. Vegetationstabelle sowie Substrattreue der Arten

Die Vegetationstabelle (Tab. 6 und 6a) dient in der vorliegenden Arbeit dazu,
die Pflanzenbeständefloristisch zu charakterisieren und sie in schon beschrie¬
bene pflanzensoziologische Einheiten einzuordnen sowie als Grundlage für die
ökologischenUntersuchungen. Eine eingehendepflanzensoziologische Analyse
ist mit so wenigen Aufnahmen nicht möglich. Die Moosschicht, die nie einen
Deckungsgradvon mehr als 5% erreicht, wurde nicht genau untersucht. Auch
war es nicht möglich,einige der Flächen mehr als einmal zu untersuchen, wes¬

wegen sich bei einer erneuten Bearbeitung einige geringfügige Ergänzungen
ergeben dürften.

Die Vegetationstabelle enthält nur diejenigen Arten, die in mindestens drei
Aufnahmen auftraten, also eine Stetigkeitvon mehr als 11% haben. Die Auf¬
nahmen sind im wesentlichen so angeordnet,daß bei der Silikatvegetation die
Anzahl Nardetum-treuerArten pro Aufnahme in der Tabelle von links nach
rechts abnimmt,während die Anzahl Seslerietum-treuer Arten von links nach
rechts zunimmt. Als treu werden jene Arten bezeichnet, die nur in einer der
Pflanzengesellschaften vorkommenoder deren Stetigkeit in einer der Gesell¬
schaften mehr als 3mal so groß ist wie in der anderen.

Die Tabelle zeigt, daß zwischen den alpinen Rasen auf Silikat- und denen auf
Karbonatbodenein ausgeprägter floristischer Unterschiedbesteht. Hochstete,
für das Silikat charakteristische Arten sind z. B. Nardus stricta, Leontodon hel-
veticus, Sieversiamontana, Potentillaaurea und Gentianakochiana, solche des
Karbonats sind Sesleria coerulea,Festuca pumila, Helianthemum alpestre und
Gentianaclusii. Es gibt aber auch eine bemerkenswert große AnzahlArten, die
in beiden Pflanzengesellschaften häufig vorkommen. Dazugehören Carex sem¬

pervirens, Ranunculus montanus s.l., Homogyne alpina, Poa alpina, Ligusticum
mutellina und Galium anisophyllum. Bei einigen dieser Arten gibt es morpho¬
logisch unterscheidbare edaphische ökotypen, so z.B. bei Ranunculus mon¬

tanus s.l., dessenSilikatsippeR.grenierianus und dessenKarbonatsippe R.mon-
tanus s.str. ist. Auch bei vielen anderen, vor allem den hochstetensubstrat-
indifferenten Arten, wie Carex sempervirens, Poa alpina, Galium anisophyllum,
Polygalaalpestris, Campanulascheuchzeri, Lotus alpinus und Myosotis alpestris,
dürften edaphische ökotypen vorliegen. Ihre Bearbeitung kann interessante
Aufschlüsse über Artbildungsprobleme liefern. Untersuchungen über Carex
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sempervirens undLotusalpinus sind am Geobotanischen Institut ETHim Gange.
Von den 69 häufigen Arten höherer Pflanzen der untersuchtenSilikatvegetation
kommen30, also 43%, auch in der Karbonatvegetationvor. Diese enthält ins¬
gesamt 66 Arten; der Anteil gesellschaftsvager Arten beträgt hier also 45%.
Berücksichtigt man die Differenzierung einiger Arten in edaphischeÖkotypen
und die wenig steten Arten am Tabellenfuß, so wird der Anteil gesellschafts¬
vager Arten wesentlich kleiner. Ihre Bedeutung am Aufbau der Vegetationist
im übrigen relativ gering, mit Ausnahme von Carex sempervirens und Poa
alpina.
Um den Überblick, den die Vegetationstabelle über das ökologischeVerhal¬

ten der Arten vermittelt,zu vervollständigen, sind am linken Randder Tabelle
Angaben über die Substrattreue der Arten außerhalb deruntersuchtenPflanzen¬
bestände zusammengestellt.Von den Angaben aus der Flora von Graubünden
(Braun-Blanquet und Rubel 1932-1936) und aus der Flora des Schweizeri¬
schen Nationalparks (Zoller et al. 1964) sind dabei nur diejenigen berücksich¬
tigt worden, die ausdrücklich besagen, daß die betreffende Art nur auf einem
der Substrate vorkommt bzw., daß eine als substrattreu angesehene Art außer¬
halb unseres Untersuchungsgebietesauch auf dem anderen Substrat gedeiht.
Die eigenen Untersuchungen zu diesem Thema sind in den Kapiteln F.I-III
beschrieben. Die Zusammenstellung am linken Rand der Vegetationstabelle
zeigt nun folgendes: Von den 39 als Nardetum-treubezeichnetenArten höherer
Pflanzen sind 23 nie auf Karbonatbodengefunden worden; nur drei mono¬
typische Arten, Vaccinium vitis-idaea, Primula integrifolia und Selaginella sela-
ginoides,gedeihenauch auf Karbonatboden. Hieracium pilosella, Festuca rubra,
Agrostis tenuisund Trifolium nivalesind polymorph;bei ihnen kommenauf den
beiden Substraten wohl verschiedene edaphische ökotypenvor. Wie anders ist
das Ergebnisbei den 36 als Seslerietum-treu bezeichneten Arten! Von ihnenwur¬
den 22 auch auf karbonatfreiem,sauremBoden gefunden.Nur 7 Arten können
als wirklich karbonattreu gelten: Gentiana clusii, Helianthemumalpestre, Leon-
todon incanus, Primula auricula,Saxifragacaesia, Sedum atratum und Kernera
saxatilis.

Die Mehrzahl der Seslerietum-treuen Arten kann also auch auf karbonat¬
freiem Substrat wachsen, währenddie meistenNardetum-tKuenArten offenbar
nicht auf Karbonatbodengedeihen können. Die ökologischeInterpretation
dieses bemerkenswerten Ergebnisses soll nicht hier, sondern erst im ökologi¬
schen Gesamtüberblick am Ende der vorhegenden Arbeit geschehen.

Die Gesamtartenzahlen zeigen, daß die untersuchte Silikatvegetation etwa
5% mehr Arten enthält als die Karbonatvegetation,was mit den Angaben von

Braun-Blanquet (1969) über ähnliche Vegetationen Graubündens überein¬
stimmt.DieserAutor hat ein viel größeres Gebiet untersucht, weswegen seine
Vegetationseinheiten allgemein artenreicher sind. Gemäß der Vegetationstabelle
beträgt die durchschnittliche Artenzahlpro Aufnahme bei der Silikatvegetation
41 (30-50), bei der Karbonatvegetation33 (23-46). Auch dies stimmt mit den
Ergebnissenvon Braun-Blanquet überein.
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3. Synsystematikdes Nardetum und des Seslerietum
In der vorliegendenArbeit wurde die untersuchte Silikatvegetation der Ein¬
fachheit halber und weil in ihr Nardus stricta fast immer dominiert, als Nardetum
bezeichnet, die Karbonatvegetation,weil in ihr fast immer Sesleria coerulea
dominiert, als Seslerietum. Im folgenden soll abgeklärt werden, zu welchen
pflanzensoziologischen Einheiten die untersuchtenBestände gehören.

Die Gliederung der Vegetationstabelle und ökologischeUntersuchungen er¬

gaben, daß bei der Silikatvegetation zwei Typen unterschiedenwerden können,
zwischen denen aber viele Übergängevorhanden sind. Der eine steht dem
Nardetum alpigenum Br.-Bl. 1949, Subass. caricetosum sempervirentis (horst-
seggenreiche Borstgrasweide), wie es in Braun-Blanquet (1969) beschrieben
ist, nahe. DiesePflanzengesellschaftkommt, nach Braun-Blanquet,von Natur
aus wohl nur an stark vom Wild beweideten Stellen im unterenAbschnitt der
alpinen Stufe vor. Sie hat aber, infolge Überbeweidungmit Vieh, auf Kosten
von üppigeren, weniger Nardus-xeich&nBeständen als Dauergesellschaft eine
starke Ausweitung ihres Arealserfahren. Der zweite Typ kann als Festucetum
halleri Br.-Bl. 1926 (Hallers Schwingelrasen)bezeichnet werden. Er unter¬
scheidet sichvomersten Typ floristisch durch die Dominanz von Festucahalleri,
die größere Stetigkeitvon Sedum alpestreund einiger weiterer Arten und die
viel geringere Stetigkeitvon Plantago alpina, Vaccinium uliginosum und Tri¬
foliumalpinum, ökologischdadurch,daß er höher obenund ansteileren Hängen
vorkommt.Diese Pflanzengesellschaft ist als natürlich zu betrachten.

Beide Pflanzengesellschaften des Silikatbodens gehören im System von

Braun-Blanquet in die Klasse der Caricetea curvulae, also zu den arktisch¬
alpinen Urwiesen saurer Böden, das Nardetumin den Verbanddes Eu-Nardion,
das Festucetumhalleri in den des Caricion curvulae.

Auch die untersuchte Karbonatvegetation kann in zwei Typen gegliedert wer¬
den. Der erste ist ein Seslerio-Caricetum sempervirentis (Seslerio-Semperviretum
Br.-Bl.1926, Blaugras-Horstseggenhalde), das mehrere Arten,dieim Caricetum
firmae (Kerner) Br.-Bl. 1926 (Polsterseggen-Pionierrasen) ihren Verbreitungs¬
schwerpunkt haben, enthält. Dies ist leicht zu verstehen, denn in den steilen
Hängen des Seslerio-Caricetum sempervirentis gibt es viele Stellen mit Roh¬
boden, auf denen dann ein fragmentarisches Caricetumfirmae wächst. Arten
dieser Assoziationsind: Carex firma, Saxifraga caesia und Primula auricula.
Der zweite Typ von Karbonatvegetation unterscheidet sich gerade durch das
Fehlen dieserArten vom ersten. Er ist ein Seslerio-Caricetum sempervirentis,das
deutliche Übergängezum Caricetumferrugineae (Stebler und Schröter) Lüdi
1921 (Rostseggenrasen)aufweist. Vom ersten Typ unterscheidet sich diese
Pflanzengesellschaft floristisch auch noch durch das Vorkommen von Carex
ferruginea, Chrysanthemummontanum und Helianthemum grandiflorum, öko¬
logisch durch die längere Schneebedeckung, den feinerdereicheren Boden und
den darausresultierenden üppigerenGraswuchs. BeideTypen sind als natürlich
zu betrachten.
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Das Seslerio-Caricetum sempervirentis gehört im System von Braun-Blan¬
quet in die Klasse der Elyno-Seslerietea, also zu den arktisch alpinen Kalk¬
steinrasen (Urwiesen), und in den Verbanddes Seslerion.

Für weitere Einzelheiten über die untersuchten Pflanzengesellschaften sei
zum Beispiel auf Braun-Blanquet 1948/1950 und 1969, Ellenberg 1963,
Oberdorfer 1957 und Oberdorfer et al. 1967 verwiesen.

ED. Bodenprofile und Bodenbildung

1. Boden unter dem Nardetum

Die Bestände der als NardetumbezeichnetenPflanzengesellschaft stocken auf
einer alpinen Rasenbraunerde oder ähnlichenBöden (siehe Abb. 4). Der Ar
Horizont ist meist feinerdereich, locker, normal durchlässig, intensiv durch¬
wurzelt und recht humos(vgl. E. IV. 9). DieFarbe (Munsell)der bodenfeuchten
Feinerde ist 7,5 YR-3/2 oder 10 YR-3/2. Darunter hat es meist einen wenig
ausgeprägtenA2- und einen Bsesq-Horizont,die 20-40 Vol.-%zum Teil stark
verwittertesSkelett enthalten. Oft sind diese beidenHorizonte nicht vomA± zu

unterscheiden. Schon in 30-50 cm folgen dann sehr skelettreiche, übermäßig
durchlässige Schichten, die zum Muttergestein, verschiedene Paragneise und
Schiefer (bei Got.S2 Radiolarit), überleiten.
Im Gegensatz zum Seslerietum ist die Bodenoberfläche des Nardetum nur

selten und dann nur schwachtreppig,und es hatkaum vegetationsfreieStellen.
Nur bei Überweidungentstehen sogenannte Weidetreppen.

In der relativ starken Beweidunghegt auch die Ursache dafür, daß keine
Podsolierung eintritt, die Beweidung verhindert einerseits die Ansammlung
großer MengenorganischenMaterials, anderseits wird durch die größereLicht-
und Wärmewirkung auchder Abbau der Humusbildnerbeschleunigt. Außer¬
demwerdendurch die erhöhte biologische Aktivität die Horizonte miteinander
vermischt(Bach in «Durch den SchweizerischenNationalpark», 1966, S. 48
und 51).

2. Boden unter dem Seslerietum

Der Boden unter den treppigen Beständen der als Seslerietum bezeichneten
Pflanzengesellschaftist Kalkstein- oder Dolomit-Rohbodenbis -Rendzina (siehe
Abb. 4). In allen untersuchtenFlächen steht das Muttergesteinan, oder große
Blöcke sind an der Oberfläche. Dieser Boden kann gegliedert werden in den
Boden unterden ± vegetationsfreien Trittflächen und in den Boden unterden
Stirnflächen und «Kanten» der Stufen. Zwischen diesen Typen bestehennatür¬
lich alle Übergänge. Die oberste Bodenschicht der Trittflächen besteht aus

kiesigsandigem, stellenweise auch aus angeschwemmtem, dichtem, sandigtoni-
gem, humusfreiem Material. Darunter folgtein skelettreicher, übermäßig durch¬
lässiger A/C-Horizont, der von der Vegetation der Stirnflächen durchwurzelt
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wird und wenig Humus enthält.Die oberste Bodenschichtunter den Stirnflächen
und «Kanten» der Stufen ist ein humoser, zumTeil sogarsehr humoser, sandig¬
staubiger Ai-Horizont. Es sammelt sich viel Humus an, weil die Vegetation
recht üppig ist und derAbbau vor allem der hartenEr/ca-Nadeln gehemmt ist.
Die Farbe (Munsell)bodenfeuchter Mischprobenist 5 YR-2-3/2; 10 YR-2/2
oder 10 YR-3/1-3. Unter dem bis 30 cm mächtigen Ai-Horizont kommt auch
hier ein skelettreicher, übermäßig durchlässiger A/C-Horizont, in dem zum Teil
die Ausscheidung von Kalkflaum festgestellt wurde. Aus dem Gesagten geht
hervor, daß der Boden unterdem Seslerietum sehr inhomogenund anisotrop ist.

Es muß betont werden, daß die Böden des Nardetum und des Seslerietum
einander bodenkundlich nicht entsprechen: der eine ist mehr oder weniger
«reif», während der andere dauernd ein Rohboden bleibt. DieserUnterschied
hängt natürlich vom Unterschiedim Muttergesteinab (Lithosequenz), und wie
es zu ihm kommt, wird im folgendenKapitelbesprochen.

3. Zur Bodenbildung auf Silikat und auf Karbonat
In der Verwitterung und Bodenbildung unterscheidensich das untersuchte
Silikat und dasKarbonatgrundlegend.WegenseinesAufbaus ausvielen ± gleich
großen Körnern verschiedener Minerale, von denen einzelne, wie der Biotit,
relativ leicht verwittern, wobei dann der Zusammenhaltdes Gesteins zerfällt,
entsteht aus Gneis und Schiefer bei der VerwitterungGrus bzw. Schlurf.Und
daraus wird relativ rasch ein homogener, skelettarmer Boden. Anders beim
Karbonat; die massigen Dolomite und Kalke sind chemisch einheitlich. Bei
ihrer Verwitterung, bei der auch Spaltenfrost eine bedeutende Rollespielt, ent¬
stehen relativ viel Skelett und wenig Feinerde. Der Spaltenfrost wirktsich beim
Karbonat, vor allem beim Dolomit, deshalb stark aus, weil dieses Gesteinvon
vielen groben und feinen Klüften durchsetzt ist.
Auch die weiteren Phasen derBodenbildung und die Vegetationsentwicklung

verlaufen an den untersuchtensteilen Südhängenbei Silikat und Karbonatganz
verschieden. Das kiesigschluffigeSilikatmaterialbietet für die Besiedlungdurch
die Pflanzen keine besonderen Schwierigkeiten und, mit der Zeit entsteht ein
geschlossener Rasen auf Feinerdeboden. Der skelettreiche, sehr uneinheitliche
Karbonatschutt wird durch Solifluktionim weitesten Sinne(Furrer 1964) ent¬
mischt. Nurdie feinerdereicheren Stellenkönnenvon Pflanzen besiedeltwerden.
Durch den Stau herabgeschwemmterFeinerde durch die aufwachsenden Pflan¬
zen und die immer noch wirksame Solifluktion wird der Schutt immer mehr
aufgetrennt in Feinerde unmittelbaroberhalb der Pflanzen und zwischen den
Pflanzen und Kies und Sand unterhalb. Gleichzeitig wird die Vegetation zu
girlandenförmigenWülsten zusammengepreßt. Mit der Zeit bilden sich durch
dieses Zusammenwirken von abiotischen Faktoren mit solchen, die von Vege¬
tation selbst abhängen, die bekannten Treppenrasen (Furrer 1964, Zuber
1968). Die skelettreichenTrittflächen dieser Treppenbleiben für die Besiedlung
so ungünstig, daß dort nur eine sehr lückige Vegetationvon Spezialisten auf¬
kommt. Ungünstig wirken sich vor allem auch die Wurzelkonkurrenz der
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Pflanzender Stirnflächen und die Bodenbewegungenaus. Die Frosthebung kann
an Kammeistagen, also an Tagen, an denen Kammeisgebildet wird und wieder
schmilzt, in Dolomitbödenbis 11 mm betragen. Das Aufkommen von Jung¬
pflanzen wird durch Bodenbewegungenerschwertoder meistens verunmöglicht:
infolge Abschälung der Rinde, Zusammenquetschender Wurzeln oder Über¬
schüttung(vgl. Zuber 1968). Die Überschüttungen können, wie Beobachtungen
im Frühling 1970 zeigten, viele Zentimeterbetragen.
Nur in wenig geneigter Lage entstehen Rendzinen mit + ebener Oberfläche.

Diese Böden können oberflächlich vollständig entkarbonatetwerdenund dann
versauern.

Es mag hier erwähnt werden, daß in SpezialSituationen auch auf Silikat¬
gestein Treppenrasen entstehen können: wenn das Gestein monomineralisch
ist (Quarzit, Radiolarit),wenn die Hangneigungsehr groß ist oder wenn harte
Gesteinsschichten sehr steil stehen (Festucetumvariae).
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£. Spezielle Charakterisierung der untersuchten Standorte
auf Silikat und auf Karbonat

I. Standortskundliche Kriterien der Vergleichbarkeit
der untersuchten Probeflächen

Da die spezielle Charakterisierung der Standorte sich im wesentlichen auf den Vergleich
einander möglichst genau entsprechender Probeflächen auf Silikat und auf Karbonat stützt,
seien hier als erstes die Kriterien beschrieben, nach denen auf die Vergleichbarkeit solcher
Parallelflächengeachtet wurde:
- EEntfernung voneinanderwenigerals 200 m Luftlinie(meist wenigerals 100 m)
- gleiche oder ähnliche geomorphologischeLage, z.B. beide Flächen am Hangfußoder beide

auf Spornen usw.
- Unterschied in der Exposition wenigerals 20° Azimut
- Unterschied in der Neigung weniger als 10° (A 18%)
- Höhenunterschiedweniger als 50 m (meist weniger als 20 m)
- mehr oder wenigergleiche Bewirtschaftung. Dieseist in allen Flächenextensiv
- es wurdeversucht, anhand der geomorphologischenLage und der Geologie die Lage der

Probeflächen bezüglich ehemaliger Gletscher festzustellen. Dies, um zu prüfen, ob an den
einander entsprechendenProbeflächen vergleichbare Zeiten seit dem Beginn der Boden¬
bildung verstrichen waren.

Sind all dieseEBedingungen erfüllt, so kann man annehmen, daß sich die einander entsprechen¬
den Probeflächen nur im Boden und allem, was damit zusammenhängt, wesentlich unter¬
scheiden.

Die Probeflächen lagen alle zwischen 2100 m (obere Grenze der subalpinen Stufe) und
2600 m und waren nach Südost bis Südwest geneigt.Nur bei dieser Exposition können über¬
haupt wesentliche Unterschiede im Mikroklima zwischen Silikat und Karbonat erwartet
werden.

DE. Mikroklima, insbesondere Bodentemperaturen

1. MikroklimatischerVergleich von einander entsprechenden
Silikat- und Karbonatstandorten

In der Literatur, z.B. in Braun-Blanquet 1964 (S. 349), wird immer wieder
angedeutet, daß Karbonatbodenallgemein wärmer sei als Silikatboden. Diese
Hypothese wird dann oft zur Erklärung dafürherangezogen,daß gewisse Arten
an der kühlen Nordgrenze ihres Verbreitungsgebietes nur noch auf dem wär¬
meren Karbonatbodenvorkommen, wogegen sie im Süden auch auf Silikat
gedeihen. Braun-Blanquet gibt hiefür als wichtigste Beispiele Fagus silvaticüi
Quercuspubescens und Bromus erectus an. Könnte es nun nicht sein, daß ähn¬
liche Phänomene auch die Erklärung für die Kalkstetigkeit einigerArten in den
Alpen gäben? In der alpinen Höhenstufe verläuft die ökologischeKältegrenze
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vieler Arten. Wenn nun der Karbonatbodentatsächlich wärmer ist als der
Silikatboden, dann könnten auf ihm gewisse Arten noch weiter obengedeihen
als auf Silikat. In einer bestimmten Höhenstufe wären die betreffenden Arten
dann als «kalkstet» zu bezeichnen. Bei den vorliegendenMessungen geht es

alsonicht darum,das Mikroklimaeinigeralpiner Pflanzengesellschaften kennen¬
zulernen; dieses wurdeja schon von Lüdi (1948), Rehder(1970) und anderen
untersucht. Unser Ziel ist, zu prüfen, ob an genau vergleichbaren Stellen der
Karbonatbodentatsächlich wärmer ist als der Silikatboden, und somit einige
Anhaltspunkte für die obige Hypothese zu gewinnen.
An bedeckten Tagen ergaben sich, wie erwartet, keine wesentüchen Unter¬

schiede.
An Strahlungstagenzeigte sich, daß an den vegetationsfreien Stellen der

Karbonatboden tatsächlich wärmer ist als entsprechender Silikatboden; an

vegetationsbedecktenStellenwar jedochgerade das Gegenteil der Fall (Abb. 6).
Bevor näher hierauf eingetreten wird, soll kurz die Abbildung5 diskutiertwer¬
den. In ihr sind die Ergebnisse von Messungen zusammengestellt,mit denen
geprüft wurde, ob die 200 m voneinander entfernten, ungefähr 35-38° nach
Süden geneigten Parallelflächen «Strela Silikat 1» und «Strela Karbonat 1»
einander auch wirklich gut entsprechen.

Die Temperatur in 2 m über dem Bodenzeigte auf beiden Flächen denselben Verlauf. Im
Windweg ergaben sich einige Unterschiede, die jedoch, da die Werte sehr gering sind, für das
Mikroklima an den beiden Meßstellen bedeutungslos sind. Auch die Unterschiede in der kurz¬
welligen Einstrahlung sind nichtvon großer Bedeutung.Die zeitliche Verschiebungder Kurven
rührt davon her, daß die Probefläche auf Silikat nach SSE exponiert ist, die Sonnenstrahlen
auf sie am Vormittag also früher steil einfallenals auf die Karbonatfläche, die nach S expo¬
niert ist. In der Piche-Evaporationunterscheiden sich die beiden Probeflächen so gut wie gar
nicht, was daraufhindeutet, daß der Unterschied im Windweg bedeutungslos ist. Zusammen¬
fassend kann gesagt werden, daß sich die beiden Probeflächen in den von außen auf sie ein¬
wirkenden Klimafaktorennicht wesentlich unterscheiden.

Die Strahlungsbilanz (Abb. 5) wurde in 5 cm über der Vegetation gemessen. Auch hier
rührt die zeitliche Verschiebungder Kurven vom Expositionsunterschied der beiden Flächen
her. Die Kurven unterscheiden sich aber auch dadurch, daß, bei gleicher Einstrahlung, die
Strahlungsbilanz überKarbonatvegetationgrößerist als über Silikatvegetation.Der Maximal¬
wert über Silikat beträgt 84% des Maximalwertes über Karbonat. Der Grund hiefür liegt
darin, daß die Karbonatpflanzen unter dem Strahlungsbilanzmesser, Dryas und Sesleria,
dunkler waren als die entsprechendenSilikatpflanzen Nardus, Carex sempervirens und Tri¬
folium alpinum. Die Karbonatvegetationreflektierte also weniger Licht, was eine größere
Strahlungsbilanz ergab.

Im Tagesgang der Bodentemperaturen (Abb. 6) unterscheiden sich die beiden
Substrate, wie gesagt, stark voneinander.Auch hier rührt die zeitliche Ver¬
schiebungder Kurvenvom Expositionsunterschied der beidenProbeflächenher.
An Stellen ohne Vegetationsind bei starker Einstrahlungdie Bodentempe¬

raturen (immer Mittelwerte aus 3-6 Messungen) im Karbonatbodenin 2 und
in 5 cm Tiefe etwa 3-5 °C höher als im Silikatboden. In 10 cm bestehen keine
Unterschiedemehr zwischen den beidenSubstraten. Ganzextreme Verhältnisse
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hegen jedoch an der Bodenoberflächevor, wo auf Karbonatein Maximumvon
54°C gemessen wurde; auf Silikat stieg die Temperaturnur bis 38 °C. Die ent¬

sprechenden Werte unter Vegetationsbedeckungbetragen 41 bzw. 43 °C. Dies
deutet auf den zum Teil starken Einfluß der Pflanzendecke auf die Boden¬
temperaturen hin, der im folgendenbeschriebenwerdensoll. Unter der dichten,
dunklen, die StrahlungzurückhaltendenKarbonatvegetationsind in 0, 2, 5, ja
sogarbis in 10 cm Bodentiefe die Bodentemperaturen bei starker Einstrahlung
etwa 5°C tiefer als unter der lockeren Silikatvegetation. Überhaupt ist der
Einfluß der Silikatvegetation auf die Bodentemperaturen gering. Dies geht aus
dem Vergleich der Bodentemperaturen an vegetationsfreien Stellen mit vege¬
tationsbedeckten deutlich hervor. Ganz anders liegen die Verhältnisse beim
Karbonatboden: hier spielt die Vegetationsbedeckung,wie Abbildung6 zeigt,
eine bedeutende Rolle. Noch in 2 und sogar in 5 cm Tiefe ist bei starker Ein¬
strahlung die Temperatur unter vegetationsfreien Stellen etwa 10 °C höher als
unter Vegetationsbedeckung.

Die in 10 cm über unbewachsenem Boden gemessenen Tagesgänge unter¬
scheiden sich nicht wesentlich voneinander.Die schlechte Übereinstimmung
der Kurven liegt vor alleman der zeitlichenVerschiebungder Temperaturgänge
infolge der verschiedenenExpositionder Flächen. Wesentlich dürften jedoch
die Unterschiedezwischen den in 10 cm in der Vegetationgemessenen Tages¬
gänge sein. Wie schon aus der Strahlungsbilanz (siehe oben) hervorging, absor¬
biert die dunkle und dichte Karbonatvegetationmehr Wärme als die helle und
lückige Silikatvegetation. Die Karbonatvegetation erwärmt sich also stärker
und kann deshalbmehr Wärme an die umgebende Luft abgeben. Diese Luft
wird außerdem wegen der größeren Dichte der Vegetationauch weniger stark
vomWind bewegt.Dies alles ergibt eine höhere Temperatur in der Karbonat¬
vegetation.
Im Zusammenhangmit dem Einfluß der Vegetation auf die Bodentempera¬

turenseien noch kurz die Ergebnisse erwähnt, die Zuber (1968) in Girlanden¬
rasen auf Dolomitim SchweizerischenNationalpark erhielt. In einer Relega¬
tionsperiode Ende Oktober 1965 konnte er in Strahlungsnächtensehr wesent¬
liche Temperaturunterschiedezwischen dem unbewachsenenGirlandenrücken
(Trittflächender Treppen) und der bewachsenen Girlandenstirn messen.So sank
die Temperatur ander unbewachsenenStelle bei Nachtin 2 cm Tiefe schon 2 °C
unter den Nullpunkt, wogegen sie in derselben Bodentiefe aber unter dem
Schutz der Vegetationnur auf etwa +5 °C absank.
Auch in den Blumentöpfen auf dem Strelaberg wurden Temperatur- und

Strahlungsmessungen durchgeführt. Ihre Ergebnisse stimmenmit denen in den
Probeflächengut überein, nur daß wegen des schieferen Einfallswinkels der
Sonnenstrahlenauf die horizontale Bodenoberflächein denTöpfen die Tempe¬
raturen allgemein weniger hochwaren.
Auf die Ursachen der Unterschiedein der Bodentemperatur zwischen Kar¬

bonat- und Silikatstandorten sowie auf die Bedeutungdieser Unterschiedefür
die Pflanzen wird am Ende des nächsten Kapitels eingegangen.
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2. Exponentielle Temperaturmittelim Oberboden

Dieungefähr 300 Zuckerampullen für die Bestimmungder (physiologisch wirk¬

samen) exponentiellen Temperaturmittel (Pallmann et al. 1940) wurden im
OberbodeneinanderentsprechenderProbeflächenauf Silikat und auf Karbonat
sowie in den Blumentöpfen aufdem Strelaberg und in Birmensdorf von Anfang
Juli bis Anfang September 1969 exponiert. Dies war eine zum Teil recht nieder¬

schlagsreiche Zeit, weswegendie Böden allgemein feucht waren, was eine hohe

spezifischeWärme, also geringe Temperaturextrema und niedrige Mittelwerte
bedeutet (siehe Ende des Kapitels). Demgemäß waren zwischen Silikat- und
Karbonatbodenvor allemin tieferenBodenschichtenkeine großen Temperatur¬
unterschiede zu erwarten.

Die Tabelle 7 zeigt eindeutig die schon bei den Tagesgängen beobachtete
Tatsache, daß an den vegetationsfreien Stellen der Karbonatboden im allge¬
meinenwärmer ist als der Silikatboden. Die Unterschiedebewegensich an der
Bodenoberfläche zwischen 0,4 und 3,8 °C. In 2 cm Bodentiefe ergaben sich
Unterschiedevon 0,8 bis 4,1 °C (Durchschnitt, ohne Messungenvon Birmens¬
dorf: 2,2 °C). Die in 2 cm Tiefe gemessenen Wertesind für die Charakterisierung
der Standorteam besten geeignet,da die Ampullenhier nicht so sehr wie an der
Oberflächezufälligverschieden beschattet, verschüttet oder bloßgelegt wurden,
aber doch größere Unterschiedezwischen den beiden Substratenzu erwarten

sind als tiefer. Deshalb wurden die Meßwerte für diese Tiefe statistisch unter¬

sucht. Der /-Test ergab, daß die Unterschiedezwischen den beiden Substraten
mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von ~5% von Null verschieden, also ge¬
sichertsind (/Tabelle, 5% = 3,18; /berechnet = 3,17).

Bei Vegetationsbedeckung sind die Silikatböden im allgemeinenwärmer als
die Karbonatböden. Auch dies stimmt mit den Tagesgängen der Bodentempe¬
ratur gut überein. Die Unterschiedebewegen sich zwischen 1,1 und 7,0°C an

derBodenoberflächeund zwischen0,5 und 1,6 °C in 10 cm Tiefe. Für die in 2 cm
Tiefe gemessenen Unterschiede, die im Durchschnitt 1,36°C betragen, ergab
ein /-Test, daß sie mit einer Irrtumswahrscheinhchkeitvon weniger als 5% von

Null verschieden, also gesichertsind (/ Tabelle 5% =2,776; /berechnet= 3,12).
Vergleicht man die vegetationsbedecktenmit den vegetationsfreien Stellen,

so sieht man, daß vor allem auf Karbonatdie vegetationsfreien Stellen an der
Bodenoberfläche viel wärmer sind als die bewachsenen. Hier treten 3,8-11 °C
höhere exponentielle Temperaturmittelauf. Beim Silikat sind die entsprechen¬
den Werte nur 0,6-4,3 °C höher. Die Ursachen für diesen unterschiedlichen
Effekt der Pflanzendeckewurden bereits erwähnt.

