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Uber den Nachweis spontaner Hybriden von Pinus mugo
Turra und Pinus silvestris L. aufgrund
von Nadelmerkmalen

Von Enrique Marcet

(Aus dem Institut fiir Waldbau der Eidgenossischen Technischen
Hochschule in Ziirich)

Manuskript eingegangen am 11.Mai 1967
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Vorwort

Der vorliegende erste Teil einer dendrologisch-genetischen Studie iiber
unsere Berg- und Waldfohren wurde durch einen Beitrag erméglicht, den
uns der Schweizerische Schulrat aus dem Jubildumsfonds ETH 1930 in
verdankenswerter Weise zur Verfiigung gestellt hat. Dem Vorstand des
Instituts fiir Waldbau, Herrn Rektor Prof. Dr.Dr.h.ec. H.Leibundgut,
danke ich fiir die stdndige und grossziigige Unterstiitzung und manche
wertvolle Ratschlige. Dank gebiihrt besonders auch den zahlreichen in-
und auslédndischen Kollegen, welche mir durch Materialbeschaffung, durch
die Organisation von Exkursionen oder mit wertvollen Hinweisen behilf-
lich waren.

1. Einleitung

Keine einheimische Baumart zeigt auch nur anndhernd ein so variables
Krscheinungsbild wie die Bergfohre ( Pinus mugo Turra ), welche von der
niederliegenden, polykormen Strauchform mit ausgesprochen basitoner
Verzweigung bis zur aufrechten, monokormen Baumform mit akrotoner
Verzweigung alle Ubergiinge aufweisen kann. Hinzu kommt eine betricht-
liche Variation der Zapfenform und -grosse sowie besonders der Apo-
physenausbildung. Es hat daher bis heute nicht an Versuchen gefehlt, die
grosse Mannigfaltigkeit dieser Kollektivart systematisch zu ordnen, zum
Teil sogar unter Zuhilfenahme neu ausgeschiedener Arten. Die taxonomi-
sche Unsicherheit kommt auch in den verschiedenen Nomenklaturen zum
Ausdruck, welche teils auf die Zapfenform, teils aber auf die Wuchsform
Bezug nehmen. So unterscheidet z.B. Willkomm (1861, 1887) die
Zapfenformen uncinata (mit rostrata und rotundata), pumilio und mughus,
welche Tubeuf (1913) jedoch lediglich seinen Wuchsformen arborea,
Jrutescens erecta und prostrata unterordnet. Nun variiert jedoch, wie ver-
schiedentlich gezeigt wurde (Brunies, 1914; Vierhapper, 1915; Hess,
1921; Fankhauser, 1926), die Zapfenform im grossen und ganzen un-
abhingig von der Wuchsform, wenn auch bestimmte Kombinationen
besonders haufig auftreten, wie z. B. die arborea-Wuchsform mit uncinato-
Zapfen oder die prostrata-Wuchsform mit mughus-Zapfen. Ein blosses
Vorherrschen bestimmter Kombinationen kann jedoch nicht geniigen,
die Bezeichnung von Wuchsformen mit Namen der Zapfenformen zurecht-
fertigen. Vollends fragwiirdig erscheint aber dieses Vorgehen angesichts
der Tatsache, dass gelegentlich die verschiedenen Zapfenformen auf ein
und demselben Individuum vorkommen (Liidi, 1929).

Zum variablen Erscheinungsbild der Bergfohre tragen ausser der erblich
bedingten Vielgestaltigkeit auch die zahlreichen, durch extreme Wuchs-
bedingungen verursachten Modifikationen wesentlich bei. Infolge ihres
hohen Lichtbedarfes und langsamen Wachstums verfiigt die Bergféhre
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nur iiber wenig Konkurrenzkraft. Gleichzeitig ist sie aber in so hohem
Masse standortsvag, dass sie sich auf alle erdenklichen Extremstandorte
zuriickzuziehen vermag, wo ihre Wuchsform dann allerdings entsprechend
modifiziert wird. Dass es sich dabei nicht etwa um erbliche «Boden-
rassen» handelt, haben Pillichody (1908) und Fankhauser (1926) an
verschiedenen Beispielen aufgezeigt, ndmlich dass Spirken auf Hochmoor-
béden und solche auf trockenen Kalkbdden bedenkenlos vertauscht
werden kénnen. Auch Tubeuf (1912) stellte fest, dass alle 3 Wuchs- und
Zapfenformen sowohl auf Moorboden als auch auf festem Boden vor-
kommen koénnen. Ferner sind manche Legfohren in Lawinenziigen oder
schneereichen Gebirgslagen lediglich Standortsmodifikationen, wie durch
Verpflanzung in schneearme Niederungen leicht nachzuweisen ist. Gene-
tisch bedingte Legfohren bleiben dagegen auch unter giinstigen Kultur-
bedingungen mindestens buschférmig.

Als weitere Ursache fiir die grosse Formenmannigfaltigkeit der Berg-
fohre ist auch immer wieder deren spontane Kreuzung mit der Waldfchre
( Pinus silvestris L.) geltend gemacht worden, ohne dass indessen diese
wichtige Frage je durch quantitative Methoden iiberzeugend geklirt
worden wire. Immerhin sprechen die theoretischen Voraussetzungen
durchaus fiir diese Moglichkeit:

1. Entsprechend der Pinussystematik von Shaw (1914) gehoren beide
Arten in die Lariciones-Gruppe der Untersektion Pinaster der Sektion
Diploxylon und sind infolgedessen sehr nahe miteinander verwandt.

2. Thre Verbreitungsgebiete beriihren oder {iiberschneiden sich héufig,
namentlich im zentral- und westalpinen Teil des Bergfohrenareals
sowie in den Pyrenéden.

3. Die Bliitezeiten weichen in gleichen Wuchsgebieten nur geringfiigig
voneinander ab.

4. Wie die bisherigen Kreuzungsversuche ergaben, sind beide Arten
kompatibel und bringen keimfihige Samen hervor.

Auf mutmassliche Hybriden weist unseres Wissens erstmals Christ
(1864) im Zusammenhang mit den besonders stark variierenden und sich
der Bergfohre anndhernden Waldfthren des Oberengadins hin, widhrend
derselbe sonst die beiden Arten als stets scharf getrennt und iibergangslos
wissen will. Briigger (1886) rechnet bereits fest mit Hybriden und fasst
die verschiedenen «Modifikationen» solcher Ubergangsformen als Pinus
rhaetica Bruegg. zusammen. Purkyne (zit. nach Focke, 1881) beschreibt
Bastarde in Stidbéhmen, und Petersen (1903) vermutet solche in Berg-
fohren-Aufforstungen des Kiistengebietes Dénemarks. Brunies (1906)
weist bereits anhand von Messungen an Nadelquerschnitten auf den
intermedisiren Charakter von Ubergangsformen im Schweizerischen
Nationalpark hin. Zederbauer (1911) und Tubeuf (1913) rechnen
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durchaus mit dem Vorkommen natiirlicher Hybriden, desgleichen Liese
(1927), der eine Bastardierung indessen nur zwischen der Engadiner
Fohre und Pinus uncinata fir méglich halt. Gams (1928/29) nimmt an,
dass viele sogenannte Unterarten der Waldféhre nichts anderes als
hybridogene Formen seien. Noch weiter geht derselbe in seiner Auffassung,
wonach alle aufrechten wie niederliegenden Bergféhren der Unterart
uncinata hybridogenen Ursprungs seien (1929). Nach Gaussen (1913)
kommen auch in den Pyrenden Ubergangsformen von méglicherweise
hybridogenem Ursprung vor, welche Flous (1933, 1934) eingehend be-
schreibt und als «Pin de Bouget» bezeichnet. Dengler (1932) hilt eine
natiirliche Bastardierung zwar fiir verhéltnismissig selten, aber aufgrund
seiner erfolgreichen Kreuzungsversuche fiir durchaus méglich. Schmid
(1936, 1951) schliesslich nimmt an, dass zu den Schwirmen von Hybriden
und hybridogenen Formen an der alten und rezenten Grenze zwischen
den Wald- und Bergfohren zum Teil auch die auf dieses Grenzgebiet
beschrinkten aufrechten Bergfohren gehéren, und zwar als Kreuzungs-
produkte zwischen der Waldfohre und der Legfthre, eine Ansicht, die
iibrigens auch Gams (1930) teilt.

