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Zusammenfassung

Die Abbaurate, die Produktivität und das Nutzungsmuster sowie ihre Interaktionen wur-
den entlang des sekundären Sukzessionsgradienten im Schweizerischen Nationalpark
untersucht. Die Sukzession beginnt beim Stadium landwirtschaftliche Pflanzengemein-
schaften und verläuft über Kurz-, Hochrasen hin zu Föhrenwäldern. Die Abbaurate und
die Produktivität nahmen im Sukzessionsverlauf ab und die beiden Parameter korrelier-
ten positiv. Der Verlauf der Abbaurate und der Produktivität ist wahrscheinlich auf die
Nährstoffverfügbarkeit zurückzuführen ist, die im Sukzessionsverlauf ebenfalls abnimmt.
Im frühen Sukzessionsstadium landwirtschaftliche Pflanzengemeinschaften nutzten die
Huftiere 35 und in den Kurzrasen 84% der zur Verfügung stehenden Biomasse, in den
Hochrasen sowie den Föhrenwäldern konnte die Nutzung nicht nachgewiesen werden.
Dieses Nutzungsmuster bestätigt die Annahme, dass die Huftiere, allen voran die etwa
2000 Rothirsche (Cervus elaphus L.), einer der wichtigsten Steuerungsfaktoren der se-
kundären Sukzession im SNP darstellen. Zwischen der Nutzung und der Produktivität
wurde kein linearer Zusammenhang festgestellt und in landwirtschaftlichen Pflanzenge-
meinschaften, Hochrasen und Föhrenwäldern wurde ein unterkompensatorisches Ve-
getationswachstum bei simuliertem moderatem Beäsungsdruck konstatiert.
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Einleitung
Aus ökonomischen Gründen kann die traditionelle Land- und Forstwirtschaft in höher
gelegenen Regionen wahrscheinlich nicht im gleichen Masse weitergeführt werden wie
heute. Dies zeigen kürzliche Entwicklungen in der europäischen Wirtschaftspolitik (Bänt-
zing 1996, Price 2003). Wird die Nutzung aufgegeben, setzen sekundäre Sukzes-
sionsprozesse ein und die Ökosysteme verändern sich.

Der Schweizer Nationalpark (SNP) stellt eine gute Möglichkeit dar, um diese sekundären
Sukzessionsprozesse zu untersuchen, da die land- und forswitschaftliche Nutzung bei
der Parkgründung 1914 aufgegeben wurde. Basierend auf einer Zeitreihenanalyse der
Vegetationsaufnahmen von 160 Dauerbeobachtungsflächen (bis zu 85 Jahren) be-
schreiben Schütz et al. (2000a) und Wildi und Schütz (2000) die Sukzession, die im SNP
abgelaufen ist, resp. abläuft. Als erstes Sukzessionsstadium bezeichnen sie die land-
wirtschaftlichen Pflanzengemeinschaften, die u.a. durch Pflanzenarten der Lägerfluren
charakterisiert sind. Dazu gehören Hochstauden wie z.B. die Brennessel (Urtica dioeca)
und der Dichtblätterige Eisenhut (Aconitum compactum) und hochwüchsige Grasarten
wie z.B. die Rasenschmiele (Deschampsia caespitosa) und die Waldhirse (Milium effu-
sum). Auch Fettwiesenarten wie das Wiesen-Knäuelgras (Dactylis glomerata) prägen
das Bild des ersten Sukzessionsstadiums. Rotschwingel (Festuca rubra) und Zittergras
(Briza media) dominieren die in der Sukzession nachfolgenden Kurzrasen. Daran
schliesst die Phase der Hochrasen an, welche u.a vom Borstgras (Nardus stricta), der
Immergrünen Segge (Carex sempervirens) und des Nacktrieds (Elyna myosuroides)
bewachsen sind. Das letzte Sukzessionsstadium stellen die Föhrenwälder dar, die von
der Bergföhre (Pinus montana) und von Zwergsträuchern wie Erika (Erica carnea) domi-
niert werden. Da die Sukzessionsprozesse nicht überall gleich schnell ablaufen, sind
heute auch die frühen Sukzessionsstadien noch im SNP vertreten.
Ziel der Arbeit ist es, die Nutzung durch Huftiere, die Produktivität der Vegetation und
die Abbaurate von organischem Material im Boden während des Sukzessionsverlaufs im
SNP zu beschreiben. Die Beziehung zwischen diesen drei Grössen ist Gegenstand in-
tensiver empirischer und modellierender Forschung. Wie sie sich einzeln im Sukzes-si-
onsverlauf verhalten ist teilweise jedoch wenig bekannt.

So weiss man relativ wenig darüber, wie sich die Abbaurate entlang eines sekundären
Sukzessionsgradienten verhält. In Colorado (USA) beispielsweise wurde die Abbaurate
von organischem Material in unterschiedlich lange nicht mehr bewirtschafteten Äckern in
Kurzrasensteppen untersucht. Anfänglich ist sie hoch, erfährt in den mittleren Sukzes-
sion einen Einbruch, bevor sie in den länger nicht mehr genutzten Äckern wieder steigt
(Paschke et al. 2000). Weiter wurde in Wäldern in North Carolina (USA) eine tiefere Ab-
baurate als in nicht bewaldeten Standorten (Äcker und Feuchtgebieten) festgestellt
(Neher et al. 2003). Diese Ergebnisse deuten darauf hin, dass die Abbaurate während
einer Sukzession, ausgehend von erst kürzlich nicht mehr bewirtschafteten Äckern hin
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zu Wäldern, zuerst ab- dann zu- und schliesslich wieder abnimmt. Zusammenfassend
wird deshalb folgende Hypothese gebildet:
v Die Abbaurate nimmt im Sukzessionsverlauf des SNP ab.

