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1. EINLEITUNG

Die Entwicklung eines Individuums ist gekennzeichnet durch eine strategi-
sche Aufteilung von limitierten Ressourcen auf mehrere Strukturen oder
Funktionen, die zueinander gleichwertige Alternativen bilden (Copy 1966,
HARPER 1977). Erhaltung, Wachstum und Fortpflanzung sind die fiir die Fit-
ness einer Pflanze wichtigsten Funktionen, zu deren Erfiillung ein begrenztes
Ressourcenbudget zur Verfiigung steht. Die Kosten der Fortpflanzung durch
Samen wurden von verschiedenen Autoren (HARPER und OGDEN 1970, OGDEN
1974) als sogenannter reproduktiver Aufwand (reproductive effort) konzipiert
und unter gewissen Voraussetzungen als Trockengewichtsanteil der Samen an
der totalen Pflanzenbiomasse berechnet. Dieses Konzept ldsst sich nur mit ei-
nigen Einschrinkungen anwenden (ABRAHAMSON und CASWELL 1982, WILL-
soN 1983, Bazzaz und REexIE 198)5).

Aus diesem Grund schlidgt UrRBaNsKA (1989) ein neues Konzept vor, das nicht
auf der energetischen Grundlage basiert, sondern auf der wihrend verschiede-
nen Fortpflanzungsphasen erfolgenden Zihlung von strategischen Einheiten,
die von direkter Bedeutung fiir die Rekrutierung neuer Populationsangehdri-
ger sind. In diesem Konzept werden weibliche und minnliche Strukturen se-
parat erfasst, wobei der weibliche Aspekt beispielsweise die Zihlung der Sa-
menanlagen, der fertilen Samen und der daraus hervorgehenden Keimlinge
beinhaltet. Da die einzelnen Parameter verschiedene Fortpflanzungsphasen
umfassen, betont diese Betrachtungsweise die Dynamik bei der Fortpflanzung
durch Samen und ermoglicht Einblick in biologische Aspekte der life history
einer Pflanzenart. In der vorliegenden Arbeit wurde die weibliche Funktion
einer Pflanze erstmals nach dem Konzept von URBANSKA erfasst.

Fiir Cirsium spinosissimum stellt sich das Problem des begrenzten Ressour-
cenbudgets insofern, als dass diese Art viel in das klonale Wachstum inve-
stiert. Ausserdem fillt diese Pflanze durch die Bildung von im Vergleich zu
andern in der alpinen Stufe wachsenden Arten untypisch hohen Bliitensten-
geln und grossen, stachligen Bldttern auf. Es ldsst sich vermuten, dass die
energetischen Kosten fiir die Produktion dieser Strukturen aufgrund der limi-
tierten Ressourcen die sexuelle Fortpflanzung beeinflussen. Das Ausmass der
Samenbildung und den Erfolg der Fortpflanzung durch Samen zu ermitteln,
stellten deshalb ein Teilziel dieser Arbeit dar. Gleichzeitig dringte sich die
Frage des klonalen Wachstumsmusters auf, insbesondere auch da C. spino-
sissimum eher grosse und ausgedehnte Populationen bildet. Beide Aspekte
wurden in der vorliegenden Arbeit beriicksichtigt.
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2. MATERIAL UND METHODEN

2.1. FELDBEOBACHTUNGEN ZUM WACHSTUM VON CIRSIUM
SPINOSISSIMUM

Die Arbeit wurde in der Umgebung von Davos, in den &stlichen Zentralalpen
der Schweiz, durchgefiihrt. Das Untersuchungsgebiet liegt im Strelagebiet in
der alpinen Stufe auf iiber 2400 m ii.M. und bietet vielfiltige 6kologische Be-
dingungen.

Es wurden zwei Populationen fiir die Untersuchungen ausgewihlt. Die eine
befindet sich auf Dolomit am Ende des Skiliftes Strelagrat auf 2490 m ii.M.
Der Boden ist ziemlich tiefgriindig (ca. 40-50 cm tief) und dicht bewachsen.
Murmeltiere und vor allem Schafe und Rinder beweiden die Fliche.

Die zweite Population liegt im Vorder Latschiiel oberhalb des Hohenwegs auf
Silikat. Sie befindet sich auf einer aktiven, nur sehr sparlich bewachsenen
Schutthalde unterhalb einer auffilligen Felsformation des Strelabergs auf
2440 m ii.M. Der lockere Boden ist nur wenig entwickelt, besitzt aber in tiefe-
ren Schichten einen ziemlich grossen Anteil feuchter Feinerde. Die Vegeta-
tion ist besonders wihrend Regenfillen der Ueberdeckungsgefahr durch rut-
schendes Gesteinsmaterial ausgesetzt. Es haben sich deutliche Steinschlagrin-
nen herausgebildet, die auch dem Wasserabfluss dienen. Diese Fliche wird
hauptsichlich von wild lebenden Tieren beweidet, wie Murmeltieren, Gemsen
und Steinbdcken, aber auch Schafe und gelegentlich Rinder werden gesehen.
Im Sommer 1987 wurden in jeder Population fiinf Untersuchungsflichen 2 1
m? ausgewihlt und mit zwei diagonalen Holzpflocken markiert.

Alle in jeder Untersuchungsfliche zu Beginn vorhandenen und auch alle spi-
ter erscheinenden Ramets und Keimlinge von Cirsium spinosissimum wur-
den individuell markiert und fortlaufend numeriert. Mit Hilfe eines zusam-
menklappbaren Aluminiumrahmens von einem Quadratmeter Grosse konnten
die Grenzlinien jeder Fliche bei jeder Kontrolle wieder genau bestimmt wer-
den. Im Verlauf der Vegetationsperiode wurden insgesamt neun Kontrollen
im Abstand von neun bis zehn Tagen durchgefiihrt, wobei verschiedene Da-
ten iiber den vegetativen Pflanzenkorper und den Bliihzustand der Ramets
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bzw. iiber das Erscheinen von Keimlingen festgehalten wurden. Die Beobach-

tungsperiode dauerte 81 Tage.

a) Bei jeder Kontrolle wurden alle bei frilheren Kontrollen markierten Ra-
mets und Keimlinge iiberpriift und neu erschienene Ramets bzw. Keimlin-
ge markiert und iiberpriift. Dabei wurden von jedem Ramet bzw. Keimling
folgende Daten festgehalten:

Blattanzahl:
- Anzahl griine Blitter, vollstindige und abgefressene
- Anzahl welke + verwelkte Blitter, vollstindige und abgefressene
- nicht als Blitter zu unterscheidende Blattanlagen vorhanden oder nicht
Rosettendurchmesser:
- bei einer kreisférmigen Rosette der Durchmesser
- bei einer ovalen oder anderswie nicht kreisférmigen Rosette die grosste Lange
Hohe der bliihenden Ramets:
gemessen vom Rosettenboden bis ans Bliitenstandende

b) Die Lage jedes Ramets bzw. Keimlings wurde in einem 10 cm-Quadratra-
ster festgehalten. Dazu wurden vier Aluminiumstangen a 1 m Linge be-
nutzt. Diese wurden in Kerben hineingelegt, die in 10 cm-Abstdnden am
Alurahmen angebracht waren, zwei Stangen waagrecht, die andern beiden
parallel senkrecht dazu. So konnten alle Quadrate des Rasters abgebildet
werden. Innerhalb eines kleinen Quadrates wurde keine feinere Untertei-
lung gemacht.

Ein Problem bei der Datenaufnahme bildete die Dichte der Ramets. Die Ra-
mets von Cirsium spinosissimum wuchsen in einem Teil der Fliachen aus-
serordentlich nahe beeinander, was die Unterscheidung zweier Ramets bzw.
die Zuordnung eines Ramets zu seiner Nummer erschwerte. Es war auch
schwierig, neue Ramets nicht zu tibersehen.
Um die raumliche Ausbreitung der klonal wachsenden Individuen im Feld
besser zu erfassen, wurden Mitte Oktober 1987 auf beiden Substraten Rhizo-
me (und zum Teil Wurzeln) in je drei Untersuchungsflichen ausgegraben und
deren Grosse und Struktur untersucht. Um die Landschaft zu schonen, wurden
die Wurzeln jeweils nur in einer Untersuchungsfliche pro Standort zum Teil
freigelegt.
Von jeder ausgegrabenen Untersuchungsfliche wurde eine Ubersichtsskizze
angelegt, wobei die Umrisse der Rhizome skizziert und alle noch an den Rhi-
zomenden hingenden Rametnummemn notiert wurden, um so spater unter-
und oberirdische Teile in Bezichung setzen zu konnen. Ausserdem wurde die
ganze Untersuchungsfldche mehrmals fotografiert. Details der Rhizome wur-
den ebenfalls fotografisch festgehalten.
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Ferner wurden in beiden Populationen auf je einer Fliche von 10x20 m alle
Individuen kartiert. Neben der Lage wurde auch die Grosse der Pflanze und
die Anzahl gebildeter Bliitenstinde festgehalten.

2.2. ERMITTELN DER WEIBLICHEN REPRODUKTIVEN
PARAMETER

Im folgenden soll der Begriff "Samen" auch fiir die Achdnen von Cirsium
spinosissimum verwendet werden, da die Achénen die biologische Funktion
von Samen haben. Anfang September 1986 wurden in beiden Populationen
Bliitenstdnde gesammelt und bis Mitte Februar 1987 die Samen aller Bliiten-
stinde ausgezihlt. Die getrockneten Samen wurden, in Papierbriefchen abge-
fiillt, bis zur Verwendung im Keimversuch im Kiihlschrank bei 4°C auf-
bewahrt. Insgesamt wurden 18 Bliitenstinde von der Population auf Dolomit
und 36 Bliitenstinde von der Population auf Silikat ausgezihlt.

Ein Bliitenstand von Cirsium spinosissimum besteht bekanntlich aus mehre-
ren, knduelartig am Ende des Bliitenstengels angeordneten Kopfen, die in ih-
rer Struktur dem iiblichen Compositae-Bliitenstand vom Typ eines Korb-
chens entsprechen. Wihrend der Samenauszdhlung wurde ihre Lage im Blii-

Fig. 1. Darstellung zur Lage der Kopfe (kleine Kreise) eines Bliitenstands von Cirsium
spinosissmum. Die Kopfe Nr. 1-9 sind in der dusseren, Nr. 10-14 in der mittleren und Nr.
15-25 in der inneren Lage eines Bliitenstands.

Diagrammatic presentation of the position of captitula within an inflorescence of Cirsium
spinosissimum. The capitula Nr. 1-9 are in the external, Nr. 10-14 in the middle and Nr.
15-25 in the internal part of a inflorescence.
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tenstand leicht schematisiert festgehalten. Dazu wurden die Kopfe konzentri-
schen Kreisen zugeordnet, deren Mittelpunkt mit der Senkrechten durch die
Mitte des Bliitenstandes iibereinstimmte. Kopfe im unteren Teil des Bliiten-
standes in der Nihe des Bliitenstengels kamen auf einen dusseren Kreis zu lie-
gen, solche im Bereich der Bliitenstandspitze auf einen inneren Kreis. So
konnte der ganze Bliitenstand zweidimensional abgebildet werden. Meist wa-
ren die Kopfe ausserdem in Spiralen angeordnet, was bei der Plazierung auf
den Kreisen beriicksichtigt wurde (Fig. 1).

Jeder Kopf wurde kurz beschrieben. Enthielt ein Kopf neben Verbreitungsein-
heiten noch Bliiten ohne entwickelte Samen, so wurde deren Anzahl protokol-
liert. War ein Kopf unvollstindig, da ein Teil abgebrochen oder ausgefressen
war, so wurde der fehlende Teil in Prozenten geschitzt und bei Schidlingsbe-
fall das Aussehen des Kopfes noch etwas niher beschrieben. Geschlossene
bzw. nur leicht offene Kopfe, deren Bliiten meist geschlossen waren, wurden
notiert.

Die Samen jedes Einzelkopfes wurden unter dem Binokular ausgezahlt und
dabei folgende Kategorien unterschieden (Fig. 2):

fertile Samen

- Samen mit lebensfihigem Embryo

- fertile, aber angeschimmelte Samen

- fertile, aber angefressene Samen

sterile Samen

- dunkelbraune, sehr schmale, vllig ausgetrocknete Samen mit tiefen Rillen/Leisten oh-
ne oder mit abgestorbenem bzw. unterentwickelten Embryo

- Uebergangsformen
(angeschimmelte oder angefressene sterile Samen wurden nicht unterschieden)

fertiler Same Embryo steriler Same
LS
Pappusende
Mykropylenende Radicula Breitseite ~ Schmalseite

Fig. 2. Fertile und sterile Achiinen - Fertile and sterile achenes.
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Zur Ermittlung des weiblichen reproduktiven Erfolgs wurde mit einem Teil
der ca. 6 Monate alten Samen ein Keimversuch durchgefiihrt. Fiir den Ver-
such wurden mit Filterpapier belegte Petrischalen verwendet. Eine Petrischale
enthielt jeweils nur Samen eines Kopfes, d.h. die Samen wurden iiberhaupt
nicht vermischt, weder zwischen Bliitenstinden noch zwischen Kopfen eines
Bliitenstandes. Insgesamt wurden 13 Bliitenstinde bzw. 1325 Samen der Po-
pulation auf Dolomit und 18 Bliitenstéinde bzw. 1100 Samen der Population
auf Silikat getestet.