Neben der aufrechten Bergfohre (Spirke) ist namentlich auch die
Engadiner Féhre (Pinus silvestris engadinensis Heer ) wiederholt als altes
Kreuzungsprodukt angesehen worden, so von Mayr (1906), Gams
(1928/29, 1930) und Schmid (1951). Entsprechend nimmt Wieser (1956)
auch fiir die der Engadiner Féhre durchaus vergleichbare Tiroler «Edel-
kiefer» eine uncinata-Beteiligung an, wie iibrigens auch Rubner (1957)
in der nordostbayerischen Hohenkiefer «Spirkenblut» vermutet.

Bevor erfolgversprechende Untersuchungen iiber den Ursprung der
Formenmannigfaltigkeit bei der Bergfohre unternommen werden, scheint
es daher unerlésslich, zunichst abzukldren, ob spontane Kreuzungen
zwischen den beiden Fohrenarten tatséichlich vorkommen, beziehungs-
weise ob natiirliche Hybriden mit geniigender Sicherheit als solche nach-
gewiesen werden koénnen. Die Beantwortung dieser, in der vorliegenden
ersten Publikation behandelten Frage erachten wir als Voraussetzung fiir
das weitere Vorgehen, niémlich die Priifung des Einflusses der Partner-
kombination beim Kreuzungsexperiment auf die erbliche Wuchsform der
Nachkommen.

Zum Studium dieser Fragen bieten gerade die Schweizer Alpen sehr
giinstige Voraussetzungen. Zunéchst erfolgt hier der durch ein reiches
Formengemisch gekennzeichnete Ubergang von der im Osten vorherr-
schenden Legfohre zu der in den Westalpen und Pyreniien allein vor-
kommenden Spirke. Dann finden sich im Gebiet der Alpen auch ver-
schiedene mehr oder weniger ausgedehnte Zonen, wo sich Berg- und
Waldfohren beriihren oder durchdringen, so dass hier jedenfalls die dusse-
ren Bedingungen fiir eine spontane Hybridisierung gegeben sind.
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2. Problemstellung

Eine Analyse mutmasslicher Hybriden kann grundsétzlich auf zweierlei
Arten erfolgen, ndmlich durch Beurteilung ihrer — z.B. durch Selbstung
erzeugten — Nachkommen oder aber durch eine Analyse der Hybriden
selber. Ersteres ist zweifellos sicherer, wenn auch wesentlich aufwendiger,
weshalb wir uns mindestens fiir eine erste Kliarung fiir das zweite Vor-
gehen entschieden haben. Eine solche Analyse setzt indessen nicht nur
das Auftreten mehr oder weniger intermedidr geprigter Eigenschaften
voraus, sondern auch bestimmte dussere Gegebenheiten, die mit hin-
reichender Wahrscheinlichkeit, fiir eine hybridogene Entstehung dieser
intermediiren Eigenschaften sprechen. Beide Voraussetzungen scheinen
in unserem Fall gegeben: Einmal kommen Zwischenformen von Berg-
und Waldféhren mit gleitenden Ubergéingen verschiedener morphologi-
scher Eigenschaften tatsdchlich vor, und zweitens finden sich diese
Zwischenformen nur in Kontaktgebieten der beiden Arten.

Von den verschiedenen Merkmalen, die fiir unsere Zwecke in Frage
kamen, mussten nun diejenigen ausgewéhlt werden, welche nicht nur
leicht und eindeutig zu messen oder zu zdhlen sind, sondern zwischen
den Elternarten auch moglichst stark divergierende Werte ergeben, so
dass dazwischen viel «Spielraum» fiir eine deutlich erkennbare inter-
mediire Merkmalspriagung bleibt. Dabei beschrinkten wir uns nicht
zuletzt aus rein praktischen Griinden auf Nadelmerkmale, da Nadeln
etwa im Unterschied zu Bliiten oder Zapfen stets beliebig verfiigbar sind.
Zudem sind Nadelmerkmale bei dhnlichen Untersuchungen, aber mit
anderen Féhrenarten auch bereits mit Erfolg beniitzt worden (Mergen,
1958, 1959; Fowler und Heimburger, 1958).

Die Eignung der im Hinblick auf eine moglichst drastische Kennzeich-
nung der beiden Elternarten ausgewéahlten Nadelmerkmale musste nun
zunichst an zahlreichen Berg- und Waldfohren verschiedener Herkunft
erprobt werden, und zwar auch unter Beriicksichtigung allfdlliger modi-
fizierender Umweltseinfliisse. In einem néchsten Schritt war die Aus-
bildung dieser Merkmale dann an kiinstlich hergestellten F,-Hybriden zu
priifen, wo ja am ehesten eine deutliche intermedidre Prigung quanti-
tativer Merkmale erwartet werden durfte. Analog waren dann schliesslich
die als natiirliche Hybriden erachteten Zwischenformen zu analysieren,
wobei von vornherein damit gerechnet werden musste, dass diese durchaus
nicht nur F,-Individuen, sondern auch Hybridengenerationen hoherer
Ordnungen sowie Riickkreuzungen darstellen.

Es soll also mit der vorliegenden Arbeit versucht werden, den Nach-
weis spontaner Hybriden zwischen Berg- und Waldféhren gewissermassen
aufgrund eines Analogiebeweises zu erbringen.
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3. Untersuchungsmethodik

Da, wie noch gezeigt werden wird und auch aus anderweitigen Unter-
suchungen hervorgeht (Schiitt und Hattemer, 1959), der Nadeljahr-
gang auf die Ausbildung bestimmter Merkmale einen signifikanten Ein-
fluss ausiiben kann; wurden fiir die vorliegenden Versuche nur Nadeln
vom selben Jahrgang, nidmlich demjenigen von 1965 verwendet. Ferner
wurden nur véllig ausgewachsene, d.h. nicht vor September 1965 ein-
gesammelte sowie mdoglichst kréftig entwickelte Nadeln ausgesprochen
lichtstdndiger Triebe beriicksichtigt. Bei der vorgingigen Uberpriifung
verschiedener, voraussichtlich geeigneter quantitativer Nadelmerkmale
erwiesen sich vor allem die Stomatafrequenz sowie eine am Nadelquer-
schnitt ermittelte Verhaltniszahl (der sog. Querschnittsindex) als unseren
Anforderungen am besten entsprechend. Neben diesen 2 Hauptmerk-
malen wurde zusétzlich auch die Anzahl Harzkanéle sowie das Verhéltnis
der dorsalen zur ventralen Anzahl Stomatalinien (der sog. Stomatalinien-
Quotient) untersucht, da diese trotz kleinerer spezifischer Unterschiede
die Ergebnisse der Hauptmerkmale gut bestéitigen.

