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Einleitung

Die direkte Gradienten-Analyse verfolgt das Ziel, die vielschichtigen
Zusammenhinge zwischen Pflanzenarten, Pflanzengesellschaften und Um-
welt zu untersuchen und darzustellen und somit unser Verstindnis von der
Vegetation in ihrer Beziehung zu und als Ausdruck der Umwelt zu er-
weitern. Weiterhin dient sie zum Ordnen und zur iibersichtlichen Darstellung
von Pflanzenbestinden (Ordination).

Es war das Verdienst des amerikanischen Okologen WHITTAKER, die
direkte Gradienten-Analyse als Methode entwickelt und in das Bewufitsein
der westlichen Vegetationskundler zuriickgerufen zu haben (WHITTAKER
1967, 1973). Lange vor WHITTAKER ndmlich wurde die direkte Gradienten-
Analyse in Europa angewandt.

So hat der russische Geobotaniker RAMENsKY, der wohl als erster die Be-
deutung der direkten Gradienten-Analyse erkannt und sie konsequent an-
gewandt hat (RaMensky 1926, 1930, 1932, SosoLeEv und UTEKHIN 1973),
die Anordnung von Pflanzenbestinden entlang von Gradienten als die
beste Moglichkeit bezeichnet, um Systematik in Datenmaterial zu bringen,
das von kontinuierlich sich verindernder Vegetation stammt. Auch
ELLENBERG (1950, 1952) hat in seiner Schriftenreihe ,Landwirtschaftliche
Pflanzensoziologie“ Ackerunkraut- und Griinlandgesellschaften entlang von
Umweltgradienten (N-Gradient, Feuchtigkeitsgradient, pH-Gradient) in
Reihentabellen angeordnet und Arten mit dhnlichen Anspriichen an Um-
weltfaktoren in okologische Gruppen eingeteilt.

Nun zuriick zur direkten Gradienten-Analyse als Methode wie sie
WHITTAKER darstellt.

Methode

Auswahl der Probeflichen

Als Bezugseinheit dient die Pflanzenbestandsaufnahme im weiteren
Sinne; es konnen also ohne weiteres Aufnahmen nach der Methode BRAUN-
BLANQUETS verwendet werden. Wichtig ist vor allem, dafl

1. die Bestinde der Aufnahmeflichen mdglichst homogen sind,
2. die Anspriiche an das Minimumareal erfiillen,

3. die Aufnahmen in so enger Folge angelegt werden, dafl jede sichtbare
Artenverschiebung erfafit wird, und
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4. daf sie entlang eines klar erkennbaren Umweltgradienten liegen. (Eine
Reihe derartig gesetzter Flichen wird als , Transekt“ bezeichnet.)

Keinesfalls diirfen die Probeflichen bevorzugt in reprisentative Pflanzen-
gesellschaften, die dem definierten Gesellschaftstyp moglichst nahe kommen,
gelegt werden. Die vorhandene Variationsbreite der Gesellschaften muf}
unbedingt erfafit werden.

Umweltgradienten

Da es das Anliegen der direkten Gradienten-Analyse ist, die Beziehungen
zwischen Vegetation und Umweltfaktoren zu studieren, mufl, wie erwihnt,
ein Umweltgradient vorliegen, das heift, ein mefibarer dkologischer Para-
meter oder aber auch ein Komplex von Faktoren muf} erkennbar sein und
sich allmidhlich verindern. Dabei brauchen die normalerweise erfafibaren
Groflen wie z. B. Hohenlage oder pH-Wert keine kausal wirksamen Fak-
toren zu sein, sondern sie kdnnen durchaus als leicht meflbarer Ausdruck fiir
einen ganzen Komplex von wirksamen Einfluflgréflen dienen. So dndert
sich z. B. mit der Hohenlage die Temperatur, der Niederschlag, die Strah-
lung und der Luftdruck, um nur die wichtigsten Einzelfaktoren des kom-
plexen Gradienten Hohenlage zu nennen.

Einfaches Transekt und mefibarer Gradient

Im einfachsten Fall werden die Beziehungen zwischen einem beherrschen-
den dkologischen Faktor und der Vegetation durch die Anlage eines einzigen
Transektes untersucht. Ordnet man die Aufnahmen nach der Héhenlage, die

Tabelle 1: Reihentabelle fiir ein einfaches Transekt entlang eines Héhengradienten
am Mauna Loa, Hawaii (MuteLLErR-DowMsois, SpaTz, 1973).