Die Petrischalen wurden in die Klimakammer iiberfiihrt, in der wihrend der
gesamten Versuchsdauer folgende Bedingungen herrschten:

Trockentemperatur: Tag 20°C, Nacht 10°C

Feuchttemperatur: Tag 17.3°C, Nacht 8.7°C
Feuchtigkeit: 80%
Licht: 16 h

Neue Keimlinge wurden mindestens zweimal pro Woche protokolliert. Dabei
wurden die Samen beliiftet und wenn nétig mit Leitungswasser begossen. Ge-
keimte Samen, d.h. Samen, deren Radicula die Samenschale durchbrochen
hatte, wurden notiert und dann aus der Schale entfernt. Die Versuchsdauer be-
trug 100 Tage. Alle Samen wurden aber bis zum 120. Tag weiterbeobachtet.

3. RESULTATE
3.1. WACHSTUMSSTRATEGIEN

a) Bildung von Ramets

Zur Beobachtung des vegetativen Wachstums wurden Verinderungen der An-
zahl von markierten Ramets wihrend der Vegetationszeit registriert. Die fiinf
Untersuchungsflidchen in jeder Population wurden pro Kontrolle jeweils zu-
sammengefasst. Um die Verdnderungen in den unterschiedlich bewachsenen
Flidchen vergleichbar zu machen, wurden statt der Absolutwerte die Ramet-
dichten innerhalb der Individuen verwendet (Anzahl Ramets/m? mit Cirsium
spinosissimum bewachsener Fliache). Die Verdnderungen dieser Dichte las-
sen sich wie folgt beschreiben: Die Ramets auf Silikat wiesen eine hohere
Dichte auf als diejenigen von Dolomit und sie erreichten die hochste Dichte
bereits anfangs August, wihrend die Ramets von Dolomit diese anfangs Sep-
tember erreichten (Fig. 3). Zu Beginn des Septembers wiesen die Rametdich-
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ten auf Dolomit und Silikat sehr dhnliche Werte auf und behielten diese bis
zum Ende der Beobachtungszeit bei.

Die bei jeder Kontrolle aufgenommene Anzahl neuer Ramets wurde wegen
den unterschiedlichen Kontrollabstinden auf die mittlere Zuwachsrate pro
Tag zwischen zwei Kontrollen umgerechnet (Fig. 4). Der Abstand zwischen
zwei Kontrollen betrug im Durchschnitt 10 Tage. Der Zuwachs an neuen Ra-
mets war in der Population auf Silikat hauptsdchlich ganz am Anfang der Ve-

200 /
150

2
9
) / = Dolomit
5 1007 o Silikat
50—
0 T L] - T T
0 20 40 60 80 Tage
Juli August September | Okiober

Fig. 3. Verinderung der Rametdichte (Anzahl Ramets/m? mit Cirsium spinosissimum be-
wachsener Fliche) wihrend der Beobachtungsperiode.

Change in ramet density (number of ramets/m? of area covered with Cirsium spinosissi-
mum) throughout the observation period.

e
s
2
g 5]
b — B Zuwachsrate
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z ]
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Fig. 4. Verinderung der Zuwachs- bzw. Sterberate von neuen Ramets/T ag/m? mit Cirsium
spinosissimum bewachsener Fliche wihrend der Beobachtungsperiode. Die Punkte geben
die mittlere Rate zwischen zwei Kontrollen an.

Change in rates of increase and mortality of ramets/day/m? of area covered with Cirsium
spinosissimum throughout the observation period. The points correspond to the average
rate between two subsequent censuses.
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getationsperiode gross und ging dann sogleich stark zuriick, wihrend in der
Population auf Dolomit zwar auch vor allem zu Beginn des Sommers, aber
tber ldngere Zeit bis anfangs August in geringerem Mass Ramets entstanden.
Die bei jeder Kontrolle festgestellte Anzahl abgestorbener Ramets wurde
ebenso wie die Anzahl neuer Ramets auf die mittlere Sterberate pro Tag zwi-
schen zwei Kontrollen umgerechnet (Fig. 4). Die Sterberate auf Dolomit stieg
von Mitte August an mehr oder weniger kontinuierlich an. Die Sterberate auf
Silikat war weitaus hoher als auf Dolomit und nahm gegen Ende der Beob-
achtungsperiode hin ab. 20% aller im Laufe des Sommers gebildeten Ramets
auf Dolomit bzw. 37% derjenigen auf Silikat starben im Laufe der Beobach-
tungsperiode ab.

Betrachtet man den Verlauf des Zuwachses als ganzes, so schien er fiir Dolo-
mit und Silikat doch recht dhnlich zu sein. Die Sterberate hingegen zeigte
deutliche Unterschiede fiir Dolomit und Silikat. Entsprechend war die Verin-
derung der Dichte bis Mitte August mehrheitlich durch die Zuwachsrate
bestimmt, danach aber vorwiegend durch die Sterberate.

b) Verinderung der Grésse und Blattbildung der Ramets

Aus dem Durchmesser und der Anzahl griiner und verwelkter Blitter von al-
len markierten Ramets wurden die mittlere Grosse eines Ramets und die mitt-
lere Blattanzahl pro Ramet fiir jede Kontrolle berechnet (Fig. 5 und 6).

Die Ramets auf Silikat wurden deutlich grosser als diejenigen auf Dolomit
(Fig. 5). Wihrend der ganzen Beobachtungsperiode besassen die Ramets von

200
| /n—cr/a- =
'E' 150 1 /._./.“—.
g 1001 = Dolomit
g ] o Silikat
(&}
5 o] A
0 T T T T
0 20 40 60 80 Tage
Juli August September | Oktober

Fig. 5. Veranderung des mittleren Rametdurchmessers wihrend der Beobachtungsperiode.
Dolomit n = 158-334, Silikat n = 148-247.

Change in the average ramet diameter throughout the observation period.

Dolomite n = 158-334, silicate n = 148-247.
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Fig. 6. Verinderung der mittleren Rametblattanzahl withrend der Beobachtungsperiode
(Zuwachs und Verlust sind aufsummiert). Dolomit n = 158-334, Silikat n = 148-247.
Change in the average number of leaves per ramet throughout the observation period
(Cumulative gains and losses). Dolomite n = 158-334, silicate n = 148-247.

Silikat mehr griine Blitter als Ramets von Dolomit und bildeten mehr neue
Blitter und verloren auch mehr als die Ramets von Dolomit (Fig. 6). Der
Blattumsatz war also grosser auf Silikat als auf Dolomit.

¢) Altersdifferenz der Ramets

Um das von den Ramets erreichte Lebensalter auf Dolomit und auf Silikat zu
vergleichen, wurden die jeweils bei einer Kontrolle neu markierten Ramets zu
einer Altersgruppe zusammengefasst. Diese Ramets konnten insofern zu-
sammengenommen werden, als alle Ramets einer solchen Gruppe zwischen
zwei aufeinanderfolgenden Kontrollen erschienen waren und sich also in ih-
rem tatsdchlichen Entstehungsdatum hochstens um 10 Tage unterschieden.
Die Ramets, die bei der ersten Kontrolle markiert worden waren, wurden
nicht beriicksichtigt, da deren Erscheinungsdatum unbekannt war. Die Ra-
mets der Gruppe 2 wurden bei der 2. Kontrolle Ende Juli, diejenigen der
Gruppe 8 bei der 8. Kontrolle Ende September erstmals protokolliert. Von je-
der Gruppe wurde das mittlere Alter berechnet und durch das hochste, mogli-
che Alter der jeweiligen Gruppe geteilt, um so ein Mass fiir die Altersdiffe-
renzen zwischen den Altersgruppen zu erhalten. Diese Umrechnung war not-
wendig, da die Gruppen entsprechend ihrem Entstehungszeitraum unter-
schiedlich lang beobachtet worden waren und deshalb ein abnehmendes
Durchschnittsalter aufwiesen.

Die Ramets auf Silikat wurden bis auf eine in allen Altersklassen weniger alt
als diejenigen von Dolomit und das Durchschnittsalter der Ramets beider Po-
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Durchschnittsalter/Hbchstalter

Altersgruppe

Fig. 7. Verhiltnis des Durchschnittsalters der Ramets zum hochsten, erreichbaren Alter in
den verschiedenen Altersgruppen.
Relation of the average ramet age to the oldest age possible in the different agegroups.

pulationen lag meistens unter dem erreichbaren Hochstalter (Fig. 7). Das
Durchschnittsalter der Gruppen 2-4 auf Dolomit bzw. 2-5 auf Silikat wich da-
bei stirker vom erreichbaren Hochstalter ab als bei den iibrigen Gruppen. Die
im Juli und August entstandenen Ramets schienen also mehr vom Absterben
betroffen zu sein als die spiter erschienenen Ramets, wobei aber offen bleibt,
in welchem Alter sie abstarben.

d) Riumliche Verteilung von Individuen

Die rdaumliche Verteilung der Individuen von Cirsium spinosissimum wurde
in beiden Populationen auf je einer Fliche von 200 m? aufgenommen und kar-
tiert. Die Pflanzen waren nicht zufillig verteilt, sondern konzentrierten sich in
quer durch die Fliche verlaufenden Bahnen (Fig. 8 und 9). Auf Dolomit ent-
sprachen diese Bahnen rinnenformigen Vertiefungen in der gesamthaft eher
ebenen Untersuchungsfliche. Auf Silikat lag die Fliche mit der Liangsseite
parallel zur Hohenlinie. Die Bahnen entsprachen hier Abflussrinnen entlang
der Fallinie.

e) Zur Grosse, Form und Wachstumsweise der Rhizome

Um einige Angaben zur Grosse und Wuchsform der Rhizome von Cirsium
spinosissimum zu erhalten, wurden die Rhizome in 6 der 10 Untersuchungs-
flichen ausgegraben. Die Rhizome befanden sich ca. 4-12 cm unter der Erdo-
berfliche. Meist waren sie dick, knollig und gestaucht und glichen in ihrer
Struktur einem gedrehten Strang. Es wurden keine langgestreckten, auslaufer-
artigen Stiicke gefunden (Fig. 10). Trotzdem gab es aber Unterschiede in der
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Mapped subpopulation on silicate on an area of 10x20 m.
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Form und Wachstumsrichtung der Rhizome. Kleine Rhizome waren meist
wenig oder nicht verzweigt, von langlicher Form (Fig. 10¢) und wuchsen vor-
wiegend in mehr oder weniger vertikaler Richtung. Grossere Rhizome waren
dagegen entweder sehr massig und viel breiter als lang (Fig. 10b) oder sie wa-
ren verzweigt und besassen zahlreiche, mehr oder weniger radiir verlaufende,
weniger dicke Fortsdtze (Fig. 10d). Sie schienen vor allem horizontal radiir
zu wachsen. Ein deutlicher Hinweis dafiir war auch die Anordnung der zum
Zeitpunkt der Ausgrabung vorhandenen Ramets (Punkte in Fig. 10). Bei den
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Fig. 10. Ausgegrabene Rhizome: a) und b) Untersuchungsflichen auf Dolomit, ¢) und d)
Untersuchungsflichen auf Silikat.
Excavated rhizomes: a) and b) dolomite plots, c) and d) silicate plots.

. Im Zeitpunkt der Ausgrabung vorhandener Ramet
Ramets extant at the time of excavation
@ Ehemalige Rhizomansatzstellen

Holes resulting from the partial dieback of rhizome
---------- + vertikal wachsendes Rhizom - vertically growing rhizome

parallel zur Erdoberflidche wachsendes Rhizom

rhizome growing parallel to the surface
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grosseren Rhizomen in den Fig. 10b und 10d wuchsen die Ramets am Rand
bzw. an der Spitze der Rhizome und bildeten einen mehr oder weniger ge-
schlossenen Kreis. Da man annehmen kann, dass die Ramets dort gebildet
werden, wo das Rhizom aktiv ist, ist das Kreismuster der Ramets ein Hinweis
fiir das radiire Wachstum der Rhizome. Sclche Rametkreise waren haupt-
sdchlich am Anfang der Vegetationszeit, als die Ramets noch klein waren, gut
erkennbar (Fig. 12).

