Acta Botanica Neerlandica 12 (1963) 287-294

UBER DIE BEEINFLUSSUNG EINIGER GRASER
DURCH UBERFLUTUNG

A. L. STOFFERS
(Botanisches Laboratorium, Nijmegen)

(Eingegangen am 31. Mai, 1963)

ABSTRACT

The effect of inundation on three grass species, common to plantcommunities
of northern Europe, has been studied in pot tests.

Changes in Brachypodium pinnatum, Dactylis glomerata, and Agrostis stolonifera were
compared after short-inundation, long-inundation and a control not-inundated.

In monoculture dry matter production is not influenced by short-inundation,
but a strong decrease occurs in the case of Brachypodium and Dactylis after long-
inundation, whereas Agrostis is not significantly influenced.

Plant water content was not markedly influenced by inundation.

Brachypodium, when grown in combination with Dactylis or Agrostis, was the only
species which decreased in dry matter production in short-inundation; the decrease
was even more marked after long-inundation. In combination with Agrostis the
rhizosphere of Agrostis is assumed to be in strong competition with adjacent plants.
In the Dactylis-Agrostis combination, the latter species is unfavourably influenced
by the former in both control and short-inundated series. A possible light com-
petition has been supposed. : -

EINLEITUNG

Geobotanische Untersuchungen im Gelidnde zeigen, dass die ver-
schiedenen Pflanzenarten sehr .unterschiedlich. auf Uberflutung
reagieren. (Unter “Uberflutung” wird hier eine vollstindige oder
nahezu vollstindige Uberspiilung der Pflanzen mit Wasser verstanden).
Aus solchen Beobachtungen kann jedoch nicht eindeutig ermittelt
werden, ob dieser Einfluss durch eine direkte Wirkung der Uber-
flutung auf die Arten zustande kommt, oder ob er als Folge gegen-
seitiger Beeinflussung der Arten einer Pflanzengesellschaft (Konkur-
renz) anzuschen ist. Zur Klirung dieser Frage wurden experimentelle
Untersuchungen mit drei verschiedenen Gras-Arten durchgefiihrt,
die im Gelinde in Pflanzengesellschaften vorkommen, die sehr unter-
schiedlich von Uberflutung beeinflusst werden. _

Eine der Arten, mit denen die Untersuchungen durchgefiihrt
wurden, war Brachypodium pinnatum, die in der Natur in Trockenrasen
vorkommt und nur ausnahmsweise auf Standorten lebt, die iiber-
flutet werden. Die zweite Art war Dactylis glomerata, eine Pflanze, die
weder auf extrem trockenen, noch auf extrem unter Wassereinfluss
stehenden Standorten erscheint, aber durchaus auf gelegentlich iiber-
fluteten Stellen anzutreffen ist. Schliesslich wurde das Verhalten einer
Form von Agrostis stolonifera untersucht; diese ist dominant in be-
stimmten Rasengesellschaften an Flussufern und in Senken von
Flussauen, die sehr hiufig und lange iiberflutet werden und vor allem
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gelegentlich auch wihrend der Vegetationsperioden unter Wasser
stechen konnen.

METHODEN

Alle diese Arten wurden in Reinbestinden und in Mischkulturen
aus je zwei Arten untersucht. Ein Teil der Versuchsgefisse wurde in
kontrollierter Weise kiirzeren oder lingeren Uberflutungen mit
Leitungwasser ausgesetzt, wihrend ein anderer Teil (Kontrollen)
nicht diesen Beeinflussungen unterworfen war. Die Art der Rein- und
Mischkulturen ist aus Tabelle 1 zu ersehen. Die Versuchspflanzen
wurden Anfang Mai 1961 in Misch- und Reinkulturen in gedimpfte
Komposterde gepflanzt. In jedem Tontopf (@ 13 cm) waren je 14
Pflanzen in gleicher Entfernung voneinander vorhanden. Die Pflanzen
wurden in der Umgebung von Giessen aus Rasengesellschaften ent-
nommen.

