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Positive Interaktionen (Facilitation) bei alpinen Pflanzen
am Beispiel von Persicaria vivipara
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Orjan KrapperT, Sigrid KNECHTEL, Vera LEHMWALD,
Peter ScnonsweTTER & Gerald M. SCHNEEWEISS

Positive gegenscitige Becinflussung (Facilitation) spiclt in pflanzlichen Okosystemen
unter extremen Standortsbedingungen eine wesentlich gréflere Rolle als Konkurrenz.
Zicel dieser Arbeit ist der Nachweis von Facilitation durch hiufigeres gemeinsames
Auftreten ciner Zielart (Persicaria vivipara, Polygonaceac) mit anderen Arten. In drei
Hohenstufen (subalpin, unteralpin, oberalpin) wurden die unmittelbarcn Begleitar-
ten von P. vivipara festgestellt. Dabei zcigte sich, dass diese Art in der oberalpinen
Hohenstufe deutlich hiufiger mit Dicht- und Lockerpolster bildenden Arten, beson-
ders mit Silene exscapa (Caryophyllaceae), vergesellschaftet ist. Dic Wuchsform des
Polsters der Begleitarten bictet P. vivipara in grofleren Hohen offensichtlich giinsti-
gere Bedingungen. Das gehiiufte gemeinsame Vorkommen mit Primula minima (Pri-
mulaceac) in der oberalpinen Stufe diirfte weniger durch gegenseitige Férderung als
durch Facilitation beider Arten durch S. exscapa begriindet sein.

Barpy K., HiLrorp A., HocHwALLNER H., KrappERT O., KNeCHTEL S., LEHMWALD
V., ScHONSWETTER P. & Scuneeweiss G. M., 2003: Positive interactions (facilita-
tion) among plants: Persicaria vivipara as a case study.

Positive interaction among plants (facilitation) outweighs competition under extreme-
ly harsh environmental conditions. This study investigates the importance of facilita-
tion for an alpinc plant, Persicaria vivipara (Polygonaccace), by means of above-aver-
age co-occurrence with associated taxa. In three altitudinal belts (subalpine, lower
alpine, upper alpine), direct neighbours of individuals of P. vivipara were recorded.
The results show that in the upper alpine belt this specics is above-average frequently
associated with plants that form loosc or dense cushions, in particular with Silene
exscapa (Caryophyllaceae). The growth form of a cushion apparently offers more
suitable habitats in high altitudes. The frequent co-occurrence with Primula minima
(Primulaccac) is probably not due to mutual positive interaction but to facilitation of
both taxa by S. exscapa.
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Einleitung

Entgegen der bisherigen Meinung, dass pflanzliche Interaktionen ausschliefilich durch
Konkurrenz bestimmt werden (GrRIME 1977, ConNELL 1983), ist scit kurzem bekannt,
dass unter extremen Bedingungen positive gegenseitige Beeinflussung (Facilitation) die
negative Wirkung der Konkurrenz bei weitem iiberwiegt (CALLAWAY ct al. 2002). Unter
giinstigen klimatischen Bedingungen und reichlichem Nihrstoffangebot spielt Facilita-
tion hingegen kaum cine Rolle (CALLAWAY & WALKER 1997).

Carraway ct al. (2002) konnten in ciner breit angelegten Studie, dic sich auf Daten aus
viclen Hochgebirgen der Erde stiitzt, nachweisen, dass Wachstum, Biomasse und Repro-
duktion von alpinen Pflanzen grofier sind, wenn sic in Gesellschaft anderer wachsen.
Besonders Arten der hochalpinen Stufe profiticren unter anderem von Windschutz oder
akkumulierten Niihrstoffen ihrer Nachbarn.

In dieser Untersuchung soll der Versuch gemacht werden, Facilitation nicht experimen-
tell, also z. B. durch ncighbour-removal-Experimente, sondern iiber iiberdurchschnitt-
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lich hiufiges gemeinsames Auftrcten ciner Zielart mit anderen Arten nachzuweiscn.
Bei der Auswahl der Zielart schicn es zweckmiBig, auf eine haufige Art mit grofer
Hohenamplitude zuriickzugreifen. Da in verschiedenen Teilen der Alpen oftmals beob-
achtet werden konnte, dass der Knollchen-Knéterich (Persicaria vivipara) sich anschei-
nend in zunehmender Hohe vermehrt mit polsterbildenden Arten oder Arten dhnlicher
Wuchsform vergesellschaftet, solltc versucht werden, diese qualitative Beobachtung
auch quantitativ zu belegen, ob also dic Art tatsiichlich mit bestimmten Arten bevorzugt
gemeinsam auftritt.