Die Abbaurate ihrerseits beeinflusst die Produktivität der Vegetation über die Prozesse
der Nährstoffmineralisierung und der Rezyklierung (Kitayama et al. 2004). Die Summe
der Produktivität von Geophyten, einjährigen und holzigen Pflanzen auf unterschiedlich
lange nicht mehr bewirtschafteten Äckern auf mediterranen Inseln nahm während einer
40-jährigen Sukzession ab (Giourga et al. 1998). Im Gegensatz dazu wurde auf neun-
jährigen Brandflächen im Yellowstone Nationalpark (USA) von nährstoffarmen nicht be-
waldeten zu locker bewaldeten Standorten eine Zunahme und dann zu dicht bewaldeten
Gebieten eine Abnahme der Produktivität von krautigen Pflanzen beobachtet (Reed et
al. 1999). Wird von einem nährstoffreichen unbewaldeten Standort ausgegangen, nimmt
die Produktivität mit fortschreitender Sukzession wie bei Giourga et al. (1998) ab. Wenn
jedoch die Bäume mitberücksichtigt werden, steigt die Produktivität im Sukzessionsver-
lauf (Reed et al. 1999). Auch Knapp et al. (1999) findet bei Einbezug der Bäume eine
höhere Produktivität an bewaldeten Standorten, als an nicht bewaldeten. Da jedoch bei
den Produktivitätsmessungen dieser Arbeit die Bäume nicht berücksichtigt werden, wird
folgende Hypothese abgeleitet:
v Die Produktivität der Vegetation nimmt im Sukzessionsverlauf des SNP ab.

Die Produktivität wird nebst der Abbaurate natürlich auch von anderen Faktoren mitbe-
stimmt. Als einen wichtigen, in der Literatur oft diskutierten Faktor wird die Nutzung von
Herbivoren betrachtet. Einerseits wird durch Herbivorie Pflanzengewebe entfernt, was
sich negativ auf die Produktivität auswirkt, anderseits werden durch die Mineralisation
von Kot und Urin der äsenden Herbivoren dem Boden wieder Nährstoffe zugeführt, was
die Produktivität positiv beeinflusst (Semmartin 2001).
Im Jahr 2003 nutzten etwa 2000 Rothirsche (Cervus elaphus L.), 1450 Gämsen (Rupi-
capra rupicapra L.) und 350 Alpensteinböcke (Capra ibex L.) den SNP als Habitat und
somit als Nahrungsgrundlage (Eidg. Nationalparkkommission 2003). Die Beziehung zwi-
schen den sekundären Sukzessionsprozessen im SNP und den herbivoren Huftieren,
allen voran dem Rothirsch, ist gut dokumentiert. Die Rothirsche bevorzugen zur Äsung
die nährstoffreichsten, durch die frühere Bewirtschaftung beeinflussten Weidegebiete
(Achermann 2000, Achermann et al. 2000, Leuzinger 1999) und beeinflussen so mass-
geblich den Sukzessionsverlauf von Lägerfluren zu Kurzrasen. Dabei spielen direkte
Faktoren wie der Verbiss und Tritt (Schütz et al. 2000b) und das selektive Nahrungsver-
halten (Märki et al. 2000, Schütz et al. 2000b) eine Rolle. Als indirekt auf die Sukzession
wirkende Grössen werden der Nährstoffexport (es werden mehr Nährstoffe durch die
Beäsung aufgenommen als durch Kot wieder ausgeschieden) (Achermann 2000, Schütz
et al. 2000b) und die Verschiebung der Konkurrenzverhältnisse zwischen den Arten be-
schrieben (Märki et al. 2000, Gessamann et al. 1984, McNaughton et al. 1986). Die
durch die Huftiere geschaffenen Kurzrasen werden in der Folge auch intensiv beäst
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(Achermann et al 2000, Schütz et al. 2000b). Falls die Nutzung aufgegeben wird, ent-
stehen aus Kurz- Hochrasen (Schütz et al. 2000a). Analysen von Rothirschkot belegen,
dass 72% der Anzahl im Kot vorkommenden Pflanzenfragmente von Graslandarten und
28% von Waldarten stammen, wobei v.a. die Zwergsträucher von Bedeutung sind und
die Bäume eine untergeordnete Rolle spielen (Suter et al. 2004). Aus diesen Ergebnis-
sen wird die folgende Hypothese abgeleitet:
v Die Nutzung durch die Huftiere im SNP ist in den frühen Sukzessionsstadien (Läger-

fluren und Kurzrasen) grösser als in den späteren (Hochrasen und Föhrenwald).