Die in den Blumentöpfen aufdem Strelaberg gemessenen er-Werte sind tiefer
als die in Probeflächen auf entsprechenderMeereshöhe, da die Bodenober¬
flächein den Blumentöpfen nicht nach Südenexponiert, sondern waagrecht war
und in ihnen der Boden allgemeinfeuchter war als am Standort.

Der Vergleich der verschiedenenProbeflächenauf demselben Substrat mit¬
einanderzeigt, wie die er-Werte mit zunehmenderMeereshöheabnehmen.Bei
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Tabelle 7 EExponentielle Temperaturmittelin verschiedenen Bodentiefen an einander ent¬
sprechendenProbeflächen auf Silikat (S) und auf Karbonat (K) bzw. in den Blumentöpfen.
Exposition von Anfang Juli bis Anfang September 1969

Probeflächenpaar
oder Versuchsort

Meereshöhe
Exposition/Neigung

Expo¬
sitions-
dauer
Tage

Exponentielle Temperaturmittel*
Hori¬
zont

cm

unter Vegetation Hori¬
zont

cm

ohne Vegetation
Si¬

likat
°C

Kar¬
bonat
°C

A
(K-S)
°C

Si¬
likat
°C

Kar¬
bonat
°C

A
(K-S)
°C

Gotschna 1
2130 m
S: 150730°
K: 170°/35°

64 0
—2
—5
—10
—20

22,5
16,5
14,5
13,5
13,1

21,4
15,1
13,8
13,1
12,2

-1,1
-1.4
-0,7
-0,4
-0,9

0
—2
—5
—10
—20

23,1
15,1
14,0
13,3
12,5

25,2
19,2
16,5
13,9
12,6

+ 2,1
+4,1
+ 2,5
+0,6
+0,1

Gotschna 2
2290 m
S: 160735°
K: 140740°

64 0
—2
—5
—10

18,8
14,8
13,5
12,7

13,9
13,2
13,8?
11,8

-4,9
-1,6
+ 0,3
-0,9

0
-2,5
—5
—10

23,1

16,2
15,6

23,5
16,6
14,6
13,3

+0,4

-1,6
-2,3

Strela 1
2330 m
S: 160735° .

K: 180°/38°

65 0
-2,5
—5
—10

22,3
13,3
12,8
12,1

15,5
13,9
12,4
11,6

—6,8
+0,6
—0,4
—0,5

0
-3,5
—5
—10

26,5
15,6
15,1
12,9

Strela 3
2455 m
S: 130°/38°
K: 160°/35°

63 0
—2

-5,5
—10

20,0
14,4
13,6
12,9

13,0
13,0
12,3
11,4

-7,0
-1,4
—1,3
—1,5

0
—2
—5
—10

19,1
14,4
13,7
12,6

22,9
16,2
13,8
10,2

+ 3,8
+ 1,8
+ 0,1
-2,4

Strela 4
2500 m
S: 180°/33°
K: 160735°

64 0
-2,5
—5
—10

18,8
13,8
13,0
12,5

13,7
12,0
11,4
10,9

-5,1
—1,8
—1,6
-1,6

0
—2,7
—5
—10

18,0
13,4
12,8
10,9

18,4
14,2
12,8
11,6

+0,4
+ 0,8

0
+0,7

Versuchsort
Strelaberg
2355 m

64 0
—2
—5
—10

15,0
12,4
11,5
11,2

15,7
14,5
11,6
10,9

+ 0,7
+2,1
+ 0,1
—0,3

Versuchsort
Birmensdorf
555 m

67 0
—2
—5
—10
—20

22,6
22,4
21,6
21,0
20,5

23,9
22,9
22,1
21,1
20,6

+ 1,3
+ 0,5
+ 0,5
+ 0,1
+ 0,1

* Bei den Horizonten0 und 2 cm Durchschnittswerte aus 2-4, bei den übrigen Horizonten
aus 1-2 Messungen
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den in unbepflanzten Blumentöpfen auf dem Strelaberg und in Birmensdorf
ausgelegten Ampullenzeigen sich bezüglich der Temperaturdifferenzenähnliche
Ergebnisse wie bei vegetationsfreien Stellen. Der große klimatische Unterschied
zwischendenbeidenVersuchsortentritt sehr deutlich hervor. Alle exponentiellen
Temperaturmittelsind in Birmensdorf8-10°C höher als auf dem 1800m höher
hegenden Strelaberg. Die durchschnittliche Abnahme der exponentiellen Tem¬
peraturmittel mit steigender Meereshöhe beträgt somit ungefähr 0,5 °C/100 m.

Tabelle 8 Wärmehaushaltsgrößen verschiedener Materialien und Böden(nachGeiger 1961,
Scheffer und Schachtschabelä 1966, S. 221 und 256, und Handbook of Chemistry and
Physics* 1957)

Material bzw. Boden Spezifische Spezifische Wärme¬ Temperatur¬
Wärme Wärme

(pro Volumen)
leitfähigkeit leitfähigkeit

cal

gradg
cal cal cm2

secgrad cm3 grad cm sec

Wasser 1,0 1,0 1,5 • 10-3 1,5 • lO"3
Luft 0,24 0,0003 5 ¦ 10-5 0,161
A Bodenbestandteile
mineralische 0,2 0,53 1-6 • lO"3
organische 0,3-0,4 0,49

Granit(A Gneis) 0,2 0,52 1,1 • lO"2 0,021
* Marmor(A Kalk) 0,21 0,55
TrockenerSand 0,3 0,42 4 • 10~* 0,0013
NasserSand 0,4 0,64 4•10-3

. 0,01

Im folgenden sei noch kurz auf die Ursachen der Temperaturunter¬
schiede zwischen vegetationsfreiem Silikat- und Karbonatbodeneingegangen.
Diese liegen wohl weniger in den verschiedenenWärmehaushaltsgrößen der
beiden Muttergesteine (Tab. 8) als in der Verschiedenheit der Struktur der
Böden, die aus diesen Muttergesteinenentstehen. Die Tabelle 9 gibt hiefür
einigeAnhaltspunkte.In ihrwerdendiean derBodenoberflächeaneinandersehr
genau entsprechenden Meßstellen gemessenen Temperaturen zu den Wasser¬
gehalten und der scheinbarenDichte in 0-4 cm Tiefe in Beziehung gebracht.
Aus diesen Daten und den Konstanten der Tabelle 8 kann die durchschnittliche
Wärmekapazität der Böden berechnet werden (vgl. Scheffer und Schacht-
schabel 1966). Es ergaben sich für die obersten 4 cm des Silikatbodens Werte
zwischen0,64und 0,68, für den Karbonatbodensolche zwischen0,37 und 0,49 cal/
grad cm3. Je größerdie Wärmekapazität ist, desto geringer ist die Temperatur¬
erhöhung, die eine bestimmte Wärmemenge (Einstrahlung) zur Folge hat.
Diese Werte sowie die Tatsache, daß die Wärme-und die Temperaturleitfähig¬
keit mit abnehmendem Wassergehalt abnehmen8, erklären die hohen Ober-

8 Sehr nasse Böden haben infolge der großen spezifischenWärme des Wassers wiedereine
relativ geringe Wärme- und Temperaturleitfähigkeit.
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flächentemperaturendes Karbonatbodensgut. Die Ursachen für den Unter¬
schied im Wassergehaltwerdenin E.m beschrieben.

Unterschieden in der Bodenfarbe kommt, wie mehrere Meßreihenzeigten,
nur eine geringe Bedeutungzu. Am 7.7.1970, 15 h 10, wurde bei einer Global¬
strahlung (0,3-3 u) von 1,14 cal/cm2min in 80 cm über eben gelagertem, trocke¬
nemSilikatboden (derKulturversuche)eine Reflexstrahlung von 0,19cal/cm2min
gemessen,über Karbonatbodeneine solche von 0,22. In 13 cmüber denBöden
betrugen die betreffenden Werte 0,15 bzw. 0,19 cal/cm2 min. Somit hält der
dunklereKarbonatbodenvon der kurzwelligen, also energiereicheren Strahlung
nur etwa 3-4% mehr zurück als der Silikatboden.
Abschließend sei nun auf die mögliche Bedeutung der Temperaturunterschiede
eingetreten. Es ist interessant, nochmals festzustellen, daß an den Karbonat¬
standorten, die ohneVegetationja wärmer sind als entsprechendeSilikatstand-
orte, die Vegetation sich selbst ein im Durchschnitt kühleres Bodenmikro¬
klima schafft. Ob aber die niedrigen exponentiellen Temperaturmittel unter
Karbonatvegetationsich auf das Pflanzenwachstum ungünstigauswirken,kann
nur experimentell ermittelt werden. Es könnte durchaus sein, daß die im
vegetationsbedecktenKarbonatbodenzweifellos weniger stark schwankenden
Temperaturen sichauf dasPflanzenwachstum günstiger auswirken als die stärker
schwankenden, durch höhere Maxima, also durch höhere exponentielle Tem¬

peraturmittel gekennzeichnetenTemperaturverhältnisseim Silikatboden. Auch
wurzeln die Pflanzen auf Karbonatja auch intensiv unter den vegetationsfreien
Stellen (vgl. auch Zuber 1968), wobei sich die dort hohen Bodentemperaturen
günstig auf das Wurzelwachstumund somit auf die Stoffaufnahme auswirken
könnten.

Vergleicht man den zwischen Silikat und Karbonat in den unbepflanzten
Blumentöpfen in 2 cm Tiefe gemessenen Unterschiedim exponentiellen Tem¬
peraturmittel mit der durchschnittlichen Abnahme dieses Mittels mit steigender
Meereshöhe, so ergibt sich, daß ein unbedeckter Karbonatbodenetwa dasselbe
exponentielle Temperaturmittel besitzt wie ein mehrere hundert Meter weiter
unten hegender Silikatboden. Der Vergleich der Messungen in den einzelnen
Probeflächenmiteinanderergibt größenordnungsmäßigdenselbenWert. So be¬
trägt die in 2330 m auf Karbonatin 2 cm Tiefe gemessene Temperatur immer
nochmehr als die in 2130 m, also 200 m tiefer gemessene entsprechendeBoden¬
temperaturauf Silikat. Die große Bedeutung von Unterschiedenin der Boden¬
temperatur für die Pflanzen in der alpinen Stufe geht zum Beispiel aus den
Untersuchungen von Mooney (1966) hervor.

Mooneyverglich einen dunklen Kalksandstein- mit einem fast weißen Dolomitrohboden
in den White Mountains (3000-3600m) in Kalifornien. Wegen der verschiedenen Bodenfarbe
und wohl auch wegen Unterschiedenim Bodenwassergehalterwies sich der Kalksandstein¬
boden als beträchtlich wärmer als der Dolomitrohboden. Deshalb blühte und fruchtete die
auf beiden Substraten vorkommende Art Erigeron clokeyi in 3300 m auf Kalksandstein
2-3 Wochen früher als auf Dolomit.Mooneyführt weiter aus, daß ein solches Zurückbleiben
auf einem Substrat in Höhen mit kürzerer Vegetationsperiode kritisch werden und für das
Fehlender Art auf dembetreffenden Substrat verantwortlich sein könnte.
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Ähnliche Beobachtungen können im Untersuchungsgebietbei Davos wohl
nur unter ganz besonderen Umständen gemachtwerden, wie zum Beispiel an
standörtlich vollständigübereinstimmenden Flächen. Aufden Aufnahmeflächen
«Strela Silikat 8 » und «Karbonat8 », die ja nur 10 m voneinander entfernt lie¬
gen, wurde am 28.8.1970 beobachtet, daß Salix serpyllifolia auf Karbonat
schon blühte, wogegendiesereng am Boden dahinkriechendeZwergstrauch auf
Silikat kaum Blütenknospen entwickelt hatte. Galium anisophyllum war auf
Karbonat gerade am Aufblühen; auf Silikat waren die Knospen noch ganz
geschlossen, und die Pflanzen waren anderthalbmal kleiner. AuchLigusticum
mutellina war auf Silikat viel weniger weit entwickelt als auf Karbonat. Ein
ähnliches Verhaltender beidenletztgenannten Arten wurde am 31.7.1970auch
auf den Probeflächen «Strela Silikat 5» und «Karbonat 5» beobachtet. Man
kann einwenden,daß der verschiedene phänologischeEntwicklungszustandder
dreiArten wenigermit Unterschiedenin den Bodentemperaturen als mit solchen
in den Nährstoff- und Konkurrenzbedingungen zusammenhängt.Dem spricht
jedoch entgegen, daß die drei Arten im Nardetumund im Seslerietum vegeta-
tionskundlich ein sehr ähnliches Verhaltenzeigen (vgl. Vegetationstabelle).Auf
jeden Fall muß dieses Problemnochweiter bearbeitet werden.
Auch besitzen die Silikat- wie die Karbonatvegetationbezüglich der Tempe-

raturverhältnisse eine «bedeutende Variabilität» (Lüdi 1948, S. 386, vgl. auch
Rehder 1970). Somit spielen kleine Temperaturunterschiedefür die Treue der
Arten zum Substrat im allgemeinenkeine Rolle. Im übrigen bestehen große
Unterschiedezwischen den beiden Substraten ja nur zwischen sogenannt vege¬
tationsfreienStellen. Diese sind meistvon den umgebendenArten durchwurzelt,
so daß eventuell dortaufkommende Pflanzen sehr bald in Konkurrenzmit den
umgebenden Arten treten müssen. Die Wirkung der Konkurrenzist aber im
allgemeinensicher stärker als diejenigegeringer Temperaturunterschiede.

Zusammenfassendkann gesagt werden, daß im Untersuchungsgebiet der
vegetationsfreieKarbonatbodenwärmer ist als der entsprechendeSilikatboden,
daß aber diesem Unterschied im allgemeinenkeine große Bedeutung für die
Artengarniturder beiden Standorte zukommt. Es kann jedoch sein, daß sich
die erwähnten Unterschiedebei der Keimung entscheidendauswirken und daß
sie an den ökologischenGrenzen der Arten, etwa den vertikalen Verbreitungs¬
grenzen, von Bedeutung sind. Interessant ist in diesem Zusammenhangauch
die Frage, ob die Temperaturunterschiedezwischen Silikat und Karbonatbei
der Erstbesiedlung der Standortewesentlich sind.

IH. Wasserfaktorund bodenphysikalische Untersuchungen

1. Wassergehalte, Desorptionskurvenund Wasserversorgung
Bei allen Probeentnahmenzeigte sich, daß der Wassergehaltim Oberbodendes
Nardetum größer war als unter standörtlich entsprechenden Beständen des
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Seslerietum (vgl. Tab. 10). Dies hatauch Lüdi(1948) auf der SchynigenPlattebei
Interlaken festgestellt. Durch die Bestimmungvon Desorptionskurven an eini¬
gen Probenwurde versucht abzuklären, ob dieser Unterschiedfür die Pflanzen
wesentlich ist. Aber, obwohl die Böden unter dem Nardetum so verschieden
von denen unter dem Seslerietum sind, bestehen in den in Gewichtsprozenten
ausgedrückten Desorptionskurven von Oberflächenproben dieser Pflanzen¬
gesellschaften keine grundlegenden Unterschiede (vgl. Tab. 11 und Abb. 7).

Tabelle 10 Wassergehaltean vegetationsbedeckten, skelettarmen Stellenim Oberboden ein¬
ander entsprechender Probeflächen auf Silikat (S) und auf Karbonat (K) bei Davos an
verschiedenen Daten. Durchschnitte von 2-8 Proben

Datum 24.-26.9.1969 23.10.1969* 30.6.-3.7.1970

Horizont —Ibis—6cm —Ibis—6 cm —1 bis -—11 cm

Meßgröße cm8H20 HaO in % cm8H20 H20in% cm3 HaO H2Oin%
dm8Bo. des TrG.

der4-mm-
dm8Bo. des TrG. dm8Bo. des TrG.

Probefläche Feinerde

Strela SI 460 73 210 45 450 61
Kl 260 56 100 32 200 24
S3 420 76 450 66
K3 300 39 380 40
S4 420 76 450 66
K4 300 39 380 40
S5 510 70 130 26 420 47
K5 240 38 160 29 210 23

Gotschna SI 430 60 500 60
Kl 310 51 360 48
S2 330 44 400 42
K2 270 45 400 53

Durchschnitt S 430 65 170 36 440 55

Durchschnitt K 280 46 130 31 310 38

* Während einer Trockenperiode

Auch im Anteil pflanzenverwertbarenWassers (in % g) ergibt sich keine Ver¬
schiedenheit. Eine Ursache hiefür hegt darin, daß die Proben unter dem Sesle¬
rietum unter den Stirnflächen und «Kanten» gestochen wurden, also an den
Stellen, wo der Boden dem des Nardetumam ähnlichsten ist (vgl. Abb. 4). Auch
können die Messungenaus methodischen Gründen ja nur an skelettfreien, also
für das Seslerietum untypischen Bodenproben durchgeführtwerden. Rechnet
man die in Gewichtsprozenten ausgedrückten Werte mit Hilfe des Feiner¬
deanteils (< 4 mm) im Boden auf das Volumen um, so ergeben sich beim
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Nardetum durchschnittlich 104 (63-145) mm pflanzenverwertbares Wasser
(siehe S. 28) im Horizont 0-10 cm, beim Seslerietum 63 (42-84) mm. Diese
Werte bedeuten,daß zwischen den beiden Pflanzengesellschaften Unterschiede
in der Wasserversorgung bestehen. Berücksichtigt man auch die durchwurzelten
Horizonte,die tiefer als 10 cm hegen, so werdendiese Unterschiedenochdeut¬
licher, dennbeimSeslerietum enthalten diese Horizonte im allgemeinendoppelt
so viel Skelett wie beim Nardetum, also maximalhalb so viel pflanzenverwert¬
bares Wasser.

Nach Pisek und Cartellieri (1941) ist der Wasserverbrauch von Pflanzen¬
gesellschaften, die den unseren ähnlich sind, relativ gering. Ein Rhodoreto-
Vaccinietumund ein Arctostaphylos-Calluna-Gestr&uch (beide in 1900 m), also
Pflanzengesellschaften, die sicher mehr transpirieren als das Nardetum, ver¬

brauchen nur 105 bzw. 189 mm Wasser pro Jahr; ein Dryadeto-Firmetum (in
2200 m) und eine offene Zwergstrauchheide(in 1900 m), beide auf Kalk, sogar
nur 55 bzw. 90 mm. Der Wasserverbrauch an sommerlichen Standardtagen
beträgt 1,6; 2,8; 1,1 bzw. 1,8 mm. Diese Werte,die Mengepflanzenverwertbaren
Wassers, sowie die Tatsache, daß während der Hauptvegetationszeit durch¬
schnittlichmehr als 100 mm Niederschlagpro Monat fallen (vgl. Abb. 2), be¬
sagen, daß die Wasserbilanzwährenddieser Zeit im allgemeinenausgeglichen
ist. AufKarbonatbodenmüssendie Pflanzen aber mehr Energieaufwenden, um
sich genügend mit Wasser zu versorgen, als auf Silikatboden. Besonders am
Anfang und am Ende der Vegetationsperiode, bei geringer Schneebedeckung
auch im Winter,könnenim Zusammenwirken mit Frosttrocknis sogar Schädi¬
gungen der Pflanzen infolge Wassermangels eintreten. Wie sich eine 22tägige
niederschlagsfreie Periode auswirkt, die auf 34 Tage mit insgesamtnur 46 mm
Niederschlagfolgte, konnte am 23.10.1969im Strelagebiet beobachtetwerden.
Auf Karbonatbodenzeigten die folgenden Arten, trotz ihrer zum Teil tief¬
reichenden Wurzeln, deutliche Trockenheitsschäden:Anthyllis alpestris, Belli-
diastrum michelii, Drabaaizoides, Andosace chamaejasme,Primula auricula.Auf
Sihkatboden wurden schwache Schädigungen festgestellt bei Trifolium alpinum,
Primula integrifolia, sehr wenig auch bei Amica montana. Die Wassergehaltein
1-6 cm an jenem Datum sind in Tabelle 10 zusammengestellt.Die oberste
Bodenschicht auf Karbonatbodenwar so trocken, daß sie von Trockenrissen
durchquert war und zum Teil vom Wind weggeblasen wurde.
Wenndie Wasserversorgung so schlecht sein kann, daß sogaradulte Pflanzen

permanentwelken, so ist dies bei Keimlingen und Jungpflanzen noch um so

mehr der Fall. Lüdi (1936) beobachtetebei Saatversuchenauf der Schynigen
Platte (in 2000 m), daß infolge sommerlicher Trockenheitim Seslerio-Semper-
viretum ein sehr großerAnteil der Keimlinge,vor allem der Gräser, wieder ein¬
ging. Nur Graskeimlinge,die zwischen Steinen oder im Schattenvon Kräutern

gekeimt waren,entwickelten sich. Bei den Saatversuchenim Nardetumberichtet
Lüdi nichts über Absterben von Keimlingen infolge Trockenheit.
Auch wenn Trockenperioden nur alle paar Jahre eintreten,so wirken sie sich

doch sehr entscheidendaus, denn wegen des langsamen Wachstums unter den
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\ \\\ Welkepunktpermanenter
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, Strela Silikat 1

m
- Gotschna Silikat 1

_o_ Strela Karbonat 1

_n_ Gotschna Karbonat 1
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I I 1

0 10 50 100 7. g
Wassergehalt

Abb. 7 Desorptionskurvenvon 2 Silikat- und 2 Karbonatböden, unter demNardetum bzw.
unter dem Seslerietum.Probeentnahme in 2-10 cm am24./2S.9.1969
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alpinen Bedingungen bleiben die Pflanzen lange im empfindlichenJugendsta¬
dium. Ob zwischen den Nardetum-Aiten und den Seslerietum-Aiten bezüglich
der Gefahr des Vertrocknens physiologische Unterschiede bestehen, müssen
weitere Untersuchungen abklären. Jedenfalls kommen auf Karbonatbodenmehr
xeromorpheArten vor als auf Silikatboden.
Im Wasserfaktor bestehen zwischen dem Nardetum und dem Seslerietum

noch viele weitere Unterschiede. So zeigten die Messungen von Lüdi (1948,
S. 101), daß die Wasserdurchlässigkeit (nach Burger) des Nardetum-Bodens
viel kleiner ist als die des Seslerietum-Bodens.

2. Scheinbare Dichte und Untersuchung
der gröbsten Kornfraktionen

Kurz soll noch auf die Mittelwerte und die Extremwerte der Bestimmungder
scheinbarenDichteund der Untersuchung der gröbstenKornfraktionen in den
ProbeflächenStrela S und Kl bis 6 und GotschnaS und Kl und 2 eingegangen
werden. Die Proben wurdenAnfang Juli 1970 mit 1-Liter-Burger-Zylindern in
2-12cm unter Vegetationgestochen.

Bo¬
den

Scheinbare
Dichte

g/cm3A kg/dm8

> 4 mm*

g/cm8Akg/dm8

> 2 mm*

g/cm8Akg/dm8

< 2 mm

g/cm3Akg/dm3

< 2mm
lufttrocken

g/cm8Akg/dm8

S 0,79
(0,64-0,96)

0,19
(0,09-0,40)

0,31
(0,17-0,55)

0,48
(0,37-0,58)

0,53
(0,39-0,66)

K 0,87
(0,76-1,02)

0,36
(0,13-0,54)

0,47
(0,30-0,62)

0,41
(0,25-0,60)

0,42
(0,26-0,60)

* Der Anteil Wurzeln in diesen Fraktionen betrug beim Silikatboden durchschnittlich
0,011 g/cm3, beim Karbonatboden 0,014 g/cm3.

Beide Böden sind also als sehr locker zu bezeichnen;auch im Silikatboden
sind die Wurzelnimmer genügendmit Luftsauerstoff versorgt. Der Anteil Fein¬
erde im Oberbodenist beim Silikat durchschnittlich 20% größerals beimKar¬
bonat, in den tiefern Bodenschichtenist er dann sogarmehrere Male größer.

IV. Bodenchenüsmus

1. Allgemeines
Diese Analysen sind vor allemdurchgeführtworden, umeine sichereGrundlage
für spätere experimentelle Untersuchungen zu erhalten. Die Ergebnisse sind in
den Tabellen2 und 12a,b und in den Abbildungen 8 und 9 zusammengestellt.
Mit diesen wird versucht, ein Bild davon zu geben, in welchen bodenchemischen
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Eigenschaften sich einander entsprechende Sihkat- und Karbonatstandorte
unterscheiden, wie der betreffende Faktor innerhalb eines Bodentyps variiert
und welche Mengenverhältnissezwischen den verschiedenenIonen bestehen.

Bei der Interpretation der Ergebnisse muß berücksichtigt werden, daß nur

die obersten Bodenschichten untersucht wurden. Darunter folgen auf Silikat
Bodenschichten,die der untersuchtenrecht ähnlich sind. Auf Karbonat hin¬
gegen folgt im allgemeinenein sehr skelettreicher, nährstoffarmerA/C-Horizont
(Bodenprofile vgl. Abb. 4). Die Probenwurden an nicht ausgesprochen skelett¬
reichen und vegetationsarmenStellen gestochen. Die Analysen können also
kein genaues Bild von der auf das Volumen bzw. auf die Fläche bezogenen
Nährstoffversorgungder Pflanzengesellschaften geben. Die durchschnittlichen
Gehalte (x) wurden auf das Volumen,also auf denWurzelraum bezogen durch
Multiplikation mit dem durchschnittlichen Feinerdeanteil der Volumeneinheit
(aus E. III. 2).
Aufdie physiologische und ökologischeBedeutung der Ergebnisseder chemi¬

schen Bodenanalysen soll, außer beim Stickstoffaktor,der auch experimentell
näher untersucht wurde, nicht näher eingegangenwerden. Ganz allgemein be¬
einflussen der Gehalt an Ionen und physiologische Vorgänge bei der Ionen¬
aufnahme («Ionenkonkurrenz») das Wachstumder Pflanzen. Ob diese Beein¬
flussungen für das Vorkommen oder Fehlen einer bestimmten Art auf Sihkat
oder Karbonatwesentlich ist, hängt oft von den Konkurrenzbedingungen zwi¬
schen den höheren Pflanzen ab. Es ist also beides wesentlich, die rein
physiologische Wirkung der Ionen und der Konkurrenzfaktor.
In diesem Zusammenhangsei erwähnt, daß, außer wenn Absterben, Sterilität
oder sehr schlechtes Wachstumeintritt, Nährstoffexperimentekeinen direkten
Einblick in die ökologischenVerhältnisse vermitteln können. Dazu sind noch
Konkurrenzexperimente nötig. Diesehingegen liefern auch schon für sich allein
Einblicke in die Ökologie.

2. Karbonatgehalt
Nach dem Karbonatgehalt des Oberbodenswurden die beiden untersuchten
Standorte benannt, und sie unterscheiden sich darin auch grundlegend (vgl.
Tab. 2 und 12a,b). Die sogenannten Silikatböden enthalten bis in 15 cm Tiefe
kein Karbonat, außer bei den Flächen Strela S5 und Gotschna S1, die jeweils
0,1 g Karbonat(als CaC03)pro 100 g Feinerdeenthalten. Auch das Skelett der
Silikatböden ist karbonatfrei, außer bei den genannten Flächen. Dies und auch
die in einigen anderen Probeflächenvorhandenen Kalk- oder Dolomitsteine
sind aberfür die Artengarniturunwesentlich. Die Karbonatbödenenthalten in
1-6 cm in der Feinerdezwischen 2 und 70% Karbonat; in den tieferenBoden¬
horizontenist der Gehalt noch wesentlich höher. Das Skelett besteht je nach
Fläche aus Kalk oder Dolomit.

Oberhalb eines bestimmten Schwellenwertesspielt die Karbonatmenge für
das Pflanzenwachstum anscheinendkeine Rolle mehr. Dies geht daraus hervor,
daß im Bereich 2-70% Karbonat (als CaC03, in der Feinerde), also im Ver-
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hältnis 1:35, kein wesentlicher Unterschied in der Artengarnitur eintritt.
Die Tatsache, daß viele Seslerietum-Arten auch auf Böden mit pH~ 5,5 vor¬

kommen, wo aus chemischen Gründen praktisch kein Karbonatmehr vorhan¬
den sein kann, spricht dafür, daß viele Arten durch das Karbonatüberhaupt
nicht direkt beeinflußt werden. Indirekt ist das Vorhandensein oder Fehlen von
Karbonat für die untersuchtenStandorteaber von entscheidender Bedeutung.
Möglichkeitendes indirekten Einflussesdes Karbonats im Boden auf die Pflan¬

zen sind zum Beispielvon Ellenberg(1958) eingehend beschriebenund disku¬
tiert worden.

3. Bodenreaktion und austauschbare Wasserstoffionen

Die Bodenreaktion (pH-Wert) ist der am leichtesten zu messende chemische
Unterschiedzwischen Silikat- und Karbonatboden. Eine direkte Wirkung auf
das Pflanzenwachstum hat die Wasserstoffionenkonzentration«innerhalbder
Grenzender in natürlichen Böden auftretenden pH-Werte» nach Tr£nel (1946,
zit. nach Ellenberg 1958) jedoch nicht. Die Kenntnis des pH-Wertesdes Bo¬

dens erlaubt es jedoch, sich ein Bild zu machen vom maximalenGehalt des
Bodensan verfügbarenSpurenelementen (Hodgson 1963), vom Maximalgehalt
des Bodenwassers an freien Aluminiumionen(Magistad1925), von der Form,
in derder Stickstoffvoraussichtlich im Boden vorliegt, von der Aufnehmbarkeit
verschiedener Ionen,von kolloidchemischenBodeneigenschaften,von der Frei¬

setzungvon Nährstoffendurch Auflösung der Minerale usw. Unter sonst ver¬

gleichbaren Bedingungen und im mittleren Bereich (pH 4,5-7) darf man den

pH-Wert direkt als «ein Symptom für den Fruchtbarkeitszustandnatürlicher
Böden ansehen» (Ellenberg1958, S. 688).

Zwischen Sihkat- und Karbonatbodenherrscht sowohl an der Oberflächewie
auch in tieferen Horizonten (bei Karbonatbödenist dort der pH-Wert meist
noch höher als an der Oberfläche) ein sehr großer Unterschied im pH-Wert.
Der pH-Wert aller untersuchtenBöden unter Karbonatvegetation hegt ober¬
halb pH6,85 (in H20-Breiaus frischem, 4-mm-gesiebtem Boden), derjenige der
Sihkatböden liegt zwischen 4,7 und 5,6. Einige der chemischen,physikalischen
und biologischen Folgen dieses Unterschiedes, der letzten Endes natürlich im

Muttergesteinder beiden Böden begründet liegt, gehen aus Tabelle 12 hervor

oder werden in den folgenden Kapitelnbesprochen.
Der pH-Wert fast aller untersuchter Nardetum-Bödenhegt oberhalb der von

Pearsall(1952) festgestellten Grenze bei pH 4,5-4,8, wo eine grundlegende
Veränderung der Artengarnitureintritt. In vielen, vor allem englischen Unter¬

suchungen zur Kalkfrage werden gerade Standorte mit pH-Werten unterhalb
dieser Grenze mit Karbonatstandorten verglichen. Deswegen führten viele

jener Arbeitenzu anderen Ergebnissenals die vorliegende.
Einigermaßen parallelmit den Unterschiedenzwischen Silikat und Karbonat

im pH-Wert gehen auch die Unterschiedein derMengeaustauschbarerWasser¬
stoffionen. Erstaunlich ist, daß auch in den Karbonatböden, also auch oberhalb

pH 7, nochgeringe MengenaustauschbarerWasserstoffionengemessen werden
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Frequenz s

pH 3

(Hao) i:

5"= 5,08 jK=7,3
I

co,;j
4,5 5,0

S=0,0

S-5 V 6.5 1° pH (HjO) friKh»

K=3S,7

NHl-N
Akk.

0 0 2p 10 20 30 ' 40 SO

. E*0.0
V.CO3 alsCa C03

.mjmjß
0 0 0,2s h

S=0,9

mgNHj -N /»Og Bodan*

NO"-N3
Akk. 1 1¦| S = 0,04 I K.2,1

I
I

0 0O" 0,25 1
' "'"

r-

5 mgNO3-N/100s Boden*

po7-p3:
S=Q071 | K= 0,096

0 qoi 0,05

K 3

(C02-Extr.)'