Wie durch die Ausgrabung bestitigt wurde, gehorten die Rametansammlun-
gen, die als Gruppe erkennbar waren, meist demselben Rhizom an und bilde-
ten also ein Individuum. Zwischen diesen Rametansammlungen wurden keine
Verbindungen gefunden. Es kam aber vor, dass eine Rametanhiufung, die
oberirdisch als eine Gruppe und damit als ein Individuum taxiert wurde, sich
unterirdisch auf mehr als ein Rhizom verteilte und damit also aus mehreren
kleinen Pflanzen bestand (Fig. 10a und 10c). Bei den Pflanzen der Fig. 10c.
handelte es sich wahrscheinlich um genetisch verschiedene Individuen, die
aus Samen hervorgegangen waren. Die Rhizome der Fig. 10a schienen aber
auch eine andere Interpretation zuzulassen: Die drei Rhizome besassen an
korrespondierenden Stellen ovale Vertiefungen (Fig. 11), die als ehemalige

Fig. 11. Ehemalige Rhizom- Fig. 12. Rametkreis auf Dolomit.
ansatzstellen. Ring of ramets on dolomirte.
Holes resulting from the par-

tial dieback of rhizome.
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Ansatzstellen zersetzter Rhizomverbindungen gedeutet werden kdnnen. Dies
besonders auch darum, da sich zwischen den Rhizomstiicken auffillig dunkle,
wahrscheinlich humusreiche Erde befand, wobei es sich moglicherweise um
Ueberreste zersetzter Rhizome handelte. Auch auf andern Flichen (Fig. 10b
und 10d) befand sich um grossere Rhizome diese dunkle bis schwarze Erde.
Dies ldsst vermuten, dass sich Cirsium spinosissimum durch spontane Frag-
mentation vegetativ fortpflanzen kann (Selbstklonierung, URBANSKA in
Vorb.). Dabei bleibt offen, unter welchen Bedingungen und in welchem Zeit-
punkt dies geschieht.

3.2. BILDUNG VON BLUTENSTANDEN IN ABHANGIGKEIT VON
DER GROSSE DER INDIVIDUEN

Angaben iiber die Anzahl von Individuen, deren Grosse und die Anzahl gebil-
deter Bliitenstinde wurden in einer Dolomitflidche von 300 m? und in einer Si-
likatfliiche von 200 m? aufgenommen. Bei der Auswertung dieser Daten wur-
den die Pflanzen nach ihrem Durchmesser in drei Klassen eingeteilt. Als klei-
ne Individuen wurden jene mit einem Durchmesser von <30 cm betrachtet,
als mittlere jene mit einem Durchmesser von 30-54 cm und als grosse jene
mit >54 cm Durchmesser. Ein Teil der Pflanzen besass die Form einer Ellip-
se. Dieser Anteil wurde in kreisformige Pflanzen entsprechender Fliche um-
gerechnet, damit die Individuen beziiglich der Grosse vergleichbar wurden.
Die meisten auf Dolomit untersuchten Pflanzen gehorten der mittleren Gros-
senklasse an, wiahrend auf Silikat am meisten kleine Individuen vorhanden
waren (Tab. 1). Fiir beide Populationen gelten folgende Aussagen: Der gros-
sere Teil der Pflanzen bildete keine Bliitenstéinde und der Anteil von Pflanzen
mit Bliitenstinden nahm von den kleinen zu den grossen Individuen signifi-
kant zu (yx2-Test, p<=0.016). Vergleicht man die Anteile von Pflanzen mit
Bliitenstinden zwischen den beiden Populationen, so zeigte sich, dass diese
Anteile auf Silikat in allen drei Grossenklassen und auch insgesamt grosser
waren auf als auf Dolomit. Ausser fiir den Vergleich zwischen den kleinen In-
dividuen waren diese Unterschiede alle signifikant (x2-Test, p<=0.04).

Wie erwartet bildeten in beiden Populationen grosse Individuen am meisten
und kleine am wenigsten Bliitenstéinde (t-Test, p<=0.008). Im Vergleich zwi-
schen beiden Populationen wurde nur fiir die grossen Individuen ein signifi-
kanter Unterschied gefunden: Grosse Pflanzen auf Silikat produzierten mehr
Bliitenstdnde als grosse Pflanzen auf Dolomit (t-Test, p=0.033).

Im Gegensatz zur absoluten Anzahl Bliitenstinde pro Individuum, die von
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Tab. 1. Individuengrosse und Bildung von Bliitenstdnden.
Size of individuals and growth of inflorescences .

Anzahl Individuen Durchschnitt und Vertrauensintervall
ohne mit Bliitenstinde Bliitenstandsdichte
Bliiten- | Bliiten- | pro Individuum | (Bliitenstinde pro m?
stdnde stinden Individuenfliche)
(n)

Dolomit

kleine Individuen 99 19 1ES30.3 344 +7.2
83.9% 16.1%

mittlere Individuen 94 50 2003 18.1.£3.3
65.3% 34.7%

grosse Individuen 11 24 30+£1.0 T 1418
31.4% 68.6%

total 204 93 2.1 £ 0.3 18.6 3.0
68.7% 31.3%

Silikat

kleine Individuen 82 18 14+04 37.4+£9.2

82% 18%

mittlere Individuen 25 45 2.1+03 19.9+3.1
35.7% 64.3%

grosse Individuen 1 16 45%1.2 13.8+4.7

5.9% 94.1%

total 108 79 24104 2297 353

57.8% 42.2%

den kleinen zu den grossen Individuen zunahm, nahm die Bliitenstandsdichte
von den kleinen zu den grossen Individuen auf Dolomit und Silikat ab. Kleine
Pflanzen bildeten also im Verhiltnis zu ihrer Grosse signifikant mehr Bliiten-
stinde als grosse (t-Test, p<=0.02). Auch hier zeigte sich im Vergleich beider
Populationen fiir Silikat eine #hnliche Tendenz wie fiir die Anzahl Bliiten-
stinde pro Individuum und fiir den Anteil von Pflanzen mit Bliitenstdnden:
Im Total und bei den grossen Pflanzen wurde auf Silikat eine deutlich hohere
Bliitenstandsdichte erreicht als auf Dolomit (t-Test, p<=0.036).
Zusammenfassend lésst sich sagen, dass die Unterschiede innerhalb der Popu-
lation grosser zu sein schienen als diejenigen zwischen den beiden Populatio-
nen.
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3.3. FORTPFLANZUNGSSTRATEGIEN
3.3.1. Weibliches Fortpflanzungsangebot und reproduktive Effizienz

a) Definitionen und Gesamtauswertung

In der vorliegenden Arbeit wurde das in Kap. 1 erwidhnte Konzept von URr-

BANSKA (1989) zur indirekten Erfassung des Fortpflanzungsverhaltens iiber-

nommen. Es kann wie folgt zusammengefasst werden:

a) Es wird zwischen weiblichem und ménnlichem Fortpflanzungsangebot
(RO, reproductive offer), reproduktiver Effizienz (EFF, reproductive effi-
ciency) und reproduktivem Erfolg (RS, reproductive success) unterschie-
den.

b) Das weibliche Fortpflanzungsangebot ¢ RO wird durch die Anzahl von
gebildeten Samenanlagen definiert. Durch diese Definition wird die An-
zahl von reproduktiven Einheiten in einer frilhen Phase des Fortpflan-
zungsgeschehens beschrieben.

c) Die weibliche reproduktive Effizienz $EFF bezeichnet die Fihigkeit der
Mutterpflanze, vollstindig entwickelte, lebensfihige fertile Samen auszu-
bilden. Sie wird durch den Anteil von fertilen Samen am Total der Samen-
anlagen bestimmt. Die reproduktive Effizienz beschreibt damit das Fort-
pflanzungsgeschehen in der Abtrennungsphase der reproduktiven Einhei-
ten von der Mutterpflanze.

Bei der Auswertung der Daten wurde das weibliche Fortpflanzungsangebot

und die reproduktive Effizienz von Cirsium spinosissimum durch Auszéh-

lung von Samenanlagen und Samen in Bliitensténden aus den beiden Popula-
tionen (Dolomit und Silikat) bestimmt (zur Definition der Begriffe Bliiten-
stand, Kopf und Samen vgl. Kap. 2.2). Viele Bliitenstinde waren durch die

Larve oder die Imago des Riisselkifers Larinus sturnus Schaff. mehr oder

weniger beschiddigt. Wenn im folgenden von Befall bzw. von befallenen Kop-

fen oder befallenen Bliitenstinden die Rede ist, so wird damit stets ein durch
diesen Riisselkifer verursachter Schaden bezeichnet.

Das weibliche Fortpflanzungsangebot ist grosser als die totale Anzahl Samen,

da mehr Samenanlagen als Samen gebildet wurden (Tab. 2). Ein Teil der

Kopfe eines Bliitenstands enthielt neben Samen noch verschlossene oder be-

reits gedffnete Bliiten, die bei der Auszdhlung beriicksichtigt wurden.

Die Unterschiede in den Fortpflanzungsparametern zwischen den beiden Po-

pulationen auf Dolomit bzw. auf Silikat waren nur gering (Tab. 2). Zwar wa-

ren die Durchschnitte pro Bliitenstand fiir alle Parameter durchwegs tiefer
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Tab. 2. Weibliches Fortpflanzungsangebot (2RO) und reproduktive Effizienz (2 EFF) bei
Cirsium spinosissimum (Durchschnitte und Vertrauensintervall).

Female reproductive offer (3 RO) and reproductive efficiency (REFF) of Cirsium spinosis-
simum (average and interval of confidence).

2RO totale Anzahl | Anzahl fertile | REFF (%) n
Samen Samen

Dolomit
mittlere Werte

pro Bliitenstand | 1112.8 £266.4 |964.2 +280.4 | 266.2 +107.9 239 18
mittlere Werte

pro Kopf 789134 68.3+4.0 189x2.5 239 254

Silikat

mittlere Werte
pro Bliitenstand | 1000.3 £ 187.7 | 756.8 £ 161.6 128.6 £ 39.6 12.9 36
mittlere Werte
pro Kopf 87.6£3.0 66.3+3.8 11:3+1.7 12.9 411

fiir Silikat als fiir Dolomit. Signifikante Unterschiede ergaben sich aber nur
fiir die Anzahl fertiler Samen und damit fiir die reproduktive Effizienz (t-Test,
p=0.002). Die Durchschnitte pro Kopf wiesen fiir Silikat im Vergleich zu Do-
lomit eine signifikant niedrigere Anzahl fertiler Samen und eine niedrigere re-
produktive Effizienz auf (t-Test, p<0.001). Zudem unterschieden sich die
Kopfe signifikant im Fortpflanzungsangebot, das fiir Kopfe eines Bliitenstan-
des von Silikat deutlich hoher war als fiir solche von Dolomit (t-Test,
p<0.001).

Die Kopfe eines Bliitenstandes waren nicht alle gleich, sondern unterschied-
lich geartet (Tab. 3). Die folgende Zusammenstellung gibt einen Ueberblick
iiber die gefundenen Kopfzustinde:

Kopfe mit Samen
nicht befallen

Kopfe mit sterilen Samen.
- Kopfe mit sterilen und fertilen Samen.
befallen - Kopfe mit angefressenen, sterilen und fertilen Samen bzw. nur mit
sterilen Samen.
Kopfe ohne Samen
nicht befallen - kleine, offene Kopfe mit geschlossenen oder offenen Bliiten.
- durch die Hiillblitter verschlossene Kopfe mit vielen, kleinen, ge-
schlossenen Bliiten.
befallen - geschlossene oder leicht gedffnete Kopfe mit vielen geschlossenen
oder offenen Bliiten.
- vollig ausgefressene Kopfe.
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Tab. 3. Anzahl K6pfe mit und ohne Samen sowie Riisselkiiferbefall der Kopfe.

Number of capitula with and without seeds and infestation of the capitula with beetles
(Larinus sturnus).

Anzahl Dolomit Silikat
Kopfe total 327 (100%) 597 (100%)
Kopfe mit Samen

total 251 (76.8%) 388 (65.0%)

nicht befallen 203 285

befallen 48 103
Kopfe ohne Samen

kleine, offene Kopfe 3(0.9%) 23 (3.9%)

geschlossene Kopfe 65 (19.9%) 168 (28.1%)

vollig ausgefressene Kopfe 8 (2.4%) 18 (3.0%)
befallene Kopfe 59 (18%) 130 (21.8%)
Kopfe mit fertilen Samen 173 (52.9%) 189 (31.7%)
Kopfe pro Bliitenstand 18.2 16.6

Auf Dolomit enthielten 77% aller Kopfe Samen, auf Silikat waren es 65%. 17
der 18 untersuchten Bliitenstinde von Dolomit bzw. 30 der 36 Bliitenstinde
von Silikat waren von der Larve oder der Imago des Riisselkiifers Larinus
sturnus befallen. Dies fiihrte zu der in Tab. 3 angegebenen totalen Anzahl
befallener Kopfe. Dazu gehorten sowohl Kopfe, die nie Samen gebildet hat-
ten, als auch Kopfe mit nur sterilen oder sterilen und fertilen Samen. Die An-
gaben zu den Kopfen mit fertilen Samen enthalten entsprechend sowohl die
unversehrten als auch die befallenen Kopfe.