Material und Methoden

Die Untersuchungen wurden im Zuge eines Studentenpraktikums des Instituts fiir Bo-
tanik der Universitdt Wien in der ersten Juliwoche 2002 durchgefiihrt. Das Untersu-
chungsobjekt Persicaria vivipara ist eine zirkumpolar verbreitete, krautige, ausdau-
ernde Art (BAugrT 1996) und kommt in der arktischen Tundra und in hoheren Lagen
nordhemisphirischer Gebirge mit groler Héhenamplitude (subalpin bis subnival) iiber
Kalk und Silikat in verschiedenen Pflanzengesellschaften vor. Persicaria vivipara bildet
keine Ausldufer, vermehrt sich apomiktisch oder verbreitet sich iiber Bulbillen, dic im
unteren Teil der Infloreszenz gebildet werden (BAuerT 1996).

Das Untersuchungsgebiet liegt in der Groffragant (Goldberggruppe, Hohe Tauern,
Kirnten, Osterreich). Um Homogenitiit der Flichen zu gewihrleisten, beschriinkten wir
uns auf Vorkommen iiber sauren Silikaten (quarzreicher Phyllit, quarzreicher Glimmer-
schiefer, Paragneis; KuppEr 1962). In der subalpinen Stufe lagen die Untersuchungs-
flichen in Quellfluren (Montio-Cardaminetea, 2040 m, 46°56‘40“N, 13°00‘50“E). Die
unteralpinen Untersuchungsfldchen befanden sich in schneebetonten Rasen (Agrosti-
on schraderianae, 2300 m, 46°56°50“N, 12°59‘44*“E), die der oberalpinen Hohenstufe
im Ubergangsbereich von alpinen Caricion curvulae-Rasen zu Androsacion alpinac-
Schuttfluren (2520-2600 m, 46°56°50“N, 12°5920*E). Es wurden méglichst homogene,
quadratische Untersuchungsfldchen mit einer Seitenlinge von 1 m ausgew&hlt (,,Grof3-
flache*), sieben in der subalpinen, acht in der unteralpinen und neun in der oberalpinen
Stufe. Die Deckung der Arten (Abundanz) wurde in 10%-Schritten (Klassen 1-10) auf-
genommen. Innerhalb der Flichen wurden 5 bis 35 kreisféormige Flichen (,,Kleinfli-
chen®) mit einem Durchmesser von § cm so gewiihlt, dass sich in deren Zentrum Blatt-
rosetten von Persicaria vivipara befanden. Fiir jede Kleinfliche wurde eine Artenliste
mit Prisenz/Absenz erstellt. In der Auswertung wurde fiir jede Art dic Frequenz (Vor-
kommen in Kleinflichen/aufgenommene Kleinfldchen) bestimmt.

Im Zuge der Auswertung wurden die Arten Wuchsformen zugeordnet. Die Erstellung
der Graphiken erfolgte mit SPSS (Norusis 1992).

Ergebnisse

Die Gesamtartenzahl der Grofifliichen nimmt von der subalpinen (57) iiber dic unteral-
pine (62) bis zur oberalpinen Stufe (71) zu. Die durchschnittliche Anzahl der Arten pro
Grof¥fliche betriigt in der subalpinen Stufe 21,57 (SD = 2,99), in der unteralpinen 26,25
(SD = 5,73) und in der oberalpinen 21,67 (SD = 8,72). Jene pro Kleinfliche betriigt 4,84
(SD = 1,68), 6,17 (SD = 2,47) und 5,20 (SD = 1,59). Von insgesamt 84 Arten (exklusi-
ve Kryptogamen) kommen 45 in nur ciner Hohenstufe vor. Dies sind in der subalpinen
Hohenstufe Agrostis schraderiana, Arnica montana, Avenella flexuosa, Calluna vulga-
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ris, Campanula barbata, Cardamine amara, Carex stellulata, Cerastium cerastoides,
Crocus albiftorus, Epilobium anagallidifolium, Festuca nigrescens, Juncus filiformis,
Juncus triglumis, Luzula sudetica, Psceudorchis albida, Solidago virgaurea, Trifolium
badium, Vaccinium vitis-idaea und Viola palustris; in der unteralpinen Stufe Carda-
mine resedifolia, Carex bipartita, Cerastium fontanum, Dianthus glacialis, Diphasium
alpinum, Sagina saginoides, Saxifraga oppositifolia und Saxifraga paniculata sowie in
der oberalpinen Stufe Cerastium uniflorum, Festuca psendodura, Huperzia selago, Ko-
bresia myosuroides, Lloydia serotina, Loiseleuria procumbens, Luzula spicata, Minuar-
tia sedoides, Oreochloa disticha, Pedicularis aspleniifolia, Phyteuma globulariifolium,
Phyteuma hemisphericum, Poa laxa, Pulsatilla alpina, Ranunculus glacialis, Saxifiaga
androsacea, Saxifraga moschata und Senecio incanus subsp. carniolicus. Leontodon hi-
spidus, Phleum alpinum agg., Phyteuma orbiculare, Primula glutinosa, Rhododendron
Jerrugineum, Saponaria pumila, Saxifraga aizoides, Saxifraga bryoides, Saxifraga stel-
laris, Soldanella alpina und Vaccinium gaultherioides kommen in weniger als 5% der
Klecinflichen vor. Arten beider Kategorien wurden in der weiteren Auswertung nicht
mehr beriicksichtigt.

