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1. Einleitung

Wenn sich Organismen in der Überle-
bensrate, dem Wachstum und der Fort-
pflanzung gegenseitig negativ beeinflus-
sen, dann konkurrieren sie um eine oder
mehrere Ressourcen (Licht, Nährstoffe,
Wasser, Raum) (REYNOLDS, 1999).
Der Prozess der Konkurrenz tritt ein,
wenn der Ressourcenbedarf der Pflan-
zen das Ressourcenangebot in der Um-
welt übersteigt. Die Konkurrenz um Res-
sourcen wirkt sich einerseits auf die Phy-
siologie und Morphologie von Pflanzen
aus, andererseits auf die Verteilung und
Häufigkeit von Arten. Deshalb sind
Pflanzeninteraktionen  wichtige Schlüs-
selprozesse bei der Strukturierung und
Dynamik von Pflanzengesellschaften
(GRIME ET AL.,1979; AARSSEN,
1983; TILMAN, 1988; KEDDY, 1989;
GRACE and TILMAN, 1990).

Das Dauergrünland Mitteleuropas um-
fasst artenreiche Pflanzengemeinschaf-
ten entlang eines Nährstoffgradienten
(von Magerwiesen bis Wirtschaftsgrün-
land), die durch Bewirtschaftung (Mahd,
Weide) erhalten werden. Floristisch be-
trachtet, setzt sich das Dauergrünland
aus drei taxonomischen Gruppen zusam-
men, den Gräsern, Krautigen und Legu-
minosen. Die Konkurrenzkraft einer
Pflanze im Dauergrünland ergibt sich aus
ihrer Befähigung wachstumslimitieren-
de Ressourcen rasch aufzunehmen und
sie effizient in Wachstum und Reserven
umzusetzen. Neben der Konkurrenz um
Ressourcen sind periodisch auftretende
Störungsereignisse (Entblätterung, Tritt-
belastung) wichtige Faktoren, die die
Interaktionen zwischen Pflanzen und die
Struktur von Pflanzengemeinschaften
seit ihrer Entstehung beeinflussen.

Die ökologischen Anforderungen an
Pflanzengemeinschaften werden von ei-
ner Vielzahl biotischer (intra- und inter-
spezifischer Wettbewerb, Herbivorie,
Symbiose mit N-fixierenden Bakterien

und Mykorrhizapilzen, Pathogenbefall)
und abiotischer Interaktionen (heteroge-
ne Ressourcenverfügbarkeit, Klima, etc)
gesteuert.

Die Bedeutung der Konkurrenz bei der
Strukturierung von Pflanzengemein-
schaften im Gegensatz zu anderen bio-
tischen und abiotischen Einflüssen, ist
in intakten Grünlandgesellschaften sehr
schwer nachzuweisen (TURKINGTON
und MEHRHOFF, 1990), konnte in
künstlichen Gesellschaften unter kon-
trollierten Bedingungen jedoch bestätigt
werden (TURKINGTON ET AL., 1993).

Wie viele und welche Gattungen und
Arten das Vegetationsbild verschiedener
Grünlandtypen heute prägen, welche
Pflanzen also miteinander in welchen
Verhältnissen und Verteilungsmustern
vorkommen, hängt von unterschiedli-
chen  Faktoren ab: 1) vom Artenpool,
d.h. von der Anzahl aller Grünlandarten
auf biogeographisch - regionaler Ebene,
die potentiell auf einer Grünlandfläche
vorkommen können (ZOBEL, 1997), 2)
von Konkurrenzverhältnissen, die bereits
in der Vergangenheit auf die Artenzu-
sammensetzung und –verteilung gewirkt
haben („the ghost of competition past“,
CONNELL, 1980) und zu der heute er-
kennbaren  Nischendifferenzierung ge-
führt haben, 3) von aktuellen Konkur-
renzverhältnissen entlang von Nährstoff-
und Störungsgradienten (GRIME, 1979;
TILMAN, 1982,), 4) von der Anpassung
an die Häufigkeit und Intensität von Stö-
rungsereignissen (z. B. Anzahl Schnitte
pro Jahr, Exkrementablagerung durch
Weidetier, Trittbelastung, Wühlaktivität
von Nagetieren) und 5) von der Nut-
zungsgeschichte. Die aktuelle Artenzu-
sammensetzung und Struktur einer
Grünlandpflanzengemeinschaft ergeben
sich aus dem Zusammenspiel von evo-
lutiven Anpassungen der Pflanzen und
einer sich räumlich und zeitlich ändern-
den Umwelt. Wohl wissend um die kom-
plexen Zusammenhänge in der Entste-

hung und Entwicklung von Pflanzenge-
meinschaften im Grünland, wird in die-
sem Artikel speziell die Bedeutung der
Konkurrenzverhältnisse und deren Me-
chanismen in den Vordergrund gestellt.
Diese kausalanalytischen Grundlagen
sollen zum Verständnis der dynamischen
Entwicklung von Grünlandbeständen
beitragen und Einblicke und mögliche
Hilfeleistungen bei der Formulierung
von Regulierungsstrategien zur Un-
krautbekämpfung bieten.

Welche Fragen interessieren uns
in diesem Zusammenhang?

Letztlich wollen wir verstehen, warum
verschiedene Arten nebeneinander vor-
kommen und inwieweit die botanische
Zusammensetzung eines Grünlandbe-
standes durch die Bewirtschaftung be-
einflusst werden kann. Darüber hinaus
wollen wir verstehen, inwieweit die Zahl
der Arten oder taxonomischen Gruppen
pro Flächeneinheit ein Maß für die Pro-
duktivität eines Grünlands sein kann und
inwieweit Arteneigenschaften, wie
Wuchsform, Regenerationspotential
(nach Störungsereignissen) und Ausbrei-
tungsstrategie eine Rolle bei der Invasi-
bilität (Eindringbarkeit) von Unkräutern
oder exotischen Pflanzen in eine Grün-
landfläche spielen.

Im folgenden werden die Konkurrenz-
verhältnisse im Dauergrünland geschil-
dert. Dazu werden die wachstumslimi-
tierenden Ressourcen kurz erläutert und
die Mechanismen der Spross- und Wur-
zelkonkurrenz dargestellt. Das Konkur-
renzverhalten der Grünlandpflanzen
wird dann anhand ihrer Wuchseigen-
schaften bei Licht- und Nährstoffkonkur-
renz und gleichzeitiger Störung (Her-
bivorie, Tritt) diskutiert. Schließlich
werden experimentelle Ansätze zur Er-
mittlung der Bedeutung von Konkurrenz
in Pflanzengemeinschaften des Dauer-
grünlands vorgestellt, und Vorschläge
geliefert, wie Resultate aus der Integra-
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tion von Topf- und Feld-Untersuchun-
gen als Grundlage für Bewirtschaftungs-
maßnahmen inkl. Unkrautregulierung
dienen können.

2. Konkurrenzverhältnisse
im Dauergrünland

2.1 Welche Ressourcen
begrenzen das Wachstum
der Pflanzen im
Dauergrünland?

Die Pflanzen benötigen zum Leben
Licht, Raum, Kohlendioxid, Sauerstoff,
Wasser und ca. 20 wesentliche Mineral-
stoffe, wovon hauptsächlich Stickstoff
(N) und Phosphor (P) für die photosyn-
thetische Aktivität und das Wachstum
verantwortlich sind. In Grünlandbestän-
den sind Licht und Bodennährstoffe
(N,P) die primär wachstumslimitieren-
den Ressourcen.