Hohenlage (FuB) 4733 4995 5407 5763 6343 66Y8 T175 7618 BOV3 8345 8833 9333 9658 9963
Carex wahuensis 3,7 2,3 1,0 4,2 1,6 1,0 1,0 0,3

Dodonueu viscosu 11,2 3,2 0,3 0,8 T¢5 543 4,2 2,7 0,8

Descnampsia nubigena 6,0 10,0 5,3 5,3 17,8 12,5 3,0 2,0 2,7 0,5

Hypochoeris radicuta 2,3 1,7 2,5 10,0 2,3 2,7 1,% 0,3 1,3 1,0 1,3 1,2 0,3
Styphelia spec. 10,0 43,3 4,3 23,7 13,1 11,0 3,0 11,0 25,5 7,5 1,7 1,7 1,5 0,3
Coprosma ernodeoides 16,5 9,0 3,0 4,8 3,8 3,8 4,8

Luzula hawaliensis 1,0 1,5 0,7 0,8 1,7 1,5

Gahnia gahniaeformis 0,5 1,0 1,7 3,0 30 3,8 1,3 1,0 0,8
letramolopium humile 0,7 1,0 1,0 0,3 1,7 1,0 1,0 0,5
Vaccinium peleanum 5,0 12,0 10,7 5,7 8,5 12,2 7,8 4,2 1,7 2,0 1,8
Coprosma montana 1,3 4,3 0,7 3,5

bDubautia ciliolata 0,3 1,5 2,3 0,8 0,3

Trisetum glomeratum 0,7 0,5 0,3 1,0 1,5 1,0
Geranium cuneatum 2,5 1,3

Arten nach ihrem erstmaligen Auftreten entlang des Gradienten, so ergibt
sich eine Reihentabelle. Wurde nur ein Transekt angelegt, so zeigen sich
hiufig Irregularititen in der Verteilung der Artenpopulation, die auf Zu-
filligkeiten und nicht erfafite Einflufigrofien zuriickzufiihren sind (Tabelle 1).
Dies tritt um so stirker auf, je weniger dominierend der gemessene Gradient
ausgebildet ist.
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Zusammengesetzte Transekte und Ordination entlang nicht meBbarer
Umweltgradienten

Um Irregularititen auszuschalten, empfiehlt WHITTAKER mehrere
Transekte, die unter entsprechenden Umweltbedingungen anzulegen sind, zu
einem kombinierten Transekt zusammenzufassen. Tabelle 2 ist ein Beispiel
fiir ein kombiniertes Transekt aus eigenen Untersuchungen, das entlang des
Intensititsgradienten almwirtschaftlicher Nutzung angelegt wurde. Mehrere
Aufnahmen, die sich in ihrer Stickstoffzahl nach ELLENBERG entsprachen,
wurden zu Gruppen zusammengefafit und nach der mittleren Stickstoffzahl
angeordnet.

Tabelle 2: Reihentabelle fiir ein kombiniertes Transekt entlang einem Intensitits-
gradienten auf Allgiuer Alpweiden.