Tab. 1: Abundanz (A; mit Standardabweichung) und Frequenz (F; mit Standardabweichung) je-
ner Begleitarten von Persicaria vivipara, dic in mindestens zwei Hohenstufen und in > 5% der
Kleinflichen vorkommen. SA, subalpin; UA, unteralpin; OA, oberalpin. — Abundance (A; with
standard deviation) and frequency (F; with standard deviation) of those associated taxa of Per-
sicaria vivipara, which occur in at lcast two altitudinal belts. SA, subalpinc; UA, lower alpine;
OA, upper alpine.

A: SA A: UA A: OA F:SA F:UA F:0A
Agrostis alpina 0,43+0,53  0,50+0,76  0,11%0,33 2,68 9,59 0,74
Agrostis rupestris - 0,50+£0,76  0,78+1,30 0,00 1,37 7,41
Anthoxanthum alpinum 1,00+£0,58 0,75£0,46 0,22+0,44 16,96 9,59 1,48
Bartsia alpina 0,29+0,49  0,25+0,71 0,89 0,68 0,00

Campanula scheuchzeri | 0,57£0,53  0,63+0,52  0,56+0,73 1,79 27,40 14,81
Carex curvula - 0,50+0,53  1,67+1,66 0,00 342 18,52
Carex frigida 0,14+0,38 0,13x0,35 0,11£0,33 1,79 0,68 2,22

Carex nigra 1,57+£0,79  1,13£1,13 0,22+0,44 55,36 22,60 1,48
Carex parviflora - 0,63+£0,74  0,67+1,12 0,00 12,33 5,19
Crepis aurea - 1,00+£0,76  0,67+1,00 0,00 29,45 19,26
Deschampsia cespitosa 1,86+1,07  2,38+1,77  0,56+£0,88 51,79 34,93 9,63
Erigeron uniflorus - 0,13+0,35  0,11+0,33 0,00 0,68 0,74
Fuphrasia minima - 0,13£0,35  0,44+0,53 0,00 3,42 4,44
Festuca picturata 0,43+0,79  0,88+0,83 0,11+£0,33 0,89 8,22 0,00
Gentiana bavarica - 0,50+0,53  0,33+0,50 0,00 4,11 2,22
Geum montanum 0,71£0,49  1,00+0,53 0,22+0,44 0,89 7,53 0,00
Gnaphalium supinum - 0,25+0,46  0,44+0,53 0,00 8,22 2,22
Homogyne alpina 0,71+0,49 1,13+£0,83  0,33+0,50 28,57 13,01 0,74

Leontodon helveticus 0,71+£0,76  0,75+0,71 0,33+0,50 37,50 7,53 0,74
Leucanthemopsis alpina | 0,14£0,38  0,38+0,52  0,56+0,73 0,89 6,16 6,67
Ligusticum mutellina 0,86+0,69 1,38+0,52  0,56+1,13 25,00 59,59 21,48

Luzula alpinopilosa 0,57+0,53  0,50+0,53  0,44+0,53 4,46 7,53 7,41
Luzula multiflora 0,86+0,38 0,38+0,52 - 12,50 4,11 0,00
Nardus stricta 1,86£0,69 3,00+1,20  0,89+1,45 49,11 48,63 11,11
Poa alpina 0,14+£0,38  0,75+0,46  0,33::0,50 0,00 6,85 3,70