2.1.1 Licht

Die Ressource Licht ist eine gerichtete
und daher von den Pflanzen vorhersag-
bare Größe. Strahlung besteht aus unter-
schiedlichen Wellenlängen und Parti-
keln, den sogenannten Photonen, die die
Lichtenergie übertragen. Die Anzahl der
Mole Photonen, die pro Einheit Blattflä-
che (m2) und Zeit (s) im Wellenlängen-
bereich zwischen 400 und 700 nm auf
die Bestandesdecke auftreffen, ist ein
Maß für die photosynthetisch aktive
Strahlung. Der Blattflächenindex (BFI)
einer Pflanzenart ist die gesamte Blatt-
fläche pro Einheit Grundfläche. Er ist das
wichtigste Maß für die Strahlungsinter-
zeption und somit den Ertrag einer Pflan-
ze. Der BFI eines Bestandes, der 95%
der Strahlung auffangen kann, ist der
sogenannte kritische BFI. Der Extinkti-
onskoeffizient eines Bestandes (k) ist ein
Maß für die Wirksamkeit mit der die
Blattfläche Strahlung absorbiert. Bei den
Gräsern liegt der kritische BFI bei 4-6,
während er bei Dikotylen, wie z.B. Weiß-
klee bei 3 liegt. Die planen Blätter der
Dikotylen haben einen hohen k-Wert (ca.
0.9-1), während die Gräser mit ihren auf-
rechten Blättern einen wesentlich gerin-
geren k-Wert (0.4-0.5) haben (BROUG-
HAM, 1958). Folglich ist die Lichtdurch-
lässigkeit in grasreichen Beständen we-
sentlich höher als in krautreichen.

Neben der Lichtquantität spielt auch die
Lichtqualität (Verhältnis des R/DR; =rot/

dunkelrot) eine große Bedeutung bei der
Sprosskonkurrenz. Eine Pflanze kann
Veränderungen des R/DR Verhältnisses,
ausgelöst durch die Anwesenheit einer
Nachbarpflanze, bereits bevor sie be-
schattet wird wahrnehmen und darauf-
hin mit zunehmendem Streckenwachs-
tum reagieren (SCHMITT und WULFF
1993).

Die Ausschöpfung des Lichts ist bei Ein-
zelpflanzen am höchsten und nimmt mit
zunehmender Pflanzendichte bis hin zur
Schließung der Bestandesdecke inner-
halb des Bestandes ab. Licht ist in Ab-
hängigkeit von der Bewirtschaftung des
Grünlands und der Position der Pflan-
zen im Bestand unterschiedlich verfüg-
bar. Das höchste Lichtangebot ist stets
in der obersten Bestandesschicht und
nimmt mit zunehmender Nähe zum Bo-
den exponentiell ab (MONSI und SAE-
KI, 1957). Je nach Wuchsform der Pflan-
ze und Positionierung, Orientierung und
Morphologie der Blätter kann der An-
teil des einfallenden Lichts bei gleicher
Individuendichte in mittlerer Bestandes-
höhe unterschiedlich hoch sein (SPEHN
ET AL., 2000; STROH, 2000).

In einem Freiland - Mikrokosmos Expe-
riment mit Grünlandarten konnte gezeigt
werden, dass sich unterschiedlicher Ar-
tenreichtum und Anteil an den drei ta-
xonomischen Gruppen auf die Lichtnut-
zung eines Grünlandbestandes auswirkt.
Der BLI hat mit zunehmender Artenan-
zahl zugenommen. Er war umso höher,
je höher der Anteil an Leguminosen war.
Natürliche Wiesenbestände bestehen
zumeist aus zwei Bestandesschichten,
einer oberen Grasschicht mit aufrechten
Blättern und einer unteren Krautschicht
mit horizontal ausgerichteten Blättern
(CERNUSCA, 1976; TAPPEINER und
CERNUSCA, 1989).

Im intensiven Wirtschaftsgrünland bleibt
eine vertikale Strukturierung des Pflan-
zenbestandes in kleine und große Pflan-
zen infolge häufiger Mahd oder intensi-
ver Beweidung aus. In diesem Fall er-
halten alle Pflanzen einen ähnlichen
Anteil der einfallenden Strahlung. Die
Bedeutung der Konkurrenz um Licht ist
also relativ gering. Bei weniger intensi-
ver Nutzung, z.B. wenig-schürige Wie-
sen und im Aufwuchs auf Kot- und Harn-
stellen, bilden sich jedoch je nach Nähr-
stoffangebot lockere bis dichte, deutlich

hierarchisch strukturierte Bestände aus
großen und kleinen Pflanzen.

Die Bewirtschaftung und Produktivität
eines Grünlands können also die Licht-
verhältnisse und damit die Struktur ei-
nes Bestandes maßgeblich prägen.

2.1.2 Bodenressourcen

Der Großteil der wichtigsten Nährstof-
fe, aus denen Pflanzen aufgebaut sind,
liegen im Dauergrünland in organisch ge-
bundener (N) oder schwer verfügba-
rer (Eisen- oder Aluminiumphosphat)
Form vor. Die Verfügbarkeit des anor-
ganischen N (NO

3
-, NH

4
+) hängt primär

von der mikrobiellen Aktivität (Minera-
lisierung, Nitrifizierung, Ammonifizie-
rung) des Bodens ab. Die Verfügbarkeit
des P ist aufgrund der extrem niedrigen
Mobilität und Diffusionsrate im Boden
generell sehr gering (NYE und TINKER,
1977). Eine in Grünlandökosystemen
häufig vorkommende Symbiose zwi-
schen Pflanzen und arbuskulärer Mykor-
rhiza kann jedoch die P-Versorgung der
Pflanzen deutlich verbessern. Die dün-
nen an den Wurzeln inserierten Pilz-
hyphen erschließen über ein ausgedehn-
tes Hyphennetzwerk ein viel größeres
Bodenvolumen als die Feinwurzeln. Im
Austausch gegen Kohlehydrate liefert
die Mykorrhiza der Pflanze das P. Einen
weiteren Beitrag zur Steigerung der Pro-
duktivität eines Dauergrünlands bildet
die wichtige Symbiose zwischen den
Wurzeln der Leguminosen und den
Knöllchen bildenden Bakterien. Diese
Symbiose erlaubt es den Schmetterlings-
blütlern Luftstickstoff (N

2
) direkt zu as-

similieren. Diesen N nutzen die Legu-
minosen nicht allein, sondern sie kön-
nen ihn auch an Nicht-Leguminosen
weiterleiten, ein Fall von positiver Pflan-
zeninteraktion (LAIDLAW ET AL.,
1996), die speziell auf N-armen Böden
von großer Bedeutung sein kann.

In Pflanzengemeinschaften des Grün-
lands sind Kot, Harn und Streuabbau die
Hauptquellen von N und P im Boden.
So kommt es speziell auf Weiden zu sehr
heterogen verteiltem Vorkommen („pat-
ches“) von N und P (HAYNES und WIL-
LIAMS, 1993). Auf Wiesen ist die Nähr-
stoffverteilung vergleichsweise viel ho-
mogener, jedoch trägt auch hier die lo-
kale Aktivität der Mikroorganismen im
Boden, neben Wühlaktivitäten von Mäu-
sen und Maulwurf zu einer heterogen
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verteilten Verfügbarkeit der Nährstoffe
bei (STARK, 1994).

Wasser kann in den Früh- und Haupt-
sommermonaten auf allen Grünland-
standorten durchaus wachstumslimitie-
rend sein, unabhängig von der Verfüg-
barkeit von Nährstoffen und Licht. FIT-
TER (1986) hat gezeigt, dass auf nähr-
stoffreichen Grünlandflächen auf Allu-
vionen die flachwurzelnden Arten vor-
wiegend im Frühling und die tiefwurzeln-
den Arten im Sommer aktiv waren. Die-
se Unterschiede waren auf eine jahres-
zeitlich bedingte Wasserverfügbarkeit
zurückzuführen.

2.2 Mechanismen der
Konkurrenz

Der Vielfalt an Arten in einem Dauer-
grünland steht ein relativ geringes An-
gebot an Nährelementen zur Verfügung,
zumal fast alle Pflanzen dieselben Res-
sourcen benötigen. Da Pflanzengemein-
schaften des Grünlands zumeist aus
ziemlich dichten Populationen unter-
schiedlicher Arten zusammengesetzt
sind (ca. 100-1000 Individuen/m2), ist
Konkurrenz um eine oder mehrere Res-
sourcen sehr wahrscheinlich.