Ahufnahmegruppe 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12 13

mittlere N-Zahl 1,25 1,45 1,65 1,95 2,20 2,45 2,65 2,85 3,05 3,25 3,45 3,70 4,75

Arnica montana 2,8 12 1,7 0,6 +

Vaccinium myrtillus 141 0,1 0,7 0,1 +

Hieracium pilosella 1,1 25 1,3 0,3 0,5 +

Carex pilulifera 1,2 151 2,0 0,6 1,2 +

Sieglingia decumbens 241 155 1,7 0,7 0,8 0,5 +

Hieracium lachenalii 2,4 1,5 1,7 0,6 0,4 1,0 0,1

Carlina acaulis 1,2 0,8 1,8 0,3 0,5 + +

Veronica officinalis 0,9 1,3 1,8 0,5 0,3 0,6 0,1

Fotentilla erecta 2,1 2,8 3,0 1,8 0,8 0,6 0,1 +

Nardus stricta 40,1 32,5 26,0 19,0 6,0 1,1 1,8 2,6 1,0

Anthoxanthum odoratum 3,4 6,2 %3 5,0 31 6,0 5,6 4,2 3,1 3,6 1,6 0,7

Festuca rubra 2,9 55 1,3 1,8 71,0 22,5 17,0 16,0 10,1 11,0 5,9 1.7

Agrostis tenuis 5,6 10,5 5,7 10,8 6,8 23,5 16,8 10,4 15,5 10,8 4,2 3,0 0,5

Trifolium pratense o,8 0,2 1,7 2,0 38 4,5 5,4 54 4,3 2,2 3,4 1,3 0,6

Leontodon autumnalis + 0;3 0,7 2,0 1,0 5,0 252 2,0 343 3,8 1,9 1,0 +

Trifolium repens ‘0,5 0,2 1,7 1,8 1,7 3,0 3,4 4,2 6,6 12,2 13,8 8,7 2,5

Taraxacum officinale + 1,2 2,0 2,6 2,4 2,4 345 1,239 6,6 17,0 0,6

Ranunculus repens + 0,2 0,5 0,9 0,6 0,9 2,4 4,8 5,0 1,0

Festuca pratensis 1,6 2,0 6,8 251 6,6 3,0 1,3

Plantago major + + + 0,1 0,7 0,4 0,1 0,4 1,7 10,0

Lolium perenne 0,9 0,6 3,0 4,9 11,6 14,3 13,0

lineare Skala r T T T ==,

fir N-Zaht 125 I | | 225 I I I [ 328 I I ©25 s
s ' 1 [

Soiatye Pesttion 12 3 4 5 6 78 9 9w on wn 1

Ein weiterer Unterschied zum vorhergehenden Beispiel besteht darin, dafl
der Umweltgradient, obwohl seine Existenz eindeutig feststeht, diesmal nicht
direkt mefibar war. Die Position der Aufnahmen auf dem Gradienten kann
aber anhand floristischer Merkmale bestimmt werden, was als Ordination
bezeichnet wird.

Auch im ersten Beispiel (Tabelle 1) lag eine Ordination vor, die sich durch
das Anordnen der Aufnahmen entsprechend der gemessenen Hohenlage er-
gab. In Tabelle 2 wurden die Aufnahmen anhand ihrer mittleren Stickstoff-
zahl, die als Indikator fiir die Intensitit aufzufassen ist, ordiniert und so-
mit ihre relative Position auf dem Intensititsgradienten festgelegt. Eine
direkte Ordination (RAMENSKY 1930, WHITTAKER 1966) liegt in beiden Fil-
len vor, da die Existenz der Umweltgradienten unbestritten ist. Darin be-
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steht auch der prinzipielle Unterschied zur indirekten Ordination (BrAY und
CurTis 1957, DAGNELIE 1962, WHITTAKER 1966, OrRLOCI 1966, VAN DER
MAAREL 1969, zum eingehenden Studium und weiterem Literaturnachweis
sei besonders auf das ,Handbook of vegetation sience®, Band 5, 1973, her-
ausgegeben von R. WHITTAKER hingewiesen), bei der die Aufnahmen an-
hand ihrer floristischen Ahnlichkeit entlang abstrakter Achsen ordiniert wer-
den. Solche Achsen konnen dann, miissen aber keineswegs mit Umwelt-
gradienten in Zusammenhang gebracht werden. WHITTAKER erwihnt zwel
Méoglichkeiten zur direkten Ordination.

Okologische Gruppen und ihre Wichtung

Diese Methode basiert auf der Beobachtung, dafl verschiedene Arten auf
eine Umweltverdnderung spezifisch reagieren. Die Gesellschaft verdndert
sich entlang dem Umweltgradienten und bildet so einen Gesellschafts-
gradienten, das ,Coenocline®, das als Ausdruck des Umweltgradienten auf-
zufassen ist. Auf dem ,,Coenocline® kénnen Arten mit dhnlichem Verhalten
zu dkologischen Gruppen zusammengefafit werden (ELLENBERG 1950, 1952,
1956, WHITTAKER 1967). Indem die Arten innerhalb einer &kologischen
Gruppe mit einem Zahlenwert versehen (gewichtet) werden, erhalten sie ein
Gewicht (6kologische Kennzahl). Fiir jede Bestandsaufnahme kann anhand
des Anteils der darin vorhandene Vertreter der verschiedenen &kologischen
Gruppen der Mittelwert der betreffenden Zahlenwerte als gewogenes Mittel
berechnet werden. Die Aufnahmen erhalten somit ein 8kologisches Gewicht
anhand dessen sie entlang des Umweltgradienten ordiniert werden. In Ta-
belle 2 sind die mittleren Stickstoffzahlen fiir die betreffenden Aufnahme-
gruppen in der zweiten Zeile berechnet, die Aufnahmen sind nach auf-
steigendem Gewicht angeordnet. In Deutschland wurden von ELLENBERG
und auch von Krarr (1965) viele Ackerunkraut- und Griinlandarten durch
die Verleihung von Feuchtezahlen, Stickstoffzahlen, Reaktionszahlen und
anderen Merkmalszahlen gewichtet. Es ist also kein Problem, solche Auf-
nahmen anhand der betreffenden 6kologischen Zahlenwerte zu ordinieren
und ihre relative Position auf dem untersuchten Gradienten zu bestimmen,
indem man die Zahlenwerte in eine lineare Skala bringt (Tabelle 2 unten).