K.1,1 j

0,15 0,2

S= 1,4

mg Po'-P/IOOgBodtn

0 0,1 0,5 V ",5 mg K*/ 100g Bodtn

S% s

Basen-3'
Sättigung '

S=9,5 lK=80,3

0 4 I Z(0 4 I 20 40 60 100%K<NO,C<,,M«.lOO%
Abb. 8 Chemische Eigenschaften von 8 Silikat- und von 8 ICarbonatböden in der alpinen
Stufe bei Davos. Ergebnisse bezogen auf 100 g lufttrockene, 2-mm-gesiebte (* = 4-mm-
gesiebte)Feinerdeaus 1-6 cm Tiefe. Probeentnahme: 22./23.9.1969
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Frequenz 7

AlJ R.0,0

A
0 0 0,4

S = 74

mval AI3*/100 g Bodan

|5.28i5iK.ao

H.*

02 I 10 mval Hq /100g Bodan

K»26,1S*1.5

Ca2.* 3

mval Ca**/ 100g Bodan0 '2 10

5<H^- K » 12.91,5

Mg

mval Mg£7 MO g Bodan

K=0.12
I 5.0.16

k:

0,50 0,02 0,1 mval Ki /100g Bodan

K-0,08
Il S-0.11» 3Na

0 0,02 ¦ 0,1 mval N. /100 g Bodan

R.49,2S = 28,6

KUK

0 2 10 mval KUK/100g Bodan

Abb. 9 Chemische Eigenschaften von 8 Silikat- und von 8 Karbonatböden in der alpinen
Stufe bei Davos. Ergebnisse bezogen auf 100 g lufttrockene, 2-mm-gesiebteFeinerde aus

1-6 cm Tiefe. Probeentnahme: 22./23.9.1969
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konnten. Dies liegt einerseits in der Methode begründet, anderseits hängt es

aber auch mit dem relativ hohen Humusgehaltder Böden zusammen.

4. Stickstoffversorgung
In der Stickstoffernährung ergaben sich grundlegende Unterschiedezwischen
den beiden untersuchtenPflanzengesellschaften.Wie erwartet, wird in den sau¬

ren Mineralböden des Nardetumfast ausschließlich Ammoniumangeliefert, in
den neutralen bis alkalischen Böden des Seslerietum Nitrat (vgl. Tab. 4); denn
die Ammonifikation findet bei allen in der Natur möglichen pH-Werten statt,
die Nitrifikationhingegen besitzt ihrOptimum bei schwach saurer bis neutraler
Reaktion (Ellenberg1958).Zum selben Ergebniskamauch Rehder (1970) bei
seiner Untersuchung subalpiner und alpiner Pflanzengesellschaften in den baye¬
rischen Alpen. Da diese Arbeitdie Stickstoffversorgung des Nardetumund des
Seslerietum sehr ausführlich behandelt, wurden die Stickstoffverhältnisse im
Untersuchungsgebietnur an einigen Stichprobenuntersucht. Der Mineralisa¬
tionstest im Labor zeigt ein Ergebnis, das mit Rehders übereinstimmt: die
Stickstoffakkumulationin der Feinerde(< 4 mm) des Nardetumwar nur etwa
halb so groß wie die des Seslerietum. Einzelne Messungender Stickstoffakku¬
mulation in den Probeflächenaufdem Strelaberg in den Sommern1969und 1970
erlaubeneine grobe Schätzung des Mineralstickstoffangebotes aus dem Boden.
Es ergaben sich Werte von rund 10 kg N/ha und Vegetationsperiodebeim
Nardetumund rund 20 kg beim Seslerietum. Wieder tritt der Unterschiedzwi¬
schen den beiden Gesellschaften deutlich hervor. Die Werte liegen aber viel
tiefer als die, die Rehder errechnet hat. Dies rührt davon her, daß seine Pflan¬
zengemeinschaftenzum Teil reich an Leguminosensind und daß seine Probe¬
flächen 400 m tiefer, also noch in der subalpinenHöhenstufe liegen, was eine
viel größere biologische Aktivität bedeutet. Im übrigen sind die erhaltenen Er¬
gebnisse gut mit den gemessenen Trockengewichten der oberirdischen,nicht ver¬
holzten Pflanzenmasse korreliert, beträgt diese doch 0,8 t/ha beim Nardetum
und 1,9 beimSeslerietum (vgl. S. 47). Rehder bestimmte bei seinen Messungen,
trotz des bedeutenden Unterschiedesin der Stickstoffversorgung, in beiden
Pflanzengemeinschaften erstaunlicherweise dieselbe Produktivität, nämlich
3 t/ha.

5. Gehalt an pflanzenaufnehmbarem Phosphat und Kalium
Durch die milde Extraktionmit an Kohlendioxid gesättigtem Wasserwerden
nur das Phosphat und das Kalium extrahiert,die auf jeden Fall von den Pflan¬
zen aufnehmbarsind.

Sowohlder Silikat- alsauch der Karbonatbodensind alsmit Phosphat schlecht
bis mäßigversorgt zu bezeichnen. Der WiLCOXON-Testergab, daß sichdie beiden
Substrate in diesem Faktor nicht statistisch gesichert unterscheiden. Der etwa
doppelt so hohe Durchschnittswertbeim Karbonat ist einzig auf den hohen
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Gehalt des Bodens Strela K1 zurückzuführen.Auch bei den nach der Laktat¬
methode durchgeführtenAnalysen der Versuchsböden (Tab. 2) ergaben sich
keine wesentlichen Unterschiedezwischen Silikat und Karbonat.

Die Silikatböden sind mäßig bis genügendmit Kalium versorgt; beim Kar¬
bonat ist nur der Boden Strela Kl genügend mit Kalium versorgt, alle anderen
sind es nur mäßig. Es bestehen in den Gehalten der Feinerde keine nach dem
WiLCOXON-Test gesicherten Unterschiede zwischen den beiden Substraten.
Werden die Gehalteauf den Liter Boden bezogen, so zeigtsich, daß der Silikat¬
boden durchschnittlich anderthalbmal mehr Kalium enthält als der Karbonat¬
boden. Mit der Laktatextraktion, durch die auch die nicht unmittelbarauf¬
nehmbaren, fester gebundenenAnteile des Kaliums im Boden erfaßt werden,
zeigt sich bei den Versuchsböden (Tab. 2), daß der Silikatboden eine 2mal
größereKaliumreserve enthält als der Karbonatboden. Ob diese Unterschiede
für die Substratspezifizitätgewisser Arten verantwortlich sind, kann erst durch
weitere Untersuchungen abgeklärt werden.

6. Gehalt an austauschbarem Kalium, Natrium,
Kalzium und Magnesium

Im Gehalt an austauschbarem Kalium und Natrium bestehen zwischen den
beiden Böden geringe, aber nach dem WiLCOXON-Teststatistisch gesicherte
Unterschiede. Natrium ist für die Substratspezifizitätgewisser Sippen jedoch
sicher nicht verantwortlich, da es kein Pflanzennährstoff ist und auch nicht in so
großer Konzentration vorliegt, daß es das Pflanzenwachstum beeinflussen
könnte. Der Unterschiedim Kaliumgehalt bestätigtdas Ergebnis des vorher¬
gehenden Kapitels.

Beim austauschbaren Kalzium und Magnesium ergaben sich sehr große
Unterschiedezwischen Silikat- und Karbonatboden. Dies wurde natürlich er¬

wartet, denn beim Karbonathandelt es sich ja um Kalzium- und Magnesium¬
karbonat. Der Karbonatbodenenthält in der 2-mm-Fraktion10-20mal mehr
Kalziumund 5-10mal mehr Magnesium als der Silikatboden. Trotz der gerin¬
gen Gehalte der letzteren kann dieser noch als genügend mit Kalzium und
Magnesium versorgt betrachtet werden. Ob diesem großen Unterschied eine
direkte ökologischeBedeutung zukommt, ist unklar.

Das Verhältnis von Kalziumund Magnesium zu Kalium beträgt beim Silikat¬
bodendurchschnittlich 11:1, beimKarbonatboden200:1.Inwieweitdies direkt
oder indirekt das Vorkommen gewisser Sippen auf nur einem der Böden be¬

einflußt, ist nicht eindeutig geklärt.Bradshaw(1961), derauch weitere Literatur
zitiert, sieht in der sogenannten «Ionenkonkurrenz» zwischen Kalzium und
Kalium eine der möglichen Ursachen für das schlechte Wachstumeines von

saurem Boden stammenden ökotypen von Festuca ovina. Nach Ellenberg

(1958) bleibtes aber fraglich, ob der verschiedenenAufnehmbarkeit der Ionen
in Abhängigkeitvon den Mengenverhältnissender Ionen (auch der Wasserstoff¬
ionen) im Boden überhaupt eine wesentliche Bedeutung für die Kalkfrage zu¬

kommt. Auchwenn die meisten Standortseigenschaften sich erst zusammen mit
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der Konkurrenzentscheidendauswirken,so müssen sie doch, so scheint mir,
auch schon für sich allein als wesentlich angesehen werden, denn sie prägen ja
das Konkurrenzgeschehen mit (vgl. S. 16-24).

7. Kationenumtauschkapazitätund Basensättigung
Beim Karbonatbodenbeträgt die Kationenumtauschkapazitätdurchschnittüch
50 mval/100 g lufttrockene Feinerde, die Basensättigung80%, beim Silikat¬
boden29 mvalbzw. 10%. Es sind also große (und gesicherte)Unterschiedevor¬
handen. Die Kationenumtauschkapazität des Silikatbodens ist im Vergleich zu

der von Braunerden des Mittellandes (Künzli 1967) relativ groß, die Basen¬

sättigung ist als ausgesprochen gering zu betrachten.

8. Gehalt an austauschbarem Aluminium

Die Toxizität des Aluminiumionsist einer der wenigen Faktoren, «denen mit
Sicherheit eine Bedeutung für das verschiedene Verhaltender Arten und ihre
ungleiche Verbreitungin der Natur zukommt»(Ellenberg 1958). Aluminium
ist bei tiefen pH-Werten als hydratisiertesIon in Lösung, bei schwach saurer

und neutraler Reaktion fällt es als Hydroxidaus, und in sehr basischem Milieu
liegt es wieder gelöst als Alumination vor. Die Werte der Tabellen 12a und b
stimmenmit diesem Sachverhalt gut überein, indem die Silikatböden je nach
Säuregrad mehr oder weniger, die Karbonatbödenso gut wie kein austausch¬
bares Aluminium enthalten.
Gemäß den Untersuchungen von Magistad (1925) kann gesagt werden, daß

die Silikatböden mit ihren pH-Werten(H20-Brei mit frischem, 4-mm-gesiebtem
Boden) zwischen 4,7 und 5,6 gerade an der Grenzeliegen, wo die Aluminium¬
konzentrationim Bodenwasser so groß wird, daß sie auf empfindliche Arten
toxisch wirkt. Nach Magistad bestehen nämlich zwischen pH 7,0 und 5,22
keine großen Unterschiedein der Löslichkeit des Aluminiums(0,2-0,8 ppm),
also kann in diesem Bereich voraussichtlich kein Schwellenwertfür die Toxizität
dieses Ions liegen. Erst unterhalb pH 4,7 steigt die Löslichkeit rasch an: bei
pH 4,66 etwa 1,2 ppm; bei pH 4,51 etwa 3,4 ppm; bei pH 4,27 schon 23 ppm.
In diesem Bereich müssenalso bei den verschiedenenArten die Schwellenwerte
für die Aluminiumtoxizitäthegen. Dies zeigen zum Beispiel die Ergebnisseder
Untersuchungen von Rorison (1960) an Scabiosa columbaria, die wohl auch
für 5. lucida und andere Arten zutreffen dürften.

9. Humusgehalt
Im durchschnittlichen Humusgehaltbestehenkeine statistisch gesicherten Un¬
terschiede zwischenSiükat- und Karbonatboden. Außer den Böden der Flächen
«Strela K3» und «K4»sind alle humusreich.In der Verteilung des Humus im
Boden unterscheiden sich die Böden. Beim Silikatboden ist der Humus im
Boden der ganzen Probefläche vorhanden, und der Gehalt nimmt im Profil von
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obennach unten rasch ab. AufKarbonathat es die schon auf Seite 52 beschrie¬
benen, an der Oberflächepraktisch humusfreien und vegetationsarmenTritt¬
flächen und die Stirnflächen der Stufen mit zum Teil sehr humusreichemBoden.
Es kann angenommenwerden, daß dieser Unterschied zwischen Silikat und
Karbonat sich vor allem beim Aufkommen von Keimlingen entscheidend
auswirkt.
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F. ökologischeBedeutung der festgestellten Unterschiede
zwischen Silikat- und Karbonatboden

und Versuchemit charakteristischenArten

I. Vorkommeneiniger bisher in der Arbeit als karbonattreu

angesehenerSeslerietum-Arten auf saurem bis mäßig saurem Silikatboden
im Untersuchungsgebiet

Die folgenden, bisher in der Arbeitals karbonattreuangesehenen Seslerietum-
Arten (mit Stetigkeit in der Vegetationstabelle > 11%) kommenim Unter¬
suchungsgebietmeist an SpezialStandorten auf Silikatböden vor, derenpH-Wert
dem des Nardetumentspricht.Dies bedeutet, daß die chemischen Eigenschaften
des Nardetum-Bodens für diese Arten wohl kein Hindernis für die Besiedlung
darstellen. Der Grundfür ihr Fehlen im Nardetum liegt also vor allem in den
mikroklimatischenoder biotischen Standortsbedingungenoder in der Wasser¬
versorgung.

Solche Seslerietum-ATten sind:

Aster alpinus. Von dieser Art ist bekannt, daß sie auch saure Bödennicht meidet. An expo¬
nierten Stellenwurde sie mehrfach bei pH 5,5-6,0 gefunden, in den Felsen am Strelagrat
sogar bei pH 5,1.

Bartsia alpina kommt vielerorts auf Böden mittleren pH-Wertes vor, in einer Geröllhalde
unterhalb des Strelaseelis sogar mit Nardus und Potentillaaurea auf skelettreichem Silikat¬
rohboden bei pH 5.

Bellidiastrum micheliihat das Schwergewichtder Verbreitung auf Karbonatboden, wurde aber
an offenen Stellen nahe der Silikat-Karbonat-Grenze mehrfach auch inNardetum gefunden,
so in den EProbeflächen «Strela S3 », «Gotschna S1» und «S2 » bei pH 5,35-5,6 im Wurzel¬
raum.

Daphne striata kommtin der steilen, südexponierten Geröllhalde des Strelagratesauf Silikat¬
rohboden bei pH 5-6 u.a. zusammen mit Nardus und Calluna vor. Neben der Probefläche
«Gotschna SI» gedeiht die Art in einem lückigen Nardetum bei pH 5,6 im skelettreichen
Hauptwurzelraum. DieseArt ist anscheinendallgemein auffeinerdereichen, gut mit Wasser
versorgten Böden konkurrenzschwach und leicht thermophil.

Erica carnea kommtan vielen Orten auf skelettreichen,trockenenund relativ warmen Silikat¬
böden vor, so z.B. oberhalb der Schwarzseealpauf Radiolaritboden (pH in der Humus¬
auflage: 5,2; in der Mineralerde: 6,0) zusammen mit Nardus,Calluna und Vacciniummyr-
tillus. Am Strelagratan derselben Stelle wie Daphne striata.

Hippocrepis comosa wurde in der Probefläche «Gotschna S2» in wenigen Exemplaren gefun¬
den (pH im Wurzelraum = 5,0). Auch in Deutschland wurde diese Art auf Böden be¬
obachtet, die in der Rhizosphäre tiefe pH-Wertehaben, z.B. von Lötschert (1959) bei
pH 4,9-5.

Minuartia verna kommtnie im Nardetum vor, wurde aberan der Silikat-Kaibonat-Grenzeauf
dem Strelagrat an offenen Stellen auch auf Böden mit pH 4-5 gefunden (benachbarte
Arten: Chrysanthemum alpinum, Avena versicolor).
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Polygala chamaebuxus wurde nie ineinem geschlossenen Nardetum gefunden, jedochan offenen
Stellenauf skelettreichem BodenbeipH 5,6. Daß dieseArt auch saure Bödennicht meidet,
ist bekannt.

Saxifraga aizoon kommtnieimNardetum vor, wurde aber in der Geröllhalde östlich des Strela-
seelis auf verwitterndemSilikatruhschutt zusammen mit Vaccinium myrtillus und Antho-
xanthum alpinumbei pH 4,5-5 im Wurzelraum gefunden.

n. Vorkommenvon silikattreuenNardetum-Arten und
karbonattreuen Seslerietum-Arten auf schwach sauren bis neutralen Böden

im Untersuchungsgebiet

Viele Messungenergaben, daß so gut wie alle Nardetum-Arten auf Böden mit
pH-Wert bis gegen 6,5 vorkommen: sie sind also keineswegs auf mäßig saure

bis saure Bedingungen angewiesen.

Die folgenden Arten wurden sogar aufBödenmitpH 6,5-6,8 gefunden:Gentiana kochiana,
Potentillaaurea, Anthoxanthum alpinum, Sieversia montana. Plantago alpina wurde auf neu¬

tralem Boden gefunden. Die folgenden, in der Vegetationstabelle als silikattreu bezeichneten
Arten wurden sogar aufKarbonatboden (pH > 7) gefunden:Primula integrifolia, Selaginella
selaginoides(beide auf relativ feuchtem Boden) und Vacciniumvitis-idaea. Hieraciumpilosella
und Festuca rubra sind sehr polymorphe Arten, von denen es verschiedene edaphischeöko¬
typen gibt.

AuchbeidenSeslerietum-Arten mit Stetigkeitin der Vegetationstabelle ^11%
gibt es eine ganze Reihe, die zwar im Nardetum nie vorkommen, aber auf
schwach sauren Böden durchaus gut gedeihen. Dort trifft man sie sogar zu¬

sammenmit Nardetum-Arten an. Wegendieses Verhaltenserscheintdie Grenze
zwischen Silikat- und Karbonatflora verwischt, worauf gewisse Widersprüche
in der Literatur zur Kalkfrage zurückzuführen sind. Das Vorkommen gewisser
Seslerietum-Arten auf Böden mit pH5,5-6,5 bedeutet, daß diese Arten keines¬
wegs auf große Karbonatkonzentrationen im Boden angewiesen sind. Solche
Arten sind:

Anthyllisalpestris kommt in der Aufnahmefläche «Strela S9 », am Strelagratund in der Nähe
der Probefläche «Gotschna S 2» zusammenmit vielentypischen Nardetum-Arten (Sieversia
montana, Nardus, Chrysanthemum alpinum) bei pH 5,7-6,4 vor. Immer ist aber das Kar¬
bonat nur wenige Meter entfernt.

Carduus defloratusgedeiht an vielen Stellenauch auf Silikatboden von pH ~ 6.
Plantago montana kommtwenige Meter nördlich der Probefläche «Gotschna S2» zusammen

mit vielen Nardetum-Arten bei pH 6 vor.

Scabiosa lucida kommt bei der Aufnahmefläche «Strela S8» wenige Meter vom Karbonat
entfernt in einem lockeren Nardetum vor. Dort teilt diese Art u.a. mit Sieversia montana
denselben Wurzelraum, in dem pH-Werte zwischen 6,0 und 6,9 gemessen wurden. Auch
bei der Station Strelapaß bei pH 6,0-6,2.

Senecio chronicumkommt im Untersuchungsgebietauch an konkurrenzarmen Silikatstand¬
orten mit pH 5-6 vor.

83



Sesleria coerulea kommt unterhalb der Probefläche «Strela S3» zusammen mit Vaccinium
myrtillus, Potentillaaurea und Gentiana kochianabei pH5-6 im Wurzelraum vor. An dieser
Stelle hat es Silikat- und Karbonatschutt, so daß nicht ausgeschlossen werden kann, daß
die Wurzeln auch mit neutral bis alkalisch reagierendemBoden in Kontakt sind. Nach
Zlatnik (1928) kommt diese Art auch auf kalkfreien Bödenbei pH 5,5 vor.

In der subalpinen Höhenstufe,also unter klimatisch und geomorphologischwenigerextremen
Bedingungen als im Untersuchungsgebiet, kommen nicht selten Beständevor, die aussubstrat¬
treuen Nardetum-Arten und Seslerietum-Arten zusammengesetzt sind. So wurden auf der
Schatzalp (1870 m) an einem feuchten Hangfuß, also bei relativ guter Nährstoffversorgung, in
einem 100% deckenden,durchschnittlich 15 cm hohen Weiderasen unter anderem gefunden:
Nardetum-Arten: Nardus stricta, Potentillaaurea, Plantagoalpina, Calluna vulgaris, Campa-

nula barbata
Seslerietum-Arten: Sesleria coerulea, Scabiosa lucida, Globularia nudicaulis, Helianthemum

grandiflorum
Der pH-Wert des recht homogenenBodens betrug am 20.8.1970: in 0-5 cm pH 6,25-6,4, in
10-15 cm pH 6,8-6,9.

Lüdi (1957) stellteauf der SchynigenPlatte(2000 m) im EBernerOberland auf einerziemlich
tiefgründigen Braunerdemit etwas Kalksteinen und pH-Wertenvon 5 in 5 cm Tiefe und 7 in
25 cm das Vorkommen der Nardetum-Arten Nardus stricta, Potentilla aurea, Sieversia mon¬
tana, Leontodon helveticus, Plantago alpina zusammen mit den Seslerietum-Arten Sesleria
coerulea, Anthyllis vulneraria s.l., Euphrasia salisburgensis, Chrysanthemum montanumfest.

All die erwähnten Beispielebestätigen die bekannte Tatsache, daß auf Böden
mit pH 5,5-6,5 praktisch alle Arten gut gedeihen. Eine weitere Ursache für das
gemeinsame Vorkommen von Nardetum-Arten und Seslerietum-Arten kann
darin liegen, daß sie in verschiedenenBodenschichten wurzeln (vgl. Lötschert
1959).

m. Substratspezifizitäteiniger bisher in der Arbeit noch nicht
untersuchter Arten nach Angabender Literatur

In vielen Floren- und ähnlichen Werken (Braun-Blanquet und Rubel 1932/
1936, Hegi 1908ff, Issler 1938, Landolt 1962, Oberdorfer 1962, Schibler
1937, Schroeter1910, Zoller et al. 1964) finden sich Angaben über die Sub¬

stratspezifizität von im Nardetumoder im Seslerietum vorkommenden Sippen.
Oft sind aber dabei die Begriffe nicht genau genug definiert, und den Angaben
liegen keine Messungenzugrunde. Im allgemeinensind die Bezeichnungen «auf
Silikat», «acidophil», «kalkmeidend» usw. ökologisch gesehen zuverlässiger
als die Bezeichnungen «auf Kalk», «calciphil», «kalkzeigend» oder ähnliche;
denn Silikat bleibt bei der Verwitterung sauer, «bleibt Silikat», wogegenKar¬
bonat im Laufe der Zeit entkarbonatetwerden kann. Dabei bleiben Alumo-
silikate zurück,die sauer reagieren. Mitten in Kalkgebietenkönnen, vor allem
in ebener Lage und auf kleinen Absätzen, vollständig entkarbonateteStellen
entstehen, die dann Silikatpflanzen tragen. Solche Stellen wurden zum Beispiel
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an den steilen Bergflankenbeim Strelapaß mittenim Kalk- bzw. Dolomitgebiet
mehrfach gefunden. Sie sind oft nur wenige Quadratdezimeter groß, haben in
0-10 cm Tiefe pH-Werte bis 5,7, und es kommenSieversiamontana, Vaccinium
myrtillus, Nardus stricta, Gentiana kochiana, Potentilla aurea und weitere sub¬
strattreue Nardetum-Arten auf ihnen vor. Ähnliches beobachtetezum Beispiel
auch Lüdi (1959, S. 43).
Wegen der soeben erwähnten Gründe sollen im folgenden nur diejenigen

Literaturangabenerwähnt werden, wo wenigstens der pH-Wert des Bodens
gemessen wurde oder wo Seslerietum-Arten auf Silikat gefunden wurden:

Biscutellalevigatakommtnach Schibler (1937) auch mitten im Silikatgebietvor.
Carex firma gedeiht auch auf Böden, die stellenweisepH 5,6 haben (Albrecht 1969).
Dryas octopetala ist auch in Norwegeneine Karbonatpflanze, wurde abernoch bei pH (KC1-

Filtrat) 4,6 blühend gefunden (Lunde 1962). Auch im Untersuchungsgebietwurde Dryas
zusammen mit den typischen Nardetum-Arten Chrysanthemum alpinumund Festuca halleri
mehrfach auf BödenmitpH 5-6 gefunden. Immer waren aberKarbonatboden oder wenig¬
stens Kalkschuttin der Nähe, so daß nicht ausgeschlossen werden kann, daß die Wurzeln
damit in Kontakt standen.

Gnaphalium supinum kommtnach Schibler (1937) auf Silikat, selten auch auf Karbonat vor.

Das mögliche Vorkommen auf Karbonat wird durch die Experimente von Rahn (1968)
bestätigt, die ergaben, daß dieseArt bei0,8% Kalk in der Feinerde und pH 7 gut gedeiht.

Zum Abschluß sollen noch einige Literaturangabenzusammengestelltwer¬
den, aus denen hervorgeht, daß eine ganze Reihe von Nardetum-Arten aus rein
chemisch-physiologischenGründen nicht auf Karbonatbodenoder entspre¬
chendem Substrat gedeihen können. Solche Arten sind:

Arnica montana erreicht auf Kalkrohboden (pH 7,6; 14,7% CaCOs) nur geringen Rosetten¬
durchmesser, dann Wachstumsstillstand; aufLehmboden(pH 7,1 und 0,2%CaCOs)jedoch
gutes Wachstum (Knapp 1953). Diesem Ergebnis widersprechenjene von Bogner und
Dieterich (1968).

Calluna vulgaris. Auf Karbonatboden einige Jahre normales Wachstum, aber keine Blüten
(Schmidt 1957). Kann mit Nitrat bei pH 8,0 praktisch nicht wachsen (Bogner 1968).

Deschampsia flexuosa. Das physiologische Verhalten dieser Art wurde u.a. untersucht von

Olsen(1923), Sebald (1956),Hackett (1965) undBogner (1968).Die Ergebnisse stimmen
darin überein, daß D.flexuosa, wenn auch mit stark reduzierter Vitalität und Chlorose-
symptomen, auch auf basischen Substraten wachsen kann, sogar noch bei Kalkgehalten
bis 12% (Rorison 1967). Die Art wurde auch in der Natur auf Bödenmit pH 7 in 0-3 cm
gefunden (Grime und Hodgson 1969),ja sogar bei pH-Wertenüber 7 (Feh£r et al. 1933).
Trotzdem ist es fraglich, ob sie sich auf EKarbonatbödenzu halten vermag und keimfähige
Samen produzieren kann.

Nardus stricta gedeiht nach Angabenvon De Coulon (1923) auf gekalktem Nardus-Boden
l,5-2mal schlechter als auf ungekalktem und hat dort auch heller grüne Blätter. Die
Ursache hiefür liegt nicht in der anderen Stickstofform auf basischemBoden, denn mit
Nitrat wächst Nardus nach De Coulon sehr gut.

Vaccinium myrtillus. Auf Karbonatboden sterben die Pflanzen ab, zum Teil erst nach drei
Jahren (Schmidt 1957). Bogner (1968): ähnliches Verhalten wie Calluna.
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IV. Keimversuche und Literatiirangaben über Keimung

Die Samenkeimung wird nach Knapp (1967, S. 46) im allgemeinenvon den
(chemischen)Bodeneigenschaftenrelativ wenig beeinflußt. Ellenberg (1958,
S. 661) stellt mit Zollitsch (1927) übereinstimmend fest, daß es «unwahrschein¬
lich» ist, «daß die Bodenaciditätbereits bei der Keimung eine Auslese unter
den Arten bewirkt».

Die Untersuchungen von Harperet al. (1965) habengezeigt,daß die Arten
je nach der Mikrotopographie des Keimbettes ganz unterschiedlich keimen.
DieseAutorensehendarineine der Ursachen für dasVorkommenverschiedener
Arten in ein und derselben Pflanzengesellschaft.
Aus den Arbeitenvieler Autoren(z.B. Knapp 1967, Kinzel 1913-1927)geht

hervor, daß es schwierig ist, aus Keimversuchen mit Wildpflanzen auf die
Situation am Standort zu schließen, da bei Wildpflanzen die Keimung der
Sameneiner Art sich über sehr langeZeit erstrecken kann (Keimverzug).Unter
Umständen sind es nicht die schon sofort im Herbst keimendenIndividuen, die
die neuen Glieder einer Population stellen, sondern diese wachsen aus den
schwach keimfähigen Samenheran, die erst im darauffolgendenFrühling kei¬
men. Die raschgekeimten Pflanzen sterben im Winter.Ein anderer, schon lange
bekannter und zum Beispielvon Kinzel (1913-1927)und Lüdi (1932) unter¬
suchter Aspekt der Keimungsphysiologie sind die Einflüsse von Licht, Frost
und Hitze: Lichtkeimer, Dunkelkeimer, Frostkeimer.
Im folgenden sollen die Ergebnisse einiger Beobachtungen und Versuche

mitgeteiltwerden; dann soll noch kurz auf die synökologischenBedingungen
der Keimung eingegangen werden.

Spontane Keimung in den Versuchsböden in Birmensdorf

Scabiosalucida-Samenkeimten sowohl auf dem Karbonat- als auch auf dem
Braunerde-Aj- und dem Silikatboden. Auf allendrei entwickelten sich 1969 bis
3 cm hoheKeimlinge,die den Winter gut überstanden.Minuartia verna keimte
in großer Anzahl auf dem Karbonatboden und bildete im Sommer 1969 in
2-3 Monaten Polster von 10 cm Durchmesser, die 1970 blühten. Auch auf
Silikatboden entstandenaus Samen, die beim Bepflanzenin ihn gelangt waren,
einige Polster. Nardus keimte auf allendreiSubstraten, und sogarauf Karbonat
wuchsenim Sommer 1970 bis 5 cm hohe Pflänzchenheran, die allerdingsspäter
wieder abstarben. Sieversia montana-S&menfielen auf alle drei Substrate und
keimten im Frühling 1970 vor allem auf dem Silikat-, wenigerauf dem Braun-
erde-Aj- und nur in wenigen, sehr bald gelb werdendenExemplarenauf dem
Karbonatboden.
Im Frühling 1970wuchsauf Silikatboden im Versuch Strelaberg ein gesundes

Exemplarvon Kernera saxatilis heran, das im Sommer blühte und dann Samen
bildete.
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1. Versuch: Keimung im Labor auf Silikat- und auf Karbonatbodenmit oder
ohneFrostbehandlung

Im März 1970 wurden bei ZimmertemperaturKeimversuche auf 2-mm-gesieb-
tem Boden in Petrischalen angesetzt. Gegossen wurde mit ionengetauschtem
Wasser. Die Samen waren reif und, nachdem einige Frostnächteüber sie ge¬
gangenwaren, im Herbst 1969 im Untersuchungsgebietgesammelt und trocken
bei Zimmertemperatur aufbewahrt worden.

Tabelle 13 Keimversuche mit einigen Arten alpiner Rasen auf Silikat- und auf Karbonat¬
boden in Petrischalen

Art
Samen
pro
Petri¬
schale

Beobachtung Anzahl gesundeKeimlinge
pro Petrischale

nach
Aussaat

Tag

nach
Ende
der

Vernali-
sation
Tag

Silikatboden Karbonatboden

vernali-
siert

vernali-
siert

Nardetum-Arten:

Nardus stricta
Campanula barbata
Trifolium alpinum
Gnaphalium supinum

20
100
20
25

49
11
11
11

28
12
12
12

5;7
40; 56
3;3
4; 8

5; 2
7;2
2;3
4; 3

2; 2
98*;95*

2; 2
2;1

2; 3
0;0
i;2
2;5

Seslerietum-Arten:
Sesleria coerulea
Minuartiaverna
Kernerasaxatilis
Helianthemum alpestre

20
25
50
50

49
33
11
4

28
12
12
12

2; 7
2;-

10; 11
6;5

4; 7
3;2
2; 5
9;8

4; 7
3;l
7; 16

20; 13

9; 13
1;0
i;i
i;4

* Ein rasches Absterben der Keimlinge folgte später.

Es wurden zwei Versuchsserien angesetzt: bei der einen wurden die Petri¬
schalen im Labor an einen hellen Ort gestellt; bei der anderen wurden sie drei
Wochen bei +2°C in Dunkelheit im Kühlschrank aufbewahrt (Vernalisation)
und erst dann an den hellen Ort im Labor gestellt. Die Ergebnisse dieser Ver¬
suche sind in Tabelle 13 zusammengestellt.Von Campanulabarbataund Heli¬
anthemumalpestre hatte es beimZeitpunkt der Zählungin der nicht vernalisier-
ten Versuchsserie auf Karbonatbodenungefähr doppelt so viel gesunde Keim¬

linge als auf Silikatboden. Bei Nardus stricta und Gnaphalium supinum war das

Gegenteil der Fall. Diese und die bei den übrigen Arten beobachtetenUnter¬
schiede dürfenjedochnicht als gesichert angesehen werden.Dasselbe giltfür die
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ganze vernalisierte Versuchsserie, außer bei Campanulabarbata und Helianthe-
mum alpestre, von denen es bei Vernalisation auf Karbonatbodenmehr gesunde
Keimlinge gab als auf Silikat, und bei Sesleria coerulea,von der es hier weniger
gab.
Nur Sesleria keimte (auf Karbonat) bei Vernalisation besser. Campanula

barbata, Kernera saxatilis und Helianthemum alpestre wurden vor allem auf
Karbonat, wenigstensdurch die angewandte Art der Vernalisation, eher ge¬
schädigt als gefördert. Im allgemeinenkeimten die Samen, die zuerst in der
Kühle aufbewahrt worden waren, nach dem Verbringen ins Labor jedoch
rascher als diejenigen, die schon von Anfangan im Labor waren.