Neben den befallenen Kopfen mit Samen gab es auch vollig zerstorte Kopfe
ohne Samen und ohne Bliiten, die nur noch aus Resten des Korbchens bestan-
den. Ob ein solcher Kopf je Samen gebildet hatte oder nicht, konnte man
nicht entscheiden. Diese Tatsache relativiert die Zahlen fiir die in Tab. 2 an-
gegebenen vier Fortpflanzungsparameter.

b) Einfluss der Lage der Kopfe im Bliitenstand

Wie in Kap. 2.2 beschrieben, wurde die Lage der Koépfe im Bliitenstand durch
Zuordnung zu drei konzentrischen Kreisen protokolliert (Fig. 1).

Fiir beide untersuchten Populationen stieg der Anteil von Kopfen mit fertilen
Samen und von befallenen Kopfen von aussen nach innen und damit vom
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Bliitenstengel zur Bliitenstandspitze deutlich an (Tab. 4). Bliitenstande der
Pflanzen auf Silikat besassen aber in allen Lagen im Vergleich zu jenen von
Pflanzen auf Dolomit verhiltmismissig mehr befallene Kopfe und weniger
Kopfe mit Samen bzw. mit fertilen Samen.

Zur Berechung des weiblichen Fortpflanzungsangebots und der reproduktiven
Effizienz wurden die Samen aller Kopfe gleicher Lage aufsummiert und die

Tab. 4. Anzahl Kopfe mit und ohne Samen sowie Riisselkiferbefall der Képfe in Abhén-
gigkeit von der Lage im Bliitenstand.

Number of capitula with and without seeds and infestation of the capitula with beetles
(Larinus sturnus) in relation to their position in the inflorescence.

Aussen Mitte Innen

Dolomit
Kopfe total 104 (100%) 95 (100%) 128 (100%)
Kopfe mit Samen

total 54 (51.9%) 84 (88.4%) 113 (88.3%)

nicht befallen 52 79 72

befallen 2 5 41
Kopfe ohne Samen

kleine, offene Kopfe - 3(3.2%) -

geschlossene Kopfe 50 (48.1%) 8 (8.4%) 7 (5.5%)

vollig ausgefressene Kopfe - - 8 (6.3%)
befallene Kopfe 2 (1.9%) 5(5.3%) 52 (40.6%)
Kopfe mit fertilen Samen 15 (14.4%) 67 (70.5%) 91 (71.1%)
Silikat
Kopfe total 199 (100%) 183 (100%) 215 (100%)
Kopfe mit Samen

total 69 (34.7%) 136 (74.3%) 183 (85.1%)

nicht befallen 64 114 107

befallen 5 22 76
Kopfe ohne Samen

kleine, offene Kopfe 13 (6.5%) 7 (3.8%) 3 (1.4%)

geschlossene Kopfe 116 (58.3%) 39 (21.3%) 13 (6.0%)

vollig ausgefressene Kopfe 1 (0.5%) 1 (0.5%) 16 (7.4%)
befallene Kopfe 7 (3.5%) 25.(13.7%) 98 (45.6%)
Kopfe mit fertilen Samen 4 (2.0%) 52 (28.4%) 133 (61.9%)
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Durchschnitte pro Bliitenstand und pro Kopf berechnet, wobei wieder ge-
schlossene und vollig ausgefressene Kopfe nicht beriicksichtigt wurden (Tab.
).

Fiir die Bliitenstiinde von Dolomit ergab sich folgendes Bild: In der mittle-
ren Lage eines Bliitenstandes wurden am meisten Samenanlagen bzw. Samen
produziert, aussen am wenigsten (Tab. 5). Aber nur die Anzahl fertiler Samen
innerer und mittlerer Lage war signifikant hoher als die Anzahl fertiler Samen
dusserer Lage (t-Test, p<=0.003). Ebenso gilt dies fiir die reproduktive Effi-
zienz. Fiir das Fortpflanzungsangebot und die totale Anzahl Samen liessen
sich keine signifikanten Unterschiede nachweisen. Bei den Durchschnitten
pro Kopf unterschieden sich alle Fortpflanzungsparameter zwischen den drei
Lagen signifikant (t-Test, p<=0.006). Das Fortpflanzungsangebot und die to-
tale Anzahl Samen nahmen von aussen nach innen ab, die Anzahl fertiler Sa-
men und die reproduktive Effizienz waren in einem mittleren Kopf am gros-
sten und in einem Husseren Kopf am geringsten.

Auf Silikat wurden in der inneren Lage eines Bliitenstandes am meisten und

Tab. 5. Weibliches Fortpflanzungsangebot (2RO) und reproduktive Effizienz (2 EFF) bei
Cirsium spinosissimum in Abhiingigkeit von der Lage im Bliitenstand (Durchschnitte und
Vertrauensintervall).

Female reproductive offer (2 RO) and reproductive efficiency (3EFF) of Cirsium spinosis-
simum in relation to the position in the inflorescence (average and interval of confi-
dence).

Lage totale Anzahl |Anzahl fertile| QEFF n
¥RO Samen Samen (%)

Dolomit

Aussen | 288.3+132.4|269.3+128.7| 26.7+26.7 9.3 18
mittlere Werte | Mitte 416.1£91.4 |367.4%105.7| 126.3+57.2 30.4 18
pro Bliitenstand | Innen 392.1+111.2|311.1+£113.2| 999+448 25.5 18

Aussen | 96.1+49 89.8+5.7 89+£50 0.3 54
mittlere Werte | Mitte 86.1+4.2 76.0:£5.9 26.1+4.38 304 87
pro Kopf Innen 62.5+53 49.6+5.7 15930 255 | 113
Silikat

Aussen | 235.9+104.2 | 164.0+75.0 3143 1.3 36
mittlere Werte | Mitte 365.9+62.6 |278.2+60.6 | 29.5+15.8 8.1 36
pro Bliitenstand | Innen 388.1£66.0 |3042+68.8 | 87.5+28.6 22'5 36

Aussen | 103.5%6.6 72.0£10.1 1.3 E17 1.3 82
mittlere Werte | Mitte 92.1+44 70.0+6.3 7425 8.1 143
pro Kopf Innen 75.1+43 589+5.0 169+29 225 | 186
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aussen am wenigsten Samenanlagen bzw. Samen produziert (Tab. 5). Fiir die
Durchschnitte pro Bliitenstand ergaben sich mehr signifikante Unterschiede
als auf Dolomit, was moglicherweise in einem Zusammenhang mit der gros-
seren Anzahl untersuchter Bliitenstinde stand (Silikat n=36, Dolomit n=18).
Das Fortpflanzungsangebot und die totale Anzahl Samen in der mittleren und
inneren Lage waren signifikant hoher als in der dusseren (t-Test, p<=0.017)
und die Anzahl fertiler Samen und die reproduktive Effizienz nahmen von
aussen nach innen signifikant zu (t-Test, p<=0.001). Fiir die durchschnittli-
chen Werte pro Kopf ergab sich ein dhnliches Ergebnis wie fiir die Képfe von
Dolomit. Das Fortpflanzungsangebot und die totale Anzahl Samen nahmen
von aussen nach innen ab, die Anzahl fertiler Samen und die reproduktive Ef-
fizienz nahmen von aussen nach innen zu. Alle diese Unterschiede waren
signifikant (t-Test, p<=0.005) ausser bei der totalen Anzahl Samen fiir den
Vergleich zwischen der dusseren und der mittleren Lage.

Vergleicht man die beiden Populationen, so bildeten die Bliitenstdnde von Si-
likat entsprechend der geringeren Totalproduktion zwar in allen Lagen weni-
ger Samenanlagen bzw. Samen als diejenigen von Dolomit. Signifikant unter-
schieden sie sich aber wie beim totalen Vergleich nur in der Anzahl fertiler
Samen und in der reproduktiven Effizienz der dusseren und mittleren Lage (t-
Test, p<=0.007). Auf der Stufe der Kopfe ergaben sich mehr signifikante Un-
terschiede zwischen den beiden Populationen. Die Anzahl fertiler Samen und
die reproduktive Effizienz waren fiir Kopfe von Silikat aussen und in der Mit-
te signifikant geringer als fiir solche von Dolomit (t-Test, p<=0.001). Das
Fortpflanzungsangebot pro Kopf war dagegen auf Silikat in der Mitte und in-
nen signifikant hoher als auf Dolomit (t-Test, p<=0.034). Die Ergebnisse, die
sich aus dem Vergleich der Bliitenstinde und Kopfe zwischen den Populatio-
nen in Abhingigkeit von der Lage ergaben, entsprechen damit denjenigen aus
dem totalen Vergleich der Populationen.

Obwohl ein Bliitenstand von Silikat insgesamt weniger Samenanlagen bilde-
te, trugen dessen Kopfe im Mittel mehr Samenanlagen als diejenigen von Do-
lomit. Dies ldsst sich erkldren, indem ein Bliitenstand von Silikat entweder to-
tal weniger Kopfe produzierte oder der Anteil der Kopfe mit Samen kleiner
war als bei einem Bliitenstand von Dolomit, was beides zutraf (Tab. 3).

Das Samenanlagenangebot nahm fiir Dolomit und Silikat pro Bliitenstand von
aussen nach innen zu, pro Kopf von aussen nach innen ab. Der scheinbare
Widerspruch in dieser Aussage wird gelost durch den variablen Anteil der
Kopfe, die Samenanlagen anbieten (Tab. 4). Dieser nahm nidmlich von aussen
nach innen zu. Innen wurden also in mehr Kopfen weniger Samenanlagen
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bzw. Samen pro Kopf produziert als aussen.
Insgesamt schienen die Unterschiede innerhalb der Populationen bedeutungs-
voller zu sein als diejenigen zwischen den Populationen.

c) Einfluss des Befalls durch den Riisselkifer Larinus sturnus

Die in den vorangegangenen Kapiteln gegebenen Resultate fiir die Fortpflan-
zungsparameter bezogen befallene und nicht befallene Kopfe bzw. Bliiten-
stinde gleichermassen mit ein. Um die Individuen der beiden Populationen zu
vergleichen, war es notwendig, das Ausmass des Befalls durch den Riisselki-
fer Larinus sturnus bzw. seinen Einfluss auf die erhobenen Fortpflanzungs-
daten abzuschitzen. Dazu wurden befallene und nicht befallene Kopfe von-
einander getrennt und nun separat die mittleren Werte der Fortpflanzungspa-
rameter fiir einen nicht befallenen Kopf berechnet. Die mittleren Werte pro
Bliitenstand liessen sich nicht direkt ableiten, da fast alle Bliitenstinde befal-
len waren. Also wurde versucht, indirekt aus den mittleren Werten fiir einen
nicht befallenen Kopf und aus den Angaben zur Anzahl Kopfe pro Bliiten-
stand das Samenanlagenangebot bzw. die Samenbildung eines theoretischen,
nicht befallenen Bliitenstandes zu berechnen. Dabei wurde vorausgesetzt,
dass die Bildung von Kopfen nicht vom Befall beeinflusst wird. Zweitens
wurde angenommen, dass alle Kopfe ausser den kleinen, geschlossenen Kop-
fen zur Samenbildung fihig sind und entsprechend wurde diese Anzahl Kopfe
beriicksichtigt. Drittens wurde die Annahme gemacht, dass die Samenanla-
gen- bzw. Samenbildung in nicht befallenen K&pfen nicht von befallenen
Nachbarkopfen beeinflusst ist.

Die Schitzwerte fiir einen nicht befallenen Bliitenstand wurden den tatséich-
lich ermittelten gegeniibergestellt (Fig. 13-15). Auch bei den Schitzwerten
bleiben die Unterschiede zwischen den Populationen auf Dolomit bzw. Silikat
bestehen. Sie scheinen sich nicht durch den Befall erklédren zu lassen. Die Zu-
nahme der Fortpflanzungsparameter von aussen nach innen ist bei den
Schitzwerten verstiarkt. Deutlich wird auch, dass der Befall vor allem innen
von Bedeutung war. Dies entspricht der zunehmenden Anzahl befallener
Kopfe von aussen nach innen. Berechnet man den prozentualen Verlust fiir
die Samenanlagen bzw. Samen, so erhdlt man fiir Dolomit immer hohere
Werte und es scheint so, dass der Befall fiir Bliitenstinde von Dolomit
schwerwiegender ausfiel.

Aufgrund der Befunde fiir den ganzen Bliitenstand konnte man vermuten,
dass die inneren Kopfe befallsbedingt weniger Samenanlagen bzw. Samen
bildeten. Aber die mittleren Werte fiir nicht befallene Kopfe zeigen die genau
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gleiche Tendenz leicht abgeschwicht auf (Fig. 14). Diese Abnahme von aus-
sen nach innen schien also nicht durch den Befall sondern durch andere Ursa-
chen bedingt zu sein. Auch auf dem Niveau der Kopfe zeigte sich der Einfluss
des Befalls vor allem bei inneren Kopfen.

Fortpflanzungsangebot
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5 4 totale Anzahl Samen

z 400 1
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Fig. 13. Fortpflanzungsdaten fiir befallene (Dreiecke) und nicht befallene Bliitenstinde
(Quadrate). Die Punkte geben die mittlere Anzahl Samen bzw. Samenanlagen pro Lage
eines Bliitenstands an. Ausgefiillte Zeichen = Population auf Dolomit, leere Zeichen = Po-
pulation auf Silikat. :

Dates of reproduction of infested (triangles) and not infested (squares) inflorescences.