WiTTAKER schligt nun vor, soweit das Gkologische Verhalten der Arten
noch nicht bekannt ist, zunichst die Aufnahmen entsprechend ihrer topo-
graphischen Lage auf dem Gradienten anzuordnen, die Arten mit unter-
schiedlichem okologischen Verhalten in dkologische Gruppen zu fassen, sie
zahlenmifig zu wichten und dann die Aufnahmen in einem zweiten Arbeits-
gang anhand der gewogenen Mittelwerte zu ordinieren, daf§ heifit, ihre rela-
tive Position auf dem Gradienten zu bestimmen. Dieses Vorgehen sei an
einem Beispiel, das WHITTAKER selbst gibt, ndher erldutert. Die Daten in
Tabelle 3 stammen aus einem zusammengesetzten Transekt eines Feuchtig-
keitsgradienten, der durch die besondere Topographie des Gelindes gegeben
ist und von mifig feuchten Hohlwegen zu offenen, trockenen Hingen reicht.
Aufnahmegruppen von je 5 Aufnahmen sind in 10 Schritten entlang des
Gradienten angeordnet. Die Arten erscheinen in einer Reihenfolge, die ab-
nehmenden Feuchtigkeitsanspriichen entspricht, sie werden sodann in 6kolo-
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gische Gruppen gefafit und mit einer Feuchtigkeitszahl gewichtet. Die mitt-
lere Feuchtigkeitszahl fiir jede Aufnahmegruppe ist in Zeile a) am Fufle
der Tabelle berechnet. Anhand der mittleren Feuchtigkeitszahl kann nun die
relative Position der Aufnahmegruppen auf dem Gradienten bestimmt
werden.

Tabelle 3: Reihentabelle fiir ein kombiniertes Transekt entlang einem
topographischen Feuchtigkeitsgradienten (nach WHrTTAKER 1973).

Arten- Aufnahmegruppen
Gewicht 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Acer glabrum var. n. 1 6

Alnus oblongifolin 1 53

Salix lasiolepls 1 55

Abies concolos 1 57 1

Quercus gamoelii 1 32 10

Juglans major 1 T 6 1

Pinugs strobiformis 1 39 12 2

Pgseudotsuga menziesii 2 44 65 27 1

Robinia neomexicana 2 8 5 2

Rhamnus californica ssp. u. 2 3 13 4 1

Prunus virens 2 6 38 21 6 1

Pinus ponderosa 2 18 322 236 106 24 3

Quercus rugosa 2 126 93 58 36 22 12 16 16 1 5

Quercus hypoleucoides 3 223 335 526 536 326 124 53 62 1

Arbutus arizonica 3 2 8 27 16 8

Pinus chihuahuana 3 1 4 10 32 36 7

Juniperus deppeana 4 1 4 4 13 46 51 39 29 25

Quercus arizonica 4 9 8 47 T2 98 100 82 25 19

Pinus cembroides 4 1 3 13 29 93 161 114 85

Garrya wrightii 4 g 4 9 5 12 68 57 10

Arctostaphylos pringlei 4 6 21 134 54 154 154 34

Arctostaphylos pungens 4 1 10 17 14 5 12 7

Quercus emoryi 5 5 8 18 14 76
a) mittleres Gewicht 1,46 2,27 2,54 2,89 3,12 3,43 3,67 3,89 3,65 4,20
b) relative Position 1 2 3 4 5 6 789 10
c) Prozentdhnlichkeit zu Gruppe 1 100 31,8 20,2 10,5 7,02 2,81 4,06 3,42 2,78 1,92
) " " " " 10 1,92 4,85 8,4 10,1 19,4 27,3 54,2 48,8 56,0 100
e) neue Anordnung 1 (10) 1(1) 2(2) 3(3) 4(4) 5(5) 7(6) 6(8) 8(7) 9(9) 10(10)