3.1 Die Stomatafrequenz

In halber Nadellinge wurden auf der flachen (ventralen) Innenseite
die Spaltéffnungen (Stomata) einer einzelnen Stomatalinie auf der Lange
von genau 5 mm gezdhlt. Dazu wurde jeweils diejenige Linie mit der
regelméssigsten Stomatasequenz ausgesucht. Die Auszéhlung erfolgte
am Zeiss-Stereomikroskop «Opton» bei 40facher Vergrosserung und mit
Hilfe eines Handnumerators. Untersucht wurde frisches oder nur kurz- -
fristig in Wasser aufbewahrtes Nadelmaterial, welches die einzelnen
Stomata dank ihres weissen Wachsverschlusses deutlich als weisse Punkte
auf der griinen Nadelfliche zu erkennen erlaubt. Durch Alkoholaufbe-
wahrung wiirde der Wachs hingegen bald weggeldst. Nun weisen aber
namentlich die Waldféhrennadeln meist noch breite und kontinuierliche
Wachsstreifen auf, von denen sich die einzelnen Stomata nur undeutlich
abheben. Dieser oberflichliche Wachs musste daher durch sorgfiltiges
Abreiben entfernt werden, so dass nur noch die Stomatagruben weiss
markiert blieben.

b-d

3.2 Der Querschnittsindex &y
Bei beiden Fohren kann die Nadelgrosse durch individuelle Veran-
lagung oder durch den Standort betrichtlich variiert werden, weshalb
auch irgendwelche absolute Messwerte fiir vergleichende Untersuchungen
nur sehr bedingt brauchbar sind. Die am Nadelquerschnitt durchge-
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fiihrten mikroskopischen Messungen wurden daher nur in Form von
Verhéltniszahlen verwendet.

An Querschnitten aus dem mittleren Teil von in 709, Alkohol aui-
bewahrten Nadeln wurde bei 50facher Vergrosserung mittels eines Okular-
mikrometers (1 Mikrometerwert = 22,4 u) die Nadelbreite b und Nadel-
héhe h sowie der Abstand zwischen den beiden kollateralen Geféssbiindel-
stelen d gemessen und auf halbe Mikrometerwerte geschitzt (s. Abb. 1).
Aufgrund der in Abschnitt 5.1.2 niher ausgefiihrten Uberlegungen

b
wurden nun alle 3 Messwerte in der Beziehung 4 kombiniert,

welche unserer Forderung nach einer hochspezifischen zahlenméassigen
Kennzeichnung der beiden Fohrenarten sehr gut entsprach. Grosste
Sorgfalt war dabei auf eine zur Nadellingsachse absolut rechtwinklige
Schnittfithrung zu legen, da durch schiefe Schnitte die Querschnitts-
proportionen verzerrt wiirden.

Abbildung 1

b-d
h
b = Nadelbreite; h = Nadelhéhe; d = Abstand der Gefassbiindel

Die Nadeldimensionen des Querschnittsindexes

2.3 Der Stomatalinien-Quotient

Wiederum in der Nadelmitte wurde bei 25facher Vergrosserung die
Anzahl der Stomatalinien auf beiden Nadelseiten ermittelt und der
' Aussenseite (dorsal)
Innenseite (ventral)
basis allmihlich auskeilen, ist fiir die Vergleichbarkeit dieser Quotienten
wesentlich, dass die Zahlung stets am selben Nadelort, also z.B. in der
Nadelmitte, erfolgt. Bei streckenweise unterbrochenen Linien erfolgte die
Auszihlung derart, dass Linienbruchstiicke von mehr als Radiuslédnge des

Quotient gebildet. Da die Linien gegen die Nadel-
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mikroskopischen Gesiclitsfeldes (r = 4 mm) als ganze Linien gerechnet,
kiirzere Bruchstiicke dagegen zu ganzen Linien summiert wurden.

3.4 Die Anzahl Harzkandle

An den Querschnitten aus der Nadelmitte, die der Ermittlung des
Querschnittsindex dienten, wurden gleichzeitig auch die angeschnittenen
Harzkanéle gezéhlt. Da die Harzkanalzahl nach den Untersuchungen von
Schiitt und Hattemer (1959) sowie von Steven und Carlisle (1959)
nicht nur zwischen verschiedenen Bdumen sowie den Nadeljahrgingen
desselben Individuums oder den Nadeln desselben Kurztriebes erheblich
varileren kann, sondern sogar innerhalb derselben Nadel, war fiir die
Vergleichbarkeit der Ergebnisse entscheidend, dass die Zdhlungen immer
am selben Nadelort erfolgten. Dabei wurden simtliche Harzkanile be-
riicksichtigt, also neben den normalen marginalen auch die selteneren
medialen sowie die kleineren sekundiren.

4. Das Pflanzenmaterial

Fiir die vorliegenden Untersuchungen sind insgesamt 3780 Nadeln von
189 Baumen (79 Bergfohren, 70 Waldfohren, 40 kiinstliche oder natiirliche
Hybriden) analysiert worden. Dazu wurden, soweit moglich, nur éltere
Béiume beriicksichtigt.

4.1 Pinus mugo, Pinus silvestris und natirliche Hybriden

Zur Ermittlung der Artmittelwerte konnten dabei fiir P.mugo 66
Béaume (39 Spirken und 27 Legfohren) von 14 verschiedenen Provenienzen
und fiir P. silvestris 51 Bdume von 13 verschiedenen Provenienzen beriick-
sichtigt werden. Insgesamt sind dabei 18 Provenienzen durch 5 Biume,
3 durch 4 Biume und 6 durch 3 Biume vertreten. Die in den Tabellen 1
und 2 durch einen Stern (*) gekennzeichneten Biume sind nur im Ver-
gleich mit den natiirlichen Hybriden (Abschn. 5.2) verwendet worden,
nicht aber fiir die Bildung der Artmittelwerte. Nicht in den Tabellen,
sondern nur im Text aufgefiihrt sind ferner 3 Berg- und 12 Waldfshren,
welche einzig im Zusammenhang mit Voruntersuchungen iiber die
Stomatafrequenz (Abschn. 5.1.1) beniitzt wurden. Die 22 mutmasslichen
spontanen Hybriden zwischen P.mugo und P, silvestris schliesslich
stammen aus 7 verschiedenen Herkunftsgebieten (Tab. 4).

Auf Seite 328 sind die 24 Herkunftsgebiete sowie diejenigen Formen-
kreise (\P.mugo, P.silvestris, natiirliche Hybriden ) aufgefiihrt, von welchen
Nadeln gesammelt wurden. Mit Ausnahme der Provenienz 17 handelt es
sich dabei durchwegs um autochthone Populationen.
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Tabelle 1