The points correspond to the average number of seeds and ovules per part in a inflores-
cence respectively. Filled symbols = population on dolomite, open symbols = population
on silicate.
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Fig. 14. Fortpflanzungsdaten fiir befallene (Dreiecke) und nicht befallene Képfe (Quadra-
te) in Abhingigkeit von ihrer Lage im Bliitenstand. Ausgefiillte Zeichen = Population auf
Dolomit, leere Zeichen=Population auf Silikat.

Dates of reproduction of infested (triangles) and not infested (squares) capitula in rela-
tion to their position in the inflorescence. Filled symbols=population on dolomite, open
symbols=population on silicate.
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Fig. 15. Reproduktive Effizienz in befallenen und nicht befallenen Bliitenstinden fiir die
Populationen auf Dolomit und Silikat.

Reproductive efficiency of infested and not infested inflorescences for the populations on
dolomite and on silicate.

3.3.2. Weiblicher reproduktiver Erfolg

a) Definition und Gesamtauswertung

Der weibliche reproduktive Erfolg $RS kann durch die Anzahl der Pflanzen,
die aus der Menge der fertilen Samen hervorgegangen sind, bestimmt werden.
(UrBANSKA 1989). Das Erscheinen neuer Individuen beginnt bei sexueller
Fortpflanzung mit der Keimung. Obwohl die Keimlinge z.T. hohen Sterblich-
keitsraten ausgesetzt sind, soll der reproduktive Erfolg in dieser Phase berech-
net werden, da mit der Keimung der reproduktive Prozess als abgeschlossen
betrachtet werden kann. Die entsprechende Formel fiir $RS:

? RS = 2EFF-y wobei Y= Keimungsprozentsatz

Um den weiblichen reproduktiven Erfolg zu ermitteln, wurde das Keimver-
halten ausgewihlter Kopfproben der ausgezahlten Bliitenstinde untersucht.
Dabei wurde die Anzahl gekeimter Samen der einzelnen Kopfproben a 25 Sa-
men fiir jeden Kontrolltag zusammengezihlt und ergab so eine totale Kei-
mungskurve fiir Dolomit bzw. Silikat. Insgesamt wurden 1325 Samen oder 13
Individuen von Dolomit und 1100 Samen oder 16 Individuen von Silikat ge-
testet.

Mit 43.9% am Versuchsende nach 100 Tagen keimten die Samen von Dolo-
mit deutlich besser als diejenigen von Silikat mit 28.9% (Fig. 16a). Die bei-
den Keimungskurven unterschieden sich fiir alle Kontrollen signifikant (y2-
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Fig. 16a. Keimung (%) der Samen von Dolomit und Silikat total wihrend einer Versuchs-
zeit von 100 Tagen. Der t,s-Wert betrigt fiir Dolomit 40.4 Tage, fiir Silikat 68.1 Tage.
Germination (%) of the seeds from dolomite and silicate. Trial duration of 100 days. The
1,5-value for dolomite is 40.4 days, for silicare 68.1 days.

Fig. 16b. Veriinderung der mittleren Keimungsrate pro Tag (%).

Change in the average germination rate per day (%).

Test, p<0.001 fiir alle Kontrollen). Die Samen von Dolomit keimten gehduft
zu Beginn zwischen dem 9. und 16. Versuchstag, wihrend die Samen von Si-
likat regelmissiger iiber die ganze Versuchszeit verteilt keimten (Fig. 16b).
Auf die erhohte Keimung zu Beginn des Versuchs weist auch der tiefere t,5-
Wert von Dolomit hin. Dieser Wert bezeichnet den Tag, an welchem 75% der
insgesamt gekeimten Samen gekeimt haben. In geringem Masse zeigten auch
die Samen von Silikat die erhohte Keimung zwischen dem 9. und 16. Ver-
suchstag. Im Gegensatz zu den Samen von Dolomit wiesen sie aber in der
zweiten Versuchshilfte auch noch einmal eine erhohte Keimung auf.

Durch den Keimversuch kann der weibliche reproduktive Erfolg nach obiger
Formel berechnet werden. Er betréigt fiir Dolomit 10.5% und fiir Silikat 3.7%.
Verglichen mit dem weiblichen Fortpflanzungsangebot ergibt sich also theo-
retisch folgende Anzahl von Keimlingen, die aus der untersuchten Samenge-
neration stammen: 117 Keimlinge pro Bliitenstand von Dolomit und 37 pro
Bliitenstand von Silikat.

b)  Einfluss der Lage der Kopfe

Wie bei der Ermittlung des weiblichen Fortpflanzungsangebotes und der re-
produktiven Effizienz, wurde auch fiir das Keimverhalten der Einfluss der La-
ge untersucht. Dafiir wurden die getesteten Kopfproben nach Lagen sortiert
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Fig. 17. Keimung (%) der Samen von Dolomit a) und Silikat b) in Abhingigkeit von der
Lage der Samen im Bliitenstand. Der t,5-Wert betrigt fiir Dolomit aussen 39.7, in der
Mitte 43 und innen 53.5. Fiir Silikat betréigt der t,.-Wert aussen 70.2, in der Mitte 65.3 und
innen 69.

Germination (%) of the seeds from dolomite a) and silicate b) in i elation to the position of
the seeds in the inflorescence. For the material from dolomite the t,s-value in the exter-
nal part is 39.7, in the middle part 43 and in the internal part 53.5. For silicate, the corre-
sponding values are 70.2, 65.3 and 69 respectively.

und deren Anzahl gekeimter Samen pro Kontrolltag zusammengezzhlt. Insge-
samt wurden von Dolomit aussen 175 Samen oder 4 Individuen, in der Mitte
625 Samen oder 11 Individuen und innen 525 Samen oder 11 Individuen un-
tersucht.Von Silikat wurden aussen 50 Samen oder 2 Individuen, in der Mitte
375 Samen oder 8 Individuen und innen 675 Samen oder 13 Individuen gete-
stet.

Nach 100 Versuchstagen hatten auf Dolomit aussen 62.3%, in der Mitte
48.9% und innen 39% aller Samen der jeweiligen Lage gekeimt. Fiir Silikat
lauten die entsprechenden Werte 40%, 23.2% und 31.3%.

Fiir Dolomit waren die drei Kurven deutlich getrennt (Fig. 17a). Zwischen
dem 10. und dem 20. Versuchstag trennten sie sich, indem die Samen von
dusseren Kopfen die hochste Keimungsrate zeigen. Danach verliefen die Kur-
ven mehr oder weniger parallel, d.h. die Zuwachsraten dhnelten sich fiir alle
Lagen. Den gleichen Keimungsverlauf mit der grossten Keimungsrate zwi-
schen dem 9. und 16. Versuchstag zeigten alle drei Lagen von aussen nach in-
nen abgeschwicht (Fig. 18). Damit stimmt auch der von aussen nach innen
steigende t,;-Wert iiberein. Vom 12. Versuchtag an unterschieden sich die
Keimungskurven der dusseren Samen signifikant von denjenigen der mittle-
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ren und der inneren Samen (x2-Test: Aussen-Mitte p<0.0I5, Aussen-Innen
p<0.001). Fiir die Keimungskurven der mittleren und inneren Samen ergaben
sich nur vom 12. bis zum 60. Versuchtag signifikante Unterschiede (yx>-Test,
p<0.035). Danach unterschieden sie sich nicht mehr.

Fiir Silikat war die Situation weniger eindeutig (Fig. 17b). Die Samen aus
Kopfen innerer Lage keimten besser als diejenigen aus Kopfen mittlerer Lage
(x2-Test: p<0.05 vom 12. bis zum 60. Versuchtag und vom 72. bis zum 100.
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Fig. 18. Verinderung der mittleren Keimungsrate (%) der Keimlinge aus Samen der drei
Lagen im Bliitenstand.

Change in the average germination rate (%) of seedlings from seeds of the three parts of
the inflorescence.

a) dussere Lage - external part, b) mittlere Lage - middle part, c) innere Lage - internal
part
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Versuchstag). Nach einer leicht hoheren Keimungsrate der Samen von inne-
ren Kopfen zwischen dem 9. und 16. Versuchstag verliefen die Keimungskur-
ven der Samen von inneren und mittleren Kopfen sehr dhnlich. Die Samen
der Kopfe der dusseren Lage keimten am Anfang sehr schlecht (6% nach 50
Tagen) und erhohten ihre Keimungsrate in der zweiten Hilfte des Versuchs
markant (Fig. 18a), so dass sie bei Versuchsende den héchsten prozentualen
Anteil an gekeimten Samen aufwiesen (Fig. 17b). Entsprechend der spiten
Keimung ist der t,;-Wert fiir aussen am hochsten, fiir Samen mittlerer Lage
im Bliitenstand wegen der regelmissigen, fast linearen Keimung am tiefsten.
Die Samen &dusserer Lage unterschieden sich in ihrer Keimung nicht signifi-
kant von den Samen innerer Lage. Von den Samen mittlerer Lage unterschie-
den sie sich dagegen vom 72. bis zum 100. Versuchstag signifikant »2-Test,
p<0.01 fiir alle Kontrollen nach dem 72. Versuchstag).

Vergleicht man die Keimung der Samen entsprechender Lage zwischen Dolo-
mit und Silikat, so zeigten sich fiir alle drei Lagen vom 12. Versuchstag an
signifikante Unterschiede (x>-Test: Aussen-Aussen p<0.005, Mitte-Mitte
p<0.001, Innen-Innen p<0.02). Die Samen von Dolomit keimten in allen La-
gen besser als diejenigen von Silikat.

Der weibliche reproduktive Erfolg wurde auch fiir die drei Lagen im Bliiten-
stand nach obiger Formel berechnet (Tab. 6). Bliitenstinde von Silikat haben
in allen Lagen einen schlechteren reproduktiven Erfolg als solche von Dolo-
mit. Den besten Fortpflanzungserfolg erzielen Samen der inneren Lage, die
auch die grosste reproduktive Effizienz besitzen. Bliitenstinde von Dolomit
dagegen erreichen mit den Samen der mittleren Lage, die die hochste repro-
duktive Effizienz aufweisen, den grossten reproduktiven Erfolg.

Die angegebene Anzahl Keimlinge pro Bliitenstand ist ein berechneter, rein

Tab. 6. Weiblicher reproduktiver Erfolg (@R S) bei Cirsium spinosissimum in Abhingig-
keit von der Lage.

Female reproductive success (3RS) of Cirsium spinosissimum in relation to the position in
the inflorescence.

Dolomit Silikat
Lage 2 RS (%) @ Keimlinge pro 2 RS (%) Keimlinge pro
i Bliitenstand Bliitenstand
Aussen 5.8 16.7 0.5 1:2
Mitte 14.9 62.0 1.9 7.0
Innen 99 i 38.8 7.0 27.2
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theoretischer Wert. Unter der Voraussetzung, dass der Keimungsprozentsatz
im Labor und im Feld ihnlich sind, bildet dieser Wert einen Erwartungswert
fiir das Aufkommen von Keimlingen aus dieser einen untersuchten Samenge-

neration.

c) Aufkommen von Keimlingen im Feld

Sowohl auf Silikat wie auf Dolomit wurden die ersten Keimlinge anfangs Au-
gust gebildet (Fig. 19). Auf Dolomit wurden eindeutig mehr Keimlinge gebil-
det als auf Silikat. Am Ende der Beobachtungszeit anfangs Oktober waren
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Fig. 19. Anzahl vorhandene Keimlinge pro Kontrolle wihrend der Beobachtungsperiode.
Number of seedlings per census throughout the observation period.
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Fig. 20. Zuwachs- bzw. Sterberate der Keimlinge pro Tag wihrend der Beobachtungspe-
riode. Die Punkte geben die mittlere Rate zwischen zwei Kontrollen an.

Germination and mortality rate of the seedlings per day throughout the observation pe-
riod. The points correspond o the average rate between two subsequent censuses.
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noch 81% der auf Dolomit gebildeten Keimlinge vorhanden, auf Silikat dage-
gen nur 43%.

Wegen den unterschiedlichen Kontrollabstéinden wurde die jeweils bei einer
Kontrolle protokollierte Anzahl neuer Keimlinge in die mittlere Aufkom-
mensrate pro Tag zwischen zwei Kontrollen umgerechnet (Fig. 20). Diese Ra-
ten unterschieden sich hauptsichlich am Anfang fiir Dolomit und Silikat. Bis
Mitte August iiberstieg die Aufkommensrate auf Dolomit diejenige auf Sili-
kat. Danach niherten sich die beiden Kurven aneinander an, wobei Silikat ei-
nen zweiten Gipfel der Aufkommensrate anfangs September aufzuweisen
schien. Dies stimmt mit den im Labor in den Keimversuchen gefundenen Er-
gebnissen tiberein (Fig. 16b), wo auch ein zweiter Keimungsschub auftrat.
Wie die Anzahl neuer Keimlinge wurde auch die Anzahl abgestorbener
Keimlinge pro Kontrolle in die mittlere Sterberate pro Tag zwischen zwei
Kontrollen umgerechnet (Fig. 20). Erwartungsgemiiss war die Sterberate fiir
Silikat durchwegs grosser als fiir Dolomit.