Die Uberflutung wurde dadurch erreicht, dass die Versuchsgefisse
in grosse Behilter gestellt wurden, die so weit mit Wasser gefiillt
waren, dass dieses 8 cm iiber den Bodenoberflichen in den Versuchs-

efassen stand. Die Uberflutung dauerte in der ersten Serie (kurze
%berﬂutungen) vom 23. bis 28. Juni, 10. bis 12. August, 1. bis 3.
September und 11. bis 13. September, also insgesamt zehneinhalb
Tage. In der anderen Serie (lange Uberflutungen) waren die Ver-
suchsgefisse vom 29. Juni bis 10. Juli, 3. bis 11. August, 1. bis 9.
September und 11. bis 17. September, also insgesamt 33 Tage iiber-
flutet. Wihrend der Zeit, in der die Pflanzen nicht iiberflutet waren,
standen jeweils dret Topfen in einem 7 cm hohen Becken zusammen,
in dem das Wasser immer in einer Héhe von 2 cm gehalten wurde.

Die Stoffproduktion wurde durch Wigung der in einer Hohe von
5 cm iiber der Bodenfliche geschnittenen Sprosse und Blitter erfasst
(Frisch- und Trockengewichte). Die Schnitte fanden am 11. 7.,
19. 8., 13. 9. und 14. 10. statt.

Alle Versuchsserien wurden 5-fach wiederholt.

ERGEBNISSE

1. Einfluss von Uberflutung auf die Stoffproduktion der Arten in Reinkultur

Um einen Eindruck von der Stoffproduktion und der direkten
Wirkung der Uberflutung auf die Stoffproduktion zu gewinnen,
wurden die Pflanzen in Reinkultur den Uberflutungen unterworfen.

a) Uberflutung von Brachypodium. Aus Tabelle 1 und aus Abb. 1
geht hervor, dass Brachypodium durch kurze Uberflutung nur schwach
beeinflusst wird. Im ersten Schnitt betrug die Trockengewichts-
produktion 80 %, der Kontrolle, wihrend in spiteren Schnitten sogar
von einer Erholung die Rede sein kann. Die Erniedrigung des Ertrags
im ersten Schnitt kann eine Folge der relativ starken Uberflutung
sein, der die Pflanzen vor dem ersten Schnitt ausgesetzt waren. Die
relativen Ertrige von 80, 82, 88 und 85 9%, der Kontrolle sind hiervon
nicht signifikant verschieden (zugehorende #/o;-Werte 1.28, 1.20,
0.83 und 1.00).
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TABELLE 1
Trockengewichte bei Rein- und Mischkulturen. Absolute Werte in g je Topf.
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Die lange Uberflutung dagegen beeinflusst die Entwicklung von
Brachypodium sehr deutlich. Schon beim ersten Schnitt war eine
starke Erniedrigung der Stoffproduktion zu beobachten. Die langen
Uberflutungen fiihren schliesslich zum Verschwinden der Brackypodium-
Pflanzen. Die Ertrage (30, 17, 5 und 0 % der Kontrolle) sind signi-
fikant von der Kontrolle abweichend (gesichert durch die zugehérigen
6o -Werte 6.05, 6.43, 8.00 und 8.25). :

b)  Uberflutung von Dactylis. Ebenso wie Brachypodium wird Dactylis
durch kurze Uberflutung nicht wesentlich beeinflusst (Tabelle 1 und
Abb. 1). Die Trockengewichtsproduktion erreichte in den Schnitten
97, 92, 107 und 91 9, der entsprechenden Kontroll-Werte, und ist
hiervon nicht signifikant verschieden; die #/o;-Werte bleiben weit
unter 3: 0.17, 0.6, 1.0 und 1.0.

Bei lingerer Uberflutung dagegen geht der Ertrag stark zuriick,
aber langsamer als bei Brackypodium. Wihrend im ersten Schnitt die
Stoffproduktion noch 74 %, und im zweiten Schnitt noch 70 %, von
der Kontrolle betrigt, findet man im September und Oktober einen
Riickgang auf 40 bzw. 21 9,. Wihrend die Differenz zur Kontrolle
im ersten Schnitt kaum signifikant ist (#/o; = 2.77), sind die Unter-
schiede in den weiteren Schnitten statistisch gesichert (5.18, 8.00
und 8.50). :