Pinus mugo Turra

Hauptmerkmale Nebenmerkmale
; Stomata-
Pro- Stomatafrequenz Que?sehmtts- linien- Heorzkanal-
venienz B NE; (n = 20) inlex Quotient 2okt
la 3031 39,6 +0,57 10,2 +0,45 1,36 5,4
3032 44,2 10,51 7,4+0,61 1,49 4,4
3033 45,3 +0,66 5,8-1-0,45 1,23 3,6
3034 44,4+40,80 6,3+0,73 1,40 3,8
3035 44,140,58 6,340,70 1,22 5,8
1b 322% 38,24-0,72 5,940,48 1,42 3,2
323* 45,9-10,58 7,14+0,52 1,31 4,2
347% 42,8 + 0,55 5,56 +0,47 1,39 4,2
2a 3005 47,2 40,44 6,7 +0,88 1,37 4,0
3006 47,240,48 7,240,79 1,26 3,6
3007 43,2 +0,31 9,3--0,66 1,28 4,0
3008 46,6 +0,45 7.84+0,96 1,19 4,0
3009 46,2 40,48 5,7-40,80 1,34 3,2
2b 3036* 44,4 1+0,44 7,7+0,71 1,40 5,2
3038%* 44,6 40,53 7,6-4-0,54 1,18 4,0
3039* 42,2 10,66 8,14+0,77 1,24 3,0
3 340* 40,8 +0,92 9,4+0,96 1,41 4,4
4 351 41,8-+0,48 7,740,77 1,58 4,0
352 42,8+0,46 4,2 10,44 1,61 4,0
353 43,1+0,55 4,14+0,44 1,66 2,4
354 39,8 10,64 4,0+0,40 1,49 3,0
5 315 43,410,69 6,310,27 1,94 3,4
316* 42,04-0,63 8,14+0,36 1,67 4,4
355 43,8 +0,53 6,2-1+-0,25 1,37 4,0
362 42,8 +0,54 4,44-0,73 1,65 4,2
P.178 43,6 10,44 7,24-0,60 1,37 7.4
P.907 44,81+0,72 7,6 1+0,54 1,47 7,6
6 3 44,2 10,62 5,564+0,66 1,42 3.4
37 48,140,53 9,0-+0,66 1,46 3,6
38 44,0+0,62 10,6 1+-0,52 1,60 2,8
310 47,24 0,60 9,14-0,60 1,88 4,2
311 47,6 1+-0,73 5,840,563 1,50 4,4
7 334 48,04+0,52 3,6 1+0,56 1,74 2,8
335 46,0 0,62 7,840,57 1,60 3,2
337 44,2 10,56 5,840,44 1,39 2,6
338 44,01-0,48 9,740,61 1,35 3,6
373 46,6 +0,43 6,8+0,77 1,72 0,6
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Hauptmerkmale Nebenmerkmale
ta-
Querschnitts- St.orpa. g Harzkanal-
Pro- Stomatafrequenz ) linien- ;
: Baum Nr. index s zahl
venienz (n = 20) Quotient
(n = 5) (n = 20) (n = 5)
8 121 40,24-0,58 1,840,19 1,40 4,0
123 41,04-0,70 3,6 0,17 1,48 2,4
124 40,7 40,57 5,14+-0,45 1,32 4,2
125 43,6+ 0,66 5,8+0,70 1,28 5,0
211 39,840,58 6,9-+-0,35 1,48 4,0
9 145 43,14+0,48 6,7140,73 1,34 3,6
146 46,210,47 5,7-4+0,45 1,45 2,4
147 38,6 10,72 4,740,50 1,38 3,8
149 40,6 10,50 3,64-0,34 1,51 4,0
150 45,2 +0,49 6,14-0,55 1,56 4,0
10 382 45,56 +0,56 7,24+0,61 1,58 3,0
383 42,41 0,51 6,4-0,78 1,26 3,0
384 44,0 +0,60 6,040,58 1,51 2,4
386 42,2 40,48 7,4--0,45 1,563 2,8
387 40,4 +0,47 3,6 -0,38 1,40 8,4
11a 3012 42,74-0,40 6,2+0,39 1,26 6,2
3023 44,41 0,37 2,340,29 1,31 3,0
11b 3016 37,740,563 4,84-0,57 1,87 5,0
3017 41,9-+-0,39 5,61+0,58 1,19 4,8
3019 44,2 10,37 5,04-0,34 1,79 4,0
12 3028 * 43,44-0,48 3,9 i0,35- 1,50 4,2
3029 43,2+ 0,50 4,04-0,40 1,25 5,0
13 154 40,41-0,44 7,6-+0,51 1,39 4,2
155 46,0+-0,50 6,04+0,50 1,35 4,0
156 44,91+ 0,60 4,6+-0,43 1,52 4,2
14 131 45,8 4+0,48 5,51-0,62 1,16 3,0
132 41,94-0,60 7,0+1,09 1,29 4,8
133 46,91+0,66 4,8 40,44 1,38 3,0
134 44,04+ 0,51 2,8+0,40 1,24 3,2
15 135 47,8 40,73 7,440,27 1,33 4,0
136 42,9 40,68 5,840,43 1,54 4,0
137 41,4+0,53 4,6 +0,29 1,25 3,2
141 47,840,58 2,14-0,33 1,32 3,6
142 49,4 10,36 5,8--0,40 1,18 4,0
16 126 43,2 10,81 '4,740,86 1,31 2,4
127 45,56 4-0,78 6,140,60 1,17 4,4
128 45,41 0,63 7,6+1,04 1,37 3,0
129 44,44-0,50 6,340,24 1,15 3,0
130 51,6+ 0,64 3,64-0,53 1,27 4,0
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Tabelle 2

Pinus stlvestris L.

Hauptmerkmale Nebenmerkmale
. Stomata-
Pro- Stomatafrequenz Que?schmtts- linien- Harzkanal-
. Baum Nr. index . zahl
venienz (n = 20) _ 5 Quotient i
(n = 5) (n = 20) (n = 5)
2b 4036 49,940,72 22,440,84 0,94 13,2
4037 53,240,61 26,5 +1,42 1,13 12,2
4042 54,04-0,72 25,8+0,48 1,05 10,6
4043 51,34+0,51 23,3+0,80 1,15 12,4
3 427* 59,2 +0,96 36,74-1,59 0,95 9,0
4 440a 63,1-+0,95 27,2.10,72 1,01 19,8
440b 62,940,61 25,14+1,42 1,15 10,6
440c 59,14-0,51 21,94+1,24 1,19 13,6
441 68,0-40,64 20,5 1-1,52 1,14 12,6
442 66,0 0,81 24,311,03 1,05 19,4
5 42 64,64-1,02 26,04+1,98 1,10 7,2
444 66,2 40,72 26,841,54 1,09 9,0
446 70,8+0,63 22,04-1,04 1,13 9,6
447 65,14-0,46 28,041,78 0,98 13,2
P.676* 67,94+0,70 44,8 1-2,77 1,03 17,4
P.908 61,141,39 27,6 +1,32 1,29 15,0
9 491 55,6 +0,55 28,84-0,82 1,26 14,0
492 53,6 10,46 23,2-1.0,98 1,10 11,6
496 53,84+0,30 28,3 4+0,44 1,15 18,6
497 57,0+0,58 20,84-1,10 1,15 18,8
498 55,0--0,38 23,14-1,05 0,96 14,8
11b 4004 * 56,140,73 25,44 1,60 1,05 11,0
4006* 56,140,564 34,6 12,55 1,14 9,0
4010% 54,2 10,92 22,4 41,13 1,17 9,8
12 4019%* 57,9+0,53 41,51+2,72 1,08 10,4
4020* 50,140,59 34,3 4+0,96 1,29 12,2
17 422 64,6 +0,73 27,8+1,35 1,20 8,6
423 59,6 10,73 25,8 40,36 1,26 9,2
424 62,8 +0,60 31,54+1,88 1,04 8,4
425 66,84-0,86 24,3 40,69 1,20 6,6
426 60,84-0,53 25,8 41,59 1,12 8,6
18 484 61,7-40,50 20,8 4-0,57 1,12 13,0
485 60,1-+0,49 26,6 10,49 1,11 12,4
487 62,6 +0,50 28,84-2,16 1,22 11,8
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Hauptmerkmale Nebenmerkmale
. Stomata-
Pro- % N Stomatafrequenz Que'rsc(;hnltts- linien- I-Iarzlgna,l-
T e (n = 20) HHCER Quotient i .
{n == 5) (n = 20) (n = 5)
19 459 55,84-0,93 35,9+1,53 1,09 12,8
460 44,04 0,50 25,5 4+0,29 1,04 19,0
461 56,8+0,73 21,0+0,98 1,02 9,0
462 57,640,64 25,14-2,20 1,03 13,0
463 50,6 40,60 22,74+1,23 1,10 11,6
20 428 53,51+0,68 88,01-0,60 1,07 9,0
429 58,6 +0,94 34,8 11,04 0,91 11,4
430 50,410,72 26,2 42,47 1,04 5,6
431 50,810,78 41,84-2,02 0,92 7,2
432 50,6 40,53 20,5 +1,77 0,98 8,0
21 433 59,140,58 31,34+-2,33 1,22 18,0
434 55,8 40,65 23,5 +1,28 1,17 15,2
435 55,8 10,64 29,4 11,54 1,23 20,8
22 464 64,44-0,52 35,411,69 1,07 13,0
465 63,04-0,63 24,0--0,88 1,28 8,8
466 64,64-0,73 44,34+2,10 1,17 13,4
468 63,9+0,65 21,9+1,34 1,14 9,0 -
469 62,4+0,56 25,44-0,94 1,17 9,0
23 449 61,640,87 23,940,91 1,05 8,6
450 62,2 10,84 25,0 11,14 1,08 9,6
451 62,6 0,71 23,8 +1,13 1,09 12,0
24 456 44,840,877 23,1+1,87 1,09 11,4
457 47,44-0,60 25,641,32 1,15 11,4
458 50,0-+0,70 20,6-4-1,16 0,03 7,0
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Tabelle 3