Allgemein werden zwei Mechanismen
der Konkurrenz um Ressourcen unter-
schieden: die Ausbeutungskonkurrenz
und die Interferenzkonkurrenz (BEGON
ET AL., 1996). Die Ausbeutungskonkur-
renz (exploitation competition) ist die
am häufigsten verbreitete Form der Kon-
kurrenz. Da Pflanzen ortsgebunden sind,
nehmen sie so viele Ressourcen wie
möglich auf. Dabei leeren sie den ver-
fügbaren Ressourcenpool bis für die
Nachbarpflanzen nicht ausreichend üb-
rigbleibt. Nachbarpflanzen können aber
zeitgleich denselben Ressourcenpool
nützen wollen; diese Ressourcenquelle
ist also für beide Individuen lebenswich-
tig. In diesem Fall beeinflussen sich die
beiden Individuen (egal ob von der glei-
chen = intraspezifische Konkurrenz,
oder einer anderen Art = interspezifische
Konkurrenz) negativ in ihrem Wachs-
tum, und zwar indirekt über die Ausbeute
des Nährstoffpools.  Was in diesem Zu-
sammenhang zum besseren Verständnis
der Mechanismen der Konkurrenz bei-
trägt, sind zwei zwar voneinander abhän-
gige jedoch isoliert zu betrachtende Pro-
zesse: 1) die Herabsetzung der Verfüg-
barkeit einer Ressource durch eine Pflan-

ze und die daraus resultierenden Unter-
schiede in der Nährstoffaufnahme geben
Hinweise über die bessere Konkurrenz-
kraft einer der beteiligten Pflanzen 2)
dieselbe Pflanzen, die Verfügbarkeit von
Ressourcen herabgesetzt hat, reagiert
nun mit einem modifizierten Sproß- und/
oder Wurzelwachstum auf die vermin-
derte Nährstoffkonzentration im Boden
um ihre Überlebensrate unter den neuen
Bedingungen zu erhöhen (effect und re-
sponse; sensu GOLDBERG, 1990).

Bei Interferenzkonkurrenz (interference
competition) beeinflussen sich Pflanzen
hingegen direkt negativ; z.B. indem sie
sich überwachsen oder über physischen
oder chemischen Kontakt (Allelopathie)
das Wachstum und den Zugriff auf Res-
sourcen erschweren oder verhindern
(WILLIAMSON, 1990; MAHALL and
CALLAWAY, 1992). Diese Form der
Konkurrenz wird sehr selten direkt un-
tersucht, da sich ihre Mechanismen nicht
klar identifizieren und ihre Auswirkun-
gen von den Auswirkungen der Ausbeu-
tungskonkurrenz experimentell nur
schwer differenzieren lassen (HUBER-
SANNWALD ET AL., 1996).

2.2.1 Mechanismus der Licht- bzw.
Sprosskonkurrenz

Die relative Wuchshöhe in Relation zur
Bestandeshöhe ist maßgeblich für die
Lichtabsorption und damit für die Pho-
tosyntheserate und Biomasseproduktion
einer Pflanze verantwortlich. Pflanzen,
die die oberste Bestandesschicht bilden,
absorbieren am meisten Licht und diese
Energie wird unmittelbar in Wachstum
umgewandelt. Die großen Individuen
beschatten mit ihren relativ großen Blät-
tern die kleineren Pflanzen, die dadurch
in ihrem Wachstum umso mehr einge-
schränkt werden (asymmetrische Kon-
kurrenz, sensu WEINER, 1986). Die
höhere relative Wachstumsrate der grö-
ßeren Individuen gegenüber den kleinen
führt zur hierarchischen Strukturierung
eines Grünlandbestandes.  Kommt es
zum Bestandesschluss eines hierarchisch
strukturierten Bestandes einer Art, ster-
ben die kleinsten Individuen mit der Zeit
ab. Dies führt zu einer Ausdünnung des
Bestandes, die mit zunehmender mittle-
rer Höhe der Individuen immer ausge-
prägt wird (-3/2 power law, YODA ET
AL., 1963).  Die kleinen und großen In-
dividuen eines gemischten Grünlandbe-

standes gehören jedoch meist unter-
schiedlichen Arten mit unterschiedlichen
Wachstumsraten, Morphologien,
Wuchsformen, Alter an, sodass neben
dem Dichte/Masse-Verhältnis vorwie-
gend andere Faktoren die Populations-
dichte und Größenhierarchie einzelner
Arten regulieren. Erfolgsprinzip einer
konkurrenzstarken Pflanze im dichten
Bestand ist ein ausgeprägtes Höhen-
wachstum pro C-Fixierung. Licht ist die
einzige Ressource, die nicht direkt ge-
speichert werden kann, obgleich die Pho-
tosyntheseprodukte sehr wohl in Koh-
lehydrate (C-) Reserven angelegt werden
können. Die vertikale Verteilung des N und
des spezifischen Blattgewichts (Biomas-
se/Einheit Blattfläche) im Bestand nimmt
mit zunehmendem Lichtangebot zu.

2.2.2 Mechanismen der Nährstoff-
bzw. Wurzelkonkurrenz

Die Nährstoffe im Boden gelangen über
drei Prozesse an die Wurzeloberfläche:
1) über gerichtetes Wurzelwachstum in
Richtung der Bodenressourcen (root in-
terception) 2) über den über den Tran-
spirationsstrom der Pflanze angetriebe-
nen Massenfluss des Wassers mit den
darin gelösten Nährstoffen, und 3) über
Diffusion von Nährstoffen entlang eines
Konzentrationsgradienten, der entsteht,
wenn die Aufnahmerate von Nährstof-
fen die Versorgungsrate übersteigt. Die
Versorgung der drei Hauptnährstoffe (N,
P, K) erfolgt hauptsächlich über den
Massenfluss und die Diffusion. Der Be-
reich der Ausdehnung des Konzentrati-
onsgradienten um eine Wurzelachse ist
die Verarmungszone (depletion zone).
Generell nehmen die Ausdehnung der
Verarmungszone und die Diffusionsko-
effizienten der Nährstoffe mit zuneh-
mendem Wassergehalt und Nährstoff-
konzentration im Boden zu (CASPER
und JACKSON, 1997). Der Mechanis-
mus der Wurzelkonkurrenz basiert auf
Überlappung der Verarmungszonen be-
nachbarter Wurzeln und einer dabei in-
duzierten Reduktion in der Nährstoffauf-
nahme durch die Nachbarwurzel. Im
Gegensatz zu dem überproportionalen
Vorteil im Sprosswachstum von großen
Pflanzen gegenüber kleinen Pflanzen in
einem Bestand zeigen sich diese Vortei-
le für große Pflanzen im Nährstofferwerb
nicht (symmetrische Konkurrenz, WEI-
NER 1986). Um Nährstoffe konkurrie-
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rende Pflanzen reduzieren zwar das
Wachstum der Nachbarpflanze, jedoch
ändert sich die Variabilität in der Größe
der Pflanzen dabei nicht.

3. Konkurrenzverhalten
von Grünlandpflanzen

Im folgenden werden Wachstumsstrate-
gien von Grünlandpflanzen besprochen,
die bei limitierendem Ressourcenange-
bot (Licht, Nährstoffe) und Störungsein-
flüssen durch Entblätterung, Tritt, etc.
Konkurrenzkraft verleihen können. Zu
den Schlüsselprozessen, die maßgeblich
am Erfolgsprinzip einer Pflanze beteiligt
sind und zu ihrer Fitness beitragen sind
Etablierung, Wachstum und Verbreitung.
Fitness ist „ein relatives Maß für den
evolutiven Vorteil von Individuen einer
Art mit unterschiedlichen Phänotypen
(das sind genetisch bedingte Erschei-
nungsbilder eines Organismus) aufgrund
ihres Überlebens und ihres reprodukti-
ven Erfolges“, SCHMID und STÖCK-
LIN, 1991).