Die Ergebnisse dieses Versuches widersprechenzum Teil denen von Kinzel
(1913-1927)und von Lüdi (1933), die bei vielen Arten eine Förderung durch
Frost beobachteten; sie stimmenjedoch mit den Ergebnissen von Söyrinki
(1938/39) überein, der schreibt, daß sich bei den meisten alpinen Arten die
Frostbehandlung nicht als eine notwendige Voraussetzung für die Keimung
erwies. Es könnte auch sein, daß bei Söyrinkis wie bei den eigenenVersuchen
eine gewisse Anzahl Frostnächteam Standort und die relativ lange Lagerung
schon genügten,um die Keimhemmung aufzuheben.

2. Versuch: Keimung im Gewächshausauf Silikat- und auf Karbonatbodenmit
oder ohne Stickstoffdüngung

Es wurde 4-mm-gesiebterBoden verwendet und mit ähnlichenNährlösungen
gegossen wie in Birmensdorf bzw. mit ionengetauschtemWasser. Am 20. Tag
nach der Aussaat der je 25 Samenpro Blumentopf(1.9.1969) zeigte sich das
folgendeErgebnis:

Boden Silikatboden Karbonatboden

Düngung Keine NH4 NH4
u. N-
Serve

N-
Serve

NOs Keine NH4 NH4
u. N-
Serve

N-
Serve

NO3

Art Anzahl gesunde Keimlinge Anzahl gesunde Keimlinge

Scabiosa
lucida 15 19 15 12 13 7 21 15 19 15
Dryas
octopetala 9 11 8 14 4 9 20 15

Dieses Ergebnisläßt keine sicheren Rückschlüsseauf die Wirkung der Stick¬
stoffdüngung oder von N-Serve zu. Dryas octopetala entwickelte sich noch
mehrere Monate gut, wurde aber dann von den infolge der guten Wasserver¬
sorgung bald einen dichten Teppich bildenden Moosen sehr stark konkurren-
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ziert, so daß Ende Juni 1970 aufjedem Substrat nur nochzwei Individuenvor¬
handen waren (Höhe 2 cm, 3-7 grüne Blätter/Pflanze).Von Scabiosa lucida
gediehen mehrere Individuenbis zum Abschlußder Versuche im Juni 1970 sehr
gut und erreichten je nach der Intensität der intraspezifischen Konkurrenz
maximaleBlattlängen bis zu 6 cm.

3. Versuch: Keimung auf dem Strelaberg auf Silikat- und auf Karbonatboden

Diese Versuche wurden zwischen Oktober 1969 und September 1970 in mit der
Versuchserde gefülltenBlumentöpfen (0 9 cm) durchgeführt. Die Samendazu
waren im Sommer 1969 reif gesammelt worden. In jeden Blumentopfwurden
im allgemeinen25 Samen gesät; von Gnaphalium,Potentilla, Dryas und Minu-
ärtia waren es jedoch 50, von Campanula100. Im Winter wurden die Blumen¬
töpfe nicht zugedeckt. Die Ergebnisse sind in Tabelle 14 zusammengestelltund
zeigen, daß bei den Nardetum-Arten ganz allgemein aufdem Silikatboden eine
größere Anzahl gesunder Keimlinge aufwuchs als auf dem Karbonatboden.

Tabelle 14 Keimungvon Nardetum-Arten und von Seslerietum-Arten in Blumentöpfen am
Versuchsort Strelaberg

Meßgröße
Anzahl lebende Keimlinge in % der Anzahl

am 21.10.1969gesäten Samen4

Boden Silikatboden Karbonatboden

Beobachtungsdatum 28.6.1970 4.9.1970 28.6.1970 4.9.1970

Nardetum-Arten:

Nardus stricta 12 6 4 2
Trifolium alpinum
Gnaphalium supinum
Sieversia montana

4
7

11

3
4
8

3
2
8°

1
1
4°

Potentillaaurea 5 8 6» 7°
Leontodon helveticus 29 20 10° 5°
Campanula barbata 16 4 5 1

Seslerietum-Arten:

Sesleria coerulea 8 19 6 20
Anthyllis alpestris
Gnaphalium hoppeanum
Dryas octopetala
Minuartiaverna

4
10
23
14

3
9
6

10

1
12
18
14

2
12
6

12

A Durchschnitte aus 4-5 Wiederholungen
0 reduzierte Vitalität, Vergilbung, Chlorose
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Einige Arten zeigten auf diesem Substrat Chlorose,und Gnaphalium supinum
hatte auf ihm am 4.9.1970 nur zwei Blätter pro Pflanze entwickelt, gegenüber
6 Blättern auf Silikatboden. Bei seinem edaphischen Vikaristen, Gnaphalium
hoppeanum, lagen die Verhältnisse übrigens ähnlich: 4-6 Blätter pro Pflanze
auf Silikat, 2-4 Blätter pro Pflanze auf Karbonat. Die übrigen Seslerietum-
Arten entwickelten sich auf Karbonatbodenetwa gleich gut wie auf Silikat¬
boden. Bei Minuartia verna warenjedoch auf Karbonatetwa zweimal größere
Pflanzenherangewachsen als auf Silikat.

Das Ergebnis all dieser orientierenden Versuche bestätigtdie eingangserwähn¬
ten Feststellungen von Knapp (1967), Ellenberg (1958) und vieler weiterer
Autoren, wonach der Chemismus des Substrats die Keimung nicht entscheidend
beeinflußt,d.h. in unseremFall, daß die Arten sowohl auf Silikat wie auf Kar¬
bonat keimen können. Sobald die Samenreserve jedoch verbrauchtist, wirkt
sich das Substrat auf das Aufkommen vieler Arten sehr stark aus.

Wennschon die physiologischen Vorgänge(Autökologie)der Keimung äußerst
kompliziert sind (vgl. Einleitung zu diesem Kapitel), so sind es die synökologi-
schen Bedingungen, die das Aufkommen neuer Individuenermögüchen, noch
mehr. Knapp (1967, S. 142) stellt - sich auf die Untersuchungen von Tamm

(1948) an acht Wiesen- und Waldpflanzen stützend - fest,daß bei mehrjährigen
Arten «eine Erneuerungsrate,bei der imJahresmittel mehr als 5% der Pflanzen
durch jüngere ersetzt werden, ... offensichtlicheine Ausnahme»ist. Und wie
schwierig es ist, die Bedingungen zu erfassen, die das Aufkommen eben dieser
5% ermöglichen, dies zeigen zum Beispiel die Untersuchungen von Caversund
Harper(1967), Rorison (1960), Zuber (1968, s.u.) mit aller Deutlichkeit.

Sicher stellen in unseren wie auch in anderen Rasengesellschaften (Sagar
und Harper 1960) vor allem die durch Abrutschen des Bodens,durch Viehtritt,
Absterben von alten Pflanzen oder aus anderen Gründen vegetationsfreien
Stellen das günstigste Keimbett dar. Aber auch an diesen Stellen müssen die
schwachen Jungpflanzenbald in den «ungleichenKonkurrenzkampf»mit den
adultenIndividuentreten, da diese auch die sogenannt vegetationsfreien Stellen
durchwurzeln (vgl. Abb. 4). Unter unserenalpinen Bedingungen dürfte es zudem
noch so sein, daß, bevor überhaupt die Konkurrenzals der entscheidendste
«Auswahlmechanismus»zu wirken beginnt, viele schwer erfaßbare, für die
betreffende Art günstige Bedingungen eintreten müssen, wie zum Beispiel
günstige mikrotopographische Lage für die Keimung und das Aufwachsen,
günstige Witterung für das Ausreifen der Samen, für die Keimung und für
das Aufwachsen. Das Zusammentreffen vieler günstiger Bedingungen ist für
das Aufkommen der alpinen Pflanzen darum so ausschlaggebend,weil sie im
allgemeinenlangsam wachsen, also lange, nach Söyrinki (1938/39) mehrere
Jahre, in den sensiblen Phasen des Keimlings und der Jungpflanzeverbleiben.
Es könnte sehr wohl sein, daß Jungpflanzeneiner Art nur alle paar Jahre über-
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haupt die Möglichkeithaben aufzukommen. Tamm (1948) und Cavers und
Harper(1967) nehmen an, daß dies sogar die Regel ist.
Wie stark an alpinen Standorten die harten Umweltbedingungendas Auf¬

kommen neuer Individuen hemmen, zeigen zum Beispiel die ausführlichen
«Studien über die generative und vegetative Vermehrungder Samenpflanzen in
der alpinen VegetationPetsamo-Lapplands » von Söyrinki (1938/39). Aus den
1900-4400Samen/m2,die jährüch in einer Dryas-Heide reifen, entstehen nur

13-28 «jüngere» Keimlinge.
Zuber (1968) stellte im SchweizerischenNationalpark auf den vegetations¬

freienund wenigstens für Jungpflanzennochkonkurrenzarmen Trittflächen der
Stufenauf Karbonatähnliche Verhältnisse fest. Vor Eintritt der Winterperiode
warendort durchschnittfich 50 Keimlinge/m2 anzutreffen, nachher nur noch24.
Die Ursache für die Dezimierung lag vor allem daran, daß durch die Frost¬

hebung die Wurzelnstark beschädigtwurden, ja zum Teil die Rinde vom Zen¬

tralzylinder abgeschält wurde (Einzelheiten siehe lit. eh.). Auch durch Über¬
schüttungwurden viele Keimlinge getötet. Außerdem dürfte aufdem Karbonat¬
boden, wenigstensfür die jüngsten Keimlinge, die Gefahr des Vertrocknens
recht groß sein, woraufdie auf Seite 68 dargelegten Ergebnisse hinweisen.

V. Verpflanzungvon Nardusstricta und Sesleria coerulea in der Natur

Am 18. September 1967 wurden insgesamt24 Horste (0 1,5-3 cm) von Nardus
stricta und 46 von Sesleria coerulea im Gebiet der Probeflächen«Gotschna
Silikat 1» und «Karbonat 1» ausgegraben und sorgfältig vom anhaftenden
Boden befreit. Die Pflanzen wurden anschließendin die beiden Probeflächen

gepflanzt, und zwar jeweils in Löcher eines Durchmessers von 30 cm und einer
Tiefe von 15 cm, in denen die Erde umgewühltworden war und aus denen die
WurzelnandererPflanzenso gut wie mögüchentferntworden waren. Die Erde
von 18 für Sesleria bestimmten Pflanzlöchern im Nardetum wurde mit rund
100 g feinemKalziumkarbonat durchmengt, umzu prüfen, ob bei dieserZugabe
ein besseres WachstumdieserArt einträte. Rings umdie Pflanzlöcher wurdedie

Vegetationabgerissen, so daß die PflanzenohneKonkurrenzanwachsen konn¬
ten. Wie sich herausstellte, überwuchs die Vegetation die Pflanzstellen auch
nach zweiJahren nicht, so daß die gepflanzten Gräser nicht von anderen Arten
beeinflußt wurden.
Wegen der beschränktenAnzahl Individuenund wegen der Beweidung, bei

der immer wieder Pflanzen ausgerissen oder zertreten wurden, können die Er¬

gebnisse dieses Versuches nicht statistisch bearbeitet werden; auch beruht die

Beurteilung der Vitalität nicht auf Messungen, sondern auf einer Bonitierung
qualitativerMerkmale(Vergilben, üppigesWachstum, Blühwilligkeitusw.). Die
Ergebnissedieses Versuches sind in Abbildung10 zusammengestelltund zeigen
folgendes: Außer bei Sesleriaauf Karbonatbodentrat bei allen Verpflanzungen
bei vielen Individuenim ersten Jahr eine starke Verminderungder Vitalität ein.
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Dies stimmt gut mit den Beobachtungen in denTöpfen aufdem Strelaberg und
in Birmensdorf überein, wo auch festgestellt wurde, daß die Pflanzen wohl an¬

wachsen, sich aber sehr lange nicht normal entwickeln. Im zweiten Jahr nach
der Verpflanzungnahm die Anzahlder Individuenmit reduzierter Vitalität im
allgemeinenab. Die Anzahl gestorbener oder vomVieh ausgerissener oder zer¬

tretener Individuenblieb relativ klein (im zweitenJahr immer noch weniger als
ein Fünftel der gepflanzten Individuen), außer bei Sesleriaauf Silikatboden, wo
sie 30% betrug. Auf dem für die betreffende Art fremden Boden war sie größer
als aufdem anderen Boden. Dies und die Anteile der Individuenmit reduzierter
Vitalität deuten darauf hin, daß die beidenArten an das Substrat, auf dem sie
in derNaturvorkommen,physiologisch besser angepaßt sind als an ein fremdes.
Im dritten Jahr zeigten nur noch 7% der auf Karbonat gepflanzten Nardus

normales Wachstum; die restlichenwaren mehr oder weniger stark geschädigt
oder gestorben. Dieses Ergebnis ist nicht auf die Beeinflussung durch andere
höhere Pflanzen zurückzuführen (Konkurrenz), sondern es liegt im physio¬
logischen Verhaltenvon Nardus begründet. AufSilikat wuchsenalle Nardus mit
normaler Vitalität. Das Ergebnisbei Sesleria bestätigtedas der vorhergehenden
Jahre, wonach diese Art, wenn der Konkurrenzfaktor nicht wirkt, durchaus
auf Nardetum-Bodengedeihen kann.

Die erhaltenen Ergebnisse stimmengut mit den Erfahrungen von Lüdi(1957)
bei der Anlage künstlicher Pflanzengesellschaften überein. Auch er stellte fest,
daß sichverpflanzte Individuen, wenn sie nicht von der umgebendenVegetation
konkurrenziertwerden, im allgemeinenhalten können. Aber selbst Individuen
von Arten, die am betreffenden Standort natürlich vorkommen, breiten sich
sogar in 30 Jahren kaum aus! Jede Pflanzengemeinschaftist in einer langen
Entwicklung entstandenund in viele ökologischeNischen gegliedert. Eskönnen
nicht einfach neue Individuenoder gar andere Arten eingeführt werden.

VI. Konkurrenzversuchemit adulten Pflanzen auf Silikat- und
auf Karbonatboden

Vom Sommer 1968 bis zum Herbst 1970 wurden, wie in C.V beschrieben, in
Birmensdorf bei Zürich (sieheAbb. 12, S. 102) und auf dem Strelaberg oberhalb
Davos (siehe Abb. 11, S. 102)Konkurrenzversuche mit Nardusstricta und Sesleria
coerulea und mit Sieversia montanaund Scabiosa lucida durchgeführt. Nardus
und Sesleriawurden ausgewählt, weil sie die dominantenArten in den beiden
untersuchtenPflanzengesellschaften sind und dieselbe Lebensform haben, sie
sich also sicher auch in der Natur konkurrenzieren.Sieversia und Scabiosasind
in den betreffenden Gesellschaften häufige Arten; sie besitzen dieselbe Lebens¬
form, wurzeln in derselben Bodenschichtund nehmen ganz allgemein einander
entsprechende ökologische Nischen in den beiden Pflanzengesellschaften ein.
Es konnte somit erwartet werden, daß sie einander in Mischkulturkonkurren¬
zieren und wichtige Aufschlüssegeben würden.
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Die folgendenVorbemerkungengelten für alle in dieser Arbeitdurchgeführ¬
ten Konkurrenzversuche wie auch für die ergänzenden Kulturversuchein F. VII.
Aufdem Strelabergwar dasWachstumaußerordentlich langsam,weswegendort
im Herbst 1969keine Ergebnisse erhalten werdenkonnten. Dies hatte zur Folge,
daß die dortigen Versuche nicht, wie erhofft, als Wiederholung derjenigen von

Birmensdorfangesehenwerdenkonnten.Deshalb und weilim Winter und wegen
Insekten- und sonstigen Schädigungen viele Pflanzenstarben, konnten die Er¬
gebnisse nicht in allen Einzelheiten statistisch geprüft werden. Und ein weiteres
Moment, das die statistische Untersuchung von Konkurrenzversuchen er¬

schwert, kommt hinzu: die Tatsache, daß genotypischwie phänotypisch be¬
dingte Größenunterschiede zwischen den gepflanzten Individuensich infolge
der Konkurrenzim Laufe der Zeit dauernd vergrößern. Die schon zu Anfang
größeren Individuensind konkurrenzstärkerund gedeihendeshalbimmer bes¬
ser, währenddie kleinen, relativ gesehen, immer kleiner werden(vgl. Delvaux
1970). Wegendieser Tatsache ist es auch unmöglich, die Ergebnisseder Mes¬
sungen an den 8-32 Individuenin jeder Behandlungfür eine statistische Unter¬
suchung heranzuziehen.

1. Natur der gesellschaftlichenBeziehungen
zwischenNardus stricta und Sesleria coerulea bzw. zwischen

Sieversia montana und Scabiosa lucida

Wie in B.III. 1 beschrieben, sind zur Aufklärungder Natur der gesellschaft¬
lichen Beziehungen zwischen zwei Arten fünf verschiedene Kulturen nötig.Aus
technischen Gründen konnten jedoch nicht alle angesetzt werden, sondern es

wurden nur die Mischkultur und die Reinkulturbei derselben Dichte wie die
Gesamtdichte der Mischkultur angesetzt. Somit kann bei der Konkurrenz¬
beziehung(im weitenSinne), die sichbeimZusammenlebender Arten nacheiner
gewissenZeit einstellte, nicht aufGrundexperimenteller Ergebnisse entschieden
werden, ob es sich um eine Konkurrenzbeziehung im engen Sinne, Amensalis¬
mus oder Antagonismus(vgl. S. 18), handelte. Es istjedoch anzunehmen,daß
bei den Artenpaaren Nardus-Sesleria(Abb. 13, S. 103) und Sieversia-Scabiosa
(Abb. 14, S. 104) keine Beeinflussungenbestehen, durch die eine oder gar beide
Arten gefördert werden (also kein Antagonismus). Auch werden durch das
Zusammenleben sicher beide Arten beeinflußt (alsokein Amensalismus), außer
bei Sieversiaauf Karbonatboden;es zeigtesich nämlich,daß diese Art hier aus
rein physiologischen Gründen nicht wachsen kann. Somit ist anzunehmen,daß
beim Zusammenlebenvon Nardus und Sesleria bzw. Sieversia und Scabiosaim
allgemeineneine Konkurrenzbeziehung s.str. vorliegt!
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2. Konkurrenzzwischen Nardus stricta und Sesleria coerulea

a. Situation in Birmensdorf im November 1969, also 15 Monate nach
Versuchsbeginn

In den Tabellen 15 und 16 sind die Ergebnisseder im November 1969, also
15 Monate nach Versuchsbeginn,durchgeführtenMessungenzusammengestellt;
in den Abbildungen 15 und 16 sind sie graphisch dargestellt. Das wichtigste
Ergebnis ist, daß die Silikatpflanze Nardus auf Karbonatbodenund daß die
Karbonatpflanze Sesleria auf Silikatboden wachsenkönnen und sogar Samen
produzieren. Dies stimmt mit dem Ergebnis der Verpflanzungsversuchein der
Naturüberein. Nardus erreichtin Reinkulturauf Silikatboden im Durchschnitt
aller Düngungstypeneine Horstfläche/Blumentopfvon 81 cm2; auf Karbonat
ist die Horstfläche nicht sehr viel geringer (65 cm2). Auf dem Braunerde-Aj-
Boden beträgt der Wert 87 cm2. Bei Sesleria in Reinkultur ergab sich auf
Silikatboden eine Horstfläche/Blumentopfvon 21 cm2, auf Karbonatboden
31 cm2 (Unterschied statistisch gesichert) und auf dem Braunerde-Ai-Boden
28 cm2.

Viel krasser als in den Reinkulturen treten die Unterschiedezwischen den
Substratenin den Mischkulturen hervor: Horstfläche/Blumentopfvon Nardus
auf Silikat 57 cm2, auf Karbonat 25 cm2, also weniger als halb so viel; bei
Sesleria auf Karbonat 20 cm2, auf Silikat nur 8 cm2. Die Tatsache, daß die
Unterschiedeim Wachstumauf den verschiedenenSubstraten in den Misch¬
kulturen ausgeprägter sind als in den Reinkulturen,bedeutet, daß dem Kon¬
kurrenzfaktoreine mindestensebenso große Bedeutung für das Wachstumder
beiden Arten zukommtwie den Bodenfaktoren.

Sehr klar geht dies aus den Ersetzungsdiagrammen (replacementdia-
grams nach De Wit) hervor, welche das Wachstumvon zwei Sippen in Rein¬
kultur und in Mischkulturmiteinanderdarstellen.

In der Abszissenrichtung sind die relativenFrequenzen der beiden Sippenbei der Pflanzung
oder der Saat aufgetragen, in der Ordinatenrichtung das Wachstum der Sippen bei den ver¬

schiedenen relativenFrequenzen.Unter der relativenFrequenz wird verstanden das Verhältnis
von Dichte der betreffenden Sippe in Mischkulturzu Dichte in Reinkultur (Van den Bergh
1968). Wichtig dafür, daß Ersetzungsdiagramme wirklich ökologisch etwas aussagen, ist, daß
die Arten so eng gepflanzt werden, daß sie sich tatsächlich gegenseitig beeinflussen.Jedes
Besserwachsender einen Art muß ein Schlechterwachsen der anderen bewirkenund nicht nur
auf einem sogenanntenDichteeffekt beruhen (vgl. B.III.5).

In Abbildung 15 sind die Ersetzungsdiagramme der Rein- und der Misch¬
kulturen von Nardus und Sesleria auf drei verschiedenen, ungedüngten Böden
dargestellt. Das Diagrammdes Wachstums auf Silikatböden zeigt, daß bei der
1:1-Mischkultur(relative Frequenzen 0,5 und 0,5) Nardus eine Horstfläche ein¬
nimmt, die mehr als halb so groß ist als in Reinkultur, Sesleria hingegen eine
ein wenig kleinere. Man sieht dies auf einen Blick am Verlauf der Kurven:die¬
jenige von Nardus ist nach obenkonvex, diejenige von Sesleria, wenn auch nur
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sehr schwach, nach unten. Dies ist der Ausdruck dafür, daß Nardus die Art
Sesleria auf dem Silikatboden verdrängt. Auf dem Braunerde-A^Bodensind
beide Kurven kaum konvex: die beiden Arten halten einanderam Zeitpunkt
der Untersuchungen die Waage. Besonders interessant sind die Verhältnisse auf
dem Karbonatboden:hier verdrängt Sesleria, die Art mit der viel geringeren
Horstfläche, denüberlegenenPartnerNardus.Montgomery (1912) erhielt ähn¬
liche Ergebnisse bei Konkurrenzversuchen mit verschiedenen Weizensorten.
Nach ihm wird ein Versuchsergebnis, bei dem sich die in Reinkulturertrags¬
schwächere Art als die konkurrenzstärkereerweist, als «Montgomeryeffect»
bezeichnet. Er tritt meistbei schlechten Standortsbedingungenein, bei solchen
also, wo die Überlegenheitder stärkeren Art sich nicht auswirken kann.

In Abbildung 16 sind die Ergebnisseder Tabellen 15 und 16 wiederum als
Ersetzungsdiagramme dargestellt, jedoch sind diesmalfür dieWachstumsgrößen
nicht die Meßwerte, sondern Relativwerte (%) eingezeichnet. Als Bezugsbasis
(100%)wurdedas Wachstumin Reinkulturaufdemjenigen Boden gewählt, auf
dem die betreffende Art in der Natur vorkommt. Dadurch werden die Dia¬
gramme noch viel leichter zu lesen. Über jedem ist außerdem der relative
Verdrängungskoeffizient (vgl. B.III.5) von Nardus bezüglich Sesleria ein¬
getragen. Ist dieser Koeffizient > 1, so bedeutetdies, daß Nardus die Art Sesleria
verdrängt, ist er < 1, so ist das Gegenteil der Fall; ist er 1, so halten die beiden
Arten einander die Waage. Die Abweichungenvon 1 stellt ein Maß für die
Verdrängungbzw. das Verdrängtwerden dar.

SILIKAT

BODEN

BRAUNERDE-A, KARBONAT

" Horstfläche"
cn?
100-

l
w
E

JZ

£

cm

100

50 50

0,5 0,5
05 0,5

0.5
0.5

z Nardus

zS«sltria

- Nordut stricta

-Sssltria eotrulsa

z ^relative Frequenz

Abb. 15 Wachstum von Nardus stricta und Sesleria coerulea in Reinkultur und in Misch¬
kultur auf verschiedenen ungedüngten Böden, als Ersetzungsdiagramme (replacement dia-
grams) nach De Wit dargestellt. Abszisse: relative Frequenz (= Pflanzdichte der Art in der
betreffenden Mischung geteilt durch Pflanzdichte der Art in Reinkultur) der beiden Arten.
Ordinate: Wachstumsgröße: Horstfläche = von den Horsten bedeckte Fläche pro Blumen¬
topf. Birmensdorf, November 1969, also 15 Monatenach Versuchsbeginn
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Abb. 16 Wachstum von Nardus stricta und Ses¬
leria coerulea in Reinkulturund in Mischkultur
miteinanderaufverschiedenen Bödenbei verschie¬
dener Stickstoffernährung. Ersetzungsdiagramme
wie Abb. 15.100%bei Nardus = inReinkulturauf
ungedüngtem Silikatboden von den Horsten be¬
deckte Flächepro Blumentopf. 100% bei Sesleria
= wie bei Nardus, aber auf Karbonatboden. Bir¬
mensdorf,November 1969

99



Die Diagramme und die relativenVerdrängungskoeffizientenin Abbildung 16
zeigen, daß die Form der Stickstoffernährung die Konkurrenzverhältnissezwi¬
schen den Arten nicht wesentlich verändert. Die Stickstofform ist somit kein
Faktor, der für das Fehlen von Nardus bzw. Sesleria auf einem der Substrate
verantwortlich ist. Näheres hierüber siehe in F.VHI.

Zum Vergleich mit den Ergebnissen der ergänzenden Kulturversuche mit
Carex sempervirens, Gentiana kochiana und G.clusii (siehe F. VII) sind in Ab¬
bildung 17 die durchschnittlichen Individuengrößen von Nardus bzw. Sesleria
auf verschiedenenBöden dargestellt. In dieser Abbildung sind, außer den Ein¬
flüssen des Bodens, auch die Zusammenhänge zwischen Individuengröße in
Reinkulturund in Mischkultur,also zwischen interspezifischerund intraspezi¬
fischer Konkurrenz, gut ersichtlich. Wächst eine Art mit einem auf dem betref¬
fenden Substrat schwächeren Partnerzusammen, wie z.B. Nardus mit Sesleria
auf Silikatboden, so können sich die Individuenviel besser entwickelnals in
Reinkultur, wo wegen der stark wirkenden interspezifischen Konkurrenz die
Individuenkleiner bleiben. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhangauch
die Beobachtung, daß die phänologischeEntwicklung der Pflanzendurch Kon¬
kurrenz beeinflußt wird. Am 28.6.1969wurde zum Beispiel festgestellt, daß bei
den Pflanzen in Mischkulturdie Samenschon reif waren, wogegendies in Rein¬
kultur noch nicht der Fall war. Am 14.8.1969waren in Reinkulturdie Blatt¬
spitzen schon deutlich vergilbt, während sie in Mischkultur noch grün waren.

Auf dem Braunerde-A^Bodenentwickelten die Pflanzenin Reinkulturim all¬
gemeinen weniger Blütenstände, und ihre Höhe (10-15 cm) war geringer als in
Mischkultur,wo sie 25-30 cm betrug.

Horst¬
fläche

7o
100

50

Nardus stricta

I
Mischkultur
Y

Reinkultur

1
b-A.| Boden

pH

Horst¬
fläche

100

50

Sesleria coerulea

1 I [
b-A.| Boden

pH

Abb. 17 Mittlere Horstfläche vonNardus stricta und von Sesleriacoerulea in Reinkultur und
in Mischkulturmiteinander auf verschiedenen ungedüngten Böden. 100% = mittlere Horst¬
fläche auf demjenigenBoden, auf dem die betreffende Art in der Natur vorkommt. Birmens¬
dorf, November 1969
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Abb. 13 Konkurrenz zwischen Nardus stricta und Sesleriacoerulea aufungedüngtem Silikat-,
Braunerde-Ai-und Karbonatboden. Birmensdorf, Oktober 1970, also 26 Monatenach Ver¬

suchsbeginn
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Abb. 14 Konkurrenz zwischen Sieversia montana und Scabiosa lucida (Einzelheiten vgl
Abb. 13 und Text)
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Auchdas Wachstumvon SesleriaaufverschiedenenBöden und in Abhängig¬
keitvon der Konkurrenzist in Abbildung 17 dargestellt. Es ist dem von Nardus

entgegengesetzt.

b. Situation in Birmensdorf im September 1970, also 25 Monate nach
Versuchsbeginn

Die 1970 erhaltenen Ergebnisse bestätigen und ergänzen die des Vorjahres gut.
Die mittleren maximalenBlattlängen von Nardus betrugen am 19.9.1970 in
Reinkultur auf dem Silikatboden 28 cm, auf dem Braunerde-A^Boden15 cm
und auf dem Karbonatboden 4 cm. Die Horstflächenpro Blumentopf(vgl.
Tab. 17) warenetwa von derselben Größenordnungwie die im Jahre 1969, was
bedeutet, daß die gesamte in einem Blumentopfzur Verfügung stehendeFläche
schon in diesem Jahr von den Pflanzen eingenommen war. Die Konkurrenzie¬
rung von Sesleria durch Nardus aufdem Silikatboden ist nochausgeprägterals
im Vorjahre:der relative Verdrängungskoeffizientvon Nardus bezüglich Sesleria

beträgt aufdem ungedüngten Boden 4,2, auf dem mit Ammoniumgedüngten
3,9 und auf dem mit Nitrat gedüngten 7,2. Auf dem Karbonatboden wird
Nardus von Sesleria immer stärker konkurrenziert, was sich in den relativen

Verdrängungskoeffizientenvon 0,2,0,4 bzw. 0,6 widerspiegelt.Aufdem Braun-

erde-A1-Boden wird nun SesleriavonNardus verdrängt. Im allgemeinenist 1970
die stärkste Konkurrenzierung bei derjenigen Düngungfestzustellen, wo dies
auch schon 1969 der Fall war. VerschiedeneStadiender Konkurrenzzwischen
Nardusund Sesleriasind in Abbildung 18 als Ersetzungsdiagramme dargestellt.
Diese Diagramme und die aufgeführten relativen Verdrängungskoeffizienten
zeigen deutlich,daß unter gleichbleibenden Bedingungen dasAusmaß der Ver¬

drängungeiner Art durch eine andereim Verlaufder Zeitexponentiell zunimmt.
Dies war zu erwarten, daeine eingetretene Verdrängungfür den folgendenZeit¬
abschnitt eine veränderte Ausgangslage bedeutet. Bei dieser neuen Ausgangs¬
lage ist die eine Art schon von vornherein im Vorteil,was eine noch stärkere

Verdrängungder anderen zur Folge hat. Allerdings können im Konkurrenz¬
geschehen auch Diskontinuitäteneintreten, ja die Richtung der Konkurrenzie¬

rung kann umkehren, z.B. bei plötzlicherVeränderung der Standortsbedingun¬
gen oder weil eine der Arten in einen anderen Entwicklungszustandtritt (Über¬
gangvom Keimlingsstadium in das Jungpflanzenstadium,vgl. Van den Bergh

[1968], oder beim Blühbeginn). Die in Abbildung 18 angegebenen relativen

Ertragstotale (RYT) weichen nur wenig von 1,0 ab, was bedeutet, daß jedes
Besserwachsen der einen Art einem Schlechterwachsender anderen Art ent¬

spricht (vgl. B.III.5).

c. Situation auf dem Strelaberg im September 1970, also 25 Monate nach
Versuchsbeginn

Obwohldie Pflanzenauf dem Strelaberg zwei- bis viermal kleiner waren als in

Birmensdorf,etwaigeUnterschiedeim Wachstumauf den verschiedenenSub-
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Tabelle 17. Wachstum von Nardus stricta und Sesleria coerulea in Reinkultur und in
Mischkulturmiteinanderauf verschiedenen Böden bei verschiedener Stickstoffernährung.
Birmensdorf,September 1970, also 25 Monate nach Versuchsbeginn

Nardusstricta

DÜNGUNG

BODEN

UNGEDÜI
Horstfläc
Blumento
cm2

TOT
he/
Pf

X

AMMONIUM
Horstfläche/
Blumentopf
cm2 x

NITRAT
Horstfläche/
Blumentopf
cm2 x

Reinkultur
SILIKAT

Mischkultur

67

54 70

67
100%
62
93%

79 74

64 76

77
115%
70
105%

11 11

67 66
66 70

77
115%
67
100%

Reinkultur
KARBONAT

Mischkultur

47

6

47
70%
6
9%

40* 40*

20 12
11 14

40*
60%*
14
21%

58 43

15 22

51
76%
19
28%

Reinkultur
BRAUNERDE-Ai

Mischkultur

54 85

65 43

70
104%
54
81%

Sesleria coerulea

DÜNGUNG

BODEN

UNGEDÜI
Horstfläc
Blumento
cm2

TOT
he/
Pf

X

AMMONI
Horstfläc
Blumento
cm2

AK
he/
Pf

X

NITRA'
Horstfläc
Blumento
cm2

r
he/
Pf

X

Reinkultur
SILIEKAT

Mischkultur

24

7 3

24
104%
5
22%

37

16 1

37
161%
9
39%

39 39

3 4
5 7

39
170%
5
22%

Reinkultur
EKARBONAT

Mischkultur

23

13

23
100%
13
57%

32 30

18 33
31 28

31
135%
28
122%

24 20

14 13

22
96%
14
61%

Reinkultur
BRAUNERDE-Ai

Mischkultur

16* 19*

1 7

18*
78%*
4
17%

* Zwei Individuen pro Blumentopf abgestorben
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Straten also viel weniger deutlich hervortreten, weisen die Ergebnisse der Ta¬
belle 18 dochin dieselbe Richtung wie die der vorhergehenden Kapitel. Nardus.
wuchs auf dem Karbonatbodenviel schlechter als auf dem Silikatboden, was

übrigensschon im Herbst 1969 beobachtetworden war. Viele Horste warenam
Absterben oder schon tot. Sesleria dagegen wuchs auf beiden Substraten etwa

gleich gut.Das Wachstum beider Arten war so langsam, daß sie bis Herbst 1970
nochnicht in Konkurrenzmiteinandergetreten waren. Ob die bei Nardus relativ
kleine Horstfläche/Blumentopfin Mischkultur verglichen mit der Reinkultur
daraufzurückzuführen ist, daß diese Art im Frühling 1969 neu gepflanzt wurde
und sich dann vielleicht dochgegen Sesleria, die den Winter gut überlebt hatte,
durchsetzenmußte, kann nicht gesagt werden.
Auf den Einfluß der Stickstoflbrm auf das Wachstumwird in F.VIII ein¬

gegangen.