Methoden

Untersuchungsflächen
Der Schweizer Nationalpark (SNP) liegt im Südosten der Schweiz, in den östlichen Zen-
tralalpen (46°40’N; 10°15’E) und erstreckt sich von 1350 bis 3174 M.ü.M. Er ist 172 km2

gross, wobei je rund 30 % von Wald resp. alpinen Weiden und 2 % von subalpinen Wei-
den bedeckt sind. Die mittlere jährliche Niederschlagsmenge und Temperatur beträgt
925 ± 162 mm und 0.2 ± 0.7 ºC (Mittelwert ± Standartabweichung, gemessen in der
Wetterstation des SNP in Buffalora, 1980 M.ü.M.).
Die sekundäre Sukzession im SNP wurde von Schütz et al. (2000a) sowie Wildi und
Schütz (2000) mit Daten von Dauerbeobachtungsflächen modellartig beschrieben. Damit
ist die Position jeder Dauerbeobachtungsfläche in der Sukzessionsabfolge bekannt.
Für die vorliegende Arbeit wurden 12 Dauerbeobachtungsflächen ausgewählt, welche
möglichst repräsentativ den gesamten Sukzessionsverlauf des SNP abdecken. Frühe
Sukzessionsstadien zeichnen sich dadurch aus, dass sie auch 90 Jahre nach der land-
wirtschaftlichen Nutzung immer noch stark durch diese geprägt sind und werden durch
drei Dauerbeobachtungsflächen belegt (Mü21, Mi80, Mü01, Tab. 1). Im frühen bis mittle-
ren Sukzessionsstadium Kurzrasen wurden zwei Dauerbeobachtungsflächen ausge-
wählt, im mittleren bis späten Stadium Hochrasen vier und im späten Stadium Föhren-
wald drei Dauerbeobachtungsflächen. Von den 117 Zeitschritten, die das Sukzessions-
modell von Schütz et al. (2000a) umfasst, decken die ausgewählten Dauerbeobach-
tungsflächen eine Periode von Zeitschritt 18 bis Zeitschritt 105 ab (Tab. 1).

Abbaurate
Die Abbaurate von organischem Material wurde anhand des Gewichtsverlustes (%) von
15 x 2.5 x 2.5 cm grossen Holzstangen der Zitterpappel (Populus tremula) bestimmt. Im
Sommer 2001 wurden die Hölzer auf der Bodenoberfläche verankert, im Juli 2004 ein-
gesammelt, anschliessend bei 40 ºC bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und danach
gewogen. Abbauversuche wurden nur auf elf Dauerbeobachtungsflächen durchgeführt
(Tab. 1).



10

Tabelle 1: Die 12 Untersuchungsflächen im Überblick. Dargestellt sind der Name, der Rang, der Zeitschritt
jeder Fläche in der Sukzession des SNP und das Sukzessionsstadium nach Schütz et al. (2000) sowie
Wildi und Schütz (2000), die häufigste Pflanze sowie die Anzahl ausgewerteter Zitterpappelhölzer für
die Abbauuntersuchungen (N für Abbaurate)
*: Datengrundlage bilden Vegetationsaufnahmen, die zwischen 1996 und 2002 durchgeführt wurden.
**: Die Bergföhre ist die Pflanzenart, die auf dieser Fläche den grössten Deckungsgrad aufweist. Da die
Untersuchungen dieser Arbeit jedoch auf Pflanzen der Krautschicht beschränkt sind, wurde die zweit-
häufigste Pflanzenart der Fläche, das Nacktried (Elyna myosuroides) beprobt.

Produktivität und Nutzung
Für die Produktivitäts- und Nutzungsmessungen wurden zwischen dem 17. und 28. Mai
2004 pro Dauerbeobachtungsfläche je sechs 44 x 27 x 22 cm grosse Drahtkörbe mit
einer Maschenweite von 1.5 cm installiert. In Föhrenwäldern und Lägerfluren mit hoch-
wüchsiger Vegetation wurden 1 x 1 x 1 m grosse Drahtkörbe mit einer Maschenweite
von maximal 7.0 cm installiert. Diese Drahtkörbe schützten die Vegetation vor Herbivo-
rie. Bei der Standortwahl der Körbe wurde darauf geachtet, dass die häufigste Pflanzen-
art (Tab. 1) in der Vegetation unter den Körben dominierte. Auf der Fläche mit der horst-
bildenden Pflanzenart Immergrüne Segge wurden Horste mit einem Durchmesser von
16 cm ± 1 cm für die Untersuchungen ausgewählt.
Unter drei der sechs Körbe wurde die Vegetation sowohl bei der Installation im Mai wie
auch bei der Deinstallation zwischen dem 16. und 27. August 2004 geschnitten um die