Grünlandpflanzengemeinschaften kom-
men meist auf nährstofflimitierten Stand-
orten vor, die von ausdauernden Pflan-
zen besiedelt werden. Dort liegt das Er-
folgsprinzip einer Art in ihrem Vermö-
gen sich über Samen erfolgreich zu etab-
lieren und dann möglichst rasch horizon-
tal und vertikal den ober- und unterirdi-
schen Raum zu erobern.

3.1 Sprosswachstum

3.1.1 Konkurrenzverhalten bei
Konkurrenz um Licht

Lichtkonkurrenz (bei quantitativen und
qualitativen Veränderungen der Strah-
lung) kann zu folgenden Veränderungen
im Pflanzenwachstum führen:
1 bevorzugte Biomasseallokation in den

Spross (größeres Spross/Wurzelver-
hältnis) (BLOOM ET AL., 1985,
BROUWER, 1983)

2 höheres spezifisches Blattgewicht (g
m-2)  bei hohem Lichtangebot (POOR-
TER und DE JONG, 1999)

3 reduzierte Verzweigung und vermehrtes
Höhenwachstum bei vermindertem Licht-
angebot (LEMAIRE und GASTAL 1997)

4 morphologische Plastizität im Strek-
kungswachstum (Internodienlänge) zur
Vermeidung von Nachbarpflanzen als
Folge von verändertem R/DR Verhält-
nis (SCHMITT und WOLFF, 1993)

5 steiler N-Gradient in dominanten
Pflanzen dichter Bestände (HIROSE
und WERGER, 1994)

Pflanzen, die die oberste Bestandes-
schicht erreichen, sind die konkurrenz-
stärksten, da sie die höchste C-Fixie-
rungsleistung, d.h. Nettoassimilationsra-
te, pro Einheit Blattfläche erzielen. Je-
doch hängt dies maßgeblich vom N-Ge-
halt des Blattes ab.

Die photosynthetische Kapazität eines
Blattes wird durch eine Einheit N umso
stärker gesteigert, je höher die Lichtin-
tensität ist. Kleinere Grünlandpflanzen,
die von größeren beschattet werden, bil-
den eine ähnlich hohe Blattflächendich-
te (Fläche Blatt pro Einheit Bestandes-
höhe) wie große Pflanzen und haben
auch einen relativ hohen N-Gehalt in den
Blättern. Dennoch können die kleinen
Pflanzen aufgrund des Lichtmangels
nicht die gleichen C-Fixierungsleistun-
gen erbringen wie die großen Pflanzen
(STROH 2000). Eine dem Licht ange-
passte vertikale N-Verteilung scheint
umso dringlicher zu sein, je höher das
angebotene Licht im Verhältnis zum ver-
fügbaren N steht. Die hierarchische Po-
sition der Pflanze im Bestand trägt also
deutlich zur vertikalen N-Verteilung in
der Pflanze bei. Dies ist eine plastische
physiologische Anpassung an das Licht-
und N-Angebot der Pflanzen. Eine Mög-
lichkeit an mehr Licht zu gelangen, be-
steht darin, das Wachstum über horizon-
tale Ausdehnung („foraging“) zu modi-
fizieren und nicht ausgeschöpfte Licht-
lücken (light gaps; PEARCY UND
SIMS, 1994) zu besetzen (SLADE and
HUTCHINGS, 1987). Grünlandbestän-
de sind sehr heterogen in der Lichtquan-
tität und -qualität, und zwar nicht nur ver-
tikal in Mischbeständen, sondern auch
in horizontaler Richtung, infolge von
Bestandslücken, unterschiedlichen
Wuchsformen und Störungsflächen
(TAPPEINER und CERNUSCA, 1989;
SKALOVA ET AL., 1999). Auf den
Weiden spielt das Weidetier eine wichti-
ge Rolle in der vertikalen und horizon-
talen Ausrichtung der Bestandesstruktur.

Grünlandpflanzen sind vorwiegend aus-
dauernde Pflanzen, die sich bevorzugt
vegetativ über klonales Wachstum ver-
mehren. Klonale Pflanzen bestehen aus
einzelnen vegetativen Einheiten, den
Ramets, die zu selbständiger Existenz

fähig sind, falls sie von der Mutterpflan-
ze abgetrennt werden (URBANSKA,
1992). Das Vermögen sich nach einem
Störungsereignis relativ rasch zu rege-
nerieren, hat speziell auf Weiden, wo
durch hohe Trittbelastung Teile eines
Klons absterben können, eine große
funktionelle Bedeutung. Klonales
Wachstum kommt durch die iterative
Bildung von Ramets zustande und äu-
ßert sich in horizontal expandierendem
Wachstum. Gräser sind typische durch
klonales Wachstum gekennzeichnete
Wuchsformen. Je nach Anordnung der
Ramets werden grundsätzlich zwei
Wuchsformen unterschieden: „phalanx“
und „guerilla“ (LOVETT DOUST,
1981). Diesen beiden Wuchsformen ver-
folgen unterschiedliche Strategien zur
Raumbesetzung. Pflanzen mit ober- oder
unterirdischen Ausläuferorganen (Stolo-
ne, Rhizome) gehören dem „Guerilla“-
Typ an. Hierbei sorgt die Mutterpflanze
für eine im Raum (horizontale Richtung)
ausgerichtete Verteilung der Tochter-
pflanzen entlang der Ausläuferorgane.
Weißklee (Trifolium repens), Gemeine
Rispe (Poa trivialis), Gemeine Quecke
(Agropyron repens) sind typische Gue-
rilla-Pflanzen. Im Gegensatz dazu bilden
Pflanzen mit äußerst kurzen Verbin-
dungsstücken zwischen den Einzeltrie-
ben eine sehr kompakte Wuchsform aus,
sie gehören dem „Phalanx“-Typ an. Hier
ist die Dichte der Ramets auf kleinem
Raum sehr hoch. Horstgräser wie Knaul-
gras (Dactylis glomerata), Schafschwin-
gel (Festuca ovina), Borstgras (Nardus
stricta) sind typische Phalanx-Pflanzen.
Zwischen diesen extremen Formen gibt
es alle Übergangsformen. Grundsätzlich
bilden Pflanzen des Guerilla-Typs lok-
kere Bestände, und das Besiedelungsare-
al eines Individuums kann mehrere
Quadratmeter umfassen. Im Gegensatz
dazu ist das Besiedlungsareal bei Pflan-
zen des Phalanx-Types recht klein. So-
lange die Verbindungsorgane zwischen
Tochter- und Mutterpflanze intakt sind,
kommt es bei den meisten Arten zum
reziproken Austausch von Kohlenstoff,
Wasser und Nährstoffen. Die Pflanzen
sind also physiologisch integriert (WAT-
SON und CASPER, 1984). Die funktio-
nelle Bedeutung der physiologischen In-
tegration ist speziell dann relevant, wenn
ein Teil der durch das Weidetier entfern-
ten Blattmasse erneuert werden muss.
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Rhizome gelten primär als Orte der Re-
servespeicherung, die in solchen Fällen
genutzt werden. Stolone dienen vor al-
lem zur Wanderung und räumlichen Aus-
dehnung von Pflanzen. Eroberung von
Raum ist nicht immer gleichzusetzen mit
Wachstum, also Zunahme in Spross-
oder Wurzelbiomasse. Darunter versteht
man eine optimale räumliche Platzierung
von Ressourcen erwerbenden Organen
im Raum (DE KROON und HUT-
CHINGS, 1995), die zur späteren Auf-
nahme von Licht, Nährstoffen und Was-
ser dienen sollen. Solche plastischen
morphologischen Anpassungen bei ses-
silen, also ortsgebundenen Pflanzen kön-
nen als Anpassung analog zur Futtersu-
che bei Tieren („foraging“) interpretiert
werden (DE KROON und HUT-
CHINGS, 1995). Diese beiden klonalen
Wuchsformen tragen entscheidend zur
Verteilung der Arten und Musterbildung
innerhalb von Pflanzengemeinschaften
bei (HERBEN und HARA, 1997).