4.  DISKUSSION

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit tragen zur Erfassung des Wachstums-
und Fortpflanzungsverhaltens von Cirsium spinosissimum bei.

Da die beiden untersuchten Populationen nicht auf der Stufe der Genets er-
fasst worden sind, kénnen keine genauen Angaben zu Dichte, Anzahl, Zu-
wachs und Absterben von Genotypen gemacht werden. Dazu wiire eine Un-
tersuchung markierter Individuen auf einer grosseren Fliche und vor allem
iiber weitere Vegetationsperioden notwendig, da die Verinderungen auf Ge-
netebene bei Cirsium spinosissimum sehr langsam vorsichgehen. Von kei-
nem wihrend der Beobachtungszeit 1987 erschienenen Keimling kann man
mit Sicherheit sagen, dass er sich erfolgreich etablierte. Umgekehrt starben in
den umgegrabenen Untersuchungsflichen von 46 Genets auf Dolomit - aus-
gewachsene Pflanzen und einzelne Jungpflanzen - und 30 Genets auf Silikat
nur 2 bzw. 1 Genet ab. Es scheint, dass die Genetsterblichkeit vor allem wih-
rend der Keimlings- und Etablierungsphase von Bedeutung ist. Ein hohes
Sterblichkeitsrisiko bei Keimlingen und Jungpflanzen scheint bei vielen Ar-
ten der alpinen Stufe vorzukommen (vgl. BILLINGS und MooNEY 1968, BLiss
1971, Fossati 1980, Scuutz 1988). Das Uberlebensmuster fiir Cirsium spi-
nosissimum diirfte einer Kurve vom Deevey-Typ III (DEevEY 1947) entspre-
chen. GAsser (1986) beobachtete jedoch fiir Biscutella levigata zwei ver-
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schiedene Uberlebensmuster, an extremen Standorten ebenfalls Kurven vom
Deevey-Typ I, in dichterer Vegetation dagegen vom Deevey-Typ IL.

Die Entwicklung der Ramets einer klonal wachsenden Pflanze bildet nach
HArTNETT und Bazzaz (1985) ein Mass fiir die Fitness der Genets. Die Ra-
metdichte in den beiden untersuchten Populationen schien sich gegen Ende
der Beobachtungsperiode auf einen mehr oder weniger konstanten Wert ein-
zupendeln - mehr oder weniger konstant vor allem im Vergleich zu den Dich-
teanderungen zuvor. Bemerkenswert ist dabei, dass die beiden Dichten den
gleichen Wert erreichten, obwohl die Bedingungen in den beiden Populatio-
nen nicht gleich gewesen sein diirften. Diese gleiche Dichte steht moglicher-
weise in einem Zusammenhang mit den dhnlichen klimatischen Bedingungen
in den beiden Populationen und einer Konkurrenz um Licht und Raum unter
den Ramets, die zu einem bestimmten, unter den herrschenden meteorologi-
schen Verhiltissen optimalen Rametabstand und damit zu einer bestimmten
Dichte fiihrten. Dies konnte allerdings nur zutreffen, wenn das Ressourcenan-
gebot so gross war, dass es die Rametbildung in dieser Dichte zuliess. Er-
reicht wurde diese Dichte durch unterschiedliche Zuwachs- und Sterberaten
in den beiden Populationen auf Dolomit und Silikat.

Der Verlauf der Rametdichten der beiden Populationen wihrend der Beob-
achtungsperiode zeigt grosse Ahnlichkeit mit demjenigen in einer experimen-
tellen Untersuchung von Kays und HarpER (1974). Diese Autoren stellten
fest, dass sich die Genet- und die Tillerdichte bei Lolium perenne unabhin-
gig voneinander verinderten. Wihrend sich die Genetdichten nach dem "-3/2
power law" (Yopa et al. 1963) reduzierten, naherten sich die Tillerdichten un-
abhingig von der Ausgangstillerdichte und unabhéngig von der Genetdichte
einem gemeinsamen Wert. Diese gemeinsame Tillerdichte war nur von der
Lichtintensitit abhingig. Dass sich Genet- und Rametdichte unabhéngig von-
einander verindern, zeigten auch LANGER et al. (1964) in ihren Untersuchun-
gen mit Phleum pratense und Festuca pratensis und HARTNETT und BAzzAz
(1985) mit Solidago canadensis.

Im Gegensatz zu Lolium perenne verinderte sich die Genetdichte bei Cirsi-
um spinosissimum kaum. Sie hat sich wahrscheinlich seit der ersten Besied-
lung der beiden Stellen stabilisiert.

Kays und Harper (1974) massen wihrend der ganzen Versuchsdauer eine
konstante Zunahme des mittleren Rametgewichts. Betrachtet man die Blattan-
zahl und den Durchmesser eines Ramets von Cirsium spinosissimum, so nah-
men die Ramets sowohl auf Dolomit wie auf Silikat wihrend der ganzen Be-
obachtungsperiode an Grosse zu. Die Blitterzuwachs- und -sterberaten pro
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Ramet waren fiir einen Ramet von Silikat hoher, was auf einen héheren Blatt-
umsatz hinweist als auf Dolomit. Trotzdem waren aber immer mehr griine
Blatter pro Ramet auf Silikat vorhanden als auf Dolomit.

Das niedrigere Alter der Ramets von Silikat stand in Zusammenhang mit der
hoheren Rametsterberate, wobei fiir die Altersdifferenz zwischen Dolomit
und Silikat die Sterberatendifferenz verantwortlich war. Die Altersgruppen 6-
8 erlitten eine #hnliche Sterberate auf Dolomit und Silikat und entsprechend
der geringen Differenz zwischen den Sterberaten war auch die Altersdifferenz
geringer. In beiden Populationen schienen friiher erschienene Ramets von ei-
ner hoheren Sterberate betroffen zu sein als spiter entstandene.

Die vegetative Fortpflanzung durch stufenweises Absterben von Verbin-
dungsgeweben ist fiir zahlreiche Stauden mit oberirdischen Ausliufern und
Kriechsprossen bzw. unterirdischen Rhizomen bekannt. Voraussetzung fiir
diese vegetative Fortpflanzung ist nach HARTMANN (1959) die Fahigkeit zur
Bildung von sprossbiirtigen Wurzeln, die ein Weiterleben des abgetrennten
Teils ermoglichen. - Fiir Cirsium spinosissimum konnte mehrheitlich diese
Wurzelbildung beobachtet werden, eine Hauptwurzel wurde nur selten und
vor allem bei kleineren, moglicherweise jiingeren Individuen gefunden. Dies
stimmt mit den Beobachtungen von HaRTMANN (1957) iiberein. Sehr viele
Hochgebirgspflanzen weisen eine mehr oder weniger ausgeprigte, sprossbiir-
tige Wurzelbildung und damit die Fahigkeit zur vegetativen Fortpflanzung
auf, sowohl durch mechanische Einwirkung wie auch durch Absterben der
Verbindungsgewebe. Letzteres scheint jedoch bei manchen alpinen Arten mit
unterirdischen Kriechsprossen bzw. Rhizomen weniger hiufig zu sein als die
Trennung durch Bodenbewegungen, da viele dieser unterirdischen Sprosse
sehr lange Lebenszeiten zu haben scheinen, wie z.B. bei Trisetum disticho-
phyllum und Doronicum grandiflorum (HARTMANN 1959). Fiir Doronicum
grandiflorum ist aber ein Absterben des im gleichen Jahr gebildeten Rhizom-
abschnitts nach 10-20 Jahren bekannt (HARTMANN 1957, 1959). Eine Frag-
mentation der Individuen von Cirsium spinosissimum durch natiirliches Ab-
sterben der Rhizomverbindungen (Selbstklonierung nach URBANSKA in Vorb.)
kann also als durchaus mogliches Entwicklungsmuster betrachtet werden,
auch wenn sie wahrscheinlich relativ selten auftritt im Vergleich zur Frag-
mentation durch mechanische Krifte (erzwungene Klonierung, URBANSKA in
Vorb.). HARTMANN fand bei Doronicum grandiflorum infolge mechanischer
Beanspruchung entstandene Bruchnarben an Verzweigungsstellen des Rhi-
zoms, die auf den ehemaligen Zusammenhang nun isolierter Individuen hin-
wiesen. Solche Bruchnarben wurden bei Cirsium spinosissimum nicht gefun-
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den, dafiir aber vertiefte, locherartige Stellen, die als Ansatzpunkte ehemals
vorhandener Verbindungen zwischen Rhizomen interpretiert wurden.

Das weibliche Fortpflanzungsangebot wird durch die Anzahl Samenanlagen
pro Gynoecium und durch die Anzahl Bliiten pro Individuum bestimmt (Ur-
BANSKA 1989). Eine Bliite von Cirsium spinosissimum besitzt ein dimeres
Gynoecium mit einer einfacherigen Ovarhdhle, die eine Samenanlage enthélt.
Da ein Ramet von Cirsium spinosissimum immer nur einen Bliitenstengel
bildet, ist die Variation des weiblichen Fortpflanzungsangebots pro Bliiten-
stand einzig durch die Anzahl gebildeter Bliiten beeinflusst. Diese Bliitenan-
zahl ihrerseits wird auf zwei Ebenen bestimmt durch die Anzahl der Kopfe
pro Bliitenstand und durch die Anzahl der Bliiten pro Kopf. Letztere variiert
wie hier aufgezeigt in Abhdngigkeit von der Lage des Kopfes im Bliitenstand.
Die hier angefiihrten Bemerkungen gelten nur fiir einzelne Bliitenstinde. Das
weibliche Fortpflanzungsangebot pro Individuum ist zusitzlich abhingig von
der Anzahl gebildeter Bliitenstdnde und variiert in Abhéngigkeit von der Indi-
viduengrosse.

Die Bliitenstinde von Cirsium spinosissimum auf Silikat besassen eine gerin-
gere weibliche reproduktive Effizienz als diejenigen auf Dolomit. Dieser
Nachteil schien auf Individuenebene durch eine grossere Anzahl Bliitenstinde
pro Individuum und auf Populationsebene durch einen grosseren Anteil von
Pflanzen mit Bliitenstdnden ausgeglichen zu werden. Auf der Stufe der Indi-
viduen gelang dieser Ausgleich nur grossen Pflanzen in Bezug auf das Fort-
pflanzungsangebot und die totale Anzahl Samen, wo grosse Pflanzen auf Sili-
kat hohere Anzahlen produzierten als grosse Pflanzen auf Dolomit. Die An-
zahl fertiler Samen und die reproduktive Effizienz konnten nicht ausgeglichen
werden. Auf der Stufe der Population erreichte die Population von Silikat
durch einen grosseren Anteil von Individuen mit Bliitenstinden zwar total ein
grosseres Fortpflanzungsangebot als die Population auf Dolomit, aber auch
auf dieser Ebene blieb die Anzahl fertiler Samen und die reproduktive Effi-
zienz geringer als in der Population auf Dolomit.

Die weibliche reproduktive Effizienz ist insofern vom weiblichen Fortpflan-
zungsangebot und damit von der Anzahl Samenanlagen bzw. Bliiten abhin-
gig, als das weibliche Fortpflanzungsangebot die maximal mégliche Anzahl
Samen bestimmt. Oft entwickelt sich aber nur ein Teil der Samenanlagen zu
Samen. Die Griinde fiir eine reduzierte weibliche reproduktive Effizienz
scheinen hauptsichlich 6kologischer Natur zu sein, wihrend die ménnliche
reproduktive Effizienz mehrheitlich von genetischen Faktoren bestimmt wird
(UrBANSKA 1989). Im Fall von Cirsium spinosissimum sind wahrscheinlich
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die meteorologischen Bedingungen wihrend der Samenreifung, die Stirke
des Befalls der Bliitenstinde durch den Riisselkifer Larinus sturnus und der
Zustand bzw. eventuell noch die Grosse der Mutterpflanze entscheidend. Ob
letzteres zutrifft, miisste allerdings noch abgekldrt werden. Nach Angaben
von Bostock und Benton (1979), die das Fortpflanzungsverhalten von fiinf
ausdauernden, nicht-alpinen, haufigen Arten der Compositae untersuchten,
kann die weibliche reproduktive Effizienz berechnet werden. Sie betrigt fiir
die fiinf Arten Achillea millefolium, Artemisia vulgaris, Cirsium arvense,
Taraxacum officinale und Tussilago farfara 54, 28, 44, 98 bzw. 53%, im
Gegensatz zu 24 bzw. 13% fiir Cirsium spinosissimum. Mindestens zum Teil
diirften diese Unterschiede auf die hirteren klimatischen Bedingungen fiir die
alpine Art Cirsium spinosissimum zuriickzufiihren sein.