SILIKATBODEN. MIT NITRAT GEDÜNGT

kNa,Se=1P
Wbchs-.
tum»/. a„RYT. 1

100

50-

kNa£e =1-8

RYT. 109

0,5 0ZNa —
0 0,5 1 zgg ¦*-

Beginn, 1968 1969

kNc,Se *?2

RYT.Q99

-/

1970

Wse—°°

RYT. 1,0

1
1
1

_l

Endzustand
(wohl schon 1971)

KARBONATBODEN,
MIT NITRAT GEDÜNGT

Narrihii ttricta («No)
Sitltrlo co.rulao («St)

kNaSe -°.8

•/. RYT. 1,0
100

50-

rv ¦: , -*

kNa.Se "O-6

RYT.0,99

1969 1970

Abb. 18 Zeitliche Veränderung der Ersetzungsdiagramme der Konkurrenzversuche mit
Nardus stricta und Sesleria coerulea.k = relativer Verdrängungskoefflzient von Nardus bezüg¬
lich Sesleria. RYT = relative yield total. Versuche in Birmensdorf
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Tabelle 18 Wachstum von Nardus stricta und Sesleria coerulea in Reinkultur und in Misch¬
kultur miteinander auf Silikat- und aufKarbonatboden bei verschiedener Stickstoffernährung.
Strelaberg, September 1970, also 25 Monatenach Versuchsbeginn

Nardusstricta

DÜNGUNG UNGEDÜNGT AMMONIUM NITRAT
Horstfläche/ Horstfläche/ Horstfläche/
Blumentopf Blumentopf Blumentopf

BODEN cm2 X cm2 X cm2 X

Reinkultur 29 29 35 29 32 28 28 28
SILIKAT 100% 110% 97%

Mischkultur 12 12
41%

10 12 11
38%

13 14 14
48%

Reinkultur 9 9 4 5 5 13 13 13
KARBONAT 31% 17% 45%

Mischkultur 5 5
17%

0,5 0,1 0,3
1%

6 8 7
24%

Sesleria coerulea

DÜNGUNG UNGEDÜNGT AMMONIUM NITRAT
Sprosse/ Sprosse/ Sprosse/

Blumentopf Blumentopf Blumentopf
BODEN Anzahl X Anzahl X Anzahl X

Reinkultur 50 50 48 62 55 80 50 65
SILIKAT 72% 80% 94%

Mischkultur 35 35
51%

20 25 22
32%

30 22 26
38%

Reinkultur 69 69 16 6 11 64 59 62
KARBONAT 100% 16% 90%

Mischkultur 33 33
48%

37 26 31
45%

26 39 32
46%

Zusammenfassendkann gesagt werden, daß die Ergebnisse der Konkurrenz¬
versuchemit Nardus und Sesleria mit den Ergebnissender Keimversuche, der
Verpflanzungsversucheund vor allem mit dem Verhaltender beiden Arten in
der Natursehr gut übereinstimmt.Die Ursachen für das Fehlen von Nardus auf
dem Seslerietum-Sta.ndort liegen vor allem in den abiotischen Standortsbedin¬
gungen dieses Standortes; die Ursachen für das Fehlen von Sesleria auf dem
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Nardetum-Standort liegen vor allemin der Konkurrenz, also in den biotischen
Gegebenheiten des Standortes.

Der Mechanismusder Konkurrenzzwischen Nardus und Sesleriawurdenicht
näher untersucht. Es dürfte sich dabei aber vor allemum Konkurrenzum die
Nährstoffeund das Wasserim Boden handeln,in den Endstadien der Verdrän¬

gung auch um das Licht.

3. Konkurrenz zwischenSieversiamontana
und Scabiosa lucida

a. Situation in Birmensdorf im November 1969, also 15 Monate nach

Versuchsbeginn
In den Tabellen 19 und 20 sind die Ergebnisse der Messungenvom November
1969 zusammengestellt, in derAbbüdung20 sind sie graphischdargestellt. Das

wichtigste Ergebnisist, daß die SilikatpflanzeSieversia montana auf dem Kar¬

bonatbodennicht wachsen kann. Aufdiesem wird sie, gleichgültigwelche Stick-
stofform ihr geboten wird und unabhängig von den Konkurrenzbedingungen,
chlorotisch und stirbt ab (vgl. Abb. 19). Es besteht kein statistisch gesicherter
Unterschiedzwischendem Wachstumin Reinkulturund dem in Mischkultur.
Schon im «physiologischenVerhalten» zeigt sich also, daß Sieversia auf Kar¬

bonatbodennicht wachsen kann.
Das für die Karbonatpflanze Scabiosalucida erhaltene Ergebnisist sehr be¬

merkenswert.Diese Art gedeiht auf allen drei untersuchtenSubstraten gut. Auf
dem Silikatboden, auf dem sie in der Naturpraktisch nie vorkommt,gediehsie
in Reinkultursogarbesser als auf dem Karbonatboden, denn dort deckten ihre
Rosetten eine Fläche von durchschnittlich 516 cm2/Blumentopf, auf dem Kar¬
bonatbodenhingegen nur 441 cm2. Statistisch gesehen, bestehenzwischen dem
Wachstumauf Silikat und dem auf Karbonat bei den Reinkulturen keine ge¬
sicherten Unterschiede, wohl aber bei den Mischkulturen.Auf allen drei Sub¬
straten blühte Scabiosa sowohl 1969 wie 1970 reichlichund bildete Samen, die
keimten und aus denen kräftige Pflänzchen heranwuchsen. Für das Fehlen

Lebende

Individuen Reinkultur.

vonSieversia

in 7. 50

der 108

gepflanzten
O

Pflanzung : 13.8.68

•Mischkultur

20.5.69 15.8.69 13.11.69

£&-
23.7.70

Zeit
20.9.70

Abb. 19 Absterbenvon Sieversia montana auf Karbonatboden in Birmensdorf
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BRAUNERDE-A,-
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^

Sioversia montana (=31)
Scabiosa lucida (*Sc)

Abb. 20 Wachstum von Sieversia montana und
Scabiosa lucida in Reinkultur und in Mischkultur
miteinander auf verschiedenen Böden und bei ver¬

schiedener Stickstoffernährung. Ersetzungsdia¬
gramme wie Abb. 15. 100% bei Sieversia = mitt¬
lere Rosettenzahl pro Blumentopf in Reinkultur
aufungedüngtem Silikatboden. 100% bei Scabiosa
= in Reinkultur aufungedüngtem Karbonatboden
von den Rosetten bedeckte Fläche pro Blumen¬
topf. Birmensdorf, November 1969
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dieser Art auf dem Silikatboden muß (wenigstens nach diesen Ergebnissenzu
schließen) vor allem der Konkurrenzfaktor verantwortlich sein. Dies geht aus
dem Vergleich der durchschnittlichen bedeckten Flächen der Reinkulturenmit
denen der Mischkulturenhervor(letzte Spalte in Tab. 20). Aufdem Silikatboden
wird Scabiosa von Sieversiaso stark verdrängt, daß sie in Mischkulturnur noch
eine Rosettenfläche von 146 cm2/Blumentopfeinnimmt, also etwa 30% der
Rosettenfläche in Reinkultur(Unterschiedstatistisch gesichert). Ähnlich liegen
die Verhältnisse auf dem Braunerde-At-Boden. Auf dem Karbonatbodenhin¬

gegen setzt ihr Sieversia keinenWiderstand entgegen, weswegensich Scabiosa
ungehemmt ausbreitet,und schon 13 Monate nach der Pflanzung nehmen die
sechs in den Mischkulturtöpfen gepflanzten Individuen durchschnittlich eine
Rosettenfläche von 264 cm2 ein, also zwei Drittel der Fläche, die die 12 Indi¬
viduen der Reinkultur einnehmen. Hier bestehen keine statistisch gesicherten
Unterschiedezwischendem Wachstumin Reinkulturund dem in Mischkultur.

All diesgehtauch sehr klar aus den Ersetzungsdiagrammen und denrelativen

Verdrängungskoeffizientenvon Sieversiabezüglich Scabiosahervor (Abb. 20).
Auch bei diesen Versuchen erwies sichdie Form der Stickstoffernährung nicht
als ein Faktor, der für das Fehlen einer der beidenArten auf Silikat oder Kar¬

bonat verantwortlich ist. Näheres darüber siehe in F. VIII.
In den Abbildungen 21 und 22 sind die Ergebnisse der Konkurrenzversuche

mit Sieversia und Scabiosain der gleichen Weise dargestelltwie die der ergän¬
zenden Kulturversuche mit einigen adulten Pflanzen in F. VII. Wie schon er¬

Anzahl
Rosetten

7.
KXH

50

Sieversia montana

i I
Mischkultur
-s

Reinkultur

b-Aj Boden
PH

Rosetten¬
fläche

7.
100

50

Scabiosa lucida

I
b-A1 Boden

I
K
pH

Abb. 21 Mittlere Anzahl Rosetten pro
Individuum von Sieversiamontana in Rein¬
kultur und in Mischkultur mit Scabiosa
lucida auf verschiedenen ungedüngten Bö¬
den. 100% = mittlere Rosettenanzahlin
Reinkultur auf Silikatboden. Birmensdorf,
November 1969

Abb. 22 Von einer Rosette von Scabiosa
lucida vollständig bedeckteFläche (= Ro¬
settenfläche) in Reinkultur und in Misch¬
kultur mit Sieversia montana auf verschie¬
denen ungedüngten Böden. 100% = Ro¬
settenfläche in Reinkultur auf Karbonat¬
boden. Birmensdorf, November 1969
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Tabelle 21 Wachstum von Sieversia montana und Scabiosa lucida in Reinkulturund in
Mischkulturmiteinanderauf Silikat- und auf Karbonatboden bei verschiedener Stickstoff¬
ernährung. Strelaberg, September 1970, also 25 Monatenach Versuchsbeginn

Sieversia montana

DÜNGUNG UNGEDÜNGT AMMONIUM NITRAT
Blätter ^ 3 cm/ Blätter ä 3 om/ Blätter ^ 3 cm/
Blumentopf Blumentopf Blumentopf

BODEN Anzahl X Anzahl X Anzahl X

Reinkultur 56 56 54 57 56 67 61 64
SILIKAT 100% 100% 114%

Mischkultur 33 35 34 27 20 24 45 43 44
61% 43% 43 79%

Reinkultur 24 24 7 9 8 8 12 21 17
KARBONAT 43% 14% 30%

Mischkultur 21 24 23
41%

11 4 9 8
14%

29 21 25
45%

Scabiosa lucida

DÜNGUNG UNGEDÜNGT AMMONIUM NITRAT
Blätter ä 3 cm/ Blätter ^ 3 cm/ Blätter > 3 cm/
Blumentopf Blumentopf Blumentopf

BODEN Anzahl X Anzahl X Anzahl '

X

Reinkultur 21 21 2 2 2 12 35 24
SILIKAT 57% 5% 65%

Mischkultur 20 (5) 20 0 0 0 27 30 27
54% 0% 24

. 73%

Reinkultur 37 37 2 0 17 6 41 39 40
KARBONAT 100% 16% 108%

Mischkultur 20 17 19
51%

0 4 0 1
3%

27 22 25
68%

wähnt, beruhtbei SieversiadieAbnahme der AnzahlRosettenvomSilikat- zum
Karbonatbodenauf dem (physiologischen) Unvermögen dieser Art, auf Kar¬
bonat zu wachsen, also nicht auf Konkurrenz. Deshalb besteht auch zwischen
dem Wachstumin Reinkulturund demjenigen in Mischkulturkein wesentlicher
Unterschied.

Besonders hervorzuheben ist bei Scabiosader starke Größenunterschied zwi¬
schen den Pflanzenin Reinkulturund denen in Mischkultur auf Silikatboden.
Dieser Unterschiedrührt allein von der Konkurrenzher.
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b. Situation in Birmensdorf im September 1970, also 25 Monate nach
Versuchsbeginn

Viele Individuenvon Scabiosa starben im Verlaufdes Winters 1969/70, und auf
dem Karbonatbodenstarb Sieversia fast vollständig aus, so daß im Herbst in

jedemBlumentopfLücken waren. Deswegenkonnten keine Messungen, die für
die Analyse der Konkurrenzbrauchbar gewesen wären, durchgeführtwerden.
Die folgenden Beobachtungen bestätigen und ergänzen die eindeutigen Ergeb¬
nissevon 1969jedoch in jeder Hinsicht. Aufdem Karbonatbodenstarben außer
fünfalle Individuenvon Sieversiainfolgevon Chlorose ab. Scabiosablühte auch
in diesem Jahr sowohl aufdem Karbonatbodenwie auch aufdem Silikatboden
sehr schön. Inden Mischkulturen aufdem Silikatboden hielt sichdiese Art auf¬
fallend gut, jedoch wurde sie von Sieversia stärker verdrängt als im vorher¬
gehenden Jahr.

c. Situation auf dem Strelaberg im September 1970, also 25 Monate nach
Versuchsbeginn

Die Ergebnisse dieser Versuche (Tab. 21) bestätigen jene von Birmensdorf sehr

gut. Sieversia ist auf dem Karbonatbodenetwa halb so groß wie auf dem
Silikatboden und zeigt dort deutlicheChlorosesymptomebei 70%der gepflanzten
Individuen. Sie kann sich auf dem Karbonatbodenauf die Dauer also nicht
halten. Scabiosagedeiht aufdem Silikatboden fast gleich gut wie aufdem Kar¬

bonatbodenund auf beiden Substraten waren einige Individuen mit Blüten¬

knospenvorhanden. Konkurrenzzwischen den beiden Arten ist nicht einge¬
treten. Das relativ gute Wachstumvon Sieversiain Mischkulturaufdem Silikat¬
boden ist auf die schwächere interspezifischeKonkurrenzin dieser Kultur, ver¬

glichen mit der Reinkultur, zurückzuführen.
Auf den Einfluß der Stickstoflbrm auf das Wachstumwird in F. VIII ein¬

gegangen.

Zusammenfassendkann gesagt werden, daß die Ergebnisseder Konkurrenz¬
versuchemit Sieversiaund Scabiosamit den Ergebnissender Keimversuche und
vor allem mit dem Verhaltender beiden Arten in der Natur sehr gut überein¬
stimmen. Die Ursachen für das Fehlenvon Sieversiaaufdem Seslerietum-Stand-
ort hegen in den Bodenbedingungen. Die Ursachen für das Fehlen von Scabiosa
auf dem Nardetum-Standort liegen vor allem in der Konkurrenz, also in den
biotischen Gegebenheiten des Standorts. Auffallend ist, daß dieses Ergebnis
dem mit Nardus und Sesleria erhaltenen entspricht.

115



VH. Ergänzende Kulturversache mit adulten Pflanzen auf Silikat- und
auf Karbonatboden

1. Wachstum von Carex sempervirens auf Silikat¬
auf Karbonatboden

und

Carex sempervirens ist im Untersuchungsgebietsowohl im Nardetum wie im
Seslerietum eine wichtige Art, muß also als bodenvagangesehen werden. Das
Ziel der Versuche mit dieser Art war zu prüfen, ob sich die Silikatsippevon der
Karbonatsippe unterscheidet. SchonbeimAusgrabenfielen einige Unterschiede
auf, von denen aber nicht gesagt werdenkann, ob sie genetisch fixiert sind oder
ob es sich dabei um Modifikationenhandelt:

Blattfarbe
Blattlänge
Blattscheiden
Farbe der Wurzeln.

Silikatboden

hellgrün
relativ kurz
schwach entwickelt
rötlich

Karbonatboden

dunkelgrün
relativ lang
stark entwickelt
dunkelbraun

a. Wachstumin Birmensdorf
Die Ergebnisseder Messungenin Birmensdorfim Herbst 1969 sind in Tabelle 22
zusammengestellt.Die Silikatsippe von Carex sempervirens gedieh auf dem
Silikatboden, gleichgültigbei welcherDüngung, besser als auf dem Karbonat¬
boden. Bei der Karbonatsippe zeigten sich keine eindeutigen Unterschiedeim
Wachstumauf den verschiedenenSubstraten. Ganz allgemein war das Wachs¬
tum aber auf allen Substraten schwächer als das der Silikatsippe.

Tabelle 22 Wachstum der Silikatsippeund der Karbonatsippe von Carex sempervirens auf
verschiedenen Böden bei verschiedener Stickstoffernährung. Birmensdorf, November 1969,
also 15 Monatenach Versuchsbeginn

SIPPE DÜNGUNG

BODEN

UNGEDÜNGT
Horstfläche/
Blumentopf

cm2

AMMONIUM
Horstfläche/
Blumentopf

cm2

ENTTRAT
Horstfläche/
Blumentopf

cm2

Carex
sempervirens
von Silikat

SILIKAT
KARBONAT
BRAUNERDE-Ai

49 100%
23 47%
41 84%

45 92%
31 63%

59 120%
25 51%

Carex
sempervirens
von Karbonat

SILIKAT
KARBONAT
BRAUNERDE-Ai

23 115%
20 100%
28 140%,

17 85%
25 125%

23 115%
18 90%

116



Bei den Messungenvon 1970 zeigtesichdiesnoch viel deutlicher(vgl. Tab. 23).
Außerdem zeigten diese Messungen, daß auf Silikatboden das Wachstumder

Silikatsippefast doppelt so gut war wie aufdem Karbonatboden;das Wachs¬
tum aufdem Braunerde-Ai-Boden war etwa anderthalbmalso gut. Das Wachs¬
tum der Karbonatsippe auf den verschiedenenSubstratenwar uneinheitlich.
Ambesten war jenes aufdem Braunerde-Ai-Boden und auf mit Nitrat gedüng¬
tem Silikatboden.

Im Frühling 1969 wurden auf mit Nitrat gedüngtemSilikatboden Konkurrenz¬
versuchemit den beidenSippen von Carex sempervirens angesetzt.Das Ergebnis
war sehr deutlich, indem der relative Verdrängungskoeffizientder Silikatsippe
bezügüch der Karbonatsippe im Herbst 1970 den Wert 4,7 aufwies. Die langsam
wachsende Karbonatsippe wurde also von der rascher wachsendenSiükatsippe
sehr stark verdrängt, und zwar obwohl mit Nitrat gedüngt wurde, also der
Stickstofform, an die die Karbonatsippe theoretisch besser angepaßt sein sollte
als die Silikatsippe. Auf Einzelheiten des Einflusses der Stickstofform auf das
Wachstumwird in F. VIII eingegangen.

Tabelle 23 Wachstum der Silikatsippeund der Karbonatsippe von Carex sempervirens auf
verschiedenen Böden bei verschiedener Stickstoffernährung. Birmensdorf, September 1970,
also 25 Monatenach Versuchsbeginn

SIPPE DÜNGUNG UNGEDÜNGT AMMONIUM NITRAT
Horstfläche/ Horstfläche/ Horstfläche/
Blumentopf Blumentopf Blumentopf

BODEN cm2 X cm2 X cm2 X

Carex SILIKAT 94 86 90 90 99 95 105 89 97

sempervirens 100% 106% 108%
von Silikat KARBONAT

BRAUNERDE-Ai

51 50

86 78

51
57%
82
91%

45 25 35
39%

53 64 59
66%

Carex SILIKAT 39 31 35 35 24 30 36 50 43

sempervirens 88% 75% 107%
von Karbonat KARBONAT

BRAUNERDE-Ai

38 42

50 40

40
100%
45
112%

14 5 10
25%

32 34 33
83%

b. Wachstumauf dem Strelaberg
Die in Tabelle 24 zusammengestelltenErgebnisse zeigen, wie die Versuche in
Birmensdorf,daß beide Sippen von Carex sempervirens auf beiden Böden gut
gedeihen. Bei der Karbonatsippe ist die Horstfläche/Blumentopfauf beiden
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Substraten und bei allendrei Formen der Stickstoffernährung etwa gleich groß.
Die Siükatsippe hingegen zeigte aufdem Karbonatbodenein deutlich schlech¬
teres Wachstumals auf dem Silikatboden. Trotzdem erreichte sie auf beiden
Böden und bei allen Formen der Stickstoffernährung größereHorstflächenals
die Karbonatsippe,und dies obwohl die gepflanzten Individuenim allgemeinen
kleiner waren.

Zusammenfassendkann gesagt werden, daß es sichbei der Silikatsippeund der
Karbonatsippe von Carex sempervirens wohlumedaphischeökotypenhandelt,
also um Sippen mit genetisch fixiertem verschiedenem Verhaltenbezügüch der
Bodeneigenschaften.Das bessere Wachstum der Silikatsippe auf Karbonat¬
boden im Vergleich zur Karbonatsippe spricht gegen den Einwand, daß die
Wachstumsunterschiede einzig auf Anpassungsschwierigkeiteninfolge der Ver¬
pflanzung auf ein fremdes Substrat zurückzuführen seien. Im übrigenkönnten
das relativ schwache Wachstum der Karbonatsippe und die relativ starke Ent¬
wicklung der Blattscheiden xeromorpheAnpassungenan den im Vergleich zum
Silikatstandort trockenerenKarbonatstandort darstellen.

Tabelle 24 Wachstum der Silikatsippeund der Karbonatsippe von Carex sempervirens auf
Silikat- und auf Karbonatboden bei verschiedener Stickstoffernährung. Strelaberg, September
1970, also 25 Monatenach Versuchsbeginn

SIPPE DÜNGUNG

BODEN

UNGED
Horstf
Blumei

cm2

ÜNGT
lache/
itopf

X

AMMO
Horstf
Blumei

cm2

NIUM
äche/
itopf

X

Nim
Horstf
Blumei
cm2

,AT
äche/
itopf

X

Carex
sempervirens
von Silikat

SILIKAT

KARBONAT

11 12

7 8

12
100%

8
67%

7 8

5 6 8

8
67%
6
50%

18 17

8 8

18
150%

8
67%

Carex
sempervirens
von Karbonat

SILIKAT

KARBONAT

5 6

7 7

6
86%
7

100%

6 5

4 5 7

6
86%
5
71%

8 7 6

6 6

7
100%
6
86%

Sehr bemerkenswert am Ergebnisder Kulturversuchemit den beiden Sippen
von Carex sempervirens ist, daß diese beiden Sippen sich bezügüch Silikat und
Karbonat ähnlich verhalten wie die anderen Arten, mit denen Konkurrenz¬
versuchedurchgeführtwurden: die Karbonatpflanze gediehauf Karbonatetwa
gleichgut wie auf Siükat, wogegendie Sihkatpflanze auf Karbonatviel schlech¬
ter gediehals auf Siükat.
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2. Wachstum von Gentiana kochiana und G. clusii
auf Silikat- und auf Karbonatboden

Diese beiden Arten sind wohl die bekanntesten edaphischen Vikaristen der

alpinen Vegetation. Gentianakochianakommt meist auf saurenBöden vor, gilt
aber nicht als streng kalkmeidend (Landolt 1964), die nahverwandte Gentiana
clusii wird hingegen als sehr guter Kalkzeigerbetrachtet (lit.cit.).

Das erste bemerkenswerte Ergebnis der Kulturversuchein Birmensdorf war
die Verschiedenheit des Vertrocknensder beidenArten währendeiner Trocken¬

periodeim Juü und August 1969. Von G.kochiana vertrockneten auf dem Sifi-
katboden 10% und auf dem Karbonatboden30% der gepflanzten Individuen.
Von G. clusii warenes viel weniger, nämfichauf beidenSubstraten etwa 5%. Dies
konnte erwartet werden, da G. clusii härtere und steifere, also xeromorphere
Blätter hat.Aufdem Braunerde-Ai-Boden traten keine Trockenschäden ein, da
dort das Wachstum so gut gewesen war, daß die Wurzeln in diejenige Tiefe

eingedrungen waren, wo offenbar nochgenügend pflanzenverwertbares Wasser
vorhanden war.

Die mittlere maximale Blattlänge der beiden Arten Ende November 1969 in
Birmensdorf ist in Abbildung 23 dargestellt. Auffallendist das soeben erwähnte

gute Wachstumauf dem Braunerde-ArBodenvon Marthalen. G.kochiana ge¬
dieh aufdem Karbonatbodensehr schlecht,was eigentlichnicht erwartet wurde,
da diese Art in der Natur selbst auf Böden bis gegen pH 6,0 vorkommt.Daß
G.clusii bis zum Herbst 1969 auf Silikatboden, auf dem sie in der Natur nie

vorkommt,ebensogut gedieh wie auf dem Karbonatboden, ist erstaunlich.
Die Ergebnisse, die 1970 in Birmensdorf erhalten wurden, bestätigen jene des

Vorjahres. G.kochiana war auf dem Braunerde-ArBodenetwa anderthalbmal
so groß wie auf dem Siükatboden; aufdem Karbonatbodenstarben alle Pflan¬
zen ab, nachdem sie ganz gelb geworden waren (Chlorose). G.clusiiwar auf
dem Silikatboden nur wenig kleiner als auf dem Karbonatbodenund blühte
dort auf, zeigte aber gegen den Herbst hin eine deutlich heuere Grünfärbung
der Blätter. Auch auf dem karbonatfreienBraunerde-Ai-Boden blühte die Art
und hatte 5malgrößereIndividuenentwickelt als auf dem Karbonatboden.
Aufdem Strelaberg gediehen beide Sippen aufdem Substrat, aufdem sie in

der Natur vorkommen, nur wenig besser als auf dem fremden.
Aufden Einfluß der Form der Stickstoffernährung auf das Wachstumwird

in F. VIII eingegangen.
3. Wachstum einiger weiterer Arten auf Silikat- und

auf Karbonatboden

a. Wachstumvon Erica carnea auf Siükat- und auf Karbonatbodenin
Birmensdorf

Erica carnea wurde für die Versuche ausgewählt, da sie im Seslerietum sehr

häufig ist und nicht, wie andere Ericaceenunserer Pflanzengesellschaften,von
Bogner (1968) ernährungsphysiologischuntersucht worden ist. Die gepflanzten
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Abb. 23 Mittlere maximale Blattlänge von Gentiana kochianaund G. clusii auf verschiedenen
ungedüngten Böden. 100% = mittlere maximale Blattlänge auf demjenigenBoden, auf dem
die Art in der Natur vorkommt. Birmensdorf, November 1969

Individuenstammten aus der Gärtnereider EidgenössischenAnstalt für das
forstüche Versuchswesen; sie sahen morphologisch gleichaus wie die im Unter¬
suchungsgebiet, was aber nicht ausschüeßt, daß es sich um eine Sippehandelte,
die züchterisch beeinflußt worden war. Die durchschnittliche maximaleHöhe
der Pflanzen Ende November1969 betrugaufdem Silikatboden 20 cm, aufdem
Braunerde-Aj-Boden 10 cm und auf dem Karbonatboden 8 cm. Wie in der
Natur gedieh Erica carnea also auch auf dem Siükatboden gut (vgl. F.I).
Überraschend dabeiwar, daß dasWachstumaufdem saurenBoden des Narde¬
tum, in dem die Art im Untersuchungsgebietnie vorkommt, fast dreimalso gut
war wie auf dem basischen Boden des Seslerietum. Das Blühen hingegen war
aufdem Karbonatbodenfrüher und üppiger als aufdem Siükatboden.Aufdem
Braunerde-Aj-Boden war das Wachstum, wohl wegen der relativ schlechten
Durchlüftung dieses Bodens, wenigergut als aufden beidenanderen Böden, was

allerdings aus den Messungen der durchschnittlichen maximalenHöhe nicht
hervorgeht.

Gegen den Winter zeigten die Triebspitzen aufdem Siükatboden durchwegs,
auf dem Braunerde-Ai-Boden zum Teil Chlorosesymptome; überhaupt waren

sie dünnerund schwächer als die Triebe aufdem Karbonatbodenund verloren
teilweisedie Blätter.
Im Winter 1969/70 starben die meisten Pflanzen, was auf die Wirkung des

Eises zurückzuführen ist, das nicht nur den Boden steinhartwerdenüeß (Frost-
trocknis dieser immergrünen Art), sondern ihn zeitweise mit einer bis 5 cm
dicken Schicht bedeckte.
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b. Wachstumvon Minuartia verna auf Silikat- und auf Karbonatboden

Minuartia verna kommt im Untersuchungsgebietvor allem auf Karbonat-, sel¬
tener auch auf Siükatboden vor. Sowohl aufdem Strelaberg wie in Birmensdorf
wuchsen 1969 und 1970 auf Karbonatboden, weniger auch auf Siükatboden,
aus Samenviele kräftige Polster dieser Art heraus. Im Herbst 1969 wurden an
beidenVersuchsortenausdem Karbonatboden16 etwa gleich große Exemplare
(0 6 cm) ausgegraben und, nachdem die Wurzelngereinigt worden waren, in

Blumentöpfe mit Silikat- bzw. Karbonatboden gepflanzt. Im Sommer 1970
blühten die Pflanzen in Birmensdorf prächtig, aufdem Siükatboden nochbesser
als auf dem Karbonatboden, und auch aufdem Strelaberg blühteneinige Indi¬
viduen. Das vegetative Wachstum war auf dem Karbonatboden nur wenig
besser als auf dem Siükatboden.

c. Wachstumvon Sempervivum tectorum auf Siükat- und auf Karbonatboden

Einige Exemplare dieser Art wurdenim Herbst 1969 bei derProbefläche «Strela
Karbonat 1» ausgegraben und in Zürich in Blumentöpfe mit Silikat- bzw.
Karbonatbodengepflanzt, nachdem die Wurzeln gereinigt worden waren. Es

wurde mit Brunnenwasser gegossen. Bis zum Herbst 1970 zeigten die Pflanzen
auf beiden Substraten gleich gutes Wachstum.