Name Rang Zeitschritt Sukzessionsstadium häufigste Pflanze*
N für Ab-
baurate

Mü21 1 18
Landwirtschaftliche
Pflanzengemeinschaft

Dichtblätteriger Ei-
senhut (Aconitum
compactum) 5

Mi80 2 28
Landwirtschaftliche
Pflanzengemeinschaft

Rasen-Schmiele
(Deschampsia cae-
spitosa) 5

Mü01 3 35
Landwirtschaftliche
Pflanzengemeinschaft

Wiesen-Knäuelgras
(Dactylis glomerata) 5

De12 4 44 Kurzrasen
Rot-Schwingel
(Festuca rubra) 3

Il Prà 5 60 Kurzrasen
Schmaler Windhalm
(Agrostis tenuis) 5

PF13 6 62 Hochrasen
Borstgras (Nardus
stricta) 5

Fe1 7 69 Hochrasen

Immergrüne Segge
(Carex sempervi-
rens) 5

N14 8 70 Hochrasen
Borstgras (Nardus
stricta) 3

Mi17 9 73 Hochrasen
Bergföhre (Pinus
montana)** 5

Pin3 10 99 Föhrenwald Erika (Erica carnea) 5
S32 11 104 Föhrenwald Erika (Erica carnea) -
Pin4 12 105 Föhrenwald Erika (Erica carnea) 3



11

saisonale Produktivität zu schätzen. Die Vegetation wurde 2 cm über Boden oder Horst-
basis geschnitten, weil dies dem Äsungsverhalten der Rothirsche entspricht (Achermann
2000.
Unter den verbleibenden drei Körben wurde die Vegetation lediglich bei der Deinstalla-
tion im August auf 2 cm geschnitten um die Standing Crop zu messen. Auf jeder der
zwölf Dauerbeobachtungsflächen wurden ebenfalls je drei ungeschützte Referenzflä-
chen ausgesteckt, welche die gleiche Grösse wie die Körbe aufwiesen. Die Vegetation
auf den Referenzflächen wurde ebenfalls nur im August auf 2 cm über Boden bzw.
Horstbasis geschnitten. Der Biomasseanteil, den die Huftiere auf der jeweiligen Dauer-
beobachtungsfläche nutzten, wurde mit Gleichung 1 berechnet.

                   Standing Crop [g] – Referenz [g]
Nutzung = - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -  x 100                                                (Gl.1)
                              Standing Crop [g]

Um das Ausmass des kompensatorischen Wachstums der Vegetation festzustellen
(über- oder unterkompensatorisch), wurde die Biomasse der Produktivitätsflächen mit
der Standing Crop verglichen. Die Dauerbeobachtungsflächen Mü21, Mü01, De12 und il
Prà waren von den Berechnungen ausgeschlossen , da bei der Installation der Körbe die
Vegetation nicht genügen hoch war, um auf den Produktivitätsflächen einen Schnitt auf
2 cm durchführen zu können.
Die geerntete Biomasse der Produktivitäts- Standing Crop- und Referenzflächen wurde
für 48 Stunden bei 105°C getrocknet und anschliessend gewogen.

Statistische Auswertungen
Die Daten wurden mit der Computersoftware von SAS/STAT Version 8 statistisch aus-
gewertet. Die zeitliche Entwicklung der drei Parameter Abbaurate, Produktivität und Nut-
zung im Sukzessionsverlauf wurde mit linearen Regressionen berechnet. Dazu wurden
die Parameter pro Dauerbeobachtungsfläche gemittelt und die Position der Fläche im
Sukzessionsverlauf rangiert (Tab. 1). Die Werte der Abbaurate und der Produktivität
wurden für die statistischen Untersuchungen ln-transformiert. Um die Beziehungen zwi-
schen der Abbaurate und der Produktivität resp. zwischen der Nutzung und der Produk-
tivität zu untersuchen wurden ebenfalls lineare Regressionen durchgeführt. Ergänzend
wurden die Dauerbeobachtungsflächen nach den Sukzessionsstadien landwirtschaftli-
che Pflanzengesellschaften, Kurz-, Hochrasen sowie Föhrenwälder (Tab. 1) gruppiert
und die erhobenen Daten der Abbaurate und der Produktivität mit one-way nested
ANOVA auf Verschiedenheit geprüft. Die Daten der Nutzung wurden ebenfalls nach
Sukzessionsstadien gruppiert, jedoch mit dem nicht-parametrischen Kruskal-Wallis-Test
auf Verschiedenheit geprüft, da sie nicht normalverteilt waren. Alle Analysen wurden auf
dem Signifikanzniveau von 5% durchgeführt.
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Resultate

Abbaurate
Die Zitterpappelhölzer verloren zwischen 17.981 % und 3.572 % ihres Ursprunggewich-
tes pro Jahr (Abb. 1). Der Abbau von organischem Material im Boden verlangsamte sich
im Sukzessionsverlauf signifikant. Die Abbaurate in den landwirtschaftlichen Pflanzen-
gesellschaften betrug 13.755, in Kurzrasen 5.086, in Hochrasen 5.047 und in Föhren-
wälder 4.380 % Jahr-1. In den landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften und den Föh-
renwälder ist die Abbaurate signifikant verschieden (df=7, p=0.0467).
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Abbildung 1: Die Abbaurate von Zitterpappel-Hölzern (Populus tremulata L.) im Sukzessionsverlauf im
SNP. Die lineare Regression (R2=0.413) zeigt, dass die Abnahme der Abbaurate während der Suk-
zession signifikant ist (df=10, F=6.339 und p=0.033).