Die Tatsache, dafl eine vorldufige Ordination der Aufnahmen auf dem
Gradienten dazu benutzt wird, 6kologische Gruppen zu bilden, anhand derer
dann eine verbesserte Ordination mit Hilfe der gewichteten Mittelwerte
durchgefiihrt wird, die letzten Endes wieder dazu benutzt wird, um die Ver-
teilung der Arten entlang des Gradienten zu studieren, wurde von Kritikern
als Zirkelschlufl bezeichnet. WriTTAKER nimmt Stellung zu dieser Kritik
und rdaumt ein, dafl ein klarer Zirkelschluf dann vorliegt, wenn, wie oben
geschildert, die Artenverteilung benutzt wird, um Aufnahmen zu ordinieren,
die dazu dienen, die Artenverteilung entlang des Gradienten zu studieren.
Er hidlt es aber fiir unbedenklich in der beschriebenen Weise vorzugehen,
wenn lediglich eine verbesserte Ordination durchgefiihrt werden soll und
diese auf korrekt beobachteten Beziehungen zwischen Gradienten und Arten
basiert.

Vorzuziehen ist auf alle Fille der Weg ELLENBERGS, der die Einteilung
von Arten in Skologische Gruppen und ihre Wichtung auf Grund umfang-
reicher Beobachtungen, Messungen und Experimente durchgefiihrt hat.

Aufnahmen-Vergleich

Die Position der Einzelaufnahmen auf dem Gradienten kann aber auch
durch einen Vergleich der Aufnahmen untereinander bestimmt werden. Bei
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der direkten Ordination geht man hierzu von den Aufnahmen (in Tabelle 3
Aufnahmegruppen) aus, die an entgegengesetzten Endpunkten des Gradien-
ten liegen. Die restlichen Aufnahmen werden dann entsprechend ihrer Ahn-
lichkeit zu den Referenzbestinden angeordnet. In Tabelle 3 Zeile ¢, d, ist
die Ahnlichkeit aller Aufnahmegruppen zu den beiden Endgruppen in Pro-
zent ausgedriickt, Zeile e gibt die neue Reihenfolge an. Auf die vielfaltigen
Méglichkeiten, die Ahnlichkeiten zu berechnen, soll hier nicht eingegangen
werden (ELLENBERG 1956, GoopaLL 1973, SpaTz 1969, 1970, 1972, 1973).

Mehrdimensionale Betrachtung

Da die Vegetation normalerweise von zwei oder mehr komplexen Gra-
dienten beeinfluf8t wird, liegt es nahe, mehrdimensionale Beziehungen dar-
zustellen. So ist es moglich, zwei beherrschende Gradienten als Achsen in
einem Koordinatensystem zu verwenden und die Aufnahmen darin zwei-
dimensional zu ordinieren. In Abbildung 1 ist eine zweidimensionale Ordi-
nation nach Feuchte- und Stickstoffzahl an einem Vegetationsbeispiel von
ELLENBERG (1956) durchgefiihrt.
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Abb. 1: Direkte Ordination von 25 Aufnahmen (ELLENBERG 1956)
anhand ihrer Feuchte- und Stickstoffzahlen

WHITTAKER empfiehlt auch zwei Gradienten als Achsen fiir eine Karte
zu verwenden und dann die Gesellschaftsgrenzen einzuzeichnen, um auf
diese Weise die Verbreitung von Gesellschaftstypen bildlich darzustellen.
Ganz abgesehen davon, dafl diese Darstellungsweise der Grundidee der
Gradienten-Analyse, die auf der Kontinuumvorstellung basiert, zuwider-
liuft, diirfre eine direkte Geldndekartierung von Gesellschaftstypen mehr
bringen. Wenngleich WaITTAKER wiederholt betont, daff auch das,, Coenocline®
in — allerdings willkiirlich abzugrenzende — Gesellschaftstypen aufgeteilt
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werden kann (8kologische Serie), so mufl man sich doch dariiber im Klaren
sein, daf} der Gesellschaftstyp, wie wir ihn durch die Klassifikation er-
halten, etwas anderes darstellt; ganz gleich, ob mit Hilfe des tabellarischen
Vergleichs (ELLENBERG 1956) oder in Form der numerischen Klassifikation
GoobpaLL 1973, Spatz 1973) erstellt, gibt er viel komplexere Zusammen-
hinge wieder.