In Grünlandpflanzengemeinschaften, die
hauptsächlich aus klonalen Pflanzen zu-
sammengesetzt sind, sind die unmittel-
baren Nachbarn vertikal wachsender
Triebe einer Graspflanze meist Triebe
desselben (genetischen) Individuums.
Das gegenseitige Überwachsen von Trie-
ben innerhalb eines Individuums er-
scheint unwahrscheinlich (DE KROON
ET AL., 1992). Obwohl die Mechanis-
men, die die Triebdichte innerhalb einer
Pflanze regulieren, nach wie vor umstrit-
ten sind (BRISKE und DERNER, 1998),
gibt es Hinweise darüber, dass die Kon-
kurrenz zwischen Rameten innerhalb
einer klonalen Pflanze die Konkurrenz
zwischen klonalen Individuen durchaus
übersteigen kann (DE KROON ET AL.,
1992; DE KROON, 1993). D.h. dass es
zwischen klonalen Pflanzen mit relativ
breiter horizontaler Ausrichtung mögli-
cherweise zu keiner asymmetrischen
Konkurrenz kommt. Die Einzelindividu-
en beschatten sich also nicht soweit, dass
sie sich gegenseitig negativ beeinflussen,
außer die Grasarten weisen genetisch
bedingt unterschiedliche Wuchsformen
auf (Vergleich Ober- und Untergräser).

3.1.2 Interaktion zwischen Licht-
konkurrenz und Entblätterung

In Grünlandpflanzengemeinschaften ist
neben dem effizienten Erwerb von Res-
sourcen auch die Befähigung zur raschen

Wiederbeblätterung nach periodischen
Entblätterungsereignissen entscheidend
für die Konkurrenzkraft von Grünland-
arten. Das Quellen/Senken Verhältnis
zwischen der Verfügbarkeit der in Re-
serven gespeicherten Ressourcen und
der Nutzung der bereitgestellten Res-
sourcen z.B. zur Aktivierung von
Sprossmeristemen, bestimmt die Wie-
derbeblätterungsrate von Grünlandpflan-
zen (RICHARDS, 1993). Die Triebdich-
te eines Horstes steht in Zusammenhang
mit der Nutzungshöhe (Verbiss- oder
Schnitthöhe) und ist unabhängig von der
Populationsdichte der Art. Die Ausdün-
nung auf einer Weide wird also nicht
über Pflanzendichte, sondern vielmehr
über die Triebdichte kontrolliert (WHI-
TE und HODGSON, 1999). Durch ein
Entblätterungsereignis kommt es zu ei-
ner deutlichen Reduktion der Triebmas-
se, jedoch nicht der Triebdichte. Auf-
grund des erhöhten Lichtangebots nach
Entblätterung bildet sich nicht nur neue
Blattmasse, sondern die kleinen Triebe
und Pflanzen schieben sich nach oben.
Dies führt zu einer neuerlichen Zunah-
me in der Triebdichte und Triebmasse
bis zum Erreichen des Bestandesschlus-
ses, wo der Ausdünnungsprozess inner-
halb eines Klons erneut beginnt. Vor al-
lem auf Umtriebsweiden kommt es zu
diesen zyklischen Prozessen in der Trieb-
dynamik. Je größer der Weidedruck
umso geringer die Blattfläche des Ge-
samtbestandes. Je kürzer jedoch die
Schnitt- bzw. Verbisshöhe, umso weni-
ger sind entblätterte Graspflanzen befä-
higt, den Blattverlust über Neutriebbil-
dung zu kompensieren. Generell kann
folgendes Prinzip gelten: in höherwüch-
sigen Beständen optimieren die Pflan-
zen den BLI über eine hohe mittlere
Triebmasse bei geringer Triebdichte,
während in niederwüchsigen Beständen
die Pflanzen über erhöhte Triebdichte
jedoch geringe Triebmasse den BLI op-
timieren. Über Bewirtschaftungsmana-
gement kann die Struktur eines Grün-
landbestandes reguliert  werden. Die
Spanne der Variabilität in der Triebgrö-
ße einzelner Pflanzen hängt von der mor-
phologischen Plastizität einer Art ab
(WHITE UND HODGSON, 1999).

Konkurrenzkraft, speziell auf Weiden,
äußert sich also nicht allein in raschem
Höhenwachstum, sondern in Mechanis-
men zur Vermeidung oder Toleranz von

Herbivorie (RICHARDS, 1993; BRIS-
KE und RICHARDS, 1995; BRISKE,
1996). Pflanzen, deren Erneuerungs-
meristeme unterhalb der Nutzungsebe-
ne, d.h. an der Sprossbasis oder entlang
von Ausläuferorganen liegen, sind am
besten an Herbivorie angepasst. Daher
zählen Horstgräser und Rosettenpflan-
zen, sowie Rhizom- und Stolonpflanzen
zu den häufigsten Wuchsformen auf
Weidegrünland. Pflanzen, die diese
Wuchsform ausgebildet haben, haben bei
häufiger Entblätterung also einen deut-
lichen Konkurrenzvorteil. In den vege-
tativen Horstgräsern und Rosettenpflan-
zen liegen nicht nur die Erneuerungsme-
risteme, sondern auch die Wachstums-
zonen der Blätter an der Sprossbasis.
Hier schieben sich also die älteren Blät-
ter und Blattteile mit dem Bestand nach
oben. Die Folge der Blattalterung ist ge-
nau entgegengesetzt dem Lichtgradien-
ten. Da jedoch die obersten Blätter am
meisten von der Weidenutzung und
Mahd betroffen sind, erscheint diese
Anpassung der Verteilung junger und
alter Blätter und die Lage von Erneue-
rungsmeristemen vielmehr eine Anpas-
sung an Herbivorie als an Lichtkonkur-
renz. Jedoch dürfte die steile, erekte
Blattstellung der meisten Gräser, die
verhältnismäßig viel Licht an die Basis
der Horste und in die unteren Bestan-
desschichten durchlässt, eine evolutive
Anpassung sowohl an Herbivorie als
auch an Wachstum in hierarchisch struk-
turierten Beständen. Denn selbst ge-
schlossene Bestände des Dauergrünlands
werden in den meisten Fällen von Grä-
sern (zumeist Obergräsern) bestimmt,
mit Ausnahme stark gedüngter Kerbel-
wiesen (Anthriscus sylvestris), wo der
hochwüchsige Doldenblütler das Vege-
tationsbild prägt. Dies ist ein seltener
Fall, wo eine Schaftpflanze in einem
Grünlandtyp dominiert.

Schaftpflanzen haben ein determiniertes
Wachstum, d.h. das apikale Meristem
endet in der Ausbildung einer Blüte und
Frucht. Neuaustrieb von der Basis nach
einer Entblätterung ist aufgrund fehlen-
der basaler Erneuerungsknospen nicht
möglich. Ein großer Anteil der dikoty-
len Kräuter des Grünlands sind Schaft-
pflanzen. Im Gegensatz zu den Gräsern
sitzen die jüngsten Blätter an der Stän-
gelspitze, dies ist dort ein Vorteil, wo sich
dichte Bestände bilden, z.B. wenig-schü-
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rige Wiesen, und das photosynthetisch
aktivste Blattgewebe im Bestand nach
oben zum Ort des höchsten Lichtange-
bots geschoben wird (STROH, 2000).
Schaftpflanzen können häufiger Her-
bivorie aber nicht standhalten, da sie den
Verlust der Blattmasse nicht kompensie-
ren können. Anders als bei Graspflan-
zen, wo zur selben Zeit einzelne Triebe
absterben und neu austreiben.