Potentilla aurca 1,00+£0,82 1,50+0,53  0,89+1,36 18,75 39,73 25,93
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ADbb I: ,Reaktionsmuster” ausgewiihlter Begleiter von Persicaria vivipara. (A) Potentillu aurca,
(B) Soldanella pusilla, (C) Primula minima, (D) Silene exscapa. Links: Mittelwert £ Standard-
fehler der Abundanz pro Hohenstufe. Insct: Frequenz pro Hohenstufe. Rechts: Streudiagramm
von Abundanzen gegen Frequenzen in GroBflichen. Dreiccke: subalpine Stufe, Kreise: unteral-
pine Stufc, Quadrate: oberalpine Stufe. — ,,Reaction patterns™ of sclected associated taxa of Per-
sicaria vivipara. (A) Potentilla aurca, (B) Soldanella pusilla, (C) Primuia minima, (D) Silene ex-
scapa. Left: mean # standard crror of abundance per altitudinal zone. Insct: frequency per altitu-
dinal zone. Right: scatter plot of abundance against frequency of large plots. Triangles, subalpine
zong; circles, lower alpine zone; squares, upper alpine zone.
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B A: SA A: UA A: OA F: SA F: UA  F: OA

Primula minima 0,25+0,46 1,11+£1,05 0,00 0,68 31,11
Ranunculus montanus 0,14+0,38  0,50+0,53  0,11+0,33 1,79 1,37 0,74
Salix herbacea 0,29+0,49  0,75+0,71 1,33+0,50 1,79 13,01 43,70
Saxifraga aizoides 0,71+0,49  0,75+0,71 0,224+0,67 10,71 6,16 0,74
Selaginella selaginoides | 0,14+0,38  0,63+0,52  0,33+0,50 3,57 17,81 11,11
Sibbaldia procumbens 0,63+0,52  0,44+0,73 0,00 10,27 8.89
Silene exscapa 0,88+1,13 1,3341,12 0,00 5,48 28,15
Soldanella pusilla 0,71£0.49  0,63+0,52  0,67+0,71 37,50 26,71 5,19
Taraxacum alpinum agg. | 0,14+0,38 0,13+0,35 0,44+0.,73 0,00 1,37 2,96
Vaccinium myrtillus 0,71+0,95 0,25+0,46 - 0,89 0,68 0,00
Veronica alpina 0,43+0,53  0,884+0,35  0,33+0,50 0,89 19,18 4.44
Viola biflora 0,29+0,49  0,50+0,76  0,22+0,44 8,93 22,6 6,67

Die meisten der 39 verbleibenden Arten zeigen wie Potentilla aurea einen deutlichen
Zusammenhang zwischen Abundanz und Frequenz: je grofler ihre Abundanz in den
Grofiflichen ist, desto hoher die Frequenz in den Kleinfldchen (Tab. 1, Abb. 1 A). We-
nige Arten wie Soldanella pusilla zeigen einen negativen Zusammenhang in der Form,
dass trotz gleichbleibender Abundanz die Frequenz abnimmt (Abb. 1 B). Eine dritte
Form des Zusammenhanges zeigen Primula minima und Silene exscapa. Das Vorkom-
men dieser Arten in den Kleinflichen ist verglichen mit der Abundanz in den Grof3-
flichen stark erhoht (Abb. 1 C, D).
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Abb. 2: Wuchsformen der Beglei-
ter von Persicaria vivipara (A) in
Prozent der Grofiflichen; (B) in
Prozent der Kleinflichen. — Growth
forms of associated taxa of Per-

sicaria vivipara (A) in percent of

the large plots; (B) in percent of the
small plots.
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Die Verteilung der Wuchsformen in den Hohenstufen weicht in manchen Fiillen von de-
nen in den Kleinflachen ab (Abb. 2). Ausliufergriser zeigen zwischen den Hohenstufen
kaum Anderungen, nehmen aber inncrhalb der Kleinflichen mit steigender Hohe stark
ab. Umgekehrt nehmen die Dicht- und v. a. Lockerpolster in den Kleinflichen mit gro-
ercr Hohe sehr viel starker zu als in den Grofflachen.