VIQ. Einfluß der Form der Stickstoffernährung auf das Wachstum
einigerArten

In der «experimentellen Prüfung von Waldbodenpflanzen (84 Arten) auf ihre

Ansprüchean die Form der Stickstoffernährung» von Bogner(1968), weiteren
Kulturversuchenzum gleichen Problemvon Bognerund Dieterich (1968) und
von Gigon und Rorison (1971) wurde übereinstimmend gefunden, daß in
Sand- und WasserkulturdieForm der Stickstoffernährung je nach dem pH-Wert
des Milieus das Wachstum beeinflußt. Im allgemeinennehmen die Pflanzen,
bezogen aufdie AnzahlAtome,mehr stickstoffhaltigeIonen ausdem Boden auf
als von allen anderen Nährionenzusammen (Vdbts 1965). Somit ist natürüch
für die Pflanze nicht einerlei, ob die stickstoffhaltigenIonen positiv oder negativ
geladen sind, denn es muß in der Pflanze ein sogenanntes Ionengleichgewicht
herrschen(De Wit et al. 1963, Evers 1964). Auch braucht es zum Einbauvon
Nitrat in die Pflanze einEnzym mehr, die Nitratreduktase. Des weiteren wurden

Zusammenhänge zwischen Chlorosephänomenenund der Form der Stickstoff¬
ernährung festgesteüt(Evers 1963). Die Übertragung derErgebnisse der physio¬
logischen Versuche von Bogner und Dieterich auf die Verhältnisse in der
Natur geschah durch Schlenker (1968). Dieser Autor sieht in der Form der

Stickstoffernährung eine wichtige Ursache für das Vorkommen oder Fehlen

gewisser Arten an bestimmten Standorten.
Aufbauend aufdiesen Arbeiten und auf der Tatsache, daß im alpinen Silikat¬

boden der Stickstoffder Pflanze vorwiegend als Ammonium angeliefertwird,
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im Karbonatbodenhingegen als Nitrat (Rehder 1970), wurde die Hypothese
formuüert, daß die Form der Stickstoffernährung eine Ursache für das Vor¬
kommengewisser Arten auf nur einem der beiden Substrate sei. Zur Prüfung
dieser Hypothese bei den Arten der Kapitel F. VI und VII wurden die Stick-
stofformenversuchedurchgeführt, deren Aufbau in C.V genau beschriebenist
und deren Ergebnisse schon in den Tabellen 15-24 enthalten sind. Vor allem
galt es festzustellen, ob der Form der Stickstoffernährung bei den Arten der
Versuche tatsächücheine wesentliche ökologischeBedeutung zukommt, d. h.
ob bei den Konkurrenzversuchen auf ein und demselben Boden, je nach der
Form der Stickstoffernährung, die eine oder die andere Art überwiegt (vgl.
S. 32-33).
Wie schon erwähnt, ist die Streuung der Ergebnisse der Kultur- und der

Konkurrenzversuche und somit auch die der Stickstofformenversuche zu groß,
als daß sie näher statistisch untersucht werden könnten.Nur Wachstumsunter¬
schiede, die mehr als 30% des Wachstums in den Kontrollversuchenbetragen,
können als gesichert gelten.

Nardusstricta: Bei dieser Art stellte Bogner (1968) mit gemischterStickstoff¬
ernährung (30% Ammonium+70% Nitrat) beipH 3,3und 6,0 das beste Sproß¬
wachstum fest, mit reiner Ammoniumernährungbei pH 3,3 und 6,0 nur halb
so gutes und mit Nitrat bei pH 3,3, 6,0 und 8,0 nur ein Drittel bis ein Fünftel
so gutes. Gigon und Rorison(1971) fanden,daß Jungpflanzenvon Nardus in
WasserkulturmitAmmoniumoder Nitrat bei pH-Wertenzwischen 4,2 und 7,2
etwa gleich gut wachsen. Dies stimmt mit den Ergebnissenvon De Coulon
(1923) überein. In den vorliegendenVersuchen mit natürüchen Böden zeigte
sich 1969 auf Siükatboden mit Ammoniumdüngungeine leicht stärkere Wachs¬
tumsförderung als mit Nitrat. IndenKonkurrenzversuchen mit Sesleriacoerulea
war aber sowohl 1969 wie 1970 die Richtung der Konkurrenzbei beidenStick-
stofformendieselbe.Die Ursache dafür, daß auf Siükatboden auch bei Nitrat¬
düngung Nardus konkurrenzstärkerwar als Sesleria könnte daran hegen, daß
es aus mikrobiologischenGründen experimenteU gar nicht mögüchist, einen
±natürüchen,saurenBoden mit Nitrat als einziger Stickstoffquelleherzustellen.
Auch in mit Nitrat gedüngtem, sauremBoden hatte es genügend Ammonium,
daß Nardus gut wachsenund Sesleria verdrängen konnte.
Auf Karbonatbodentraten 1970 bei Nardus bei Ammoniumdüngung,wohl

durch das Nitrifikationsgifthervorgerufen, Schädigungen ein, nachdem im Vor¬
jahre bei dieser Stickstofform das beste Wachstum festgestellt worden war.
Auch auf diesem Boden wurde die Richtung der Konkurrenzzwischen Nardus
und Sesleria durch die Form der Stickstoffernährung nicht verändert.

Sesleria coerulea: Bei dieser Art steUten Bognerund Dieterich (1968) mit
Nitrat bis pH 3,3 hinuntersehrgutes Wachstumfest,mitAmmoniumbei pH3,3
und 6,0 hingegen sehr schlechtes.In Versuchen mit Jungpflanzenfanden Gigon
und Rorison(1971) bei tiefem pH-Wert kein sehr viel schlechteres Wachstum
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mit Ammoniumals mit Nitrat, bei hohempH-Wert sogarfast gleich gutes (was
übrigensauch die Messungenvon Bognerund Dieterich andeuten). Ein ähn¬
liches Ergebnis zeigten auch die Versuche in Birmensdorf.

Carex sempervirens: Bei der Siükatsippe dieser Art hatte die Düngung auf
Silikat- wie auf Karbonatbodenin Birmensdorf keine starke Wachstumsförde¬
rung zur Folge. Mit Ammoniumund dem Nitrifikationsgifttrat 1970 aufdem
Karbonatbodeneine Schwächung des Wachstums ein, die sich auch auf dem
Strelaberg zeigte.

Bei der Karbonatsippe bewirkteAmmoniumin fast aüen Versuchsreiheneine
Wachstumsdepression. Die übrigen Ergebnissesind widersprüchüch und kön¬
nen nicht interpretiert werden.

Sieversia montana zeigte auf dem Siükatboden keine Wachstumsförderung
durch Düngung,die mehr als 20% des Wachstums aufdem ungedüngten Boden

betrug. In den Konkurrenzversuchen mit Scabiosa lucida wurde die Richtung
der Konkurrenzierung durch die Form der Stickstoffernährung nicht verändert.
Auf dem Karbonatbodenstarb die Art infolge von Chlorose ab, gleichgültig
welche Stickstofform im Boden vorlag.

Scabiosa lucida zeigte in Birmensdorf aufdem Siükatboden mitAmmonium
keine, mit Nitrat jedoch eine sehr starke Wachstumsförderung. Auf dem Kar¬

bonatbodenbewirkten beide Stickstofformen eine Wachstumsförderung. Auf
dem Strelaberg waren die WirkungenderDüngungviel geringer als in Birmens¬
dorf, ausgenommen eine, wohl aufdem Nitrifikationsgiftberuhende,schädliche
Wirkung in den Ammoniumreihen. Das in Birmensdorf erhaltene Ergebnis
stimmt mit demjenigen,das Gigonund Rorison(1971) in Wasserkulturmit der
nahverwandten Art Scabiosa columbariaerhielten, insofern überein, als auch
dabei festgestellt wurde, daß Scabiosamit Nitrat besser wächst als mit Ammo¬
nium, aber Ammoniumin neutralem Miüeu dochein relativ gutes Wachstum
bewirkt.

Gentiana kochiana: Die Form der Stickstoffernährung hatte keinen wesent¬
lichen Einfluß auf das Wachstum; trotz Ammoniumernährung konnte diese
Art (in Birmensdorf) nicht auf dem Karbonatbodenwachsen.

Gentiana clusii: Ammonium oder das Nitrifikationsgifthatte in allen Ver¬
suchsreihen eine Wachstumsverminderungzur Folge, Nitrat eine deutüche

Förderung.

Zusammenfassendkanngesagt werden,daß dieForm der Stickstoffernährung
für das Vorkommen oder Fehlen der untersuchtenArten auf Siükat- bzw. Kar¬

bonatbodenwohlkeinewesentüche Bedeutung hat; eine solche hätte sichin den
durchgeführtenVersuchen zeigen müssen, auch wenn sie mit Versuchsfehlern
(inhomogenes Pflanzenmaterial, keine reine Nitraternährung in den Nitrat-
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reihen auf Siükatboden, evtl. Giftwirkung des Nitrifikationsgiftes) behaftet
sind.

Die Ergebnisse von Bognerund Dieterich geben bei den meisten Arten
wenigerAufschlüsseüber das ökologischeVerhaltenals über das physiologische
Verhaltenbei relativ hohen Stickstoffkonzentrationen. Außer an Spezialstand-
orten kommen Stickstoffgehaltevon 98 ppm in der Bodenlösung nämlich nicht
vor. Daß bei einer solchenKonzentration Ammonium geradezu giftig wirken
kann,ist bekannt.Die Stickstoffgehaltein der Bodenlösung betragen10-100mal
weniger. Auch in den Düngeversuchen der vorliegenden Arbeit wurden kon¬
zentrierte Lösungen gegossen. Aber in Böden wird der größte Teil der Ionen
sogleich an Tonpartikel adsorbiert, so daß die Konzentration in der Boden¬
lösung gering wird. Die pH-Werte, die Bognerund Dieterich für die saure

bzw. alkaüscheVersuchsreihegewählt haben- pH 3,3 und pH 8,0 -, sind so

extrem, daß bei ihnen, wie die Ergebnisse es zeigen, die Wasserstoffionen¬
konzentrationschon für sich allein eine Wirkung auf das Pflanzenwachstum hat.
Die Ergebnissedieser Autorensind also nicht ohneweiteres allgemein auf unser
Problemübertragbar. Eine Ausnahmehievon sind die Ergebnisse von Bogner
(1968) mit den in den untersuchtenRasenvorkommenden Arten Callunavulga¬
ris, Vaccinium myrtillus und V.vitis-idaea. Diese Arten wuchsen nämüchin
Bogners Versuchen mit dem, physiologisch gesehen, «aggressiveren» Ammo¬
nium besser als mit Nitrat. Bei pH 8,0 war mit dieser Stickstoffquelle kein
Wachstummöglich. Wohl deshalbkommen diese Arten auf Karbonatboden
nicht vor.

IX. AllgemeinerVergleich des Wachstums auf dem Strelaberg (2355 m)
mit dem in Birmensdorf(555 m)

Es ist aufschlußreich, nochkurz auf die Unterschiedezwischendem Wachstum
auf dem Strelaberg und dem in Birmensdorf einzutreten, denn diese Unter¬
schiede beruhen einzig auf den Klimaunterschieden (vgl. Abb. 2) zwischen den
beiden Versuchsorten, da das Pflanzenmaterial, die Böden, die Düngungund
der Zeitpunkt der Pflanzung praktisch dieselben waren (cümofunction, nach
Jenny 1958). Von den untersuchtenArten eignet sich Carex sempervirens am

besten für einen solchen Vergleich, da bei ihr fast alle Individuenvon Anfang
bis Ende überlebten. In Birmensdorf trat in zwei Jahren auf dem Silikatboden
eine Verzehnfachung der Horstfläche/Blumentopfein, bei der Karbonatsippe
nur eine Verdreifachung;aufdem Karbonatbodenwar es eine Verfünffachung
bzw. eine Vervierfachung. Aufdem Strelaberg wurdendie Individuender Siükat¬
sippe auf dem Siükatboden 1,3mal größer; auf dem Karbonatbodentrat kein
Wachstumein, was bei der Karbonatsippe auf beiden Substraten der Fall war.
Aus dem Gesagten geht hervor, daß nicht einmal innerhalb ein und derselben
Sippe die gleiche kümatische Veränderung gleiche Wachstumsveränderungen
auf verschiedenenSubstraten zur Folge hat. Bemerkenswert ist, wie schwach
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das Wachstumvon Carex sempervirens und übrigens aller untersuchtenArten
unter den alpinen Bedingungen aufdem Strelaberg war.

Aufschlußreichist auch zu vergleichen, wann sich die physiologischen Schä¬
digungen gewisser Siükatpflanzen auf Karbonatbodenauf dem Strelaberg und
in Birmensdorf zeigten. Nardus stricta gediehin Birmensdorf nochzwei Jahre
nach der Pflanzung relativ gut, nur wenige Individuenwaren gestorben. Auf
dem Strelaberg waren hingegen schon anderhalb Jahre nach der Pflanzung
(2. Pflanzung)sehr viele Individuentot oder am Absterben.Bei Sieversiamon¬

tana traten die Schädigungen durch Chlorose zuerst und intensiverin Birmens¬
dorf ein. Ein Jahrnach der Pflanzunglebten dort nur noch70% der gepflanzten
Individuen, wogegenaufdem Strelaberg (2. Pflanzung)nach dieser Zeitspanne
nochkeine Pflanzen gestorbenwaren. Man kann also bezügüch des Eintretens

physiologischer Schädigungen keine allgemeinenRegeln aufstellen. Es ist nicht

unbedingt so, daß physiologische Schädigungen sich unter denjenigen Bedin¬

gungenzuerst zeigen, wo das Wachstumam intensivsten ist.
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G. ÖkologischerGesamtüberblick

Die folgendenAusführungengelten, streng genommen, nur für die Verhältnisse
im Untersuchungsgebietund nur für den Vergleich des Nardetum mit dem
Seslerietum. In neutralen aber karbonatfreien, in sauren Böden von pH< 4,5
und in Hochmoorböden liegen vollständig andere Bedingungen vor.

Einige der Ausführungensind nur als Hypothesen oder sogar nur als plau¬
sible Erklärungsversucheaufzufassen.

1. Karbonat - ein weitverbreiteterExtremstandort

Die primären Ursachen für die Unterschiedezwischen dem Nardetumund dem
Seslerietum liegen natürlich in den physikaüschen und chemischen Unterschie¬
den zwischen dem Siükatgestein (verschiedene Gneise und Schiefer) und dem
Karbonatgestein(massige Kalke und Dolomite).

Diese Unterschiedewirken sich schon bei der Verwitterungund bei den
ersten Phasen der Bodenbildung, bei denen die Pflanzen nochkeine wesentliche
Roüe spielen, entscheidendaus. Die Silikatgesteineverwittern im aügemeinen
zu Grus oder Schluff. Die Karbonatgesteineverwittern relativ langsam, und es
entsteht viel Skelett und wenig Feinerde (vgl. z.B. Mooney et al. 1962). Dies
bedeutet, daß an den untersuchtenSüdhängenauf dem Karbonatstandort die
Wasserversorgung schlecht und das Mikroklimaextrem sind und Bodenbewe¬
gungen (Solifluktion im weitesten Sinne) eintreten. Vor allem wegen dieser
Faktoren kann der Karbonatstandort nur mit Mühevon den Pflanzenbesiedelt
werden. Im Gegensatz zum Siükatstandort bildet sich hier deshalb kein ge¬
schlossener Rasen, sondern durch das Zusammenwirken von Vegetationsent¬
wicklung und Bodenbildung entstehen die bekannten Treppen. Der Karbonat¬
schutt wird entmischtin Kies auf den Trittflächen der Stufen und Feinerde
oberhalb und zwischen den Sprossen und Wurzeln der Pflanzen, die die Stirn¬
flächen der Stufen bilden.

Der Karbonatstandort ist somit in zwei ökologischeNischen gegüedert: die
Trittflächen mit sehr extremen edaphischen und mikroklimatischenStandorts¬
bedingungen (siehe unten) und die Stirnflächen und «Kanten» der Stufen mit
relativ ausgeglichenen Standortsbedingungen.Diese Gliederung spiegelt sichin
der Anordnung der verschiedenenArten wider (sieheZuber 1968 und Abb. 4).
Betrachtenwir nun wieder den Karbonatstandort als Ganzesund vergleichen
wir ihn mitdem Siükatstandort. Die Untersuchungen des Wasserfaktorshaben
gezeigt, daß an beiden Standortenso gut wie immer genügend pflanzenverwert-
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bares Wasser vorhanden ist. Am Karbonatstandort ist die Versorgung in
Trockenperioden aber erschwert, was sich auch in der Artengarnitur zeigt
(Xeromorphie).

Nicht nur in der Wasserversorgung ist der Karbonatstandortextremerals der
Siükatstandort, sondern, damit zusammenhängend,auch im Bodenmikroküma.
An sommerüchenStrahlungstagenwurdenan derBodenoberfläche(vegetations¬
frei) auf Karbonat Temperaturen bis 54 °C, auf Silikat bis 38 °C gemessen.Im
Zusammenwirken mit dem Wasserfaktor kann das extreme Mikroklimadas
Aufkommen von Jungpflanzen sehr stark erschweren, zum Teil sogar verhin¬
dern (vgl. auch Schmidt 1957).
Auch in chemischer Hinsicht ist der Karbonatstandort extrem. Wegen der

einseitigen mineralogischenZusammensetzung des Muttergesteins sind Kal¬
zium- und Magnesiumionenim Vergleich zu allen anderen Nährionenin der
Karbonatfeinerde in enormem Überschußvorhanden. Es können auf diesem
Substrat also nur Arten gedeihen, die für die anderenNährionenein ausgepräg¬
tes Elektionsvermögen besitzen. Gesichert ist, daß am Karbonatstandort die
Kaüumversorgungschlechter ist als am Siükatstandort. Auch in der Wasser¬
stoffionenkonzentration in der Feinerde unterscheiden sich die beiden Stand¬
orte sehr stark. Der Gehalt an Spurenelementionen wurde nicht untersucht.
Die beidenBöden unterscheiden sichdarin aber sicher, denndie Lösüchkeitund
die Aufnehmbarkeit dieser Ionen wird vom pH-Wert des Mediums beeinflußt
(vgl. z.B. Hodgson 1963). Ganz allgemeinbeeinflussen alle Ionen einander
chemisch (Löslichkeitsprodukte, Koüoidchemieusw.) und physiologisch (ion
uptake anagonism, «Ionenkonkurrenz» usw.) sehr stark, wie dies zum Beispiel
Clymo (1962) versuchte darzustellen. Die komplizierten Kationen-Anionen-
Gleichgewichtebei der Nährstoffaufnahme und in der Pflanze selbst wurden
zum Beispielvon DeWit et al. (1963), Evers(1964), Cunningham(1968) und
Kinzel (1968) untersucht. Dies führt ins Gebiet der Physiologie und soll hier
nicht näher besprochen werden.

Einzig die Stickstoffversorgung ist besser. Betrachtet man aber die Form, in
der der Stickstoffim Boden vorliegt, so wird deutlich,daß auch in dieser Hin¬
sicht der Karbonatstandort «extremer» ist, eine größere Speziaüsierung der
Pflanzenerfordert.Im Siükatboden liegt der Stickstoffals Ammoniumion vor,
im Karbonatboden als Nitrat. Zum Einbau dieses Ions in die Pflanze wird
ein Enzym(die Nitratreduktase) mehrbenötigt als zum Einbau von Ammonium.

2. Die Produktivität des Seslerietum ist größer
als die des Nardetum

Es ist eine interessante Frage, wie es dennmögüchist, daß die Produktivität am
Extremstandort «Karbonat» größer ist als auf Siükat. Hierfür spielt die Be¬

weidungdie wichtigste Rolle. Schonohne den Einfluß der Weidetiere des Men¬

schen ist diese im Nardetum wohl größer als im Seslerietum, denn dieses stellt
keinen guten Lebensraum für die Murmeltiere dar. Sie können im steinigen,
felsigenKarbonatbodennur schlecht ihre Höhlen graben. Im allgemeinenwird
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das Nardetum, weil in ihm mehr vom Vieh gerne gefressene Pflanzenvorkom¬
men (Trifolium alpinum, Leontodon helveticus) und weil es nicht so steinig und
felsig ist, intensiverbeweidet als das Seslerietum. Dies bewirkt, daß der Silikat¬
standort mit der Zeit sehr an Nährstoffenverarmt: Magerkeitzeigerwie Poten¬
tilla aurea und vor aüem Nardus stricta nehmen überhand. Nardus ist zugleich
auch ein Weideunkraut, da seine borstlichen Blätter nur in jungem Zustand
vom Vieh gefressen werden.
Wie stark der Boden des Nardetuminfolge Überbeweidungverarmen kann,

geht aus den Versuchen Lüdis (1940) auf der Schynigen Platte (2000 m) hervor,
welche zeigten,daß schon nach dreijährigem Aussetzen der Nutzung der jähr¬
liche Heuertrag mehr als das Doppelte betrug. Lüdi steüte während der Schon¬
zeit einen deutlichen Rückgang von Nardus,Gentianakochiana, Potentillaaurea
und anderen Arten und eine Zunahmevon Festucarubra, Leontodon hispidus,
Crepis aureaund Lotuscorniculatusfest. Ähnlicheswurdeauch anbenachbarten
beweideten und nicht beweideten Nardetum-Beständen auf der Schwarzseealp
oberhalb Davos beobachtet. In diesem Zusammenhangsei erwähnt, daß Lüdi
(1936) auf der SchynigenPlatte durch Volldüngung (ohne Kalk) beimNardetum
eine Erhöhung des Heuertragesum 530%(!), beim Seslerietum eine solche um
nur 38%erzielte. Auch dies machtdeutlich,wie stark vermagert der Nardetum-
Boden ist. Ob vor aüem der Stickstofffehlt, geht aus den Versuchen von Lüdi
leider nicht hervor. Die geringe Ertragszunahme beim Seslerietum hängt «wohl
mit der bisweilen starken Austrocknung»zusammen.

Eine weitere Ursache für die größere Produktivität des Seslerietum ist, daß
die sogenanntenachschaffendeKraft des Karbonatbodensviel größer ist als die
des Silikatbodens. Dauernd verwittert viel Karbonatgestein,wodurch Nähr¬
stoffe freigesetzt werden. Beim Siükatboden ist dieser Vorgang viel weniger
intensiv; vielleicht ist hier sogar die Auswaschung von Nährstoffenin tiefere
Bodenschichtenvon ökologischer Bedeutung.

3. Der Konkurrenzfaktor ist vor allem für das Fehlen vieler
Seslerietum-Arten im Nardetum von ökologischer Bedeutung

Im Feld wurde beobachtet, daß Seslerietum-Arten, die nie im Nardetum vor¬

kommen, an bestimmten Standorten sehr wohl auf Siükatboden gedeihen, die
chemisch dem Nardetum-Bodenentsprechen. Weniger häufig wurde Entspre¬
chendes bei Nardetum-Arten beobachtet. Keimversuche, Kulturversuche und
Angaben aus der Literatur ließen deutüch werden, daß fast alle Seslerietum-
Arten auf Nardetum-Bodengedeihenkönnen. Von den Nardetum-Arten können
hingegen nur wenige auch auf Seslerietum-Bodengedeihen. Alle diese Beobach¬
tungen führten zur Hypothese, daß neben den abiotischen Standortsbedingun¬
gen auch die Konkurrenzzwischen den höheren Pflanzen dafür verantwortüch
ist, daß gewisse Arten nur im Nardetum, andere nur im Seslerietum vorkommen.

Experimente mit adulten Pflanzen zeigten, das Nardus stricta in Reinkultur
auf Karbonatboden nur schlecht gedeiht und mit der Zeit zugrunde geht.
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Sesleria coerulea hingegen gedeiht in Reinkulturauch auf Silikatboden normal.
In Mischkultur mit Nardus wird Sesleria von dieser Art aber stark verdrängt
und mit der EZeit eliminiert durch das Wirken des Konkurrenzfaktors.Dieses

Ergebniswurdedurch Verpflanzungsversuchein der Naturbestätigt, was darauf
hindeutet, daß Konkurrenzversuche die Situation in der Natur einigermaßen
widerspiegeln. Ein weiterer Konkurrenzversuch wurde mit den einander in
Lebensformund ökologischer Bedeutung gut entsprechendenArten Sieversia

montanaaus dem Nardetum und Scabiosa lucida aus dem Seslerietum durch¬

geführt. Das Ergebnis entspricht dem des soeben besprochenen Versuches.
Über die Bedeutung der Konkurrenzkann nun folgendes ausgesagt werden:
Der Konkurrenzfaktor spielt für das Fehlen von Sesleria und Scabiosa im
Nardetum eine wichtige Rolle. Er ist aber nicht unabhängig von den anderen
Standortsfaktoren, er wirkt immer mit denselbenzusammen, ist als Funktion
derselben zu verstehen. Viele Arten verhalten sich in der Natur ähnüch wie
Sesleriaund Scabiosa; sie kommen an bestimmten Orten auf Siükatboden vor,
aber nie oder fast nie im Nardetum. Es kann angenommenwerden, daß auch
für das Fehlen dieser Arten im Nardetumder Konkurrenzfaktor verantwortlich
ist. Nur wenige Seslerietum-Arten, vor allem jene der Trittflächen der Stufen,
wurden nie auf Silikat gefunden.Nach den Ergebnissender Kulturversuchemit
Gentiana clusii zu schließen, können diese Arten, auch wenn der Konkurrenz¬
faktor nicht wirkt, nicht auf Silikatboden gedeihen. Entsprechendesdürfte auch
für die meisten siükattreuen Arten des Nardetum zutreffen. Wie Nardus und
Sieversia können sie schon allein wegen der abiotischen Standortsbedingungen
nicht im Seslerietum wachsen.

Die vorliegende Arbeithat also gezeigt, daß die von Milthorpe(1961) for¬
mulierte Hypothese zutrifft, wonach "... competitionfactors rather than in-
compatible physiological mechanismsprobably determine the distribution of
many ... so-called calcicole and calcifuge species". Die Konkurrenzist aber
nicht für dasVorkommen oder Fehlen allerArten ein wesentücherFaktor; sie
darf nicht überschätzt werden, denn viele Arten können sich am fremden
Standort, auch wenn sie gekeimt sind, aus physiologischen Gründen nicht

heranwachsen, verlassen ihn also kampflos wieder (vgl. Braun-Blanquet
1964, S. 590).

4. Die entscheidenden unabhängigen und die
entscheidenden unmittelbar wirkenden Standortsfaktoren

sowie das Wirkungsnetz zwischen ihnen

Bevor der Versuch unternommen wird, ein solches Wirkungsnetz zu entwerfen,
sollen die unabhängigen Standortsfaktoren, die dem Nardetumund dem Sesle¬
rietum gemeinsam sind, nochmals im einzelnen erwähnt werden:
1. alpine bis subalpine Stufe
2. Aperzeit mehr als 5 Monate
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3. keine Vernässung des Bodens
4. keine stark windexponierteLage
Beschränkt man sich auf jene Ausbildungen der beiden PflanzengeseUschaften,
die in der vorüegenden Arbeit untersucht worden sind, so kommennoch die
folgenden Ergänzungenhinzu:
la. unterealpine Stufe
5. ExpositionSSE-SSW
6. Hangneigung10°-40°
7. gleicher potentiellerArtenschatzinfolge der benachbarten Lage
8. gleiche Zeitdauerseit Beginn der Bodenbildung und Vegetationsentwicklung

(gleiche Zeitdauerseit Rückzug der Gletscher)

Aufbauend auf den in B.II dargelegten Grundlagenund die Ergebnisseder
vorliegendenArbeitzusammenfassend, gibt Abbildung24 eine Übersichtüber
entscheidendeunabhängige und entscheidendeunmittelbarwirkende Standorts¬
faktoren, das Wirkungsnetz zwischenihnen und abhängige biotische Standorts¬
faktoren. Natürlichgibt diese Abbildungkein abgeschlossenes Bild über die
Ursachen der Verschiedenheit von Nardetumund Selserietum. WeitereFaktoren
sind hiefür verantwortüch.Auchbestehenzwischen den verschiedenenFaktoren
noch viele weitere und komplexere Beziehungen als im Wirkungsnetz ange¬
deutet werdenkonnte.

Obwohl die Intensitätder Beweidung im Nardetum viel größerist als im Seslerietum, wird
dieser Faktor nicht als entscheidend angesehen. Beobachtungen von Klötzli (mdl.) im
Schweizerischen Nationalparkzeigten nämlich, daß auch recht intensiv beweidete Bestände
des Seslerio-Caricetum sempervirentis etwa dieselbe vegetationskundliche Zusammensetzung
haben wie die des Seslerietum aufdem Strelaberg.

Die Angaben über den Chemismusdes Silikat- bzw. Karbonatgesteins beruhen aufdem
Mittel der Analysen Nr. 132-136 auf Seite 241 bzw. Nr. 46 und 47 auf Seite 279 in Niggli
et al. (1930). Die Werte in Klammern stammen aus Frei (1944). Alle diese Gesteine sind
ähnlich wie die im Untersuchungsgebiet.

Durch die kleinen,den großen entgegengesetzten Pfeile im Wirkungsne'z der
Abbildung24 soU angedeutetwerden, daß fast zu jeder Wirkung eine entgegen¬
gesetzteWirkung vorhandenist. NachdenErgebnissenvon Gigonund Rorison
(1971) in Wasserkulturen besteht zum Beispiel eine solche Wechselwirkung
zwischendem pH-Wert und dem Vorhandensein oder Fehlen der nitrifizieren-
den Bakterien. - Die (direkte oder indirekte) Wirkung des pH-Wertesauf die
nitrifizierendenBakterienbesteht darin, daß diese Bakterienaus zum Teil noch
unabgeklärtenGründen in sauren Mineralböden nicht vorkommen. In solchen
Böden wird deshalbAmmonium aus dem Stickstoffkreislaufangeüefert, wo¬

gegen in neutralen bis alkaüschen Böden nitrifiziert, also Nitrat angeüefert
wird. - Die Wirkung des Vorhandenseins oder Fehlens der nitrifizierenden
Bakterienauf den pH-Wert besteht im folgenden:In Nährlösungskulturwurde
festgestellt, daß, gleichgültig bei welchem Anfangs-pH-Wert, bei Ammonium
als einziger Stickstoffquelle eine starke pH-Erniedrigung, bei Nitrat eine Er-
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höhung im Medium eintritt (vgl. Gigon und Rorison 1971 und Hewitt 1966,
S. 216). Böden sind gepuffert,weswegen solche Verschiebungen dort nicht so

gut beobachtetwerdenkönnen.
Ähnüche, meist verschlungene Wege von Wirkungen in der der Haupt¬

richtung entgegengesetzten Richtung können auch bei den anderen Standorts¬
faktorengefunden werden- außer bei den unabhängigen; darin hegt ja gerade
ihre Unabhängigkeit.

Der Versuch, die Ergebnisseder Standortsanalysein einem Wirkungsnetz
gesamthaftdarzustellen, zeigt, daß der Unterschiedzwischen Siükatund Kar¬
bonat nicht in einer geraden Ursache-Wirkung-Linie den Unterschiedzwischen
dem Nardetumund dem Seslerietum bewirkt. Dieser Unterschied ist vielmehr
das Ergebnis von Unterschiedenin verflochtenen Prozessen, die sich im Laufe
der Zeit verändern und die meist mehrfach rückgekoppelt sind (Kybernetik).
Diese Prozesse haben zu dynamischen Gleichgewichtszuständengeführt. Man
kann also sagen, daß keine statischekausale Beziehung,sondern eine dyna¬
mische kausale Konstellation vorhandenist.

Die Frage nach der Hauptursache für den Unterschiedzwischen der Vege¬
tation des Nardetumund der des Seslerietum wird auf Seite 135 behandelt.

5. Die Artengarnitur des Nardetum und des Seslerietum

In Tabelle 25 sind die Arten der Vegetationstabelle (Tab. 6) nach der Gesell¬
schaftstreue, nach der Substrattreue und nachdem Grad ihrerPolymorphie in

Gruppen eingeteilt. Diese Einteilung darf aber nicht zu starr aufgefaßt werden.
Sie soll auch nicht dahingehend interpretiert werden, daß die Arten ein Grup¬
penverhaltenzeigen (vgl. G.6).