Die Produktion von weitaus mehr Bliiten bzw. Samenanlagen pro Individuum
als je Samen gebildet werden konnen, ist aber nicht nur eine Folge der Um-
weltbedingungen, sondern zeigt auch biologische Aspekte. Es wird angenom-
men, dass ein Bliitenstand unter anderem eine gewisse Grosse aufweisen
muss, um Bestduber anzulocken (z.B. WyATtT 1980, SiLvErTOWN 1982). Die
Bildung vieler Bliiten kann also in einem Zusammenhang mit der Anlockung
von Bestdubern stehen. Eine zweite Erkldrung fiir eine grosse Bliitenproduk-
tion ist, dass Bliiten, die bestdubt werden, déren Samenanlagen sich aber nicht
weiterentwickeln, die Funktion von Pollenproduzenten haben. Der weibliche
Teil solcher Bliiten ist iiberfliissig, sie sind funktionell médnnlich und dienen
der Bildung und Verbreitung von Pollen. Durch diese erhohte Pollenproduk-
tion kann ein Individuum seinen genetischen Beitrag an die ndchste Genera-
tion erhohen, ohne die Kosten der Samenbildung tragen zu miissen. Dieses
Verhalten wird "Pollen donor strategie” genannt (JANZEN 1977). In beiden
Fillen wird angenommen, dass die Pflanzen physiologisch unfédhig sind, alle
bestdaubten Samenanlagen weiterzuentwickeln. Nachdem die zusitzlichen
Bliiten Bestiduber angelockt und/oder ihren Pollen freigelassen haben, werden
sie in ihrer Entwicklung unterbrochen. Beispiele fiir Pflanzen mit einem sehr
geringen Samen/Bliiten-Verhiltnis bilden einige Arten der Gattung Ascle-
pias, die von verschiedenen Autoren untersucht wurden (WiLLSON und RATH-
CKE 1974, Wyatt 1976, WiLLsoN und Price 1977). Beide Erkldrungen konn-
ten auch fiir die relativ tiefe reproduktive Effizienz bzw. fiir die hohe Anzahl
nicht weiterentwickelter Samenanlagen bei Cirsium spinosissimum von Be-
deutung sein, wobei aber in weiteren Untersuchungen insbesondere das Ver-
halten der Bestduber abgeklédrt werden miisste.

Das Fortpflanzungsangebot, die totale Anzahl Samen, die Anzahl fertiler Sa-
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men und die reproduktive Effizienz nahmen fiir Bliitenstinde von Cirsium
spinosissimum sowohl auf Dolomit wie auf Silikat von aussen nach innen,
vom Bliitenstandrand zur Bliitenstandspitze, zu. Vor allem in der inneren La-
ge zeigte sich der Einfluss des Befalls durch den Riisselkifer Larinus stur-
nus, der aber auch als einer der Bestduber in Frage kommt. Der Befall schien
in der Population von Dolomit stdrker zu sein als in derjenigen von Silikat.
Die Zunahme der Anzahl Samenanlagen bzw. Samen von aussen nach innen
in einem Bliitenstand von Cirsium spinosissimum war durch Aufbau und
Entwicklung des Bliitenstandes beeinflusst. Die obersten und damit innersten
Kopfe in einem Bliitenstand waren bis Ende der Vegetationszeit stdrker ent-
wickelt als untere, dussere Kopfe. Unter den inneren Kopfen gab es mehr
Kopfe mit Samen bzw. mit fertilen Samen und weniger geschlossene Kopfe.
Die oberen Kopfe wurden auch als erste von den Hiillblittern freigegeben und
bliihten meistens zuerst auf. Untere, randstindige Kopfe wurden erst spéter
exponiert. Insgesamt schienen die zentralen K&pfe gegeniiber den Seitenkop-
fen in ihrer Entwicklung bevorzugt zu werden. Die Zunahme der fertilen Sa-
men von aussen nach innen stand in keinem Zusammenhang mit dem Anteil
befruchteter Samenanlagen pro Lage im Bliitenstand bzw. pro Kopf und da-
mit mit der Befruchtungswahrscheinlichkeit. Da keine Untersuchungen iiber
das Fortpflanzungsverhalten durchgefiihrt wurden, kann nicht gesagt werden,
ob die Art selbstkompatibel ist oder Fremdbestdubung fiir eine erfolgreiche
Samenproduktion bendtigt. Unter der Annahme, dass eine Befruchtung mit
Pollen eines anderen Individuums zur Bildung eines Samens fiihrt, nahm die
Befruchtungswahrscheinlichkeit fiir die Population auf Dolomit von aussen
nach innen ab und fiir die Population auf Silikat von aussen nach innen zu.
Der Anteil fertiler Samen am Total der Samen nahm aber auf beiden Popula-
tionen zu, auf Dolomit allerdings weniger stark als auf Silikat.

Auf der Stufe der Kopfe eines Bliitenstandes von Cirsium spinosissimum
nahmen das Fortpflanzungsangebot und die totale Anzahl Samen auf Dolomit
und Silikat von aussen nach innen ab, die Anzahl fertiler Samen und die re-
produktive Effizienz dagegen zu. Innere Kopfe besassen also im Verhiltnis
zu ihrem geringeren Samenanlagenangebot einen grosseren Anteil an fertilen
Samen als dussere Kopfe. Auch hier zeigten sich die Folgen des Befalls durch
den Riisselkifer Larinus sturnus vor allem bei inneren Kopfen und stidrker
fiir Individuen von Dolomit.

Je mehr Bliiten bzw. Ovarien bzw. Samenanlagen ein Kopf von Cirsium spi-
nosissimum enthielt, desto geringer war der Anteil fertiler Samen. Hier
konnte der Effekt der Ovarienkonkurrenz, der von WYATT (1980) beschrieben
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wurde, eine Rolle gespielt haben. Dieser betraf vor allem die dusseren Kopfe,
die damit im Sinne JANZENs (1977) mehr die Funktion der Pollenproduktion
statt der Samenbildung iibernahmen. WyatT (1980) ist einer der wenigen Au-
toren, die sich mit dem Einfluss von Variationen in Bliitenanzahl und -anord-
nung auf die Frucht- und Samenbildung befassten. In Bestdubungsexperimen-
ten mit Asclepias tuberosa stellte er fest, dass die friilhe Konkurrenz zwi-
schen den Ovarien innerhalb einer Dolde ausschlaggebend zu sein schien fiir
die Hohe des Prozentsatzes von Bliiten, die Friichte bildeten. Die Konkurrenz
war um so grosser je mehr Ovarien eine Dolde enthielt. Die Effekte der Kon-
kurrenz wurden noch verstérkt, wenn alle Bestdubungen gleichzeitig stattfan-
den.

WyATT (1980) machte ausserdem die Beobachtung, dass die Lage der Dolde
im Bliitenstand die Fruchtbildung beeinflusste: Zentrale Dolden hatten die
grosste Fruchtbildungswahrscheinlichkeit, terminale die geringste. WYATT be-
trachtete dies als Bestdtigung der Hypothese, dass Dolden, die niher bei der
Ressourcenquelle liegen, eine hohere Fruchtbildungswahrscheinlichkeit zei-
gen sollten. Zwar wiesen auch die Kopfe von Cirsium spinosissimum eine
von der Lage abhédngige Fruchtbildung bzw. weibliche Effizienz auf, aber die-
se lasst sich nicht aufgrund der Nédhe zur Ressourcenquelle erkldren, da die
innersten, obersten Kopfe die grosste Fruchtbildungswahrscheinlichkeit hat-
ten, die am weitesten von der Ressourcenquelle (Bliitenstengel) entfernt wa-
ren. Wie bereits erwihnt, schien Cirsium spinosissimum die endstandigen
Kopfe im Bliitenstand zu fordemn. Ob aber diese Forderung der inneren Kopfe
oder die geringere Konkurrenz unter den Ovarien der inneren Kopfe entschei-
dender war fiir die hohere weibliche reproduktive Effizienz im Vergleich zu
den dusseren Kopfen, lasst sich aufgrund der gemachten Untersuchungen
nicht sagen. Beide Faktoren scheinen sinnvoll in der Minderung des durch
den Riisselkéfer Larinus sturnus verursachten Schadens, indem sie die Sa-
menbildung in der Hauptbefallszone deutlich erhéhen und so eine gewisse
Kompensation des Befalls erlauben. Positiv wirkte sich auch aus, dass ein in-
nerer Kopf weniger Bliiten enthielt und das Total der Samenanlagen und da-
mit der potentiellen Samen innen auf mehr Kopfe verteilt war als aussen. Die
Larve des Riisselkifers Larinus sturnus befiel nicht einzelne Bliiten, sondern
ganze Kopfe. Der Befall eines inneren Kopfes war also moglicherweise we-
gen seines geringeren Fortpflanzungsangebotes und wegen seinen vielen
Nachbarkopfen mit Samenanlagen bzw. Samen weniger gravierend. Es
scheint also, dass die Anordnung der Bliiten an der Bliitenstandspitze eine
Verteilung des Befallsrisikos widerspiegelt. Zur Bewertung dieser Interpreta-
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tion miisste mehr tiber das Verhalten des Riisselkéfers bekannt sein. Was aber
bereits gesagt werden kann ist, dass in der inneren Lage eines Bliitenstandes
befallene und nicht befallene K&pfe in direkter Nachbarschaft stehen konnten.
Die Larve schien demnach nicht herumzuwandern und damit viele Kopfe zu
beschidigen, sondern mehr oder weniger stationdr zu bleiben, so dass der
Schaden deutlich begrenzt blieb. Eine dhnliche Beziehung zwischen Bestidu-
ber und Pflanze wurde bei der Yucca whipplei und der Motte Tegeticula ma-
culata gefunden (PoweLL und MAckie 1966). Diese Yucca-Art ist fiir ihre
Bestiubung exklusiv auf die genannte Motte angewiesen. Die Motte legt ihre
Eier in die Ovarien der Y. whipplei und bestdubt dabei die Bliiten. Die Lar-
ven ernidhren sich von den entstehenden Samen, die Pflanze verliert aber
trotzdem im Durchschnitt nur 14% der Samenanlagen, was offenbar ein trag-
barer Schaden fiir sie ist. Es scheint, dass Yucca whipplei und Tegeticula
maculata sich gegenseitig aneinander angepasst haben.

Viele alpine Arten zeigen eine grosse Variabilitdt im Keimverhalten wie zahl-
reiche Arbeiten belegen (Fossatr 1980, WEILENMANN 1980, 1981, ZUUR-ISLER
1981,1982, DickeNMANN 1982, Scuttz 1983, 1988, GASSER 1986, URBANSKA
und ScHUTZ 1986).

Nach ScrHUTZ (1988), der das Keimverhalten zahlreicher alpiner Arten unter-
sucht hat, gehort Cirsium spinosissimum zur Gruppe der schlecht und lang-
sam keimenden Arten. Diese Einordnung kann durch die Ergebnisse der vor-
liegenden Arbeit bestitigt werden. Der Anteil gekeimter Samen war aber mit
44% bzw. 29% eindeutig hoher. Fiir diese Abweichung gibt es wahrschein-
lich mehrere Griinde, deren Wichtigkeit nicht abgeschitzt werden kann. Ver-
gleicht man das Keimverhalten von Samen, die in verschiedenen Jahren aber
immer von der gleichen Population geerntet wurden, so fand SCHUTZ teilweise
signifikante Unterschiede (vgl. auch Fossati 1980). Dies zeigt die wichtige
Rolle, die die meteorologischen Bedingungen und der Zustand der Mutter-
pflanze wihrend der Samenbildungsphase spielen (URBANSKA und SCHUTZ
1986, UrBANSKA et al. 1988). Die in der vorliegenden Arbeit untersuchten
Samen entstammten aber nicht nur einem anderen Emtejahr als die von
ScHUTZ untersuchten Samen, sondern auch verschiedenen Populationen und
zum Teil verschiedenen Substraten, was ebenfalls zum unterschiedlichen
Keimverhalten beigetragen haben konnte. Gerade in der vorliegenden Arbeit
wurden ja auch intraspezifische Unterschiede in der Keimungsrate zwischen
zwei Populationen auf zwei verschiedenen Substraten gefunden.

Die von ScHUTZ untersuchten Samen von Cirsium spinosissimum waren 2-3
Monate alt, die hier untersuchten ca. 6 Monate. Bereits eine Lagerung von 6-
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15 Monaten in getrocknetem Zustand im Kiihlschrank kann aber zu einer
Verbesserung des Keimverhaltens fiihren, besonders bei Arten der Familie
der Compositae (Fossati 1980, WEILENMANN 1981, ScuUtz 1988). Dieses
Verhalten diirfte auf eine angeborene Keimruhe von eher kurzer Dauer zu-
riickzufiihren sein.

Die hier gefundenen Unterschiede zwischen den beiden Populationen diirften
nicht nur umweltbedingt, sondern auch genetisch bedingt sein, da die Unter-
schiede unter kontrollierten Bedingungen fiir dhnlich ausgebildete Samen
nachgewiesen wurden. Diese intraspezifische Differenzierung diirfte aller-
dings nicht allein durch das Substrat beeinflusst sein, da sich die Standorte
noch in weiteren, wichtigen Eigenschaften unterscheiden und sich nicht direkt
vergleichen lassen.