Produktivität
Die saisonale Produktivität im SNP variierte zwischen 522.283 und 26.952 g m-2 Jahr-1

(Abb. 2). Entlang des Sukzessionsgradienten nahm die Produktivität der Vegetation
hoch signifikant ab. Mit 41.474 g m-2 Jahr-1 war die saisonale Produktivität im Föhren-
wald am geringsten und unterschied sich von den in den anderen drei Sukzessionssta-
dien signifikant (landwirtschaftliche Pflanzengesellschaften und Föhrenwald: df=8,
0.0037; Kurzrasen und Föhrenwald: df=8, p=0.0493; Hochrasen und Föhrenwald: df=8,
p=0.0232). In den landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften betrug die saisonale Pro-
duktivität durchschnittlich 398.042, in den Kurzrasen 197.109 und in den Hochrasen
195.617 g m-2 Jahr-1. Sie unterschied sich in diesen drei Sukzessionsstadien statistisch
gesehen nicht.
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Abbildung 2: Die Produktivität der Vegetation im Sukzessionsverlauf im SNP. Die lineare Regression
(R2=0.741) zeigt eine hoch signifikante Abnahme der Produktivität während der Sukzession (df=11,
F=28.607 und p<0.001).

Abbaurate und Produktivität
Die Beziehung zwischen den beiden untersuchten Grössen Abbaurate und Produktivität
im SNP ist in Abb. 3 dargestellt. Es ergab sich ein signifikant positiver Zusammenhang.
D. h. wenn auf einer Dauerbeobachtungsfläche die Hölzer der Zitterpappel wenig Ge-
wicht verloren, also nicht stark abgebaut wurden, dann war die Produktivität der Vegeta-
tion auf der Fläche ebenfalls gering. Erhöhte sich die Abbaurate, war auch die Produkti-
vität hoch (Abb. 3).
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Abbildung 3: Die Beziehung zwischen Abbaurate und Produktivität. Die lineare Regression zeigt einen
signifikant positiven Zusammenhang (R2=0.588, df=10, F=12.839, p=0.006).
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Nutzung
Der Biomasseanteil, den die Huftiere im SNP auf den Dauerbeobachtungsflächen nutz-
ten schwankte zwischen -64.31und 84.77 % (Abb. 4), wobei die durchschnittliche Stan-
dardabweichung der Werte mit 49.27 recht gross war. Es wurde keine statistisch gesi-
cherte Abnahme der Nutzung im Sukzessionsverlauf festgestellt.
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Abbildung 4: Der Anteil der durch die Huftiere genutzten Biomasse im Sukzessionsverlauf des SNP. Die
lineare Regression zeigt keine signifikante Zu- oder Abnahme der Nutzung über die Sukzession
(R2=0.182, df=11, F=2.228 und p=0.166).

Die Unterschiede zwischen den verschiedenen Sukzessionsstadien landwirtschaftliche
Pflanzengesellschaften, Kurz-, Hochrasen und Föhrenwälder werden in Abb. 5 deutlich.
Mit 83.91 % war die Nutzung in den Kurzrasen am grössten und unterschied sich von
den drei anderen Sukzessionsstadien signifikant (Kurzrasen und Lägerfluren: df=14,
p=0.002; Kurz- und Hochrasen: df=17, p=0.001; Kurzrasen und Föhrenwälder: df=14,
p=0.002). Im frühen Sukzessionsstadium landwirtschaftliche Pflanzengesellschaften
nutzten die Huftiere einen Biomasseanteil von 34.57 %, der sich signifikant von dem in
Föhrenwälder unterschied (df=17, p=0.002). In den Hochrasen und Föhrenwälder, also
in den mittleren und späten Sukzessionsphasen war die Nutzung am geringsten, d. h.
war nicht nachweisbar.
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Abbildung 5: Der Anteil der durch die Huftiere genutzten Biomasse in den vier Sukzessionsstadien land-
wirtschaftliche Pflanzengemeinschaften, Kurz-, Hochrasen und Föhrenwälder im SNP. Unter-
schiedliche Buchstaben (a, b und c) bedeuten signifikante Unterschiede.

Nutzung und Produktivität
Zwischen der Nutzung und der Produktivität der Vegetation wurde kein statistisch signi-
fikanter Zusammenhang festgestellt (R2=0.182, df=11, F=2.228, p=0.166).
Weiter wurde in allen Sukzessionsstadien, die ausgewertet werden konnten, ein unter-
kompensatorisches Vegetationswachstum festgestellt, das durch den simulierten mode-
raten Beäsungsdruck induziert worden war. In den landwirtschaftlichen Pflanzengesell-
schaften betrug es 4.683, in den Hochrasen im Mittel 29.244 und in den Föhrenwäldern
15.754 g.