Tabelle 25 Gruppierung der Arten (mit Stetigkeitin der Vegetationstabelle ^ 11%) des
Nardetum und des Seslerietum nach Gesellschaftstreue, Substrattreue und Polymorphie,
gemäß den Angabender Vegetationstabelle

—Anzahl Arten des Nardetum

Nardetum-treueArten (39)

(Silikattreue Arten
Arten, derenVerhalten
unklar
Arten, die auch auf

.
Karbonat vorkommen

69

23

9

7

}Arten, die im Nardetum und im Seslerietum vorkommen 30

Seslerietum-treue Arten (36)

Arten, die auch auf
Silikat vorkommen
Arten, derenVerhalten
unklar

. KarbonattreueArten

Anzahl Arten des Seslerietum

22

7
7

66

59 Arten, die
auf Silikat
und Karbonat
vorkommen

(ä 17 davon poly¬
morph)
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a. Vergleich der Nardetum-treuen Arten mit den Seslerietum-treuen
Unter den Nardetum-treuenArten ist der Anteil xeromorpher Arten viel kleiner
als unter den Seslerietum-treuen. Dies ist verständlich,denn die Wasserversor¬
gung ist am Karbonatstandort wesentlich schlechter als am Siükatstandort.
Seslerietum-treue Arten mit xeromorphenMerkmalen sind: Carex firma und
Saxifragaceasia (Polsterwuchs), Erica carnea (ericoide Blätter), Gentiana clusii
und Globularia nudicaulis(harte, steife Blätter), Dryas octopetala und Helianthe-
mum alpestre (Spalierwuchsund harte, steife Blätter), Hieracium villosum und
Leontodon incanus (sehr starke,dichte Behaarungder Blätter). Mit der größeren
Xeromorphiehängt zusammen,daßderWassergehaltin Prozenten des Trocken¬
gewichts der grünen Pflanzenmasse beim Seslerietum Str.Kl 8,6 (8,4-8,7)%,
beim Nardetum Str.Sl hingegen 10,2 (9,6-10,5)% betrug (Messungen vom

September 1969).
Unter den Seslerietum-treuen Arten kommenauch mehr Pionierarten vor als

unter den Nardetum-treuen.Zu dieser Gruppe gehören die meisten der eben
erwähnten xeromorphenArten, aber auch der typische Schuttstauer Sesleria
coerulea.

Ein weiterer Unterschied ist, daß die Artengarniturdes Nardetum deutlich
durch die Beweidunggeprägtist. Typische Weideunkräuter sind Nardus stricta
und Cirsium spinosissimum. Indirekt, durch die Verarmung des Bodens an
Nährstoffen, ist die gesamte Artengarniturdes Nardetumvon der Beweidung
geprägt.

b. Die silikattreuenArten

Es sind dies die Arten, die nie auf Karbonatgefunden worden sind, wie z. B.
Nardus stricta, Sieversiamontana, Gentiana kochiana, Vaccinium myrtillus und
Arnica montana (im oberen Teil der Tab. 6 mit — bezeichnet). Diese Gruppe
umfaßt23 Arten, ist also im Vergleich zur Gruppe derkarbonattreuenArten (7)
relativ groß. Sie bildet mengenmäßig den Hauptteil der Pflanzendecke des
Nardetum. Gemäß den Ausführungenin F. III-VII gedeihen diese Arten vor

allem aus bodenchemischen Gründen und wegen der schlechten Wasserversor¬
gung nicht auf Karbonat. Die Konkurrenzspielt keine wesentliche Rolle.

Die Erforschungder physiologischen Ursachen für das Versagen dieser Arten
auf Karbonatbodenist, meiner Ansicht nach, ein aussichtsreicher experimen¬
teller Weg zur weiteren Aufklärung der Kalkfrage.
c. Die Nardetum-treuen Arten, die auch auf Karbonat vorkommen
Bei dieser Gruppe kann man unterscheiden zwischen polymorphenund nicht
polymorphenArten. Bei den polymorphenArten wie Festucarubra, Hieracium
pilosella und Agrostis tenuis dürfte es sich auf Silikat und auf Karbonat um
verschiedene edaphische ökotypen handeln. Das Verhalten der nicht poly¬
morphen Arten ist sehr interessant.Auf Karbonat kommen sie an denjenigen
Standortenvor, diedem Silikatstandortrelativ ähnlich sind. Primula integrifolia
132



besiedelt nur feuchte Karbonatböden;Selaginella selaginoides nur die relativ
feinerdereichen. Diese Arten verhalten sich alsogemäß dem Gesetzder relativen
Standortskonstanznach H. und E. Walter (1953).
d. Die karbonattreuenArten

Es sind dies die Arten, die nie auf Siükat gefunden worden sind, wie z.B. Heli-
anthemumalpestre, Gentianaclusii, Sedum atratum, Saxifragacaesiaund Primula
auricula (im mittleren Teil der Tab. 6 mit— bezeichnet). Wie schon erwähnt,ist
diese Gruppe relativ klein (7 Arten) und bildet einen sehr geringen Anteil der
Pflanzendeckedes Seslerietum. Soziologisch-ökologisch umfaßt sie durchwegs
Arten, die im Caricetumfirmae, also in den Pionierrasen auf Karbonatschutt
oder auf Karbonatfelsenihren Verbreitungsschwerpunkthaben. Diese Stand¬
orte sind konkurrenzarm. Interessant ist nun, daß diese Arten nie an entspre¬
chenden, also konkurrenzarmenSilikatstandorten gefunden worden sind. Diese
Tatsache und die Ergebnisse der Kulturversuchemit Gentianaclusii zeigen, daß
diese Arten wohl aus bodenchemischen Gründen, also auch ohnedas Wirken
des Konkurrenzfaktors,nicht auf Siükat vorkommenkönnen.

e. Die Seslerietum-treuen Arten, die auch auf Silikat vorkommen

Diese Gruppe ist im Vergleich zur Gruppe der karbonattreuen sehr groß:
22 Arten. Wie beim Siükat kann unterschieden werdenzwischen polymorphen
und nicht polymorphenArten. Auch hier wird vermutet, daß bei den poly¬
morphen Arten wie Gentianacampestris und Minuartia verna auf Karbonatund
auf Silikat verschieden edaphische ökotypenvorliegen. Das Verhalten der an¬
deren Arten, welche übrigens den Hauptteil der Pflanzendeckedes Seslerietum
bilden, stellt gute Beispielefür das Gesetzder relativenStandortskonstanzdar.
Erica carnea und Daphne striata, typische Arten des Seslerietum, kommenauf
Silikat nur an warmen, trockenenStandorten vor. Aster alpinus besiedeltauch
auf Silikat vorwiegend humose, windexponierteStellen. Sesleria coerulea wurde
auch auf Silikat in der alpinen Stufe an einem rutschenden Hang als Schutt¬
stauer gefunden (Bach mdl.). Bellidiastrum michelii und Anthyllis alpestris
kommennur an relativ wenig sauren Silikatstandorten vor. Zu ähnlichenEr¬

gebnissen kam auch Lötschert (1959) bei seinen Untersuchungen des Vor¬

kommens von Kalkpflanzen auf saurem Untergrund im Gebiet des Lorelei-
Felsens.

Es ist für das Fehlen eben dieserArten im Nardetum, für das die Konkurrenz
seitens der typischen Nardetum-Arten den Ausschlag gibt (vgl. G. 3).
f. Die Arten, die sowohl im Nardetum als auch im Seslerietum vorkommen

Diese Gruppe ist im Vergleich zu den Gruppen der gesellschaftstreuenArten
relativ groß: 30 Arten. Sie stellt aber nur einen geringen Anteil der Pflanzen¬
masse in den beiden Gesellschaften. Inwieweit einige dieser Arten, wie z. B.

Myosotis alpestris, Campanulascheuchzeri und Silene vulgaris s.l., deshalb in

beiden Rasentypen vorkommen, weil sie, immer nur an konkurrenzarmenStel-
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len, relativ rasch aufkommen, blühen und fruchten können und, sobald der
Konkurrenzfaktor stärker zu wirken beginnt, verdrängtwerden- dies müssen
weitere Untersuchungen zeigen. Auchbei dieser Gruppe kanneine Unterteilung
in polymorpheund nicht polymorpheArten vorgenommen werden. Viele der
nicht polymorphenArten kommen in einerder Geseüschaftenhäufiger vor als in
der anderen. In dieser verhalten sie sich dann nach dem Gesetz der relativen
Standortskonstanz.Homogyne alpina und Crepis aureagedeihenvorwiegend auf
leicht sauren Siükatboden; auf Karbonatkommensie nur an humosen, fein-
erdereichen und relativ feuchten Stellen vor. Antennariadioeca und Elyna ge¬
deihen auf beiden Substraten vorwiegend an sehr humosen, windexponierten
Stellen. Helianthemum grandiflorum hat seinen Verbreitungsschwerpunkt auf
feinerdereichen, relativ gut mit Wasser versorgten, also untypischenKarbonat¬
böden; sein Vorkommen auf Siükatboden wird dadurch verständlich.

Der Anteil polymorpher Arten ist groß, umfaßter dochmindestens 11 Arten,
worunter Carex sempervirens, Ranunculus montanus s.l., Poa alpina, Galium
anisophyllum, Polygäla alpestris, Campanula scheuchzeri, Lotus alpinus und
Mysotis alpestris. Auf die Differenzierung von Ranunculus montanus s.l. in die
Siükatsippe R.grenierianus (2n = 16) und die Karbonatsippe R. montanus s.str.
(2n = 32) wurde schon hingewiesen. Neueste Chromosomenuntersuchungen
von Frau Dr. C. Urbanskaam Geobotanischen Institut ETH deuten darauf
hin, daß neben den in der vorliegenden Arbeitbeschriebenenmorphologischen
und physiologischen Unterschiedenzwischen derSilikatsippeund derKarbonat¬
sippe von Carex sempervirens möglicherweiseauch zytologische Unterschiede
vorhanden sind. Poa alpina und auch Polygonumviviparum pflanzen sich vor¬

wiegend durch Bulbilli, also vegetativ,fort, wodurch einmal entstandeneöko¬
typen genetisch rein erhalten bleiben. Es müssen nach Landolt (mdl.) Isofie-
rungsmechanismen zwischen den verschiedenenökotypenvorhandensein, da¬
mit diese erhalten bleiben. Sonst entstehen durch Bastardierungimmer wieder
viele Zwischenformen, die weder an die einen nochan die anderen Bedingungen
angepaßt sind.

g. Die Gruppe der Hemiparasiten
Diese Gruppe umfaßt drei Arten, die in den bisher erwähnten Gruppen schon
enthalten sind. Sie muß aber doch noch gesondertbetrachtet werden, da hier
ganz andere Lebensbeziehungen zu den anderen Pflanzen und ein ganz anderes
Verhältnis zu den Standortsfaktorenvorüegt als bei den übrigen Pflanzen,
Euphrasiaminimaund E.salisburgensissind nach den Angaben in Hegi(1908ff.)
recht unspezifische Halbschmarotzer auf Gräsern und Seggen. Nach Zuber
(1968) kann E.salisburgensis auch ohne WurzelparasitismusSamen zur Reife
bringen. Ihr Vorkommen oder Fehlen kann also nicht mit dem Vorhandensein
einer bestimmten Wirtspflanze in Zusammenhanggebracht werden. Dies ist
aber bei Pedicularis vertcillata der Fall, die vor allem auf Sesleria coerulea
parasitiert(Hegi 1908ff.).
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Die Beobachtung von Zuber (1968), daß im Seslerietum infolge der Boden¬
bewegungenviele Arten fehlen, für deren gutes Gedeihen die Verbindung ihrer
Wurzelnmit anderen Organismen(Mykorrhiza,Knöllchenbakterien)nötig ist,
konnte nicht bestätigtwerden.

h. Ist die Vegetationin den Karbonatgebieten der Alpenwirküch artenreicher
und «schöner» als in den Silikatgebieten?

Obwohldiese Frage nicht direkt mit der vorliegendenArbeitzusammenhängt,
soll sie dochkurzgestreift werden. Siekannim allgemeinenmit «Ja » beantwortet
werden. Gründe für den größeren Artenreichtum in Karbonatgebieten sind:
1. Karbonatgebiete sind im Vergleich zu Silikatgebieten im allgemeinenviel¬

fältiger; es kommenin ihnen mindestens drei ganz verschiedene Standorte
vor: Felsen und (basischer)Karbonatrohboden; feinerdereicher,± neutraler
Karbonatboden;entkarbonateter, versauerter, relativ gut mit Wasserund
Nährstoffenversorgter Feinerdeboden. Der pH-Wert dieses Bodens beträgt
5,5-6,5, ist also für das Pflanzenwachstum sehr günstig. Nach dem in F.II

Gesagten können auf diesem Boden Siükatpflanzen und Karbonatpflanzen
gemeinsamvorkommen. Jede der erwähnten Nischen enthält wieder andere
Arten, was gesamthaft einen großen Artenschatz zur Folge hat (vgl. auch
B. Zollitsch 1969). Im Gegensatz dazu hat es in Silikatgebieten,chemisch
gesehen, nur ein Substrat: das saure.

2. Wegender anderenVerwitterungsweisebleiben auf Karbonatviel mehr felsige
und somitrelativ konkurrenzarme Standorteerhalten als auf Silikat. AufKar¬
bonat könnensichkonkurrenzschwache Arten alsobesser halten als aufSiükat.

3. Viele Refugien der Pflanzen während der Eiszeiten sind Karbonatgebiete,
z.B. die Südwestalpen und die Nunatakkerim nördlichen Alpenvorland.
Somit konnten die sogenannten Karbonatpflanzen die Eiszeiten besser über¬
dauern als die sogenannten Siükatpflanzen.

Der zweite Teil der Frage ist natürüch nicht objektiv zu beantworten.Gesichts¬

punkte, die die VegetationderKarbonatgebietevielleicht «schöner »erscheinen
lassen, sind:
1. der größereArtenreichtum
2. die kleinerräumige, also vielfältigere GUederung in verschiedene Standorte

und ökologischeNischen
3. die Steilhänge haben wegen der geringeren Beweidung (vgl. S. 127) einen

größeren Reichtum an großblütigen, also «schönen»Pflanzen, vergüchen
mit entsprechenden Silikatstandorten.

6. Die Frage nach der Hauptursache
für den Unterschiedzwischen der Vegetation des Nardetum

und der des Seslerietum

Bevor auf diese Frage eingegangenwird, sollen zwei allgemeine Bemerkungenzum Problem

gemacht werden, warum der Unterschied zwischen Silikat- und Karbonatvegetationin den

Alpen so besondersdeutlich hervortritt.
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Unter den alpinen Klimabedingungen verwittert das Gestein vor allem physikalisch und
weniger chemisch. Dies bedeutet, daß der Karbonatboden hier wenigerstark versauert, der
Unterschied zum (sauren) Silikatstandortalso deutlicher bleibt als in tiefer gelegenen Höhen¬
stufen.

In der alpinen Stufe befinden sich viele Arten aus klimatischen Gründenam Rande ihrer
ökologischen Möglichkeiten, was bedeutet, daß ihre Amplitude bezüglich aller Standorts¬
bedingungen, also auch der edaphischen, stark eingeengt ist. Deshalb gibt es hier keine
Arten, die auf Silikat und Karbonat dominant sind, die Physiognomie der Vegetation so stark
bestimmen wie in tieferen Lagen z.B. Fagus silvatica oder Molinia coerulea s.l.

Gemäß unserer Problemstellungliegen letztlich alle Ursachen für die Ver¬
schiedenheit zwischen den untersuchtenBeständen des Nardetumund denen des
Seslerietum einzig im Unterschiedzwischen Silikat- und Karbonatgestein be¬
gründet. Bei der obigen Frage geht es also darum,die «Hauptwege» zu finden,
auf denen sich dieser Unterschiedauf die Pflanzenauswirkt. Die Verschieden¬
heit von Nardetumund Seslerietum soll im folgendenvor allem «negativ» cha¬
rakterisiert werdenals das Fehlen gewisser Nardetum-Arten im Seslerietum und
umgekehrt. Aus der vorüegenden Arbeitist wiedereinmal hervorgegangen,daß
für das Fehlen (und das Vorkommen)fast jeder einzelnen Art wiedereine andere
KombinationvonFaktoren-seltenereineinzelner Faktor -verantwortlich
ist. Dies ist insbesondeream Beispiel der Konkurrenzzu erkennen.Oft hat die
negative Wirkung eines Faktors erst durch das Zusammenwirken mit einem
anderen Faktor in einem späteren Lebensstadium der Pflanze das «Fehlen » zur

Folge. All dies bedeutet, daß es keine allgemeine Hauptursache für den
Unterschied zwischen der Vegetation des Nardetum und der des Seslerietum
gibt. Die obige Frage ist für ein solch komplexes System wie eine Pflanzen¬
gesellschaftoderallgemeiner eine Biogeozönose (Ökosystem) zu einfach gestellt,
ökologisch sinnvollerist es zu fragen: Welches ist der Faktor,der allein oder in
Kombination mit anderen Faktoren für das Fehlen der größten Anzahl von
Nardetum-Arten im Seslerietum verantwortlich ist? (Sinngemäß für die Sesle¬
rietum-Arten.)
AufGrundder Zusammenstellungen in den vorangegangenen Kapitelnkann

diese neue Fragestellung zum Teil beantwortetwerden; mit der Abbildung25
wird versucht, die Antwortzu veranschauüchen.(In den Kästchen der Abbil¬
dung 24 wurde die Antwort schon vorweggenommen, damit diese Abbildung
so vollständig wie möglich ist.)

Das Ionenmilieu im Karbonatboden ist diejenige Faktorenkombina¬
tion, die allein oder in Kombinationmit weiteren Faktoren für das Fehlen der
größten Anzahlvon Nardetum-Arten im Seslerietum verantwortüch ist. Es be¬
darf besondererphysiologischer Anpassungen, daß die Pflanzen bei einem so
enormen Überschußan Kalzium- und Magnesiumionenim Boden eine genü¬
gende Menge der anderen Nährionenfür ihren Stoffwechsel haben können.
Viele Nardetum-Arten besitzen keine solchen Anpassungen, sind also aus nähr¬
stoffphysiologischen Gründen nicht imstande,auf Karbonatbodenzu wachsen
und fehlen deshalbim Seslerietum.
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SILIKATSTANDORT
"Nardetum"

(Borst gra sweide)

KARBONATSTANDORT

"Seslerietum"
(Bl a u gra s-Treppen rasen)

"Nardetum"

Arten, die im

Seslerietum

fehlen

Entscheidende
Stondortsfc ktoren

Boden¬
bewegungen

CD
* (Vorkommen wäre

aufgrund der abiot.

Standortsbedingungen
*~

möglich)

• f-c

{Vorkommen wäre

aufgrund der abiot

Standortsbedingungen ^ ^

möglich)

"Seslerietum •

Arten, die im

Nardetum

fehlen

( ) = Beispiele von (entscheidenden) Standortsfaktoren-Kombinationen, die für das

Fehlen bestimmter Arten an einem der Standorte verantwortlich sind.

Abb. 25 SchematischeDarstellung des Ionenmilieus im Karbonatboden als diejenige Fak¬
torenkombination,die allein oder in Kombination mit weiteren Faktoren für das Fehlender

größten Anzahl von Nardetum-Artenim Seslerietum verantwortlich ist, sowie der Konkurrenz

seitens der Nardetum-Arten als derjenige, stets von anderen Faktoren abhängige Faktor, der

für das Fehlender größten Anzahl von Seslerietum-Arten im Nardetum verantwortlich ist.

* Daß der Konkurrenzfaktoreinimmervon den abiotischen Standortsbedingungenabhängiger
Faktorist, wurde in dieserAbbildung,der Übersichtlichkeit halber, nicht dargestellt. Ebenso¬

wenigwurde dargestellt, daß das Ionenmilieu eine Kombination verschiedener Faktoren ist.
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Die Konkurrenz seitens der Nardetum-Arten ist derjenige, stets von
anderen Faktoren abhängige Faktor,der für das Fehlen der größten Anzahl
von Seslerietum-Arten im Nardetum verantwortlich ist. Dabei handelt es sich
im aügemeinen um Konkurrenzum die Nährstoffeim Boden.

Ökophysiologisch und evolutionistisch kann dieser Sachverhaltwie folgt ver¬
standenwerden.Die Seslerietum-Arten besitzenim Gegensatz zu den Nardetum-
treuen Arten die Fähigkeit, im physiologisch extremen Ionenmilieu des Kar¬
bonatbodens wachsenzu können. Diese Fähigkeit hindert sie aber nährstoff¬
physiologisch nicht daran, auch auf dem weniger extremen, mäßig sauren
Boden des Nardetumzu gedeihen. Im Konkurrenzkampfauf dem Siükatboden
sind jedoch viele Seslerietum-Arten den Nardetum-Arten unterlegen, denn die
physiologischen Mögüchkeitender Pflanzen (der Arten) sind beschränkt. Für
die meistenArten ist es physiologisch unmögüch,auf Karbonatbodenwachsen
zu können und auf dem völüg verschiedenenSiükatboden gleich konkurrenz¬
stark zu sein (z.B. gleich rasch zu wachsen) wie die an diesen Standort ange¬
paßten Arten.
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H. Anhang

Die Lebensgemeinschaft(nicht die Pflanzengemeinschaft)
kann mit dem Organismus parallelisiert werden;

der Begriff der funktionellen Artengruppe
Bei der Ausarbeitung des ökologischenGesamtüberbückes, vor allem bei der

Analyse der Artengarnitur, der Konkurrenzund der Anpassungder Arten an

die Standortsbedingungen,stellte sich das Problem, das Wesen der Pflanzen¬

gemeinschaftzu erfassen.
Die Ansicht vieler älterer Autoren(z.B. Clements), wonach eine Pflanzen¬

gemeinschaft als Organismus(höherer Ordnung) aufzufassen ist, wird heute

allgemein aus folgenden Gründen verworfen:

1. Den Pflanzengemeinschaftenfehlt «der organismischeCharakter,die zentrale

Organisation, die Arbeitsteilung usf.» (Braun-Blanquet 1951, S. 1; in der

Auflage von 1964 kein präzises Eingehen mehr auf dieses Problem). H. und
E. Walter(1953) drücken diesen Gedanken genauer aus, wennsie schreiben,
«daß die einzelnen Arten innerhalb einer Geseüschaftihre vollständige Selb¬

ständigkeit bewahren, daß also keinerleidirekte Abhängigkeit, geschweige
denn soziale Bindung zwischen den Arten besteht. Die Pflanzengesellschaft
ist nur eine Kombinationvon Einzelpflanzen...»

2. Pflanzengemeinschaftenkönnen relativ rasch aus den einzelnen Partnern auf¬

gebaut werden. «Eine solche Synthese aus einzelnen Bestandteilen wäre bei

Organismenvölüg undenkbar»(Ellenberg1956).
3. WirklicheOrganismenbringen auch unter abweichenden Bedingungen ähn-

üche Organismenhervor (Ellenberg 1956).
4. «... Außerdem handelt es sich bei der Vegetationsentwicklungnicht um eine

allmähüche Ausbildung von vornherein angelegter Organe» (Ellenberg
1956).

5. Eine Pflanzengemeinschaftist nichts Unteilbares (Ellenberg1968).
Beim Versuch, die Pflanzengemeinschaftals Organismus aufzufassen, wird
schon von falschen Voraussetzungen ausgegangen. Wenn überhaupt,so kann
nur die ganze Lebensgemeinschaft, die Biozönose,als Einheit, als etwas

dem Organismus Entsprechendes angesehen werden. Harper (1967) spricht
von der «Community» als einem «integrated whole». Wie der Organismus,
ernährtsich die Lebensgemeinschaftund scheidet Stoffe (z.B. Dauerhumus)als
unbrauchbar aus. Ein weiterer Fehler beimVersuch, Pflanzengemeinschaftund
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Organismuszu paraüeüsieren, besteht darin, in den einzelnen Arten (also syste¬
matischen Einheiten) funktioneüeEinheiten zu sehen. Dieser Fehler rührt von

der floristischen und nicht ökologischenBetrachtungsweiseder Lebensgemein¬
schaften her. Eine Parallelisierungvon Lebensgemeinschaft und Organis¬
mus wird mögüch, wenn man die Individuen(Organismen) als den Zellen ent¬

sprechend ansieht und demzufolge die Populationenmit den Geweben paralle-
lisiert (vgl. Tab. 26). Sie sind ja beide aus vielen gleichartigen Elementen auf¬
gebaut.

Entscheidend ist, was man bei den Lebensgemeinschaften als den Organen
entsprechendansieht.Organesind «größere Gewebeverbändemit selbständiger
Gestalt und bestimmten,differenzierten Funktionen» (Strasburger1962).
Der Versuch, «selbständige Gestalten» mit bestimmten Funktionen in den
Pflanzengemeinschaftenzu finden, mußte scheitern. Legt man das Schwer¬
gewichtbei der Definition des Organs aberauf die Funktion und betrachtet man
die ganze Lebensgemeinschaft,so kann manin den funktionellen Artengruppen
Analoga zu den Organen finden. Funktionelle Artengruppen (zutreffen¬
der aber komplizierter ist der AusdruckPopulationengruppen) sind Gruppen
von Arten, die in einer Lebensgemeinschaftdieselbe ökologi¬
sche Funktion erfüllen. Unter diesem Gesichtspunktergibt sich die Paral-
leüsierung von Lebensgemeinschaft und Organismus, die in Tabelle 26 dar¬
gestellt ist. Diese Tabelle enthält auch noch die traditionelleParalleüsierung
von Organismusund Zelle. Außerdem wird über die Lebensgemeinschafthinaus
in die noch höhere Organisationsstufe der Lebewelt der Erde, die Biosphäre9,
eine Parallelisierungskizziert. Es ergibt sich eine hierarchische GUederungder
Lebewelt in vier Organisationsstufen. Diese unterscheidensich grundlegend
voneinander,dies sei ausdrücküch betont; und trotzdem könnensie miteinander
paralleüsiert werden. Vielleichtkönnen sogar Erkenntnisse, die auf einer der
Organisationsstufen gewonnen wurden, zum Verstehen von Lebensäußerungen
auf den anderen Organisationsstufen beitragen. Wichtig ist noch, daraufhinzu¬
weisen, daß die übergeordneten Ganzheiten im allgemeinenkeine geschlossenen
Systeme sind. So hängt das Leben eines Organismusvom LebenandererOrga¬
nismen ab, und auf ein Ökosystemwirken Einflüsse von anderen Ökosystemen
ein. Die Güederder Abbildung26 stehen miteinanderin vielfältigen Beziehun¬
gen, welche die Übersichterschweren. Dies zeigt sich schon in der Vielfalt von

Begriffen, die geprägtwurden, umeine GUederungzu ermöglichen.
Kehrenwir nun zur ParallelisierungLebensgemeinschaft-Organismus und zu

den funktionellen Artengruppen zurück. Gruppierungen von Arten gemäß ihrer
Funktion wurden schon von vielen Autorenvorgenommen (vgl. z.B. Thiene-
mann 1956 und Odum 1967). Eine schwierige Frage ist die Abgrenzung der
funktionellen Gruppen gegeneinander;was ist überhaupt als solche anzusehen?

9 Der EBegriff «Biosphäre» sollte meinesErachtensnur zur Bezeichnung der Lebewelt der
Erde benützt werden. Zusammen mit ihrem abiotischen ELebensraum bildet diese die öko-
sphäre. Dieser Begriff wurde wohl von Cole(1958) geprägt, in Anlehnung an «Ökosystem».
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Man kann sagen, daß nurjene Artengruppen als funktionell zu bezeichnensind,
bei deren Fehlen die Organisation, der Aufbau der Lebensgemeinschaftdirekt
oder indirekt grundlegend verändertwird. Wird eine funktionelle Artengruppe
aus einer Lebensgemeinschaftentfernt,so verändertsich meist auch die in der
Lebensgemeinschaft verbleibende Artengarnitur(siehe unten und vgl. die Er¬
gebnisse von Lüdi 1957, Harper 1967 u.a.).

Beispielefunktioneller Artengruppen in einem alpinen Rasen sind:
- die grünen Pflanzenals Energierezeptoren, Resorptoren anorganischerVer¬

bindungen und Produzenten organischenMaterials
- gewisse Bakterienund Pilze als sogenannte Destruentendes toten organischen

Materials, z. B. Nitrosomonas und Nitrobakter als Oxydatoren der Stickstoff¬
verbindungen im Boden

- die Bodentiere, insbesondereWürmer, mit der Funktion, das Erdreich zu
durchmischen und für die Durchwurzelungdurch die grünen Pflanzen ge¬
eignet zu machen

- die blütenbestäubendenInsekten.
Weitere Beispiele siehe S. 144.

Jede dieser funktionellen Artengruppen muß ernährt werden, und es besteht
durchaus eine Arbeitsteilung zwischen ihnen.
Man kann noch viele weitere Analogien zwischen den Organismenmit ihren

Organen und den Lebensgemeinschaftenmit ihren funktionellen Artengruppen
finden. Daraufsoll aber nicht hier, sondern in einer späteren Arbeiteingegangen
werden. Wie das Organ Haut bei den Tierenverschiedene Funktionen gleich¬
zeitig erfüllt, so gibt es auch bei den Lebensgemeinschaftenfunktionelle Arten¬
gruppen, die gleichzeitig mehrere Funktionen erfüllen, z. B. die grünen Pflanzen.
Noch viel mehr als bei den Organismengibt es bei den Lebensgemeinschaften
Elemente, denen offensichtlichkeine konkrete Funktion zugesprochen werden
kann.

Im folgenden soll kurz darauf eingegangen werden, inwieweit die anfangs
erwähnten Einwändegegen eine Paralleüsierung von Pflanzengemeinschaftund
Organismus gegen eine Parallelisierungvon Lebensgemeinschaftund Organis¬
mus sprechen.

Einwand eins trifft aus mehreren Gründen nicht zu. Aus dem Gesagten geht
bereits hervor, daß zwischen den verschiedenenfunktionellen Artengruppen
eineArbeitsteilung besteht.Nach Ellenberg(1968) ist die Pflanzengemeinschaft
keine bloße Kombinationvon Einzelpflanzen, sondern «mehr als die Summe
ihrer Partner und in diesem Sinne eine Ganzheit». Auf Grundlagenvon Al-
verdes aufbauend, schreibtThienemann (1956, S. 124) hierüber: «... die Eigen¬
schaften des Ganzen erklären sich nicht aus derSummeder Eigenschaftenihrer
Güeder, und die Glieder erhalten vomGanzen her besondere Eigenschaften, die
sie verüeren, wenn sie aus dem Ganzen herausgelöst werden.»
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Bezügüchder funktionellen Artengruppen ist die Lebensgemeinschaftauch
nicht teilbar (gegen Einwand fünf). Werden zum Beispiel die blütenbestäuben¬
den Insekten von einer Wiese ferngehalten, so wird sichdie ganze Pflanzendecke
wesentlich verändern. Eine völligneue Lebensgemeinschaftentsteht auch, wenn

gewisse Bakterienund Pilze (Destruenten) aus dem Boden entfernt werden.
Zu Einwandvierkannbemerkt werden,daßaus den Angaben von Ellenberg

(1956) herausgelesen werden kann, wie die Entwicklung einer Pflanzengemein¬
schaft mit der Ausbildung von vornehereinangelegter Organebei einem Orga¬
nismus parallelisierbarist. Er gibt als Ursache der Gesellschaftsbildung die
Flora des Gebietesan (loc.cit. S. 110; vgl. auch Jenny 1958). In der Flora sind
die einzelnen Arten als Anlagen für die betreffende Lebensgemeinschaft vor¬
handen, oft als Samen (latent vorhandene Samen, nach Ellenberg) schon an

Ort und Stelle. Ob sie sich entwickeln, hängt von den Standortsbedingungen
und der Zeit ab.

Gegen Einwand dreikannbemerkt werden,daßunterähnlichen(abiotischen)
Bedingungen durchaus Lebensgemeinschaftenmit ähnüchem Aufbau entstehen.
Hierauf beruht die gesamte Standortskartierung mit Hilfe ökologischer Arten¬

gruppen.
Kurz sollen nochdie Zusammenhänge zwischen den ökologischenGruppen

und den funktionellen Artengruppen besprochenwerden,ökologischeGruppen
sind Gruppen von Arten, «die in ihrer ökologischenKonstitution, also in ihren

Beziehungenzu denwichtigsten Standortsfaktoren, annähernd übereinstimmen»

(Ellenberg 1956). Es werden hier also die statischen Beziehungen zu den
Standortsfaktorenbetrachtet,währendbei den funktionellen Artengruppen die
Funktion in der Lebensgemeinschaft im Vordergrund steht. Zwischen beiden

Grupperingen herrschenenge Beziehungen; die ökologischenGruppen können
als feinere Unterteilung der funktionellen Artengruppen aufgefaßt werden.