Kiinstliche Hybriden

Hauptmerkmale Nebenmerkmale
‘ ; Stomata-
Pro- Stomatafrequenz Que.rsch_nwts- linien- faenlanal.
venienz |00 NEf g, — 99y s Quotient zahil
(n = 5) (Il = 20) (n = 5)
Dengler 500 51,440,71 9,4+0,55 1,21 7.4
501 48,6 +0,52 11,9--0,68 1,13 4,2
502 51,04+0,41 10,6 +-0,81 1,27 5,8
503 48,540,69 12,840,50 1,18 2,0
504 54,040,66 11,04-0,91 1,31 3.8
505 49,8-1-0,48 11,564-0,59 1,10 7,0
507 48,61-0,48 12,210,86 1,23 4,4
508 49,2-10,76 10,0+0,83 1,23 5,8
509 51,34-0,77 13,24-0,65 1,31 6,2
510 47,8 40,61 14,0-+0,70 1,16 2,6
511 53,6 10,66 9,2 +0,26 1,21 6,6
512 49,74-0,73 9,7-11,27 1,26 3,8
513 54,44-0,77 13,94-1,61 1,07 5,4
514 51,8+0,71 17,14+-1,04 1,27 4,4
Schmid 51 58,241,30 13,4+0,89 1,39 9,8
52 54,01+1,17 16,56 +1,77 1,15 6,8
57 55,210,63 15,5 40,87 0,93 5,8
Leibund-
gut 5 50,740,65 10,6 0,46 1,53 4,0
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Tabelle 4

Naturliche Hybriden

Nebenmerkmale

Hauptmerkmale
- Stomata-
, Querschnitts- iy Harzkanal-
Pro- Stomatafrequenz y linien-
. Baum Nr. index ; zahl
venienz (n = 20) Quotient
(n = 5) (n = 20) (n = 5)
la 4031 51,24+0,70 14,24-0,70 1,10 8,6
4033 48,4-10,87 13,1+1,00 1,04 4,8
4034 51,0-+0,60 15,04-0,95 1,14 6,8
4035 49,740,562 13,6 40,50 1,12 6,0
1b 325 55,6-+0,81 13,94-1,50 1,22 4,4
345 50,44+0,78 15,3 +1,60 1,34 5,4
2b 3037 41,740,52 11,44+0,44 1,29 6,6
. 3045 45,4-+1,31 10,44 0,96 1,31 3,2
4038 49,4 +0,43 14,540,477 1,12 10,6
3 339 49,7-10,68 17,4-0,93 1,19 10,2
344 46,6 0,54 16,2+1,36 1,18 11,2
5 48 55,11-0,78 14,0 1,02 1,39 12,4
356° 47,64-0,71 13,6 +-0,40 - 1,42 6,0
357 49,8-+0,62 14,9+1,01 1,54 4,2
358 50,6 +0,49 17,2+1,06 1,36 6,2
P.204 55,56 1+0,84 10,541,02 1,24 7,0
P.x 52,0-+0,68 12,8 41,09 1,32 5,6
11b 3010 47,74+0,62 11,14-0,33 1,32 7,2
3026 47,44 0,72 13,04-0,72 1,11 6,4
3027 45,8 10,51 12,6 10,18 1,21 6,2
12 3030 44,940,43 16,4+0,17 1,10 7,6
4018 51,2+0,57 14,6 +-0,91 0,99 6,2
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Provenienz

L

10.

41,

12.

13.

14.

15.
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Franzosische Pyrenden

a) Vallon de Marcadau, Massiv von Cauterets (1900 m ii.M.):
P. mugo (Spirken), Hybriden («Pin de Bouget»).

b) Cambredase, Forét de St-Pierre (1800 m ii.M.): bei Ziirich nach-
gezogene P. mugo (Spirken) und Hybriden.

. Franzosische Westalpen

a) Bois de I’Ours ob Briancon, Hautes-Alpes (1900 m ii.M.): P. mugo
(Spirken).

b) St-Chaffrey ob Briangon, Hautes-Alpes (1700 m ii.M.): P. mugo
(Spirken), P. silvestris, Hybriden.

Chandolin VS (2000 m ii.M.): P.mugo (Spirken), P. silvestris, Hybri-

den.

Schwarzwald (Deutschland), Murgtal (850-1000 m #.M.): P.mugo

(Spirken), P. silvestris.

Faldtschen ZH, Erosionstrichter am Uto bei Ziirich (600-800 m

i.M.): P. mugo (Spirken), P. silvestris, Hybriden.

La Tourbi¢re BE, Hochmoor bei Les Genevez im Berner Jura

(1000 m ii.M.): P. mugo (Spirken).

Ballmoos LU, Hochmoor auf dem Lindenberg (850 m ii.M.): P. mugo

(Spirken).

Grimsel BE, am Hinterstock ob Handegg (1550 m ii.M.): P. mugo

(Legfohren).

Lenzerheide G R, Bova Gronda (1500 m ii.M.): P. mugo (Legfohren),

P. silvestris. '

Wolfgang-Davos G R, Drusatschawald (1650 m ii.M.): P.mugo
(Spirken).

Schweizerischer Nationalpark

a) Fuorn, God dal Fuorn (1900 m ii.M.): P. mugo (Spirken).

b) Praspél, zwischen Punt Praspol und Punt Periv (1700 m ii. M.):
P. mugo (Spirken), P. silvestris, Hybriden.

Samedan GR, Plaun God (1900 m ii.M.): P.mugo (Spirken), P. sil-

vestris, Hybriden.

Abruzzen (Italien ), im Majellotta des Majella-Gebirges (2000 m . M.):

P. mugo (Legfchren).

Dinarisches Gebirge, Bosnien (Jugoslawien ), Bjelasnica- und Hrani-

sava-Gebirge (1750-1850 m ii.M.): P. mugo (Legfchren).

Tatra (Tschechoslowakei), Lemnitzerspitze (1500-1850 m ii.M.):
P. mugo (LegfGhren).