Diskussion

Abbaurate
Der Abbau von organischem Material im Boden ist ein nützlicher Indikator für die Bo-
denbedingungen, da er leicht messbar ist und als Kenngrösse für die kollektiven Aktivi-
täten der Organismen innerhalb des Nahrungsnetzes dient (Neher et al. 2003). Um-
weltfaktoren wie der pH-Wert, die Feuchtigkeit, die Verfügbarkeit von Nährstoffen, die
Belüftung mit Sauerstoff und die Temperatur werden als wichtige Einflussgrössen auf
die Abbaurate beschrieben (Kowalenko et al. 1978).
Die erste Hypothese - Die Abbaurate nehme im Sukzessionsverlauf des Schweizeri-
schen Nationalparks (SNP) ab – wurde bestätigt. Die pH-Werte und die geschätzte ver-
fügbare Wassermenge im Boden der Sukzessionsstadien Kurz-, Hochrasen und Föh-
renwälder unterschieden sich nicht (Risch 2004), wobei die geringe Variation der pH-
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Werte auf das Muttergestein, die kalkhaltigen Sedimente (v.a. Dolomit) welche im SNP
dominieren (Trümpy er al. 1997) zurückzuführen ist. Es gibt also keine Hinweise darauf,
dass die Abnahme der Abbaurate im Sukzessionsverlauf anhand der pH-Werte oder der
Bodenfeuchtigkeit erklärt werden könnte. Im Gegensatz dazu stellte Langenegger
(2004) bei Untersuchungen innerhalb und ausserhalb von Auszäunungen im SNP einen
Zusammenhang zwischen der Bodenfeuchte und der Abbaurate fest. Um den Einfluss
der Bodenfeuchte auf die Abbaurate im Sukzessionsverlauf genauer zu beurteilen, wäre
es sinnvoll, die Bodenfeuchtigkeit in den verschiedenen Dauerbeobachtungsflächen zu
messen.
Über den Einfluss der Nährstoffverfügbarkeit im Boden auf die Abbaurate wird seit meh-
reren Jahrzehnten debattiert (Swift et al. 1979; Fog et al. 1988; Enriquez et al. 1993).
Die Ergebnisse der Studien, meist Düngeexperimente, sind widersprüchlich. Einige zei-
gen einen positiven Effekt auf die Abbaurate (Gil und Lavender 1983; Prescott et al.
1992; Hobbie und Vitousek 2000), während andere einen negativen (O’Connell 1994;
Prescott 1995) oder keinen Einfluss (Pastor et al. 1987) feststellen. Lägerfluren (sie sind
Teil der landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften im SNP) weisen aufgrund der frühe-
ren landwirtschaftlichen Nutzung und des biologischen Stoffkreislaufes, welcher die
einmal gesammelten Nährstoffe enthält und immer wieder nutzbar macht, einen hohen
Nährstoffgehalt und eine schnelle Mineralisierung auf (Ellenberg 1996). Weiter nehmen
die unterirdischen Nährstoffpools von Phosphor (P) und Stickstoff (N) von Kurz- über
Hochrasen hin zu Föhrenwäldern ab (Risch 2004). Da also sowohl die Abbaurate, als
auch die Nährstoffgehalte in den landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften hoch sind
und im Sukzessionsverlauf abnehmen, ist es wahrscheinlich, dass ein Zusammenhang
der beiden Parameter vorliegt. Einerseits könnte der Verlauf der Abbaurate auf die
Nährstoffverfügbarkeit zurückzuführen sein, andererseits könnte die Abbaurate die be-
schriebene Nährstoffverfügbarkeit im Sukzessionsverlauf bestimmen. Auf einem nähr-
stoffreichen Boden wachsen nährstoffreiche Pflanzen, die ein tiefes C:N Verhältnis auf-
weisen und deshalb schnell abgebaut werden können (Cornelissen und Thompson
1997, McTiernen et al. 1997, Pérez-Harguindeguy et al 2000). Durch den angeregten
Abbau stehen die mineralisierten Nährstoffe schneller wieder den Pflanzen zur Verfü-
gung. Dieser positive Kreislauf kann bewirken, dass sowohl die Nährstoffverfügbarkeit,
wie auch die Abbaurate hoch sind, was in landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften
im SNP nachgewiesen wurde.
Der Sauerstoffgehalt dürfte aufgrund der im SNP dominierenden Dolomitrohböden,
(Trümpy er al. 1997, Risch 2004) kein limitierender Faktor für die Abbaurate sein. Daten
zur Bodentemperatur liegen nicht vor und es wäre deshalb sinnvoll, diese zu erheben,
um den abnehmenden Trend der Abbaurate noch besser interpretieren zu können.
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Nutzung
Die Beäsung durch Huftiere, allen voran durch die etwa 2000 Rothirsche (Cervus ela-
phus L.), ist einer der wichtigsten Steuerungsfaktoren der sekundären Sukzession im
SNP (Schütz et al. (subm.), Achermann 2000, Achermann et al. 2000; Märki et al 2000).
Diese Aussage wird durch das Nutzungsmuster im Sukzessionsverlauf , welches diese
Studie aufzeigt, bestätigt. Die Hypothese – Die Nutzung durch die Huftiere im SNP sei in
den frühen Sukzessionsstadien grösser als in den späteren – wurde bestätigt. Im frühen
Sukzessionsstadium landwirtschaftlicher Pflanzengesellschaften werden 35% der ver-
fügbaren Biomasse konsumiert. Dies ist signifikant weniger als auf den Kurzrasen, wo
mit 84% eine intensive Nutzung stattfindet. Aufgrund der geringeren Nutzung sind einer-
seits heute die landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften im SNP noch vertreten, an-
dererseits reicht die mässige Nutzung jedoch aus, um die Sukzession zu Kurzrasen vor-
anzutreiben. Anhand von simulierter Beäsung (Schnittexperimente) stellte Egenter et al.
(subm.) in beästen Blättern einen höheren P-Gehalt als in unbeästen fest und Acher-
mann (2000) wies nach, dass Hirschkühe, um Muttermilch zu produzieren, nährstoffrei-
che Nahrung favorisieren. Deshalb weiden Hirschkühe bevorzugt auf Flächen, die schon
vor ihnen beäst wurden und deshalb nährstoffreich sind, so werden die Kurzrasen durch
die Beäsung erhalten. Wird die Nutzung jedoch aufgegeben, entstehen Hochrasen und
schliesslich Föhrenwälder. In diesem letzten Sukzessionsstadium konnte keine Nutzung
nachgewiesen werden. Dies wiederspricht scheinbar den Untersuchungen von Suter et
al (2004), welche belegen, dass annähernd ein Drittel der Anzahl der im Kot von Rothir-
schen vorkommenden Pflanzenfragmente von Waldarten stammen. Der Deckungsgrad
von Wäldern im SNP ist mit 30% sehr viel höher als der von subalpinen Weiden mit 2%.
Es ist möglich, dass die Nutzung aufgrund der geringeren Dichte von Huftieren im Föh-
renwald nicht nachgewiesen werden konnte, im Gegensatz zu subalpinen Weiden, wo
sich die Beäsung auf eine relativ kleine Fläche konzentriert.
Die Nutzung durch Herbivoren kann die Bodenfruchtbarkeit beeinflussen, denn
McNaughton (1989) schlägt für beäste Vegetation auf nährstoffreichen Böden einen
positiven Kreislauf vor, der die natürliche Bodenfruchtbarkeit verstärkt. Die Rückführung
von Pflanzennährstoffen in den Boden wird durch Beäsung beschleunigt, weil (1) Herbi-
voren Blattgewebe entfernen bevor die Nährstoffe resorbiert werden, sodass das Blatt-
gewebe, welches von Herbivoren entfernt wird einen höheren Nährstoffgehalt aufweist,
als die Streu, die den Destruenten zur Verfügung steht und (2) homeotherme Herbivoren
für die Aufrechterhaltung ihrer Körpertemperatur einen grossen Teil des mit der Nahrung
aufgenommenen Kohlenstoffs verbrennen und deshalb die Nährstoffe in Kot und Urin in
konzentrierter Form in den Boden zurück kehren. Ausserdem wird durch die Beäsung
das stehende tote Material und die Streu reduziert, was die Einstrahlung auf den Boden
erhöht, eine Erwärmung nach sich zieht und möglicherweise den Abbau anregt (Knapp
und Seastedt 1986, Ruess 1987, McNaughton et al. 1988). In landwirtschaftlichen Pflan-
zengesellschaften wurde die höchste Abbaurate nachgewiesen, was auf die moderate
Nutzung zurückzuführen sein könnte. Da jedoch in den intensiv beästen Kurzrasen kei-
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ne erhöhte Abbaurate gefunden wurde, ist ein linearer Zusammenhang zwischen der
Nutzung und der Abbaurate im SNP unwahrscheinlich.