Ergebnisse und Anwendung

Es gibt also verschiedene Mdglichkeiten, mit dem Instrument der direkten
Gradienten-Analyse die relative Position von Pflanzenbestinden auf dem
vorliegenden Gradienten zu bestimmen. Mancherlei Ergebnisse lassen sich
daraus ableiten und tragen dazu bei, das Verstindnis fiir die Wechsel-
beziehungen zwischen Vegetation und Umwelt zu erweitern.

Individualitit der Arten und Vegetationskontinuum

Wohl den tiefsten Einblick in die Dynamik der Arten gewihrt die Dar-
stellung von Populationskurven, wie WHITTAKER fiir viele Beispiele gezeigt
hat.

Massenanteil */e \
(nach Klapp) \
\
\

204 \Nardus stricta

25+

/./'\ ~

'Aulxum perenne \\

o~/
‘)<'rllol|um repens

B, /

Plantago mﬂny'

Festuca rubra

Agrostis tenuis

4
Stickstoffzahl

Abb. 2: Populationskurven verschiedener Arten der Almweiden.
Die Aufnahmen sind nach der N-Zahl ordiniert.

Wir greifen zuriick auf Tabelle 2 und tragen die Werte fiir die Arten ent-
lang dem Intensititsgradienten auf. Verbinden wir die Punkte in Form
einer geglatteten Kurve, so erhalten wir die Darstellung in Bild 2, die zeigt,
wie die verschiedenen Arten auf die Verdnderung der Weideintensitit rea-
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gieren. Deutlich verschieden sind Beginn und Ende, Anstieg, Scheitelpunkt
und Abstieg der Artenkurven.

Die Individualitdt der Arten in Beziehung auf die Umweltanspriiche wird
somit klar vor Augen gefiihrt. WHITTAKER wertet dieses Verhalten der Arten
als einen Beweis fiir das Individualititsprinzip (RAMENSKY 1924, GLEASON
1926, 1939), das von RAMENsky bezeichnenderweise parallel zur Anwen-
dung der direkten Gradienten-Analyse schon vor GLeason erkannt worden
war.

Zwangsldufig gemeinsam mit dem Individualitdtsprinzip der Arten geht
das Kontinuumprinzip der Gesellschaften, nach dem die Vegetation ein
komplexes Kontinuum von Artenpopulationen darstellt (GLeason 1926,
1939). Beide Prinzipien haben nur dann Giiltigkeit, wenn auch in der Um-
welt keine abrupten Verinderungen vorliegen. Nach WHITTAKER zeigen
derartige Populationskurven generell eine glockenartige Form, sie folgen
also der Gaussschen Normalverteilung. Kritiker haben darauf hingewiesen,
dafl das Zusammenlegen mehrerer Transekte dazu fiihrt, dafl die Uber-
ginge noch gleitender werden und die Populationskurven sich mehr der
Normalverteilung anpassen.

Ebenso wie Populationskurven lassen sich Kurven fiir Gesellschaftsmerk-
male (Primirproduktion, Artenzahl usw.) zeichnen. Auch hier hebt
WaiTTAKER hervor, daf sich nicht zwei Merkmale in ihrem Kurvenbild
gleichen und daf sie sich entlang der Gradienten kontinuierlich dndern.

Wenngleich die Stirke der direkten Gradienten-Analyse in der eindimen-
sionalen Betrachtungsweise liegt, lassen sich Artenpopulationen wie auch
Gesellschaftsmerkmale mehrdimensional darstellen. Sinnvoll erscheint dies
aber nur, wenn zwei beherrschende Umweltgradienten erkennbar sind.
WrITTAKER empfiehlt hierzu, die beiden Gradienten als Koordinaten zu
verwenden und dann die Werte fiir die Arten einzutragen. Die Punkte
gleichen Auftretens werden zu Isodemen verbunden. Die Kurven miissen
sehr stark gegldttet werden, um so gleichmiflige Muster wie in WHITTAKERS
Darstellungen zu erhalten. In den Abbildungen 3 und 4 wurden entsprechen-
de Nomogramme fiir die Verbreitung zweier Griinlandarten auf Almweiden
im Allgdu angefertigt. So die Verteilung von Nardus stricta im Achsenkreuz
von Reaktionszahl und Feuchtezahl und von Plantago major, dessen Ver-
halten zur N-Zahl (Intensitdtsgradient) und Hohenlage dargestellt ist. Die
Stellung der Einzelaufnahmen im Achsenkreuz zeigt, daff die Isodemen nur
nach bestem Wissen und Gewissen eingezeichnet werden kénnen und sich ihr
genauer Verlauf keinesfalls zwangsldufig ergibt. Je weniger bestimmend
die Gradienten sind, je weniger dicht das Aufnahmenetz angelegt wurde,
um so fadenscheiniger erscheinen die Isodemen. In der gleichen Weise wie
fiir Artenpopulationen kénnen Nomogramme fiir Gesellschaftsmerkmale
gezeichnet werden.