16. Sidkarpaten (Ruminien), Bucegi-Berge (1900 m ii.M.}: P. mugo
(Legfohren). :

17. Illnaw ZH, Hochmoor «Wilderty (520 m ii.M.): natiirlicher Anflug
von P. silvestris unbekannter Provenienz.

18. Rheinau ZH, «Winzelerboden» (370 m ii.M.): P. silvestris.

19. Ganter V8, an der Simplonstrasse im Gantertal (1370 m i.M.):
P. silvestris.

20. Schlarigna GR, God da Chastlatsch (1740 m . M.): P. silvestris.
21. Tirol (Osterreich ), Seefelder Plateau (980-1050 m it.M.): P. silvestris.
22. Schottland, aus verschiedenen Gebieten (3—270 m ii.M.): P. silvestris.
23. Sudschweden, bei Stockholm (59° 30’ nérdl. Breite): P. silvestris.
24. Finnisch-Lappland, bei Kevo (69° 45’ nordl. Breite): P. stlvestris.

4.2 Die kinstlichen Hybriden

Die fiir unsere Untersuchungen zur Verfiigung gestandenen 18 aus
kontrollierter Bestdubung hervorgegangenen Hybriden (Tab. 3) sind
unabhéngig voneinander an 3 verschiedenen Instituten hergestellt
worden.

Dengler-Kreuzungen

Erstmals 1926, aber vor allem 1930 hat Prof. A.Dengler am Waldbau-
institut in Eberswalde zahlreiche Kreuzungen zwischen Waldféhren
mérkischer Herkunft und einer in Chorin zu Zierzwecken angepflanzten
Legfohre durchgefiihrt (Dengler 1932, 1939, 1942). Dank dem Entgegen-
kommen von Prof. A.Scamoni vom Institut fiir Forstwissenschaften
Eberswalde war es uns moglich, Nadeln der 14 noch vorhandenen
Kreuzungen zu untersuchen (Tab. 8, Nrn. 500-505 und 507-514). Die
Identifizierung der Elternbdume sowie die Rekonstruktion der Kreu-
zungskombinationen war indessen nicht mehr méglich.

Schmid-Kreuzungen

Etwa gleichzeitig wie Prof. Dengler in Eberswalde hat Prof. E.Schmid
vom Institut fiir Systematische Botanik der Universitédt Ziirich Kreu-
zungen zwischen einer Legfohre ( Q) und Waldfohren ( &) durchgefiihrt
(Schmid, 1951). Die heute im Botanischen Garten der Universitat
Ziirich noch vorhandenen Hybriden sind indessen schlecht wiichsig und
diirftig benadelt, da sie zuvor jahrelang unter sehr ungiinstigen Wuchs-
bedingungen gehalten wurden. Fiir unsere Zwecke konnten wir daher nur
3 noch einigermassen normal benadelte Individuen beriicksichtigen
(Tab. 3, Nrn. 51, 52, 57).
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Leibundgut-Kreuzungen

Am Institut fiir Waldbau der ETH fiihrte Prof. H.Leibundgut 1957
verschiedene Kreuzungen mit Pfropflingen von Spirken und Waldféhren
durch, welche aus der «Faldtschen», einem sehr steilen Erosionstrichter
mit autochthoner Berg- und Waldfohrenbestockung am Uto bei Ziirich,
stammten. Infolge verschiedener misslicher Umstédnde ist von diesen
Kreuzungsnachkommenschaften nur ein Sémling der Kreuzung Spirke
(2) X Waldfshre (3) iibrig geblieben, den wir fiir unsere Untersuchungen
beniitzen konnten (Tab. 3, Nr. 5).

5. Ergebnisse

5.1 Pinus mugo, Pinus stlvestris und kiinstliche Hybriden
5.1.1 Die Stomatafrequenz

Bei jedem Versuchsbaum wurde die Stomatafrequenz an 20 Nadeln
ermittelt, und zwar unter Beriicksichtigung jeweils nur einer Nadel je
Kurztrieb. Um ferner allféllige Versuchsfehler durch unterschiedliche
Lichtexposition méglichst einzuschrinken, wurden, wie schon erwihnt,
nur voll belichtete Nadeln beriicksichtigt. Dass jedenfalls die Stomata-
frequenz bei ausgesprochenen Licht- und Schattennadeln stark signifikant
verschieden ist, zeigt beispielsweise die Untersuchung einer besonders
dichtkronigen Spirke aus den Pyrenden (Prov. 1b, Nr. 323, Abb. links
unten in Tafel IT):

Lichtnadeln X =90 = 45,940,58

Schattennadeln Xy =90 = 48,44+0,48

Ein erster Vergleich der Baummittelwerte von P.mugo und P. sil-
vestris in den Tabellen 1 und 2 ergibt zwar einen deutlichen Unterschied
zwischen den beiden Arten, aber ebenso eine unterschiedliche Variations-
breite.

Im Unterschied zu P.mugo (X - ¢ = 44,01+0,34) erscheint P. sil-
vestris wesentlich unausgeglichener (X, -5 = 58,3-+0,88), weil ihre
Stomatafrequenz offensichtlich durch die Hohenlage des Herkunftsortes
beeinflusst wird. In tiefen und mittleren Lagen bis 850 m i. M. (Prov. 4,
5, 17, 22, 23) ist sie durch eine gleichmaéssig hohe Stomatafrequenz

1t-Test: * Signifikanz bei P = 0,05
**  Signifikanz bei P = 0,01
*** Signifikanz bei P = 0,001
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gekennzeichnet, in Hochlagen ab 1050 m ii.M. (Prov. 2b, 9, 19, 20, 21)
sowie interessanterweise auch im hohen Norden (Prov. 24) dagegen durch
deutlich kleinere Werte. Der Unterschied zwischen den beiden Héhen-
lagen ist statlstlsch denn auch sehr stark gesichert:

P, silvestris|Tieflagen
by = 101G e

el

n =25 = 68,610,53 }

P. silvestris{Hochlagen n =295 = 88,5640,80

(4 hoher Norden)

Dass es sich bei der niedrigeren Stomatafrequenz der hoch gelegenen
und nordischen Waldféhren nicht etwa um eine rassische Eigenschaft
handelt, sondern vielmehr um eine Anpassungserscheinung an irgend-
welche extremen Klimafaktoren, diirfte aus den 3 folgenden Teilversuchen
deutlich hervorgehen: -

a) Tieflagen-Waldfohren in hoher Lage

In der 1908/09 von der Eidgendssischen Anstalt fiir das forstliche
Versuchswesen auf dem God da Munt (1920 m ii.M.) ob Samedan ange-
legten Fohrenversuchsfliche Nr. 4 (Burger, 1931) finden sich heute noch
3 Biume der Tieflagenherkunft «Rheinau», welche folgende Stomata-
frequenz-Mittelwerte aufweisen:

Nr. 18.1; Xp'a'gp = 59,2-40,74
Nr. 18.3: Xy = g5 = 56,8-1-0,62

Der Vergleich dieser 3 Bdume mit unseren 3 in Rheinau aufgewachsenen
Versuchsbdumen (Tab. 3, Prov. 18) ergibt eine sehr stark gesicherte
Reduktion der Stomatafrequenz durch die Hochlage:

P. silvestris/Rheinau

in Rheinau (370 m . M.) X =g = 57,6-+0,38

P, silvestris/Rheinau G == TOTE W¥
in God da Munt e _

(1920 m . M.) Xp = gp = 61,510,31

b) Hochlagen-Waldféhren in tiefer Lage

Der zu a reziproke Versuch wurde mit Engadiner Fohren als besonders
typischen Hochlagenfohren durchgefiihrt. Dazu wurden aus unserer
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Versuchsherkunft «Schlarigna» (Prov. 20) 3 Bidume ausgelesen, und zwar
absichtlich diejenigen mit der grossten Stomatafrequenz, um das Ergebnis
nicht zu begiinstigen (Tab. 2, Nrn. 428, 429, 430). Drei in tiefer Lage
aufgewachsene Engadiner Fohren fanden sich im Versuchsgarten der
Forstlichen Versuchsanstalt bei Ziirich (550 m ii.M.), ndmlich:

Nr. 4044: X, = 5o = 62,140,75
Nr. 4045: X, = 59 = 63,240,77
Nr. 4046: X, - 5o = 63,0--1,03

Der Vergleich der Mittelwerte dieser beiden Gruppen zeigt eine sehr
stark gesicherte Zunahme der Stomatafrequenz infolge Verbringung der
Hochlagenherkunft in die Niederung:

P. silvestris/Engadin

bei Schlarigna N

(1740 m . M.) Xy =g = 54,34-0,62
5 ok

P. silvestris/Engadin (= biag = 14410

bei Ziirich (550 m i.M.) Xy =g = 63,04-0,51

¢) Nordische Waldfohren in siidlicher Breite

Mangels geeigneten Materials konnte der Effekt einer horizontalen
Verbringung nur in dieser Richtung untersucht werden. Als hochnordi-
sche Herkunft standen die 3 Waldféhren aus Finnisch-Lappland (Tab. 2,
Prov. 24) zur Verfiigung, wihrend die 3 folgenden Béume aus einem im
Jahre 1861 im Revier Altenberg im Erzgebirge (760 m ii. M.) angelegten
Anbauversuch mit Lapplandfohren (Neger, 1913) stammen:

Nr. 475: Xy — 99 = 61,4-10,40
Nr. 478: Xy — 5y = 62,3--0,64
Nr. 479: X4 = 59 = 59,84-0,71

Der Vergleich der Mittelwerte der beiden Gruppen ergibt eine besonders
grosse und auch sehr stark gesicherte Vergriosserung der Stomatafrequenz
infolge Verbringung der Lapplandféhren nach Siiden:

P. silvestris/Lappland
in Lappland _
(69° 45" n.Br.) X = g0 = 47,440,50 l

P sélvestm's/ Lappland
im Erzgebirge

tyyg = 21,996%**
(50° 45’ n. Br.) Xy = g0 = 61,1-£0,37 ]
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Aus diesen 3 Teilversuchen geht also eindeutig hervor, dass P. sil-
vestris unter den extremen klimatischen Bedingungen des Gebirges bzw.
des hohen Nordens eine geringere Stomatafrequenz aufweist als in den
tieferen Lagen.

Bei P.mugo kommt eine analoge Priifung des Hoheneinflusses auf
unser Merkmal streng genommen nur fiir die Spirken in Frage, deren
Vertikalverbreitung von etwa 500 m ii.M. bis zur alpinen Waldgrenze
reicht, wihrend die Legfchre in der Regel ja nur in grosserer Hohe auf-
tritt. Die aus den Baummittelwerten (Tab. 1) der 15 hochstgelegenen
(Prov. 2a, 10, 11a) und 15 tiefstgelegenen Spirken (Prov. 5, 6, 7) gebildeten
Hohenlage-Mittelwerte ergeben jedoch keinen gesicherten Unterschied :

P. mugo/Hochlagen ™
(1650-1900 m ii. M.) Xp =15 = 43,740,68
tys = 1,804 (0
P. mugo[Tieflagen o a ©)
(600-1000 m . M.) Xy =15 = 45,240,47

Aber auch zwischen den aus den Baummittelwerten der 39 Spirken
(Prov. 8, 9, 13, 14, 15, 16) und 27 Legféhren (Prov. la, 2a, 4, 5, 6, 7,
10, 11a) gebildeten Wuchsform-Mittelwerten besteht kein signifikanter
Unterschied : :

tes = 0,010 (0)

P. mugo (Spirken) Xy = g9 = 44,140,38
P, mugo (Legfohren) Xn.= 07 = 44,04 0,61

- Angesichts der unterschiedlichen Reaktion von P.mugo und P. sil-

vestris auf das Hohenklima stellten wir uns die Frage, ob die beiden
Arten hinsichtlich der Stomatafrequenz allenfalls auch auf die Witterung
extremer Jahre verschieden reagieren. Zur Untersuchung dieser Frage
bot sich insofern eine giinstige Gelegenheit, als das Jahr 1965, aus wel-
chem unser gesamtes Nadelmaterial stammt, durch eine kiihle und nasse,
das Vorjahr jedoch durch eine warme und trockene Vegetationsperiode
gekennzeichnet war. Die MZA in Ziirich registrierte z.B. wihrend der
Monate April bis September folgende Niederschlige und Durchschnitts-
temperaturen:

Durchschnittst 4
Niederschlag (mm) HECSE n(lo g) emperatur
1964 605 15,2
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In einem Versuchsgarten unseres Instituts am Albisriederberg bei
Zirich (625 m ii.M.) wurden nun die Nadeljahrginge 1964 und 1965 von
je 3 hier aufgewachsenen Spirken und Waldféhren untersucht und fiir
n = 20 folgende Mittelwerte erhalten:

1964 1965 t-Test 1964/65
Nr. 363: 48,6 10,50 < 44,810,34 tys = 2,090 *
P. mugo Nr. 364: 43,440,67 (<) 44,8 10,47 tye = 1,767 (0)
Nr. 366: 48,3 40,72 < 45,4.10,59 tye = 2,311 *
Nr. 470: 65,4-0,74 > 61,210,63 byg = 4,470 ***
P. silvestris © Nr. 472: 65,2-40,50 > 61,2-0,61 tye = 5,076 ***
Nr. 473: 62,2--0,66 > 58,00,46 tye = 5,230 ¥**

Demnach weist P.mugo im nass-kiihlen Jahr 1965 eine leicht ver-
grosserte Stomatafrequenz auf, doch ist der Unterschied gegeniiber 1964
nur bei 2 Bdumen und nur schwach gesichert. Ganz im Gegensatz dazu
reagiert P. silvestris im trocken-warmen Jahr 1964 mit einer deutlichen
Vergrosserung der Stomatafrequenz, bei durchwegs sehr stark gesicherten
Unterschieden gegeniiber 1965. Wiederum erweist sich also P. mugo hin-
sichtlich der Stomatafrequenz als umweltsunabhéngiger als P. silvestris.
Die Beschrinkung unserer Untersuchungen auf Nadeln desselben Jahr-
gangs erweist sich damit als durchaus berechtigt.

Um. nun einen zuldssigen Vergleich der mittleren Stomatafrequenz
zwischen P.mugo, P. silvestris und den kiinstlichen Hybriden durch-
fithren zu konnen, ist es aufgrund der Voruntersuchungen iiber den
Einfluss der Hohenlage angezeigt, hierfiir also nicht alle Waldfohren,
sondern nur die in tiefen und mittleren Lagen aufgewachsenen Pro-
venienzen zu beriicksichtigen. Diese Einschriankung ist auch deshalb
erforderlich, weil ndmlich die Stomatafrequenz der Hybriden ebenfalls
durch die Hohenlage des Wuchsortes beeinflusst wird (s. Abschn. 5.2).
Da alle 18 kiinstlichen Hybriden in tiefer Lage aufwuchsen, diirfen sie
daher auch nur mit tiefgelegenen Waldféhren verglichen werden:

>l

P. mugo n=es = 44,04+0,34 } bey — 10,226 ***

Kiinstliche Hybriden n =15 = 51,6 40,66

Ml

t42 == 14,181 ER

P. silvestris (Tieflagen) n =9 = 63,640,563
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Der Unterschied zwischen P. mugo und P. silvestris ist hoch signifikant,
wobei sich die Baummittelwerte (Tab. 1 und 2) in keinem einzigen Fall
iiberschneiden. Das kleinste P.-silvestris-Mittel betrédgt 59,1, das grosste
P.-mugo-Mittel dagegen nur 51,6. Sogar die Nadeleinzelwerte iiber-
schneiden sich nur in wenigen Féllen. Fiir P. mugo betragen die Einzel-
wertextreme 33 (Prov. 9, Nr. 147) bzw. 54 (Prov. 7, Nr. 334), fiir P. sil-
vestris 51 bzw. 76 (beide Prov. 5, Nr. P.908).