Negative Nutzungswerte sagen aus, dass die Nutzung nicht nachgewiesen werden
konnte, d. h. die Huftiere ästen auf diesen Dauerbeobachtungsflächen so wenig, dass
methodische Randeffekte die geerntete Biomasse mehr beeinflussten, als die Beäsung
selber. Ein solcher Randeffekt könnte die bei der Installation zufälligerweise grössere
Biomasse auf den Referenzflächen, als auf den Standing Crop Flächen sein. Denkbar ist
ebenfalls, dass auf den Referenzflächen im Verhältnis zu den Standing Crop Flächen
die Vegetation tiefer geschnitten und deshalb eine höhere Biomasse festgestellt wurde.
Dazu kommt, dass die Untersuchungsflächen von 3m2 pro Dauerbeobachtungsfläche
möglicherweise – im Verhältnis zur etwa 50km2 grossen gesamten Waldfläche - zu klein
gewählt waren, um eine Beäsung nachzuweisen.

Produktivität
Die saisonale Produktivität ist eine elementare Eigenschaft von Ökosystemen und wird
of zu deren Vergleich verwendet (Carpenter 1998). Im späten Sukzessionsstadium Föh-
renwälder war die saisonale Produktivität signifikant geringer als in den drei anderen
Stadien landwirtschaftliche Pflanzengesellschaften, Kurz- und Hochrasen, wobei die
Hypothese - Die Produktivität der Vegetation nehme im Sukzessionsverlauf des SNP ab
– bestätigt wurde.

Die Produktivität wird u. a. durch die Nährstoffverfügbarkeit im Boden (Fridley 2002,
McGroddy in press) mitbestimmt, während die Nährstoffverfügbarkeit ihrerseits u. a. von
der Abbaurate (McGroddy in press) geprägt wird. Die Produktivität korreliert positiv mit
der Abbarate im SNP. Da die Nährstoffgehalte, wie auch die Abbaurate und die Produk-
tivität während der Sukzession abnehmen, könnten sowohl die Abbaurate wie auch die
Produktivität über die Nährstoffverfügbarkeit kausal miteinander verbunden sein.