Der weibliche reproduktive Erfolg ist abhédngig von der reproduktiven Effi-
zienz und vom Keimungsprozentsatz. Bliitenstinde von Silikat besitzen eine
geringere reproduktive Effizienz als Bliitenstinde von Dolomit und der klei-
nere Keimungsprozentsatz der Samen von Silikat reduziert den potentiellen
reproduktiven Erfolg noch mehr. Um einen méglichst hohen reproduktiven
Erfolg zu erreichen, miissten die Keimungsprozentsdtze der inneren Samen
von Silikat bzw. der mittleren Samen von Dolomit, die den grossten Anteil an
der totalen Anzahl fertiler Samen ausmachen, am hochsten sein. Dies traf
aber fiir beide Populationen nicht zu. Aussere Samen keimten in beiden Fil-
len am besten. Jedenfalls schien sowohl auf Dolomit wie auf Silikat die
Keimfahigkeit der Samen von der Lage des Bildungsortes im Bliitenstand ab-
héngig zu sein. Aufschlussreich wiren hier Keimversuche mit nach Lage ge-
trennten Samen im Feld.

Beobachtungen zum Keimlingsaufkommen im Feld sind nur beschridnkt mit
Labordaten vergleichbar. Im Feld sind die Anteile von gekeimten Samen bzw.
abgestorbenen Keimlingen grosser als die aufgenommenen Daten (SARUKHAN
und HArPER 1973). Ein weiteres Problem bei Felduntersuchungen in natiirli-
chen Populationen bildet die Samenbank im Boden. Die in einem Sommer
beobachteten Keimlinge gehoren moglicherweise verschiedenen Generatio-
nen an. Allerdings ldsst die rasche und teilweise starke Verpilzung der néhr-
stoffreichen Samen von Cirsium spinosissimum, zum Teil schon im Bliiten-
stand und wihrend dem Keimversuch, eine verminderte Langlebigkeit vermu-
ten. Es wire jedoch wichtig, diese Vermutungen durch Felduntersuchungen
zu iiberpriifen.

Wie im Keimversuch zeigten auch im Feld die Samen von Dolomit einen ho-
heren Keimungsprozentsatz als die Samen von Silikat. Keimlinge erschienen
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in beiden Populationen wihrend der ganzen Vegetationsperiode, direkt nach
der Schneeschmelze aber am meisten. Dies entspricht dem Keimverhalten
von Biscutella levigata im Feld (GASSER 1986).

Die Resultate der vorliegenden Arbeit liefern zwar keine direkten Angaben
zur Ressourcenaufteilung und zum Fortpflanzungsaufwand bei Cirsium spi-
nosissimum. Trotzdem finden sich einige Hinweise. Das weibliche Fortpflan-
zungsangebot, die reproduktive Effizienz und der reproduktive Erfolg waren
fiir Bliitenstdnde von Dolomit grosser als fiir solche von Silikat. Umgekehrt
waren fiir die Bliitenstinde von Silikat die Blattanzahl pro Ramet, der Ramet-
durchmesser und die Rametdichte grosser als fiir Bliitenstinde von Dolomit.
Wenn die Kosten pro Samengewicht bzw. pro Blattfldche dhnlich hoch waren
sowohl auf Dolomit wie auf Silikat, so schienen Individuen auf Dolomit mehr
Ressourcen fiir die Samenbildung aufzuwenden, Individuen auf Silikat mehr
fiir das klonale Wachstum. Dazu miissen allerdings noch einige Einschrén-
kungen gemacht werden. Grosse Pflanzen auf Silikat produzierten deutlich
mehr Bliitenstinde pro Individuum als grosse Pflanzen auf Dolomit. Diese
grossere Anzahl Bliitenstdnde reichte aus, um das niedrigere Samenanlagen-
angebot pro Bliitenstand auszugleichen und sogar ein hoheres Samenanlagen-
angebot pro Individuum zu erreichen als eine entsprechende Pflanze auf Do-
lomit. Die reproduktive Effizienz und der reproduktive Erfolg konnten aber
nicht ausgeglichen werden. Die Bildung und Erhaltung von Ramets verur-
sacht Respirationskosten, gleichzeitig liefern die Ramets aber auch Assimila-
tionsprodukte. Die gesamte, assimilierende Blatifliche eines grossen Indivi-
duums auf Silikat diirfte grésser gewesen sein als auf Dolomit, was mogli-
cherweise fiir die Bildung einer hoheren Anzahl Bliitenstéinde eine Rolle
spielte.

Die Differenzen im Aufwand fiir die Samenbildung bzw. fiir das klonale
Wachstum sagen nichts aus iiber das totale Ressourcenbudget und tiber die
absolut aufgewendeten Ressourcen. Zwar verbrauchte die Population auf Do-
lomit mehr Ressourcen fiir die Samenbildung und weniger fiir das klonale
Wachstum im Vergleich zur Population auf Silikat, aber ob sie auch in abso-
luten Zahlen mehr fiir die Samenbildung aufwendet, ldsst sich nicht sagen.
Man darf also hier nur zwischen den Populationen vergleichen, nicht aber in-
nerhalb einer Population. Die Kosten zur Bildung eines Samens bzw. eines
Ramets sind unterschiedlich und die Effizienz in der Energienutzung ist ver-
schieden, indem neu produzierte Ramets mehr Ressourcen erwerben und wei-
terwachsen konnen (vgl. Bazzaz und ReexiE 1985). Aus den gleichen Griin-
den muss auch das totale Ressourcenbudget wie auch die entscheidende
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Ressourcenkombination (“currency of allocation”) fiir Dolomit und Silikat
nicht gleich sein (vgl. BAzzaz und ReexiE 1985).

Die Korrelation zwischen Samenbildung und klonalem Wachstum entfillt,
wenn die beiden Vorgidnge durch verschiedene Ressourcen limitiert werden
(WILLSON 1983).

Es kann lediglich gesagt werden, dass das Ressourcenangebot bei Cirsium
spinosissimum eine Rolle zu spielen scheint, indem ein gewisser Abtausch
zwischen Fortpflanzung durch Samen und klonalem Wachstum stattfindet,
und dass die Aufteilung der Ressourcen in jeder Population abgestimmt auf
die lokalen Verhiltisse erfolgt. Die Rekrutierung neuer Populationsangehori-
ger scheint fiir beide Populationen mehrheitlich auf sexuellem Weg iiber die
Samenbildung und seltener iiber die Fragmentation einer Pflanze abzulaufen,
wobel in weiteren Untersuchungen abgeklart werden miisste, unter welchen
Bedingungen eine Fragmentation eintritt.

Die vorliegende Arbeit befasst sich ausschliesslich mit der weiblichen Funk-
tion. Es wire sehr wiinschenswert, die bereits durchgefiihrten Untersuchun-
gen durch weitere Beobachtungen zu ergidnzen, wobei mannliche Fortpflan-
zungsstrategien von besonderem Interesse wiren. Dadurch wiirden die Infor-
mationen iiber das Verhalten von Cirsium spinosissimum einen weiteren,
wichtigen Beitrag zur besseren Kenntnis der Fortpflanzung durch Samen lei-
sten. Diese Kenntnis ist fiir das Verstehen der Struktur und der Dynamik von
Oekosystemen unerlisslich.

ZUSAMMENFASSUNG

Réumliche und zeitliche Aspekte des Rametwachstums und der Fortpflanzung durch Sa-
men wurden bei der alpinen Art Cirsium spinosissimum in zwei natiirlichen Populationen
auf Dolomit- bzw. Silikatgesteinsunterlage untersucht. Zur Ermittlung von Angaben zur
Fortpflanzung durch Samen wurden Bliitenstédnde von Cirsium spinosissimum auf ihr Sa-
menanlagenangebot und ihre Samenproduktion hin untersucht. Die geernteten Samen wur-
den in einer Versuchsserie auf ihre Keimung getestet.

Trotz unterschiedlicher Zuwachs- und Sterberaten erreichten die Individuen in beiden Po-
pulationen gegen Ende der Vegetationsperiode sehr dhnliche Rametdichten. Dies wird auf
eine Konkurrenz der Ramets um Licht und Raum unter dhnlichen, klimatischen Bedingun-
gen zuriickgefiihrt. Wihrend der gesamten Vegetationszeit nahm der Durchmesser der Ra-
mets zu. Der Blattumsatz war in der Population von Silikat grosser. Die Ausgrabung der
Rhizome lieferte Hinweise dafiir, dass sich die Pflanzen von Cirsium spinosissimum durch
spontane Fragmentation vegetativ fortpflanzen konnen. Die Anzahl produzierter Bliiten-
stinde variierte zwischen den beiden Populationen und zwischen Pflanzen unterschiedli-
cher Grosse. Kleine Individuen produzierten im Verhéltnis zu ihrer Fliche mehr Bliiten-
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stinde als grosse, wobei offen bleibt, ob sich das Samenanlagen- bzw. Samenangebot pro
Bliitenstand unterschied.

Zur Erfassung der Fortpflanzung durch Samen wurde das Konzept von URBANSKA (1989)
akzeptiert, das auf der wihrend verschiedenen Fortpflanzungsphasen erfolgenden Zahlung
von strategischen Einheiten basiert. Die weiblichen Erfassungsstufen sind 1. das weibliche
Fortpflanzungsangebot = das Angebot an Samenanlagen, 2. die weibliche reproduktive Ef-
fizienz = der Anteil fertiler Samen am Total der Samenanlagen und 3. der weibliche repro-
duktive Erfolg = die Anzahl neuer Individuen, ausgedriickt durch das Produkt des Kei-
mungsprozentsatzes und der weiblichen reproduktiven Effizienz. Die drei Fortpflanzungs-
parameter waren bei Cirsium spinosissimum von der Lage der Samenanlagen im Bliiten-
stand abhiingig, wobei sich fiir den gesamten Bliitenstand und die einzelnen Kopfe unter-
schiedliche Tendenzen ergaben.

Die Samen von Cirsium spinosissimum keimten langsam und nicht sehr gut. Diejenigen
von Dolomit keimten besser als Samen von Silikat sowohl im Labor wie im Feld. Unter-
schiede zeigten sich auch zwischen den verschiedenen Lagen im Bliitenstand.

Obwohl die Resourcenaufteilung und der Fortpflanzungsaufwand nicht direkt untersucht
wurden, liefert die vorliegende Arbeit einige Hinweise. Die Wachstums- und Fortpflan-
zungsvorginge schienen in den beiden Populationen leicht unterschiedlich, abgestimmt auf
die lokalen Verhiltnisse zu erfolgen. Im Vergleich der Populationen zeigte sich ein gewis-
ser Abtausch zwischen der Fortpflanzung durch Samen und dem klonalen Wachstum. Die
Rekrutierung neuer Individuen diirfte aber in beiden Populationen hauptséchlich durch die
Samenbildung, selten durch die Fragmentation eines Pflanze geschehen.

SUMMARY

The ramet growth and the reproduction by seed were investigated for two natural popula-
tions for the alpine plant Cirsium spinosissimum. One of the populations grew on dolo-
mite, the other on silicate soil. The production of ovules and seeds was estimated by count-
ing the amounts produced in a number of flower heads. The harvested seeds were used in a
series of experiments to study their germination.

In spite of different growth and death rates the individuals reached very similar ramet den-
sities in both populations towards the end of the growing season. This is thought to be the
result of a competition between the ramets for light and space under similar climatic condi-
tions. During the whole growing season the diameter of the ramets increased. The leaf
turnover was higher in the population on silicate. The excavation of the rhizomes gave
some indications that the plants of Cirsium spinosissimum can reproduce vegetatively by
spontaneous fragmentation. The number of produced flower heads varied between the two
populations and between plants of different size. The small individuals produced more in-
florescences in relation to their size than the larger ones. It remains open wether the num-
ber of ovules or seeds per head differed between small and large plants.

URBANSKA's concept (1989) was adopted to record the reproduction by seed. It is based on
counting strategic units at several reproductive stages. The female stages are 1) the female
reproductive offer = the number of ovules, 2) the female reproductive efficiency = number
of fertile seeds at dispersal relative to the female reproductive offer and 3) the female re-
productive success = number of new individuals, expressed by the multiplication of the fe-
male reproductive efficiency and the percentage of germinated seeds. The three reproduc-
tive parameters depended on the position of the ovules in the head. The whole inflores-
cences and the separate capitula showed different trends.

The seeds of Cirsium spinosissimum germinated slowly and not very well. The ones from
dolomite germinated better than the seeds from silicate, both in the laboratory and under
natural conditions. Differences also occurred for different positions in the flower head.
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Although the resource allocation and the reproductive effort were not directly studied, the
present paper gives some indications. The growth and the reproductive processes varied
little between the two populations and seemed to show an adjustment to the local condi-
tions. By comparing the two populations a certain trade-off was found between the repro-
duction by seed and the clonal growth. But in both populations the recruitment of new in-
dividuals probably happens mainly by the production of seeds and only rarely by the frag-
mentation of a clone.
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