Diskussion

Die Zunahme der Gesamtartenzahl von der unter- zur oberalpinen Héhenstufe ist cr-
staunlich. Sie kann damit erkldrt werden, dass in der oberalpinen Stufe im Untersu-
chungsgebiet auch basische Silikate vorkommen, die eine reichere Flora ermdglichen.
Dadurch und durch die Gratlage wird ein Standortsmosaik geschaffen, das sich giinstig
auf dic Gesamtartenzahl auswirkt. Bestitigt wird dies auch dadurch, dass in der unteral-
pinen Stufe trotz einer geringeren Gesamtartenzahl die durchschnittliche Artenzahl pro
GroBfliche hoher ist als die der oberalpinen Stufe. Das weist auf eine groBe Ahnlichkeit
der Flichen in der unteralpinen Stufe und eine stirkere Differenzierung jencr der oberal-
pincn Stufe hin. Dieselben Tendenzen zeigen sich auch in den Kleinfldchen.

Allgemein kann man an der Verteilung der Wuchsformen sehen, dass Rosettenstauden
von subalpin nach oberalpin in ihrer Hiufigkeit nur wenig zunehmen, wohingegen dic
Polsterpflanzen deutlich zunehmen (Abb. 2 A). Dies ist eine mit zunchmender Hohe
hidufig zu beobachtende Verschiebung im Wuchsformenspektrum (ELLENBERG, 1996).
Ein Vergleich der Wuchsformenspektren der Kleinflichen mit denen der GroBflichen
zeigt in einigen Fillen Unterschiede (Abb. 2). Die Abnahme von Ausldufergrisern in
den Kleinflichen weist darauf hin, dass Persicaria vivipara mit zunechmender Héhe
nicht gerne in lockeren Rasen vorkommt.

Potentilla aurea (Abb. 1 A) steht als Beispiel fiir den bei weitem grofiten Anteil der un-
tersuchten Arten. Die Frequenz verhilt sich parallel zur Abundanz, das heif3t eine Art
mit hoher Deckung ist auch in den Kleinfldchen hiufiger vertreten. Es ist hier demnach
nicht auf Facilitation zu schlieBen. Bei Soldanella pusilla (Abb. 1 B) nimmt im Gegen-
satz dazu die Frequenz bei gleichbleibender Abundanz mit zunehmender Héhe ab. Dies
ist wohl damit zu erkliren, dass diese Art in kleinen, linger schneebedeckten Mulden
vorkommt, welche von Persicaria vivipara gemieden werden.

Bei Silene exscapa (Abb. 1 D) und Primula minima (Abb. 1 C) ist die Zunahme der
Frequenz in den Kleinfldchen von subalpin bis oberalpin im Verhiltnis zur Zunahme
der Abundanz in den Grofiflichen deutlich groBer. Dieses iiberdurchschnittlich hiiufi-
ge gemeinsame Auftreten von Persicaria vivipara mit diesen zwei Arten licBe sich als
Facilitation interpretieren. Silene exscapa, bei der wir den stiirksten Facilitation-Effekt
beobachten konnten, ist im Untersuchungsgebiet wie auch sonst in den Alpen ciner der
michtigsten Bildner von Dichtpolstern, die bis zu einem halben Quadratmeter erreichen
konnen. Diese bicten Persicaria vivipara offensichtlich giinstigere Bedingungen, wic
Windschutz, Verdunstungsschutz, Erosionsschutz, Schutz vor Kryoturbation, giinstige-
re Wiirmeverhiiltnisse. In diesem Sinne kann auch das deutlich hdufigerc Auftreten mit
Dicht- und Lockerpolster bildenden Arten in den Kleinflichen (Abb. 2 B) interpreticrt
werden. Das hidufige gemeinsame Vorkommen von Primula minima mit Persicaria vivi-
parain den Kleinflichen konnte auf Facilitation zuriickzufithren scin, da Primula mini-
ma lockere Polster bilden kann und so das Vorkommen von Persicaria vivipara begiins-
tigen konnte. Eine alternative, in unseren Augen wahrscheinlichere Hypothese ist, dass
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beide Arten unabhiingig voncinander von Silene exscapa profitieren und in denselben
Kleinststandorten zusammengedriingt werden.

Diese Arbeit ist als Voruntersuchung anzuschen. Sic diente vor allem dazu, aus der
reichen Flora im Untersuchungsgebict jene Arten herauszufiltern, die sich auf unsere
Modellart Persicaria vivipara begiinstigend auswirken konnten. Weiterfithrende Un-
tersuchungen mit ciner verfeinerten Methodik, die sich auf die alpine und die subnivale
Hohenstufe beschrinken werden, sollen weitere Klirung bringen.
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