Ein weiterer, in der Literatur oft diskutierter Einflussfaktor auf die Produktivität ist die
Beäsung durch Herbivoren. Die traditionelle Annahme, dass Herbivorie einen negativen
Einfluss auf Pflanzen ausübt, wird in der letzten Zeit hinterfragt. Verschiedene Autoren
schlagen vor, dass eine Beäsung neutrale oder sogar positive Effekte auf Pflanzen und
ihre Produktivität haben kann, d. h. dass ein durch Herbivorie induziertes kompensatori-
sches oder sogar überkompensatorisches Wachstum stattfindet (z. B. McNaughton 1979
und 1983; Biondini et al. 1998). Eine Überkompensation kann vorkommen, wenn Photo-
synthate für die Erneuerung der verlorenen Blattfläche eingesetzt, anstatt als Reserven
für das Wurzelwachstum oder für die Blüten- und Samenproduktion gespeichert werden
(Turner et al. 1993).
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Es wurde kein Zusammenhang zwischen der Nutzung und der Produktivität festgestellt.
Dies korrespondiert mit den Ergebnissen von Egenter (subm.), wo ebenfalls keine Kor-
relation nachgewiesen werden konnte.

Des weiteren wurde in dieser Studie die Vegetation kurz nach der Schneeschmelze auf
mässig beästen Flächen (landwirtschaftliche Pflanzengesellschaften) und auf unbeästen
Flächen (Hochrasen und Föhrenwälder) geschnitten, d.h. es wurde eine Beäsung im
Frühling simuliert (moderater Beäsungsdruck). Dabei wurde auf allen beprobten Dauer-
beobachtungsflächen ein unterkompensatorisches Wachstum festgestellt. Auch Egenter
(subm.) konstatiert langfristig bei wiederholter simulierter Beäsung (starker Beäsungs-
druck) auf Hochrasen im SNP einen Trend zu Unterkompensation, wobei kurzfristig je-
doch ein kompensatorisches Wachstum auf Kurz- und Hochrasen beobachtet wurde. Im
Gegensatz dazu, stellte Langenegger (2004) bei Schnittexperimenten ausserhalb und
innerhalb von Auszäunungen (15 Jahre nicht mehr beäst) fest, dass bei wiederholter
simulierter Beäsung innerhalb der Auszäunung (vergleichbar mit Hochrasen) eine Über-
kompensation stattfindet. Bei simuliertem mittleren Beäsungsdruck wurde ein kompen-
satorisches Wachstum beobachtet. Auf Flächen, die an eine mässige Beäsung ange-
passt sind (vergleichbar mit landwirtschaftlichen Pflanzengesellschaften) wurde bei si-
muliertem starkem Beäsungsdruck ebenfalls ein kompensatorisches Wachstum konsta-
tiert.
Ein Grund für das unterschiedliche Ausmass des kompensatorischen Wachstums im
SNP könnten z. B. die unterschiedlichen Schnittregimes sein (simulierter moderater und
starker Beäsungsdruck). Ebenfalls denkbar ist, dass in den Studien verschiedene Pflan-
zenarten beprobt wurden und da nicht alle Pflanzenarten gleich auf Beäsung reagieren,
andere Reaktionsmuster festgestellt wurden.
Eine (Über)kompensation beäster Vegetation kann vorkommen, wenn gewisse Bedin-
gungen erfüllt sind, wobei die Einflüsse dieser Bedingungen Gegenstand der aktuellen
Forschungsdiskussion sind. Die grazing optimization hypothesis schlägt vor, dass die
Produktivität bei mittlerer Beäsungsintensität am grössten ist (Mc Naughton 1979, Hil-
bert et al. 1981, Dyer et al. 1986). Auf den moderat beästen Landwirtschaftlichen Pflan-
zengesellschaften im SNP wurde eine mittlere Beäsung simuliert und sie wiesen gleich-
zeitig die höchste Produktivität auf, d. h. die grazing optimization hypothesis könnte hier
zutreffen. Das Modell von Mazancourt (1998) sagt aus, dass grazing optimization nur
vorkommt, wenn die äsenden Herbivoren zusätzliche Nährstoffe ins System bringen. Im
SNP ist dies jedoch nicht der Fall, wie Schütz et al. (subm.) feststellten. Die Herbivoren
bewirken einen geringen P-Verlust aus dem System von 0.083 kg P ha-1 Jahr-1. Dies
könnte ein Grund sein, weshalb die grazing optimization hypothesis im SNP nicht zutrifft
und keine Überkompensation festgestellt wurde. Die hohe Produktivität in den landwirt-
schaftlichen Pflanzengesellschaften ist wahrscheinlich eher auf die grosse Nährstoff-
verfügbarkeit, als auf die mittlere Beäsungsintensität zurückzuführen.
Eine weitere Voraussetzung für eine (Über)kompensation beäster Vegetation ist ein
hochplastisches Allokationsmuster der beästen Pflanzen (McNaughton 1989), d. h. sie
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müssen in der Lage sein, Photosynthate unvermittelt in neues Blattgewebe zu investie-
ren, anstatt sie für andere Zwecke einzusetzen. Es könnte sein, dass die in dieser Stu-
die beprobten Pflanzen diese Eigenschaft nicht besitzen und deshalb eine Unterkom-
pensation festgestellt wurde.

Für ein besseres Verständnis der Wechselwirkungen zwischen der Nutzung, der Pro-
duktivität und der Abbaurate im SNP müssen weitere Untersuchungen durchgeführt
werden.
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