Lebensgemeinschaft und Organismus unterscheiden sich darin, daß die Le¬

bensgemeinschaft experimentell aus den einzelnen Arten aufgebaut werden
kann. Dies hängt damit zusammen,daß ganz allgemein bei den Lebensgemein¬
schaften die Regulationsfälligkeit bei Störungen viel stärker entwickelt ist als

bei den Organismen. Diese Tatsache und die daraus resultierende größere
Stabilität der Lebensgemeinschaften hängen mit der oft sehr großen Anzahl

Arten, aus denen die einzelnen funktionellen Artengruppen bestehen, zusam¬

men. Wird nämüch eine Art durch die Veränderung eines Standortsfaktors
eliminiert, so hat es viele andere Arten, die dieselbe Funktion besitzen und sie
auch unter den verändertenBedingungen erfüllen. Die Fortdauer der Lebens¬

gemeinschaftist somit gewährleistet. Hier kann erwähnt werden, daß Lebens¬

gemeinschaften, wie sie für Raumkapseln geplant sind, wegen der zu kleinen
Artenzahlnur eine geringe Regulationsfähigkeit besitzen,also instabil sind und
nachwenigen Wochen zusammenbrechen.

143



Abschüeßendwerden in einer Übersichteinige funktionelle Artengruppen des
Nardetumund des Seslerietum zusammengestellt:

Lebensgemeinschaft Nardetum Seslerietum
Funktionelle Artengruppen
übereinstimmendin beiden
Lebensgemeinschaften

- GrünePflanzen als Energierezeptoren, Resorptoren
anorganischenMaterials und Produzentenorganischen
Materials

- Gewisse freilebende und symbiontische Mikro¬
organismenals Stickstoffixierer

- Bakterien und Pilze als sogenannteDestruenten
- Bodentiere mit der Funktion,den Boden zu
durchmischen und für die Bodenmikrofloraund die •

Durchwurzelung durch die grünen Pflanzen geeignet
zumachen

- BlütenbestäubendeInsekten
- Insekten und andereTiere als Verbreitungsvektoren

für Samen

vorwiegendin nur einer der
ELebensgemeinschaften

- Weidetiere (Murmeltiere, i
Schafe, Rinder) beeinflus- j
sen Ökologie und Arten- j
garnitur stark i

- Mykorrhiza bei gewissen 1
höheren Pflanzen für die 1
Nährstoffaufnahme uner- i
läßlich !

j - Schuttstauende Pflanzen
; - NitrifizierendeBakterien

Die sehr interessanten Zusammenhänge zwischen Evolutionund Diversifikation
(Speziaüsierung) in PflanzengemeinschaftenhabenWhittaker (1969), zum Teil
auch Harper (1967) bearbeitet.

Mit dieser Betrachtungsweisekönnen längst nicht alle Strukturenund Funk¬
tionen in einer Lebensgemeinschafterklärt werden. Der eine Grundhiefür ist,
daß wir Menschen mit unserer anthropomorphenBetrachtungsweisedie Be¬
deutung vieler Strukturenund Funktionen nicht verstehen oder nicht einmal
erahnen können; der andere Grund ist, daß viele Erscheinungsformen wohlgar
keine unmittelbarephysiologische Bedeutung haben. Die oben angewendete
Betrachtungsweiseist einseitig schematisierend; trotzdem kann sie wichtigeEinblicke in das Wesen der Lebensgemeinschaften und ganz allgemein in das
Wesen des Lebendigen vermitteln.

Als Ausblickmag hier angedeutetwerden, daß die philosophischenund an¬
deren Impükationen, die sich ergeben, wenn die gesamte Lebewelt der Erde
konkret als biologischer Organismus mit begrenztem Lebensraum, begrenzten
anorganischen Lebensgrundlagen, begrenzten Energiequellen und, was die
höheren Lebewesenbetrifft, in kurzen Zeitabschnitten nur begrenztenMöghch-
keiten der biologischen Evolution betrachtet wird, nicht nur für eine Erfor¬
schung lohnend, sondern sehr weitreichend und wichtig sind.
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Zusammenfassung

In der Umgebung von Davoswurden in den Jahren 1966-1970 alpine Rasen auf Silikat- und

auf Karbonatboden vergleichend ökologisch untersucht. Mit Nardus stricta, Sesleria coerulea,
Carexsempervirens, Sieversiamontana,Scabiosa lucida, Gentiana kochiana, G. clusiiund einigen
anderen Arten wurden aufdem Strelaberg (2355 m) oberhalbDavos und in Birmensdorfbei
Zürich Keim-, Verpflanzungs- und Konkurrenzversuchedurchgeführt.

Im Kapitel «Grundlagen» (S. 12) werden die Begriffe «entscheidende»,«unabhän¬
gige» und «unmittelbarwirkende Standortsfaktoren»diskutiert. Die Konkurrenz
und die Durchführung und Interpretation von Konkurrenzversuchen werden auf den Seiten

16-24besprochen. Es wird vorgeschlagen, klar zu unterscheiden zwischendem Konkurrenz¬
faktor (= einer der biotischen Standortsfaktoren) und der Konkurrenzbeziehung
(= eine der gesellschaftlichenBeziehungen, die zwischen Organismen oder Gruppen von

Organismen bestehen können).
Im Anhang (S. 139-144 und Tab. 26) wird auf Analogien zwischen Organismen und

Lebensgemeinschaften(nicht Pflanzengemeinschaften) hingewiesen. Als analogzu den Orga¬
nen werden bei den Lebensgemeinschaftendie funktionellenArtengruppenangesehen.

Der Vergleich von Silikat- und Karbonatvegetationwurde an 13 Paaren von standörtlich
einander möglichst genau entsprechendenProbeflächen durchgeführt. Dabei handelte es sich

auf Silikat umdie homogenen, 90% des Bodens deckenden,5-10 cm hohen Rasen des Narde¬
tum alpigenumund des Festucetumhalleri (in der Arbeit gesamthaft als Nardetum bezeichnet).
Auf Karbonat wurdendie 10-15 cm hohen, durchschnittlich nur 30% des Bodens deckenden

Treppenrasendes Seslerio-Caricetum sempervirentis (Seslerietum) untersucht. In diesen ist die

Vegetation fast ausschließlichauf die Stirnflächender Treppen beschränkt, wo sie Deckungs-
werte von 95% erreicht. Das Nardetum stockt im allgemeinen auf einer alpinen Rasenbraun¬
erde (Muttergestein: Gneise oder saure Schiefer), das Seslerietum auf einer flachgründigen
Kalk- oderDolomitrendzina.

Ergebnisse:
1. Auf und in vegetationsfreiem Karbonatboden sind die Temperaturmaximaund die

exponentiellen Temperaturmittel(eT) wesentlich höher als in entsprechendem Silikatboden,
wofür vor allem der verschiedene Wassergehaltverantwortlich ist. An vegetationsbedeckten
Stellensind die Temperaturmaxima und eT auf Karbonat jedochwenigerhoch als auf Silikat,
weil die Vegetation auf Karbonat,wo vorhanden,höher und dichter ist (S. 56-66).

2. Die Wassergehalte des Silikatbodens sind im allgemeinen wesentlich höher als die

des Karbonatbodens. In den Desorptionskurvenvon unter Vegetation entnommenenFein¬

erdeprobenbestehen zwischen Silikat und Karbonat keine wesentlichen Unterschiede. Wegen
des viel größeren Skelettgehaltes,der geringeren Gründigkeitund der übermäßigen Durch¬

lässigkeit sind die Pflanzen auf Karbonat abertrotzdem viel schlechter mit Wasser versorgt
als auf Silikat (S. 66-71).

3. Die Abbildungen 8 und 9 geben eine Übersicht über chemische Bodeneigenschaften
(S. 71-81). Bemerkenswert ist:
a. Der Karbonatgehalt der Seslerietum-Böden beträgt zwischen 2 und 70%. Offenbar ist

für die Ausbildung des Seslerietum nur (und wohl nur indirekt) wesentlich, ob Karbonat
vorhanden ist oder nicht; die Menge spielt oberhalb eines bestimmten Schwellenwertes

keine wesentliche Rolle (S. 72-73).
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b. Der pH(HaO)-Wertder Karbonatböden beträgt 6,8-7,5, der der Silikatböden 4,7-5,6;
diese sind somit nicht so sauer, daß nur ausgesprochen «azidophile» Arten auf ihnen
wachsen können (z.B. keine Aluminiumvergiftung)(S. 73, 78 und 80).

c. Im Gehalt an leicht aufnehmbarem Phosphat unterscheiden sich die Silikat- und Kar¬
bonatböden nicht wesentlich (S. 78).

d. Der Gehalt an leicht aufnehmbarem Kalium und die Kaliumreservesind in den Silikat¬
böden l,5-2malgrößer als in den Karbonatböden (S. 79).

e. Im Gehalt an austauschbarem Kalium und Natrium bestehen geringe, statistisch ge¬
sicherte Unterschiede zwischen den beiden Bodentypen. Der Gehalt der Karbonatböden
an austauschbaremKalzium ist 10-20mal, der an austauschbarem Magnesium 5- bis
lOmal so groß wie der der Silikatböden; die Kationen-Umtauschkapazitätist
etwa anderthalbmalso groß (S. 79).

f. Der Basensättigungsgrad beträgt bei den Silikatböden 2-18%, bei den Karbonat¬
böden 71-100% (S. 80).

4. In den Silikatböden wird vor allem Ammonium (~ 10 kg N/ha • Jahr) aus dem Stick¬
stoffkreislauf angeliefert, in den Karbonatböden ausschließlichNitrat (~20kgN/ha • Jahr).
Kulturversuchemit adulten Individuen 7 verschiedener Arten mit reiner Ammonium-bzw.
Nitratdüngung zeigten keine eindeutige Wirkung der Stickstofform auf das Wachstum
(S. 78 und 121-124).

5. In Keimversuchenmit 15 Arten im Labor und in Blumentöpfen im Freien konnten
keine wesentlichen Unterschiede zwischender Keimungsrate auf Silikat- und der auf Karbo-
natboden festgestellt werden; am Standort dürften aber solche eintreten (Trockenheit, Soli¬
fluktion). In der Entwicklung der Jungpflanzen wurden wesentliche Unterschiede zwischen
den beiden Böden festgestellt (S. 86-91).

6. Verpflanzungsversuche ergaben, daß Nardus stricta noch nach drei Jahren an
konkurrenzfreien Stellen im Seslerietum lebte, jedoch geschwächt war und nicht blühte.
Sesleria coerulea gedieh an konkurrenzfreien Stellen im Nardetum ±normal, und 50% der
verpflanzten Individuen blühten im drittenJahr (S. 91).

7. Kulturversuche auf Silikat- und Karbonatböden deuten darauf hin, daß die Nar¬
detum-Art Gentiana kochiana nicht auf Karbonatboden, die Seslerietum-Art G.clusii nur
schlecht auf Silikatboden gedeihenkönnen. Die Seslerietum-Arten Minuartiaverna und Erica
carnea (Gartenform)gedeihen auf beiden Böden ±normal (S. 119-121).

8. Carex sempervirens ist in beiden Pflanzengesellschaften eine wichtige Art. Kulturver¬
suchezeigten, daß es sich dabei um verschiedene edaphische Ökotypen handelt (S. 116).

9. Vier wichtige Arten wurden in Reinkultur und in Mischkultur auf Silikat- und
Karbonatboden mitAmmonium-oderNitratdüngung (vgl. Punkt 4) kultiviert. Es zeigtesich,
daß in Reinkultur die Seslerietum-Arten Sesleria coerulea und Scabiosa lucida auf beiden
Böden gedeihen. Die Nardetum-Arten Nardus stricta und Sieversia montana gedeihen auf
Karbonatboden schlecht und sterben langsam ab. Die Mischkulturenergaben, daß auf dem
Silikatboden Sesleriavon Nardus und Scabiosa von Sieversia durch den Konkurrenzfaktor
rasch eliminiertwerden.Dies ist in sogenanntenErsetzungsdiagrammenund mit den relativen
Verdrängungskoeffizienten nach De Wit dargestellt (vgl. S. 93-115 und Abb. 11-22).

10. Die Arten, die in der Vegetationstabelle (Tab. 6) eine Stetigkeit von ^11% haben,
wurden auf Grund der Experimente, Beobachtungen in der Natur und Literaturangaben wie
folgt ökologisch gruppiert (S. 131-135):

69 Arten kommen im Nardetum vor:

23 davon können auf Karbonatboden nicht wachsen, wofür wohl vor allem der Boden¬
chemismus und die Wasserversorgung,verantwortlich sind.

7 weitere Arten kommen auch auf Karbonat, aber nicht im Seslerietum vor, wofür wohl
vor allem der Konkurrenzfaktorverantwortlich ist. Mindestensvier dieser Arten sind
polymorph.
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66 Arten kommen im Seslerietum vor:

7 davon können auf Silikatboden nicht wachsen,wofür der Bodenchemismus verantwort¬

lich ist. Alle diese Arten haben im Caricetumfirmae ihren Verbreitungsschwerpunkt.
22 weitere Arten kommen auch auf Silikat, aber nicht im Nardetum vor, wofür vor allem

der Konkurrenzfaktorverantwortlich ist. Mindestensdrei dieser Arten sind polymorph.

30 der erwähntenArten kommensowohl im Nardetum als auch im Seslerietum vor. Mindestens
zehn davon sind polymorph.

Bei einigen der 17 polymorphen Arten handelt es sich auf den beiden Substraten um ver¬

schiedene edaphische Ökotypen (S. 134).
11. Ein ökologischer Gesamtüberblick zeigt, daß der Karbonatboden als weit¬

verbreiteter Extremstandort zu betrachten ist. Es wird erklärt, warum die Produkti¬
vität des Seslerietum größer ist als die des Nardetum.Abbildung 24 gibt eine Übersicht über
entscheidende unabhängige und entscheidende unmittelbar wirkende Standortsfaktoren, das

Wirkungsnetz zwischen ihnen sowie abhängige biotische Standortsfaktoren des Nardetum
und des Seslerietum (S. 126-131).

12. Die Frage nach der Hauptursache für den floristischen Unterschied zwischen dem
Nardetum und dem Seslerietum wird wie folgt beantwortet:

Das Ionenmilieu im Karbonatboden istdiejenige Faktorenkombination,die allein oder

in Kombination mit weiteren Faktoren für das Fehlen der größten Anzahl von Nardetum-
Arten im Seslerietum verantwortlich ist.

Die Konkurrenz seitens der Nardetum-Arten ist derjenige stets von anderen Faktoren

abhängigeFaktor, der für das Fehlender größten Anzahl von Seslerietum-Arten im Nardetum
verantwortlich ist (S. 135-138und Abb. 25).
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Resume
Comparaison de pelouses alpines sur sol siliceux et sur sol calcaire;

experiences de competition et recherches ecologiques dans le Nardetum et le Seslerietum
pres de Davos, Suisse

Des recherches ecologiques comparant les pelouses sur sol siliceux d'une part et sur sol
calcaire d'autre part furent effectueesentre 1966et 1970dans la region de Davos. Avec Nardus
stricta, Sesleria coerulea, Carex sempervirens, Sieversia montana, Scabiosa lucida, Gentiana
kochiana, G.clusiiainsi que quelques autres especes, des experiences de germination, de trans-
plantation et de competition furent faites sur le Strelaberg (2355 m) pres de Davos et k
Birmensdorfpres de Zürich.

Dans le chapitre «Grundlagen» (p. 12) sont discutes les termes «facteur d'environne-
ment decisif», «independant» et «facteur influencant immediatement les
plantes».Lacompetition ainsi que l'executionet l'interpretationde recherches de competition
sont traitees aux pages16 ä 24. II est propose d'etablirune distinctionclaire entre la compG-
tition en tant que facteur (= un des facteurs d'environnementbiotiques) et la relation
de competition (= une des relationssociales qui peuvent exister entre des organismesou
entre des groupes d'organismes).

Dans l'appendice sont mentionneesdes analogies entre organismeset biocenoses (non pas
les phytocenoses). Dans les biocenoses, les groupes d'especesfonctionnelssont consi-
derds analoguesaux organesdans les organismes(p. 139 ä 144).

La comparaison entre la Vegetation sur sol siliceux et celle sur sol calcairefut effectueesur
13 paires de placettes aussi analoguesque possible. Sur sol siliceux il s'agissait des pelouses
homogenes du Nardetum alpigenum et du Festucetum halleri (nommes Nardetum dans le
present travail) couvrant90% du sol et hautes de 5 ä 10 cm; sur sol calcairefurent examintes
les pelouses terrassees du Seslerio-Caricetum sempervirentis (Seslerietum), hautes de 10 ä
15 cm et couvranten moyenneenviron 30% du sol. Dans ce type, seules les surfaces frontales
des terrassessont recouvertes de Vegetation, cecijusqu'ä 95%. Le Nardetum pousseen general
sur une terre brune alpine (röche mere: gneiss ou schistes acides), le Seslerietum sur une
rendzine peu profonde (röche mere: calcaireou dolomie).

Resultats:

1. Sur et dans les sols calcaires sans vögetation, les temperatures maximales et les
moyennes exponentielles des temperatures (eT) sont nettementplus eleveesque celles des sols
siliceux correspondants, les differentes teneurs en eau en etant la cause. Aux endroits recou-
verts de Vegetation, les temperatures maximales et les eT sont moins elevees sur le calcaire
que sur la silice, car, lä oü eile est presente, la Vegetation sur le calcaireest plus hauteet plus
dense (p. 56 ä 66).

2. ELes teneurs en eau des sols siliceux sont en general nettementplus elevees que celles
des solscalcaires. Les courbesde desorption d'echantillons de terre fine pris sous la Vegetation
ne revelent pas de differencesentre la silice et le calcaire. Toutefois, en raison de la Proportion
plus elevee de pierres, du peu de profondeuret de la permeabilite excessive, les plantes sont
moins bien pourvues en eau sur le calcaire que sur la silice (p. 66 ä 71).

3. Les flgures 8 et 9 donnent une vue d'ensemblede quelquesproprietes chimiques des
sols (p. 76). On remarquera que:
a. la teneur en carbonate des sols du Seslerietum est de 2 ä 70%. Apparemment seule la

presence ou non du carbonatedetermine(probablementde maniere indirecte) la formation
du Seslerietum; la quantite ne jouepas un röle decisif au-dessus d'uncertain seuil (p. 72).
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b. le pH(HaO) des sols calcairesvarie entre 6,8 et 7,5, celui des sols siliceux entre 4,7 et 5,6;
ceux-ci ne sont done pas assez aeides pour que seules des especes strictement «acidophiles »
puissent y pousser (p.ex. pas de toxicite de raluminium) (p. 73 et 80).

c. la teneur en phosphate facilement assimilable est environ la m&ne dans les deux types
de sol (p. 78).

d. la teneur en potassium facilement assimilable et la reserve en potassium sont 1,5 k 2 fois

plus elevees dans les sols siliceux que dans les sols calcaires(p. 79).
e. les teneurs en potassium eten sodiumechangeables different peu mais significativement

d'un type de sol k l'autre. La teneur des sols calcairesen calcium echangeableest 10 k
20 fois, celle en magnesium echangeable 5 ä 10 fois plus elevee que celle des sols siliceux.
La capacite d'echange de cations est superieure de moitie (p. 79).

f. le degre de Saturation de bases atteint 2 k 18% dans les sols siliceux et 71 k 100%
dans les sols calcaires (p. 80).
4. Le cycle de l'azote produit surtout de rammonium(~10kg N/ha • annee) dans les

sols siliceux et exclusivement du nitrate dans les sols calcaires (~20 kg N/ha • annee). Des
experiences de culture avec 7 especes engraissees avecde rammoniumou du nitratene mon¬
trerent pas d'effet clair de la forme de l'azote sur la croissance (p. 71 et p. 121).

5. Des experiencesde germination faites avec 15 especes en laboratoire et en pots k
l'air libre ne montrerentpas de differencesnotables entre les proportions de germinationsur
les deux sols; de telles differences sont cependant probables dans Fenvironnement naturel

(secheresse,solifluetion). Le developpementdes jeunes plantes diflerait nettementd'un sol ä
l'autre (p. 86 ä 91).

6. Des essais de transplantationmontrerentque Nardus stricta vivait encore 3 ans

apr£s k des endroits sans competition du Seslerietum, mais fortementaffaibli et sans fleurs.
Sesleria coerulea prosperait ± normalement k des endroits sans competition du Nardetum,
et 50% des individus transplantes fleurissaient la troisieme annee (p. 91).

7. Des eultures sur sol siliceux et calcaireindiquent que l'espece du Nardetum Gentiana
kochianane peut pas pousser sur le dernier, et que l'espece du Seslerietum G.clusiine pousse
que tres mal sur sol siliceux. Les especes du Seslerietum Minuartia verna et Erica carnea

(formeeultivee) poussent±normalement sur les deux sols (p. 119-121).
8. Carex sempervirens est une espece importante dans les deux communautesvegetales;des

experiences de culture indiquent qu'il s'agit d'ecotypes edaphiquesdifferents (p. 116).
9. Quatre especes importantes furent eultiveesen monoculture et en culture mixte

sur sol siliceux et sol calcaire engraisses avec de rammoniumou du nitrate (voir point 4).
En monoculture,les especes du Seslerietum Sesleria coerulea et Scabiosa lucida pousserent
bien sur les deux sols. ELes especes du Nardetum Nardus stricta et Sieversia montana pousserent
mal sur le sol calcaire et deperirent lentement. ELes eultures mixtes montrerentque, sur sol

siliceux, Sesleriaest eliminee plus ou moins rapidementpar Nardus et Scabiosa par Sieversia
en raison de la competition. Ceci est represente dans les diagrammes de remplacement et avec

les coefficients relatifs de repression propos6s par De Wit (p. 93 k 115 et fig. 11 ä 22).
10. Sur la base de ces experiences, d'observations dans la nature et de donnees dans la

litterature, les especes qui dans le tableau des releves (tableau 6) atteignentune constance de
2; 11% furent groupeesecologiquementcommesuit:

69 especes se trouvent dans le Nardetum:

23 d'entreelles ne peuventpas pousser sur sols calcaires. Les conditions chimiquesdu sol,
et l'approvisionnement en eau pourraient en etre responsables.

7 autres especes se trouvent aussisur sols calcaires, maispas dans le Seslerietum, probable¬
ment surtout en raison de la competition. Au moins quatre de ces especes sont poly¬
morphes.
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66 especes se trouvent dans le Seslerietum:
7 d'entre elles ne peuvent pas pousser sur sol siliceux, cecien raison de facteurs chimiques
du sol. Toutes ces especes ont leur centre de distributiondans le Caricetumfirmae.

22 autres especes se trouvent aussisur sols süiceux, mais pas dans le Nardetum, ceci surtout
en raison de la competition. Au moins trois de ces especes sont polymorphes.

30 des especes mentionneesse trouvent aussi bien dans le Nardetum que dans le Seslerietum.
Au moins dix d'entre elles sont polymorphes.

Quelques-unesdes 17 especes polymorphes se präsentent sur les deux Substrats sous differents
ecotypes edaphiques(p. 131 ä 135).

11. Un apercuecologique general montre que le sol calcaire doit etreconsidere comme
une Station extreme tres repandue.

On explique pourquoi la productivite du Seslerietum est plus grande que celle du
Nardetum.

La figure 24 donne une vue d'ensemble de facteurs d'environnementdecisifs independants,
de facteurs influencant immediatement les plantes, des interdependances entre ces facteurs,
ainsi que de facteurs biotiques dependantsdans le Nardetum et le Seslerietum (p. 126 ä 131).

12. A la question des raisons principales responsables de la difference floristique entre le
Nardetum et le Seslerietum est repondu comme suit:

Le milieu ionique dans le sol calcaire est la combinaison de facteurs qui, seule ou
en combinaison avec d'autres facteurs, est responsable de l'absence du plus grand nombre
d'especes du Nardetum dans le Seslerietum.

La competition de la part des especes du Nardetum est le facteur, toujours dependant
d'autres facteurs,qui est responsable de l'absence du plus grand nombred'especes du Sesle¬
rietum dans le Nardetum (p. 135 k 138 et fig. 25).
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Summary
Comparison of alpine meadowson siliceous and on calcareous soils;

competition experiments and ecologicalinvestigationsin the Nardetum and the Seslerietum
nearDavos, Switzerland

From 1966 to 1970 alpine meadows on siliceous and on calcareous soils were compared
ecologicallyin the region of Davos. Onthe Strelaberg (2355 m) nearDavosand at Birmensdorf
near Zürich germination, transplant and competition experiments were carried out with
Nardus stricta, Sesleria coerulea, Carex sempervirens, Sieversia montana, Scabiosa lucida,
Gentiana kochiana, G.clusii and some others.

In the chapter "Grundlagen" (p. 12) the terms "decisive" and "independent envi¬
ronmental factors" as well as "environmental factor immediately effective on
the plant" are discussed. Competition and the design and interpretation of competition
experiments are dealt withon p. 16 to p. 24. It is suggested that a clear distinctionbe made
between the competition factor (= one of the biotic environmentalfactors) and the

competition relationship (= one of the relationships that can exist between organisms
or groups of organisms).

In the appendix analogies between organismsand biocoenoses (not phytocoenoses) are

mentioned.Inthe biocoenoses the functional groups of species areconsideredanalogous
to the organs in an organism (p. 139-144).

The comparison between the Vegetation on siliceous soil and that on calcareous soil was
carried out on 13 pairs ofplots havingenvironmentsas identicalas possible.On the siliceous
soil homogenousmeadows of Nardetum alpigenumand Festucetumhalleri (called together
Nardetum in this paper) occur, which cover 90% of the soil and which are 5 to 10 cm high.
On the calcareous soil the terraced meadows of the Seslerio-Caricetum sempervirentis (Sesle¬
rietum) were examined,which on the average cover only30% of the soil and are 10 to 15 cm

high. In this type the Vegetation is limited almost exclusively to the frontal surfaces of the

terraces, which are covered to 95%. The Nardetum grows in general on an alpine meadow
brown-earth(parent rock: gneiss or acid schists), the Seslerietum on a shallow calcareous or

dolomitic rendzina.

Results:

1. On and in unvegetated calcareous soil the temperature maxima and the exponential
mean temperatures (eT) are considerably higher than in the correspondingsiliceous soil, the
differencein the watercontent being responsible for this. At the places that are covered with

Vegetation, however,the maximaand e7Eare lower in the calcareous than in the siliceous soil,
because, where it occurs, Vegetation is taller and denser on calcareous soil (p. 56-66).

2. The water content is in general considerably higher in the siliceous than in the
calcareous soil. The water potential curves of samples of the fine soil fraction taken under
Vegetation do not differ significantly betweensoil types. Nevertheless, becauseof its highstone
content, shallowness and greater permeability the calcareous soil is more xeric than the sili¬
ceoussoil (p. 66-71).

3. Figures 8 and 9 give a survey ofsome soil chemicalproperties.The following points are

noteworthy:
a. The carbonate content of the Seslerietum-sotisis between 2 and 70%. Apparently car¬

bonate plays no importantand probably only an indirect role for the formation of the

Seslerietum,if the content in the soil is above a certain minimum level (p. 72).
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b. The pH(HaO) of the calcareous soils is between 6.8 and 7.5, that of siliceous between 4.7
and 5.6. Thus these are not so acid that only strictly "acidophilous" species can grow on
them(e.g. no aluminium toxicity) (p. 73 and 80).

c. The content of readily available phosphate is approximatelythe same in the two soil
types (p. 78).

d. The content of readily available and reserve potassium are about twice as high in the
siliceous than in the calcareous soils (p. 79).

e. Slightbut statistically significant differencesexist between the two soil types in the Contents
of exchangeable potassium and sodium. In the calcareous soils the exchangeable
calcium content is 10 to 20 times higher and the exchangeablemagnesium content
5 to 10 times higher than in the siliceous soils. The cation exchange capacityis about
1.5 times higher (p. 79).

f. The base Saturation of the siliceous soils is 2 to 18% and that of the calcareous soils
71 to 100% (p. 80).

4. In the siliceous soils the nitrogencycle producesmainlyammonium(~10kg/ha • year),
while in the calcareous soils nitrateis produced exclusively (~20 kg/ha • year). Experiments
with 7 species fertilized with ammoniumor nitrate showed no clear effect of the nitrogen
form on growth (p. 78 and p. 121).

5. Germination experimentsperformed with 15 species in the laboratory and in pots
in the field showed no substantial differencebetween the germinationrates on siliceous and
on calcareous soil; however, such differences probably exist in the natural environment
(drought, solifluction). In the developmentof young plantsconsiderable differenceswere noted
between the two soils (p. 86-91).

6. Transplant experiments in nature showed that Nardus stricta survived on calcareous
soil after a period of three years without competition from the Seslerietum-sved.es,but with
reduced vitality and withoutflowering. Sesleria coerulea grew ± normally on Nardetum-soil
without competition, and 50% of the transplanted individuals flowered in the third year
(p. 91).

7. Cultivationexperiments on siliceous and on calcareous soils show that the Narde-
f«m-species Gentiana kochianacan not grow on calcareous soil and that the Seslerietum-species
G.clusii grows poorly on siliceous soil. The Seslerietum-species Minuartia verna and Erica
carnea (garden form)grow ± normally on bofh soils (p. 119-121).

8. Carex sempervirens is an important species in both plant communities studied. Culti¬
vation experiments indicate that there is an ecotypic edaphic differentiation(p. 116).

9. Four important specieswere cultivatedin monoculture and in mixed culture on
siliceous and on calcareous soils fertilized withammoniumor nitrate(see point 4). It is shown
that in monoculture the Seslerietum-species Sesleria coerulea and Scabiosa lucida can grow
on both soils. The Nardetum-spectes Nardus stricta and Sieversia montana grow poorly on
calcareous soil and eventually die. In mixed culture on siliceoussoil Sesleria is eliminated
rapidly by Nardus and Scabiosa is eliminated by Sieversia, owing to the competition factor.
Thisis shownby the replacementdiagrams and by the relative crowding coefficients ofDeWit
(p. 93-115 and fig. 11-22).

10. On the basis of these experiments, observations in nature, and published data, the
species which in the Vegetation table (table 6) have a constancyof ^ 11% were grouped as

follows:

69 species grow in the Nardetum:
23 of these cannot grow on calcareous soil; the reasons for this are probably the chemical

nature of the soil and the watersupply.
7 other species grow on calcareous soil as well but not in the Seslerietum, the mainreason
for this is probablythe competition factor. At least 4 ofthese speciesare Polymorphie.
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66 species grow in the Seslerietum:

7 of these cannot grow on siliceous soil; the reasonfor this is the chemicalnature of the

soil. All these species have their distributioncenter in the Caricetumfirmae.
22 other species grow on siliceous soil as well but not in the Nardetum; the main reason

for this is the competition factor. At least 3 of these speciesare Polymorphie.

30 of the species mentioned grow both in the Nardetum and in the Seslerietum. At least

10 of these species are Polymorphie.
Some of the 17 Polymorphie species have different edaphic ecotypes on the two Substrats

(p. 131-135).
11. An ecologicalsurvey shows that the calcareoussoil shouldbe considered a widely

distributed extreme habitat.
An explanation is provided for the greater produetivity of the Seslerietum than of

the Nardetum.
Figure 24 shows the decisive independentenvironmental factors, factors immediately

effective on the plant, the web ofinterrelationshipsbetween these two kinds of factors, and the

dependent biotic factors of the Nardetum and the Seslerietum (p. 126-131).
12. The question: "Which is the main reason for the floristic differencebetween the Nar¬

detum and the Seslerietum!" is answered as follows:
The unbalanced ratio between the different ions in the calcareous soil is the

combination of factors which, alone or in combination with other factors is responsible for
the absenceof the greatestnumberof JVaräfeton-speciesfrom the Seslerietum.

The competitionfrom the Nardetum-species is the factor, always dependent upon other

factors, which is responsible for the absence of the greatest number of Seslerietum-species
from the Nardetum (p. 135-138).
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sor H. Ellenberg, später unter derjenigen der Herren ProfessorenE. Landolt
und F. Richard.Außer den Vorlesungen dieser Professorenbesuchteich Vor¬
lesungenund Kurse vor allemder folgendenDozenten: Bach, Baltensweiler,
Bovey, DalVesco,Ettlinger,Frey-Wyssling, Gansser, Hantke,Hardegger,
Hess, G. Huber,P. Huber,Jaag,Kern,Klötzli, Leibundgut, LeRoy, Linder,
Matile, E. Müller, Ruch, Sauter, Schwarzenbach, Töndury, Trümpy,
Ulrich. Im Frühüng 1967 erwarb ich an der ETH den Befähigungsausweisfür
das höhere Lehramt.
Im Wintersemester 1968/69 arbeitete ich am Botanischen Institut der Uni¬

versität Sheffieldunter der Leitungvon Professor Clapham und Dr. Rorison
über die Bedeutung verschiedener Formen der Stickstoffernährung für das
Wachstumeiniger Pflanzenarten.

Seit Juni 1966 bin ich als Assistent am Geobotanischen Institut ETH, Stif¬
tung Rubel, angesteüt.
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