c) Uberflutung von Agrostis. Man kénnte erwarten, dass Agrostis,
eine feuchtigkeitsliebende Art, unter dem Einfluss der Uberflutungen
eine hohere Stoffproduktion aufweisen wiirde, als unter trockeneren
Bedingungen. Tatsichlich wurde in den beiden Uberflutungsstufen
eine Erhohung des Trockengewichtes gefunden, mit Ausnahme des
ersten und des letzten Schnittes der langen Uberflutungsserie
(Tabelle 1 und Abb. 1). Diese Erhohung ist aber nicht wesentlich
verschieden von den Werten der Kontrollen (zwischen den Klammern
sind die entsprechenden #/o;-Werte angegeben): kurze Uberflutung:
95 9%, (1.28), 117 %, (1.66), 105 %, (0.67), 102 %, (0.25); lange Uber-
flutung: 88 %, (1.73), 109 9%, (0.80), 105 %, (0.67), 76 %, (2.00). Auch
in diesem Fall kann die relativ starke Uberflutung vor dem ersten
Schnitt eine Verminderung des Ertrages bedingt haben.

2.  Beeinflussung des Wassergehaltes der Pflanzen in Reinkultur durch Uber-

Sflutung

Es ist wichtig, einen Eindruck zu gewinnen, wie stark der Wasser-
gehalt der Pflanzen von der Wasserversorgung abhingig ist. Es ist
niamlich denkbar, dass bei schlechter Wasserversorgung eine relativ
stirkere Sklerenchymbildung stattfindet, wihrend bei guter Wasser-
versorgung, insbesondere bei Uberflutung, mechanische Elemente
weniger entwickelt werden. Der Wassergehalt wurde berechnet als
Prozentsatz des Frischgewichtes aus den Ertrigen simtlicher Schnitte.
Aus Tabelle 2 geht hervor, dass der Wassergehalt weitgehend un-
abhingig von dem Grad der Uberflutung ist.

3. Einfluss der Uberflutungen auf Mischkulturen von Grdsern
Die Einfliisse, denen die Pflanzen bei Wasseriiberflutung ausgesetzt
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TABELLE 2
Wassergehalt bei unterschiedlich langen Uberflutung, berechnet als 9, des
Frischgewichtes.
Kontrolle Kurze Uberfl. Lange Uberfl.
Brachypodium . . 76 % 76 % 78 %
Dactylis . . . . . 83 9, ' 84 9, 83 9,
Agrostis . . . . . 81 9, 82 9, 83 9%,

sind, sind von zweierlei Art: 1. direkte Wirkung der Uberflutungen;
2. Konkurrenz-Effekte, die moglicherweise von Anderungen in der
Wasserversorgung abhingig sind.

Die direkten Einflisse lassen sich aus den Ergebnissen der Rein-
kultur ablesen. Von der unterschiedlichen Stoffproduktion der Arten
in Reinkultur darf jedoch nicht auf ihr Verhalten im Wettbewerb
mit anderen Arten geschlossen werden. Die Konkurrenzeinfliisse
dussern sich daher in Reaktionsunterschieden zwischen Rein- und
Mischkulturen.

Um einen Eindruck von diesen Unterschieden zu gewinnen, wurden
die Trockengewichtanteile der Arten (9,) der Mischkulturen bei
verschiedenen Uberflutungsstufen (gestrichelte Linie) im Vergleich
mit den Verhiltnissen der Stoffproduktion der Reinkulturen bei
entsprechender Behandlung (ausgezogene Linie) bestimmt und in
Abb. 2 dargestellt (Knarp 1954, BornkamMm 1961).

a) Die Brachypodium-Dactylis-Kombination. Obwohl Brachypodium in
der Natur immer in kurzrasigen Bestinden wichst, ist diese Art in
Reinkultur in der nicht-iiberfluteten Serie leistungsfahiger als Dactylis.
Das lasst sich aus dem starken Riickgang der Dactylis-Anteile von
61 9, bei dem ersten Schnitt auf 40 9, beim zweiten Schnitt schliessen,
ein Anteil der im September und Oktober anhilt. In Mischkulturen
fallt in der nicht-iiberfluteten Serie ein starker Riickgang von
Brachypodium bei dem zweiten Schnitt auf (von 32 % auf 21 %); im
Laufe der Zeit findet aber eine schwache Erholung statt (bis 28 9).