Artenreichtum und Evolution

WHiTTAKER betrachtete die direkte Gradienten-Analyse auch als ein In-
strument, das mit Hilfe des Artenreichtums (,diversity®) Schliisse auf die
Evolution von Arten und Gesellschaften zu ziehen erlaubt.
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Feuchtigkeitszahl

DIE VERBREITUNG VON NARDUS STRICTA
IN ABHANGIGKEIT VON ZWE! KOMPLEXEN

UMWELTGRADIENTEN
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Abb. 3: Die Verbreitung von Nardus stricta in Abhingigkeit von zwei komplexen
Umweltgradienten.
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Abb. 4: Die Verbreitung von Plantago major in Abhingigkeit von zwei komplexen
Umweltgradienten.
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Er unterscheidet drei Ausdrucksformen des Artenreichtums:
a-,diversity“ ist die Anzahl der Arten, die auf irgend einem Punkt auf dem
»Coenocline“ anzutreffen ist.
f-»diversity gibt Aufschluff iiber die Abfolge von Arten iiber einen be-
stimmten Abschnitt des ,,Coenocline®.
y-»diversity“ meint den gesamten Reichtum an Arten in einer Landschaft
und stellt das Produkt aus - und j$-,diversity“ dar.

a-diversity ist das Ergebnis der Artenevolution innerhalb einer Gemein-
schaft von Arten, die sich im Hinblick auf ihre Mikroanspriiche (,niche®)
unterscheiden. f#-diversity ergibt sich infolge der Evolution in Hinblick auf
die Artenanspriiche an den Makrostandort (,habitat®). Nach WHITTAKER
rithrt grofler Artenreichtum von einer Einengung der Artenamplituden ent-
lang des Gradienten infolge stirker werdenden Wettbewerbs einer zuneh-
menden Artenzahl her. g- und g-diversity schwanken parallel zueinander
und nehmen in extremer wie in unstabiler Umwelt ab.

Die Erhhung des Artenreichtums mit fortschreitender Evolution resul-
tiert also aus dem Bestreben der Arten, sich in bezug auf den Standort wie
auf ihre Mikroanspriiche zu spezialisieren und dadurch den gegenseitigen
Konkurrenzdruck zu minimieren.

WHITTAKER schligt auch die Briicke zur Gendkologie, indem er aus dem
Verhalten von Arten entlang von Gradienten auf ihre genetische Differen-
zierung schlieft. So deutet er die zwei Verbreitungsschwerpunkte von
Quercus alba in den Great Smoky Mountains (WHITTAKER 1956) als einen
Hinweis auf das Vorhandensein von zwei Okotypen. Dazu ein Beispiel mit
eigenem Material (Abbildung 5), wie es schon in Tabelle 1 enthalten war.
Am Ostabfall des Mauna Loa wurde ein Transekt entlang eines Hohen-
gradienten angelegt. Offensichtlich weisen verschiedene Arten zwei Ver-
breitungsschwerpunkte auf. So brechen die Kurven fiir Dodonaea viscosa,
Coprosma ernodeoides und weniger deutlich Deschampsia australis zwischen
5000 und 6000 Fuff ab, steigen dann sehr steil wieder an und laufen
schliefllich mit zunehmender Hohenlage verschieden rasch aus. Dem Beispiel
WHrTTAKERS folgend, kénnte man den Kurvenverlauf zu deuten, dafl sich
bei den erwihnten Arten zwei Okotypen ausgebildet haben. Wir wissen
aber aus der Kenntnis des Untersuchungsgebietes heraus, daff das Gelinde
in der betreffenden Hohenlage bis zum Jahr 1948 beweidet wurde, was sich
offensichtlich auf der Verbreitung weideempfindlicher Arten bis in die
Gegenwart ausgewirkt hat.