3.2 Wurzelwachstum

3.2.1 Konkurrenzverhalten bei
Konkurrenz um Nährstoffe

Folgende Eigenschaften der Wurzeln
können den Grünlandpflanzen potenti-
ell Konkurrenzkraft verleihen (nach
CASPER und JACKSON, 1997)

1 Eroberung des Bodenvolumens über
erhöhte Wurzeldichte

2 Vergrößerung der Wurzeloberfläche

3 Symbiose mit Mykorrhizapilz oder
Rhizobium (N

2
 fixierenden) Bakterien

4 Morphologische und physiologische
Plastizität

5 Unterschiedliche Durchwurzelungstiefe

6 Räumliche und zeitliche Trennung der
Durchwurzelung des Bodens und der
Wuchsaktivität

Eine der wichtigsten Eigenschaften für
unterirdische Konkurrenzkraft ist die
Befähigung der Pflanzen, ein möglichst
großes Bodenvolumen zu besetzen. Das
Wurzelsystem einer Pflanze kann umso
mehr Raum erobern, je höher die relati-
ve Wachstumsrate, die Biomasse, die
Wurzeloberfläche und die Feinwurzel-
dichte sind. Aus einem der wenigen Feld-
experimente zur Evaluierung der Bedeu-
tung der Wurzelkonkurrenz, ging hervor,
dass nicht allein die Wurzelmasse für
eine verbesserte Nährstoffaufnahme ver-
antwortlich ist, sondern dass eine Reihe
von begleitenden Faktoren daran betei-
ligt sein kann (CALDWELL ET AL.,
1991, 1996). Da die Bodennährstoffe im
Bereich einer Pflanze sehr heterogen
verteilt sein können (JACKSON und
CALDWELL, 1993), nützt der Pflanze
ein großes Wurzelsystem allein sehr
wenig, wenn sie die lokal angereicher-
ten Nährstoffe nicht erreichen oder ihre
Wurzeldichte nicht entsprechend verän-
dern kann (CAMPBELL ET AL. 1991;
FRANSEN ET AL. 1998). Ein weiterer
Grund, warum ein großes Wurzelsystem

nicht unbedingt Konkurrenzkraft verlei-
hen muss, sind Mykorrhizasymbiosen,
die maßgeblich an der Nährstoffaufnah-
me beteiligt sein können. Eine weitere
Anpassung des Wurzelsystems, die die
Nährstoffaufnahme erhöhen kann, nicht
jedoch mit der Größe korreliert ist, ist
die physiologische Plastizität in der
Nährstoffaufnahme. Es konnte gezeigt
werden, dass manche Arten bei lokaler
Nährstoffanreicherung im Boden die
Enzymaktivität auf der Wurzeloberflä-
che und die Affinität zu den Nährstoff-
ionen erhöhen und dabei die Nährstoff-
konzentration in der Bodenlösung ra-
scher herabsetzen können (CALDWELL
1994). Diese Beobachtungen wurden an
Gräsern in Labor- und Feldversuchen
gemacht (JACKSON und CALDWELL,
1991; BASSIRIRAD, 2000).

Viele Pflanzen reagieren auf lokale Nähr-
stoffanreicherungen mit vermehrtem
Wurzelwachstum (morphologische Pla-
stizität), diese Wurzeln sind meist we-
sentlich dünner und in höherer Dichte
gepackt (pro Einheit Bodenvolumen) als
die Achsen des Hauptwurzelsystems
(JACKSON und CALDWELL, 1989).
Das Vorkommen  morphologischer Pla-
stizität im Wurzelwachstum scheint aber
von der Nährstoff- und Wasserverfügbar-
keit des Bodens abzuhängen (FRANSEN
ET AL., 1998; DERNER und BRISKE
1999). Ausgewählte Grasarten des Dau-
ergrünlands z.B. zeigten zwar erhöhtes
Wurzelwachstum bei heterogener Nähr-
stoffzugabe im Gegensatz zu homoge-
ner Nährstoffzugabe, jedoch führte das
angeregte Wachstum nicht zu einer ver-
besserten Nährstoffaufnahme. Es wäre
zu erwarten, dass bei lokalen Anreiche-
rungen von relativ mobilen Nährstoffen
(z.B. Nitrat) im Boden die Pflanzen eher
physiologische als morphologische Me-
chanismen einsetzen, um die Nährstoff-
aufnahme zu erhöhen, da sich eine In-
vestition in Wurzelmasse nicht lohnen
würde. Jedoch wurde in einem Konkur-
renzversuch (Monokultur und Mischkul-
tur) mit Lolium perenne und Poa pra-
tensis gezeigt, dass die Wurzelwuche-
rung bei Lolium nur dann ausgelöst wur-
de, wenn Lolium mit Poa um einen Ni-
tratpatch konkurrierte (ROBINSON ET
AL., 1999). Die Bedeutung der Wurzel-
wucherung steht hier also in engem Zu-
sammenhang mit der Konkurrenz um
und Besetzung von Raum. Allgemein ist

sehr wenig bekannt über konkurrenzbe-
dingte, artenspezifische Raumbesetzung
und Wurzelverteilung im Boden von
Grünlandökosystemen (aber siehe
PECHÁÈKOVÁ ET AL., 1999) und in-
wieweit sich die Pflanzen in ihrer Akti-
vität räumlich und zeitlich ausschließen
oder überlappen. Aus KUTSCHERA ET
AL. 1982, 1992 geht hervor, dass sowohl
Gräser als auch Krautige inkl. der Legu-
minosen Bodentiefen bis zu 2 m errei-
chen können. Rein taxonomisch lassen
sich also keine Unterschiede in der po-
tentiellen Durchwurzelungstiefe von
Grünlandpflanzen ableiten. Selbst die
funktionelle Bedeutung der tief reichen-
den Wurzeln in Grünlandökosystemen
ist bislang noch nicht eindeutig geklärt
(HUBER-SANNWALD ET AL., 2000).

3.2.2 Interaktion zwischen
Nährstoff-Konkurrenz und
Entblätterung

Entblätterung führt meist zu einer deut-
lichen Reduktion in der Wurzelbiomas-
se, da die zu ersetzenden Blätter eine
neue Senke für Kohlehydrate bilden
(SCHNYDER und DE VISSER 1999).
Jedoch ist eine Reduktion in der Wur-
zellänge und Wachstumsrate hauptsäch-
lich bei Pflanzen nährstoffreicher Stand-
orte beobachtet worden (BRISKE und
RICHARDS, 1995). Bei Nährstoff- oder
Wassermangel hingegen, bleibt die Wur-
zelaktivität und das Wurzelwachstum
auch unmittelbar nach der Entblätterung
intakt (CHAPIN und SLACK, 1979;
MCNAUGHTON ET AL., 1998).  Der
Großteil der Untersuchungen über die
Einflüsse von Entblätterung auf Wurzel-
biomasse, Wurzelarchitektur und Wur-
zelverteilung im Dauergrünland konzen-
trierte sich auf Topf-Experimente. Es
gibt dazu kaum Feldbeobachtungen.
Obwohl der Großteil der Wurzelbiomas-
se im Dauergrünland in den obersten 15-
20 cm des Bodens zu finden ist, wurzeln
manche intensiv und häufig entblätterte
Grünlandpflanzen jedoch bis 30-40 cm
tief (DAWSON ET AL., 2000). Allge-
mein gilt, dass entblätterte Pflanzen (Be-
stände) zwar die maximale Durchwur-
zelungstiefe reduzieren, jedoch bleibt
das Verteilungsmuster der Durchwurze-
lung (relative Biomasseverteilung kon-
stant (SCHUSTER, 1964). Neben Än-
derungen in der Durchwurzelungstiefe
kann Entblätterung auch zu einer Reduk-
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tion in der lateralen Ausdehnung von
Graswurzeln führen (TOMANEK and
ALBERTSON, 1957; SCHUSTER
1964). Diese negativen Einflüsse auf das
Wurzelwachstum durch Entblätterung
kann sich auf die unterirdischen Konkur-
renzverhältnisse auswirken. Für das Dau-
ergrünland gibt es dazu bislang keine
Untersuchungen.