Die kurzen Uberflutungen fithren zu einem vollkommen vergleich-
baren Bild in den Reinkulturen mit einer ziemlich starken Ertrags-
erhbhung von Brackypodium in den zweiten und weiteren Schnitten.
Bei Mischkultur ist dagegen ein Riickgang von Brachypodium um etwa
12 9, festzustellen.

Bei langen Uberflutungen ist Dactylis in Reinkultur leistungsféhiger
als Brachypodium; in Mischkultur ist der relative Riickgang von
Brachypodium viel schneller. Unter beiden Bedingungen wird Brachy-
podium bei langen Uberflutungen schliesslich vollig verdringt.

b) Die Agrostis-Brachypodium-Kombination. Ein vergleichbares Bild
sieht man in der Kombination von Agrostis und Brachypodium. Bei der
Kontrolle und kurzen Uberflutungen weist Agrostis in Reinkultur
beim 1. Schnitt eine grossere Leistungsfihigkeit auf als Brachypodium.
Beim 2. und 3. Schnitt zeigt Brachypodium unter diesen Bedingungen
eine ungefihr gleiche Leistungsfihigkeit wie Agrostis, wihrend in
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Abb. 2. Trockengewichtsanteile der Mischkulturen (gestrichelte Linie) im

Vergleich mit den Verhiltnissen der Stoffproduktion der Reinkulturen (ausge-

zogene Linie). Letztere Werte wurden erhalten durch die Summe der entsprechenden
Reinkultur-Ertrige = 100 9%, zu setzen.

dem 4. Schnitt eine starke Uberlegenheit von Agrostis sich bemerkbar
macht. Diese Riickginge sind nicht nur relativ, es sind vielmehr die
absoluten Werte stark herabgesetzt, insbesondere beim 2. und 3.
Schnitt, und zwar in der Kontrolle um 50 %, in der kurzen Uber-
flutung um etwa 40 9%, Die Herabsetzung der absoluten Ertrige ist
hier mehr ausgeprigt als in der Kombination Dactylis-Brachypodium.
Bei der langen Uberflutung hilt sich Brachypodium bei dem 1.
und 2. Schnitt zunéchst relativ gut; auch die absolute Stoffproduktion
weist im Vergleich mit der kurzen Uberflutung nur eine schwache
Erniedrigung auf. Ebenso wie in der Kombination mit Dactylis ist
Brachypodium jedoch bereits bei dem 3. Schnitt verschwunden.
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c) Die Agrostis-Dactylis-Kombination. Ganz andere Verhiltnisse
zeigt die Kombination von Agrostis mit Dactylis. In Reinkultur zeigt
Dactylis in allen Uberflutungsstufen eine geringere Stoffproduktion
als Agrostis. In der Kontrolle und bei kurzer Uberflutung kann sie
jedoch einen Anteil von etwa 40 %, aufrechterhalten. Bei langer
Uberflutung dagegen ist Agrostis in Reinkultur viel leistungsfihiger.

Das Verhalten in Mischkultur zeigt dagegen manche Besonder-
heiten. Statt einer Verdringung von Dactylis durch Agrostis ist der
Anteil von Agrostis etwa 40 9%, bei den Kontrollen und etwa 50 9,
bei kurzer Uberflutung. Ein stirkerer Riickgang der Anteile von
Agrostis in Mischkultur vom ersten zum zweiten Schnitt ist auffallend
(etwa 24 9%, in der Kontrolle, etwa 26 9%, bei kurzer Uberflutung).
Bei langer Uberflutung ist Agrostis in Mischkultur stark itiberlegen.
Diese Uberlegenheit ist aber nicht so gross, wie es den Anteilen der
Summen der Ertrige der Reinkulturen entsprechen wiirde.

Diskussion

Die Reinkulturen haben ergeben, dass alle verwendete Arten durch
kurze Uberflutungen nicht signifikant beeinflusst werden. Brachy-
podium weist zwar eine etwas geringere Stoffproduktion als bei den
Kontrollen auf, Agrostis dagegen eine etwas erhohte Leistung, wihrend
Dactylis bei Kontrollen und kurzen Uberflutungen fast genau den
gleichen Ertrag liefert.