WHITTAKER hat besonderen Wert auf die theoretische Aussagekraft der
direkten Gradienten-Analyse gelegt. Gerade aber fiir die Beantwortung
praxisbezogener Fragestellungen scheint sie besonders wertvoll zu sein.

Praktische Nutzanwendung

Wieder ist die kurvenartige Darstellung von Artenpopulationen besonders
geeignet, praxisbezogene Aussagen zu machen. So zeigte bereits das Beispiel
des Mauna Loa-Transekts (Abbildung 5), wie einschneidend und nachhaltig
sich ein anthropogener Einfluf noch lange nach seinem Wegfall auf das
Vegetationsgefiige auswirken kann.
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Soll Abbildung 2 im Hinblick auf eine Almverbesserung ausgewertet wer-
den oder gilt es eine Prognose anzustellen, wie sich der Pflanzenbestand im
Zuge einer Intensivierung oder auch Extensivierung verindern wird, so ist
das mit Hilfe der Populationskurven der Arten entlang des Intensitits-
gradienten ohne Schwierigkeiten mdglich. Noch unterstrichen wird diese
Nutzanwendung, wenn die Artenkurven durch Kurven fiir Gesellschafts-
charakteristika wie Artenzahl, Ertrag in dz Trockenmasse oder der Ertrags-
wertzahl erginzt werden.

Ganz ihnlich wie im gezeigten Beispiel lieflen sich Prognosen fiir Ent-
wisserungsvorhaben stellen. In diesem Falle konnten die Bestandsaufnahmen
anhand der Feuchtezahl ordiniert werden, soweit keine direkten Messungen
des Grundwasserspiegels méglich sind. Populationskurven entlang der
Feuchtigkeitsgradienten erlauben, berechtigte Schliisse auf die zu erwarten-
den Veridnderungen zu ziehen.

POPULATIONSKURYEN VERSCHIEDENER ARTEN
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Abb. 5: Populationskurven verschiedener Arten am Ostabfall des
Mauna Loa (Hawaii)

In nicht landwirtschaftlichen Gesellschaften liefle sich auf diese Weise
verfolgen, wie sich die Primiarproduktion, die Biomasse, die Evapotranspira-
tion oder andere Charakteristika von dkologischer Signifikanz entlang dem
Umweltgradienten verindern.

Gerade fiir die praktischen Aspekte der direkten Gradienten-Analyse mufl
gesagt werden, dafl beginnend mit ELLENBERG eine Reihe von Anwendungs-
beispielen aus unserer niheren Umgebung vorliegen, ohne dafl dabei die
spezielle Methode WHITTAKERS Pate gestanden hitte. Hier sei nur auf Ar-
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beiten von KomLErR am FlieRwassersystem der Moosach (KoHLER 1972,
KoHLER et al. 1973) und von SeaTz (1971, 1972) verwiesen.

Zusammenfassung

Eine Erfassung der Bezichungen zwischen Vegetation und Umwelt ist das
besondere Anliegen der Vegetationskundler. Von dem amerikanischen Oko-
logen WHITTAKER wurde eine Methode entwickelt, mit der diese Beziehungen
erfafit, dargestellt und interpretiert werden kénnen. Die Methode der direls-
ten Gradienten-Analyse wurde an umfangreichem, eigenem Material unter-
sucht und bewertet. An mehreren Beispielen konnte gezeigt werden, wie
Pflanzengesellschaften und Arten auf eine Verinderung von Umweltfakto-
ren reagieren und wie Prognosen iiber die Auswirkung zu erwartender
Umweltveranderungen auf die Vegetation angestellt werden konnen. Die
direkte Gradienten-Analyse ist eine Mdoglichkeit, das Verstindnis von der
Vegetation in Beziehung zu und als Ausdruck der Umwelt zu erweitern und
praxisbezogen anzuwenden.

Summary

The Direct Gradient Analysis in Vegetation Ecology

Vegetation ecologists have been concerned with the various relationships
between vegetation and environment. The direct gradient analysis, which
was evolved by WHITTAKER, is a method not only to comprehend vegetation-
environment relations, but also to describe and explain them. The method
was applied to different sets of data. It could be shown how plant com-
munities and species react upon a change of environmental agents, and how
the effect of expected changes of the environment on the vegetation can be
predicted. The direct gradient analysis contributes to the understanding of
vegetation-environment interactions and allows to apply this knowledge to
practical purposes.
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