3. Experimentelle Ansätze
und Messung von
Konkurrenz

Der Nachweis von Konkurrenz um Res-
sourcen unter Freilandbedingungen ist
äußerst schwierig (STRONG ET AL.
1984, CONNELL 1990), da neben der
Heterogenität der Umwelt auch die On-
togenie, das Alter, die genetische Viel-
falt und die Größe der Pflanzen Pflan-
zeninteraktionen stark beeinflussen kön-
nen. Generell gilt die Regel „wir können
erst dann Schlussfolgerungen von der
Bedeutung eines Prozesses (z.B. Kon-
kurrenz) ableiten, wenn wir diesen Pro-
zess auch tatsächlich experimentell ge-
testet haben“ (zitiert nach Deborah Gold-
berg). Eine Zusammenfassung von  Kon-
kurrenzuntersuchungen im Freiland
(CONNELL, 1983; SCHOENER, 1983;
UNDERWOOD, 1986; AARSSEN und
EPP, 1990; GOLDBERG und BARTON,
1992; GOLDBERG und SCHEINER,
1993). Die meisten dieser Untersuchun-
gen wurden jedoch in annuellen oder
semi-ariden Graslandökosystemen
durchgeführt. Für ausdauernde artenrei-
che Grünlandbestände liegen jedoch ver-
hältnismäßig wenig Untersuchungen
über Konkurrenzverhalten von Arten vor
(TURKINGTON, 1989; TURKING-
TON und HARPER, 1979; TURKING-
TON und MEHRHOFF, 1990; LAW ET
AL. 1996; HERBEN ET AL. 1997,
GRUBB ET AL., 1997). Die häufigsten
Untersuchungen über die Verteilung und
Abundanz ausgewählter Arten sind
Langzeiterhebungen in Dauerquadraten.
Davon lassen sich räumliche und zeitli-
che Verteilungsmuster von Arten ablei-
ten (HERBEN ET AL., 1993; LAW ET
AL., 1997). Ein weiteres Verfahren zur
Quantifizierung der Konkurrenzverhält-
nisse in Grünlandökosystemen sind so-
genannte Entfernungs-Experimente
(removal Experiments). Dabei werden
pro Untersuchungseinheit (z.B. 1 m2

Plot) alle Individuen einer Pflanzenart
(und zwar nur die oberirdische Biomas-
se) entfernt und in den Folgemonaten
und Jahren die horizontale Ausdehnung
der verbliebenen Arten in den unbesie-
delten Bereich beobachtet. Breitet sich
eine Pflanzenart in den unbesiedelten
Bereich aus, so lässt sich ableiten, dass
die entfernte Art konkurrenzstärker war
als ihre Nachbarart. Bleibt der offene
Raum jedoch unbesiedelt, so war nicht
allein Konkurrenz die vorherrschende
Form der Pflanzeninteraktion (HERBEN
und HARA, 1997; HERBEN ET AL.
1997). Welche Mechanismen tatsächlich
der Dynamik von Grünlandpflanzenge-
meinschaften zugrunde liegen, lassen
sich häufig nur in Kombination mit kon-
trollierten Experimenten erfassen.

Unter kontrollierten Bedingungen lassen
sich Einflüsse wie Fertilität des Bodens,
Pathogene, Herbivorie etc. regulieren. Es
gibt vier experimentelle Versuchskon-
zepte zur Evaluierung von intra- und in-
terspezifischer Konkurrenz: 1) Replace-
ment Design, 2) Simple Additive Design,
3) Simple Pairwise Design, 4) Binary
Factorial Design. Genaue Beschreibun-
gen dieser Designs, ihre Anwendungs-
bereiche, Analysen, sowie deren Vor-
und Nachteile hinsichtlich Interpretati-
onsmöglichkeiten können in ausgezeich-
neten Übersichtsartikeln nachgelesen
werden (FRECKELTON AND WAT-
KINSON 1997 a,b; GIBBSON ET AL.,
1999; JOLLIFFE, 2000; FRECKELTON
und WATKINSON 2000). Die Interpre-
tation der Ergebnisse aus Konkurrenz-
untersuchungen hängt entscheidend da-
von ab, wie Konkurrenz gemessen wird
(FRECKELTON und WATKINSON,
1999). Es gibt über zwei Dutzend Kon-
kurrenzindices (für aktuelle Vergleiche
der Indices siehe COUSENS, 1996;
LOREAU, 1998; REYNOLDS, 1999;
JOLLIFFE, 2000). Diese Konkurrenzin-
dices versuchen im wesentlichen die re-
lativen Produktionsbeiträge von Misch-
und Monokulturen bei unterschiedlichen
Nährstoffzugaben zu quantifizieren. Die-
se Indices geben Aufschluss, inwieweit
sich zwei Arten in der Ressourcennut-
zung   ergänzen oder ausschließen (Ni-
schendifferenzierung) oder überlappen
(Ausschlussprinzip). Kontrollierte Expe-
rimente sind meist Kurzzeitstudien und
lassen lediglich Aussagen über Interak-
tionsbeziehungen (Wirkung einer Art auf

eine andere, GOLDBERG 1990) zwi-
schen zwei oder mehreren Arten zu,
wovon aber keine Langzeitbeziehungen
zwischen den gleichen Arten in einer
Pflanzengemeinschaft als Folge von
Konkurrenzbeziehungen abzuleiten sind
(GIBSON ET AL., 1999). Kurzzeitstu-
dien können neben Konkurrenzbezie-
hungen um Ressourcen auch wertvolle
Aufschlüsse liefern über andere Mecha-
nismen der Interferenz  z.B. Mutualis-
mus, Facilitation (positive Interaktion,
CALLAWAY und PUGNAIRE, 1999)
oder Allelopathie (Williamson 1990).
Diese Formen der Interaktion werden nur
in seltenen Fällen erkannt (MAHALL
und CALLAWAY, 1996; HUBER-
SANNWALD ET AL., 1996), liefern je-
doch zusätzliche mechanistischen Zu-
sammenhänge in der komplexen Struk-
tur und Dynamik von Pflanzengemein-
schaften (CALLAWAY, 1995; MAHALL
und CALLAWAY, 1996; CALLAWAY
und PUGNAIRE, 1999).

4. Einfluss von Konkurrenz-
verhalten auf Struktur
und Dynamik von Grün-
landgemeinschaften

Seit WATT (1947) ist eines der Haupt-
ziele in der Pflanzenökologie, die kau-
salen Zusammenhänge zwischen Häufig-
keit, Abundanz, Verweildauer und räum-
lichen Verteilungsmustern von Arten in
Pflanzengemeinschaften zu erfassen -
also die Grundlage für die Koexistenz
von Arten zu ergründen. Ebenso lange
wie das Interesse an der Erforschung
dieser Grundlagen, existieren Kontrover-
sen über die relative Bedeutung der Kon-
kurrenz als Ursache für die Struktur und
Dynamik von Pflanzengemeinschaften
im Vergleich zu anderen biotischen und
abiotischen (Stress, Störungsereignisse,
etc) Faktoren. Grundsätzlich ist weithin
ungeklärt, ob sich die Intensität der Kon-
kurrenz entlang eines Umweltgradienten
(z.B. Nährstoffverfügbarkeit) ändert
(GRIME, 1979) oder gleich bleibt (TIL-
MAN, 1982) und welche Eigenschaften
einer Pflanze überhaupt Konkurrenzkraft
verleihen. Ursprung der Kontroverse
liegt weitgehend in semantischen Details
und im Mangel an Definitionen (GRA-
CE, 1992). Welche Pflanze ist nun die
konkurrenzstärkere in einer Pflanzen-
Pflanzen Interaktion?
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1 Ist die Pflanze konkurrenzstärker, die
mehr Nährstoffe aufnehmen und in
schnelles Wachstum (inkl. Fitness, Zu-
nahme der relativen Wachstumsrate,
Samenproduktion, Überlebenschance)
umsetzen kann (sensu GRIME 1979)?

2 Ist die Pflanze konkurrenzstärker, die
mit weniger Nährstoffen auskommen
kann und so am Standort überleben
kann (sensu TILMAN 1987)?