Es ist aber fraglich, ob man, jedenfalls bei Dactylis und Agrostis,
nicht auf eine starke intraspezifische Konkurrenz schliessen muss.
Denn bei der langen Uberflutung, bei der Brachypodium und Dactylis
zuriicktreten, liefert Agrostis pro Versuchsgeféss beim ersten Schnitt
in Mischkultur 2.94 bzw. 2.71 g bei 7 Pflanzen, in Reinkultur dagegen
3.42 g bei 14 Pflanzen. Bei den weiteren Schnitten ist eine ungefdhr
gleiche Produktion pro Pflanze zu beobachten. Auch in der Kontrolle
und bei kurzer Uberflutung kann man diesen intra-spezifischen Ein-
fluss unter Umstidnden vermuten.

In Kombination, also in Wettbewerb, mit Dactylis erweist sich
Brachypodium als wenig konkurrenzkriftig, obwohl dieses Gras in
Reinkultur — sowohl in der Kontrolle wie auch bei kurzer Uber-
flutung — sehr leistungsfahig ist. Es sei bemerkt, dass schon bei den
Kontrollen die Wasserversorgung fiir Brachypodium viel reichlicher war
als an natiirlichen Standorten dieses Grases, da regelmissige Bewisse-
rung erfolgte. Deshalb wire es denkbar, dass bei stirkerem Wasser-
mangel Dactylis durch Brachypodium verdringt wird, zumal bei den
Kontrollen vom zweiten Schnitt ab eine Erholung merkbar ist.
Dagegen ist schon bei kurzer Uberflutung eine stark herabgesetzte
Konkurrenzfihigkeit von Brachypodium zu beobachten. Bei langer
Uberflutung tritt sie noch deutlicher in Erscheinung und fiihrt in
Mischkultur zu einem noch stirkeren Riickgang von Brackypodium.

In Kombination mit Agrostis findet man ungefihr dasselbe Ver-
halten. Brachypodium wird jedoch stiarker zuriickgedringt als in der
vorigen Kombination. Auch hier kann die Tatsache, dass die Wasser-
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versorgung bei den Kontrollen bereits besser ist als auf den Standorten,
auf denen Brachypodium im Gelinde wichst, sich in einer herab-
gesetzten Konkurrenzfihigkeit dieses Grases gegeniiber Agrostis aus-
wirken, da die letztere Art besser diesen feuchteren Bedingungen
entspricht. Hierzu kommen bei Agrostis in Abhingigkeit von der
Wasserversorgung Unterschiede in der Wuchsform, woriiber an
anderer Stelle berichtet werden soll.

Auf den feuchten Standorten werden die Liicken zwischen den
Brachypodium-Pflanzen durch Bewurzelung von Ausldufern von Agrostis
besiedelt. Hierdurch tritt eine starke Raumkonkurrenz in der Rhizo-
sphire auf. Auf trockeneren Standorten zeigt Agrostis dagegen weniger
eine kriechende als eine aufrechte Form. Dadurch tritt in erster Linie
eine Lichtkonkurrenz auf, die die Entwicklung der lichtliebenden
Brachypodium stark beeinflusst, insbesondere weil Agrostis eine leichte
Forderung unter dem Einfluss von Uberflutung zeigt (STorrers und
Knarp, 1962).

In der Kombination mit Agrostis ist Dactylis im ersten Schnitt in
allen Uberflutungsstufen in gleichem Masse iiberlegen. In Misch-
kultur wird Dactylis insbesondere in den nicht- und kurz-iiberfluteten
Versuchsgefisse konkurrenzkriftiger. Hieraus lisst sich schliessen,
dass Dactylis einen ungiinstigen Einfluss auf Agrostis hat. Da die erste
Art als Obergras in den natiirlichen Pflanzengesellschaften vorkommt,
kénnte dieser auch auf Lichtkonkurrenz zuriickzufithren sein. Dactylis
glomerata wird in natiirlicher Vergesellschaftung bei kurzer Uber-
flutung nicht nachteilig beeinflusst, ist aber bei langer Uberflutung
zuriickgehend. In Mischbestinden von Dactylis und Agrostis wird die
letzte Art sich nicht auf trockenen und kurziiberfluteten Standorten
durchsetzen konnen, da schon geringe Konkurrenzeinfliisse sich im
Laufe der Zeit stark bemerkbar machen (RADEMACHER, 1959).
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