Dass eine Pflanze sowohl wenn sie am
meisten Nährstoffe (1) als auch wenn sie
am wenigsten Nährstoffe (2) aufnehmen
kann die konkurrenzfähigere ist, grün-
det in einer unzureichenden Begriffsklä-
rung der Konkurrenz (GRACE, 1990).
Die Konkurrenzkraft einer Pflanze ergibt
sich nicht nur aus der Fähigkeit, Umwelt-
veränderungen hervorzurufen, z.B. die
Verfügbarkeit von Nährstoffen herabzu-
setzen durch gesteigerte Nährstoffauf-
nahme (effect, sensu Goldberg 1990),
sondern auch auf die Verschlechterung
in der Umwelt reagieren können (respon-
se, sensu Goldberg 1990). Beide Mecha-
nismen müssen bei der Betrachtung von
Konkurrenzkraft von Pflanzen berück-
sichtigt werden. Jedoch GRIME’s Theo-
rie berücksichtigt ausschließlich den ef-
fect Mechanismus und TILMAN’s Theo-
rie ausschließlich den response Mecha-
nismus.

Basierend auf der Annahme, dass Kon-
kurrenz um Ressourcen ein Schlüssel-
prozess in der Struktur von Pflanzenge-
sellschaften ist, sind folgende Konzepte
und Theorien über die Koexistenz von
Arten vorgeschlagen worden:

• Nischendifferenzierung (PARRISH
und BAZZAZ 1976)

• Veränderungen in der abiotischen Um-
welt führen zu Änderungen im Kon-
kurrenzvorteil von Arten

• Periodische Störungsereignisse liefern
konkurrenzfreie Mikrostandorte, die
die Konkurrenzhierarchie (dominante
Arten, subordinate Arten) stets ändert
(MCNAUGHTON, 1985)

• Räumlich und zeitlich variierende Ver-
fügbarkeit von Bodenressourcen
(STARK 1994) und Licht (PEARCY
und SLIMS, 1994) fördert die Koexi-
stenz von Arten mit unterschiedlicher
Phänologie und Lebensstrategie (AL
MUFTI ET AL., 1977; BILBROUGH
und CALDWELL, 1997)

• Heterogenität im Verhältnis verfügba-
rer Ressourcen beeinflussen die Hier-
archie konkurrierender Arten (TIL-
MAN 1985, 1988)

• Räumliche Strukturen (z.B. Wühl- und
Grabtätigkeit, Tritt,  Exkrementabla-
gerung) fördern Nischenvorkommen
(VAN DER MAAREL ET AL., 1995)

• Zeitliche Strukturen (durch unter-
schiedliche Tierbesatzdichte auf Wei-
den im Jahr oder zwischen den Jah-
ren, zeitlich unterschiedliche Präfe-
renz von Futterpflanzen (SILVER-
TOWN ET AL., 1994; THORNLEY
ET AL., 1994)

• Artspezifische morphologische und
physiologische Plastizität im Wachs-
tum ermöglicht die Eroberung von
Raum und Ressourcen (CHAPIN ET
AL. 1996, GRIME ET AL. 1997) und
eine Umverteilung von Ressourcen im
Raum (hydraulic lift; RICHARDS und
CALDWELL, 1989; CALDWELL ET
AL., 1998; P, Wasser - Transfer zwi-
schen mykorrhizierten Pflanzen,
NEWMAN und RITZ, 1986)

Grünlandgesellschaften zählen zu den
artenreichsten Pflanzengesellschaften in
Mitteleuropa. Der hohe Konkurrenz-
druck um limitierende Ressourcen hat
also nicht nur zum Ausschluss von Ar-
ten (competitive exclusion, LAW und
WATKINSON, 1987) geführt, sondern
in der Evolution von Grünlandpflanzen-
gemeinschaften Selektionsprozesse aus-
gelöst, die die Koexistenz vieler Arten
auf sehr kleinem Raum (auf 5-10 Arten
pro 10 cm2) gewährleisten (VAN DER
MAAREL ET AL. 1995; TURKING-
TON, 1989) und zwar sowohl auf Ma-
gerwiesen und -weiden (MITCHLEY
und GRUBB, 1986) und Wirtschafts-
grünland (SILVERTOWN ET AL.,
1994).

Erst seit gut 10 Jahren werden die räum-
lich und zeitlich sich ändernden Vertei-
lungsmuster interagierender Pflanzen bei
Konkurrenzuntersuchungen  (THÓR-
HALSDÓTTIR, 1990; HERBEN ET
AL. 1993, 1995; VAN DER MAAREL
ET AL 1993) und in Simulationsmodel-
len (COFFIN und LAUENROTH, 1990;
WU und LEVIN, 1994) für Grünland-
systeme mitberücksichtigt. Diese Unter-
suchungen wiesen alle auf die Bedeutung
der kleinräumigen Dynamik in der Ar-
tenverteilung hin. Einzelne Pflanzenar-

ten ersetzen sich gegenseitig auf klein-
stem Raum innerhalb weniger Jahre ohne
sich jedoch gegenseitig auszuschließen.
Will man diese Veränderungen auf klei-
ner Skala mit Artenverschiebungen auf
größerer Skala vergleichen, so ergeben
sich keine Zusammenhänge. Die klein-
räumige Dynamik geht rein aus dem klo-
nalen Wachstum (horizontale Ausdeh-
nung, klonale Fragmentation) der Pflan-
zen hervor (LAW ET AL., 1993; HER-
BEN ET AL., 1993, 1995), während auf
höherer Ebene andere Faktoren die Zu-
sammensetzung der Arten beeinflussen,
z.B. Herbivorie, Störungsereignisse, Ein-
wanderung von Arten.

Praktisch alle Formen biotischer Inter-
aktionen können durch Veränderungen
in der abiotischen Umwelt oder durch die
Invasion von Unkräutern oder fremdlän-
dischen Arten in ihrer Intensität beein-
flusst werden (z.B. Herbivorie, MA-
SCHINSKI und WHITHAM, 1989;
Mutualismus, BRONSTEIN, 1994; Kon-
kurrenz, CONNELL 1983, ZAMORA
ET AL., 1999; Allelopathy, TANG ET
AL., 1995). Speziell auf Dauerweiden
wird durch Beweidung, Tritt, Exkre-
mentdeposition, Wühltätigkeit von Na-
getieren, etc. eine ausgeprägte räumliche
Heterogenität hervorgerufen, die die
Koexistenz vieler Arten, aber auch die
Einwanderung unerwünschter Pflanzen
fördern können. Offene Stellen werden
meist von Besiedlungsspezialisten be-
wachsen. Dazu zählen einerseits Grün-
landpflanzen, die sich mit Ausläufern
rasch ausbreiten können oder Ruderalar-
ten. Letztere haben ein hohes Wachs-
tumspotential. Sie schöpfen die vorhan-
denen Ressourcen rasch aus und setzen
sie vor dem nächsten Störungsereignis
in maximale sexuelle Reproduktion um
(GRIME, 1979). Auf Weiden zählen zu
diesen sich rasch vermehrenden Ru-
deralarten die sogenannten Weideun-
kräuter, da sie in der Regel vom Weide-
tier gemieden werden und sich so unge-
stört ausbreiten können. Typische und
hartnäckige Weideunkräuter sind
Stumpfblättriger Ampfer (Rumex obtu-
sifolia), Acker-Kratzdistel (Cirsium ar-
vense), und Gemeine Distel (Cirsium
vulgare). Zum Erfolgsprinzip dieser Ar-
ten gehören ihre Lebensstrategie (annu-
elle, bienne Arten). Ein hohes Samen-
potenzial und große Speicherorgane
(Pfahlwurzeln, wurzelbürtige Knospen-
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anlagen) verleihen diesen Pflanzen hohe
Konkurrenzkraft in Grünlandgesell-
schaften. Unkrautvorkommen im Grün-
land kann auf verschiedene Methoden
reguliert werden: 1) über intensive Kon-
kurrenz mit Weidegräsern, 2) über das
Weidetier, 3) über biologische oder 4)
über chemische Regulierung. Während
1) und 2) mit verbessertem Weidemana-
gement erzielt werden können, z.B. in-
dem die Grasnarbe möglichst dicht ge-
halten wird zur Verminderung des Kei-
mungserfolgs im Frühjahr, sind 3) und
4) logistisch sehr aufwendig und ökono-
misch unrentabel, da manuelle Entfer-
nung, oder Ausbringung von Schädlin-
gen oder Herbiziden lokal durchgeführt
werden müssen.
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