Die kiinstlichen Hybriden sodann verhalten sich in diesem Merkmal
eindeutig intermediér, wobei sie sich von beiden Elternarten sehr stark
gesichert unterscheiden (s. Abb. rechts in Tafel I). Die Baummittelwerte
iiberschneiden sich etwas mit den héchsten Werten von P. mugo, nicht

aber mit denjenigen von P. silvestris. Die Einzelwertextreme betragen 42
(Nr. 510) bzw. 63 (Nrn. 51 und 52).

b-d
5.1.2 Der Querschnittsindex =

h
massgebend: Nadeln von P. silvestris weisen im Querschnitt eine zur
Breite b verhéltnisméssig geringe Hoéhe h auf, wéhrend solche von
P. mugo durch ausgesprochen hohe Querschnitte charakterisiert sind.
Im Durchschnitt aller in den Tabellen 1 und 2 aufgefiihrten Biume

Fiir die Aufstellung der Formel waren folgende Uberlegungen

_ b
(exkl. mit *) betrdgt der Quotient Efﬁr P. silvestris (n = 51) 2,104-0,012,

fiir P. mugo (n = 66) dagegen nur 1,684-0,015. Die kiinstlichen Hybriden
b
(n = 18) nehmen mitz = 1,950,025 eine deutliche Zwischenstellung
ein. Ferner unterscheiden sich die 2 F6hrenarten durch den gegenseitigen
Abstand der beiden kollateralen Gefdssbiindelstelen d. Dieser Abstand
ist bei P. silvestris deutlich grosser als bei P. mugo, doch tritt der Unter-
schied noch starker hervor, wenn d in Beziehung zur Nadelhohe h gesetzt
h _

wird. So betridgt der Quotient Efﬁr P. silvestris (n = 51) nur 2,62-4-0,056,
fiur P. mugo (n = 66) dagegen fast viermal mehr, nimlich 10,184-0,481.

h E s '
Mit g 4,18-+0,150 erweisen sich die kiinstlichen Hybriden (n = 18)

wiederum als intermediir (s. Abb. links in Tafel I). -~ -

b
Wird der ersterwihnte Quotient — nun durch Einbeziehung von d zur

h

Formel R erweitert, erhalten wir eine fiir unsere Zwecke sehr geeignete
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Masszahl. Die erforderlichen Messungen am Querschnitt wurden jeweils
an 5 Nadeln je Baum durchgefiihrt.

Der grosse Vorteil dieses Merkmals z.B. gegeniiber der Stomata-
frequenz besteht in seiner Unabhéngigkeit von der Hohenlage. So unter-
scheiden sich die Waldfohren aus tiefer und hoher (inkl. nérdlicher) Lage
tiberhaupt nicht:

P. silvestris/Hochlagen ik
(+ hoher Norden) Xn =25 = 26,6+1,08 l

tyo = 0,106 (0)

P. silvestris|Tieflagen Xy = 36 = 26,840,96 ]

Desgleichen bestehen innerhalb P.mugo weder zwischen hoch- und
tiefgelegenen Spirken noch zwischen Spirken und Legfchren gesicherte
Unterschiede:

P. mugo/Hochlagen Xy = 15 = 6,140,47 ] i
tes = 1,263 (0)

P. mugo|Tieflagen Xn =15 = ,040,51 |

P. mugo (Legféhren) Xy = g7 = 5,240,30 |

tes = 1,652 (0)

P. mugo (Spirken) R oms = 850031 |

Der Vergleich der aus den Baummittelwerten gebildeten Formenkreis-
Mittelwerte ergibt zunédchst einen sehr stark gesicherten Unterschied
zwischen den beiden Elternarten, wobei P. silvestris einen 4,4mal grosse-
ren Wert als P. mugo aufweist:

P. mugo
Kiinstliche Hybriden

P. silvestris

Xy g = 6,0+0,23 }
Xy =15 = 12,440,56
Xy -5 = 26,440,71

tgp = 12,028 ***

tgy = 11,225 ***

Die Baummittelwerte variieren bei P. mugo von 1,8 (Prov. 8, Nr. 121)
bis 10,6 (Prov. 6, Nr. 38) und bei P. silvestris von 20,5 (Prov. 20, Nr. 432)
bis 44,3 (Prov. 22, Nr. 466). Sogar bei den Nadeleinzelwerten tritt keine
cinzige Uberschneidung auf (!), denn der grosste ermittelte P.-mugo-
Einzelwert betrdgt nur 11,8 (Prov. 7, Nr. 338), der kleinste P.-silvestris-
Einzelwert dagegen immer noch 15,0 (Prov. 20, Nr. 432).

Die kiinstlichen Hybriden schliesslich verhalten sich wiederum deutlich

b
intermedidr, was bereits die einfachen Quotienten —Hund F erwarten
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liessen. Die Baummittelwerte variieren von 9,2 bis 17,1, wobei einzig
Uberschneidungen mit den gréssten P.-mugo-Mittelwerten auftreten,
nicht aber mit denjenigen von P. silvesiris. Die Nadeleinzelwerte betragen
im Extrem 7,7 (Nr. 508) bzw. 22,8 (Nr. 52). Von den beiden Elternarten
unterscheiden sich die kiinstlichen Hybriden sehr stark gesichert.

5.1.3 Der Stomatalinien-Quotient

Die dusseren (dorsalen) und inneren (ventralen) Stomatalinien wurden
fiir jeden Baum an denselben 20 Nadeln gezihlt, welche auch der Ermitt-
lung der Stomatafrequenz dienten. Der Quotient ist indessen nur als

20
dorsal

Baumeinzelwert x = berechnet worden. Kinzig fiir den
ventral

Vergleich der mutmasslichen natiirlichen Hybriden mit P. mugo und P.
silvestris desselben Standortes erfolgte die Berechnung der Quotienten
fir jede einzelne Nadel (s. Abschn. 5. 2).

Nadeln von P.mugo weisen durchschnittlich etwas grossere Linien-
absténde und damit auch weniger Linien je Nadelseite auf als die Nadeln
von P. silvestris. Ferner sind ihre dorsalen Seiten stets deutlich linien-
reicher als die ventralen, wogegen Nadeln von P. silvestris dorsal nur
wenig mehr als ventral oder sogar gleichviel Linien aufzeigen. Dieser
Unterschied zwischen den beiden Fohrenarten ist auf den verschiedenen
Nadelquerschnitt zuriickzufithren, der bei P. mugo annidhernd halbkreis-
formig, bei P. silvestris jedoch wesentlich flacher ist (s. Abb. links in
Tafel I). An unserem gesamten Nadelmaterial wurden die folgenden
extremen Linienzahlen ermittelt :

dorsal ventral
P. mugo 5-17 3-12
P. silvestris 7-24 6-23

Bei P. mugo variiert der Quotient von 1,19 bis 1,94, wobei das Mittel
aller 66 Bédume 1,424-0,021 betrigt. Bei dieser Art beeinflusst jedoch
die Hohenlage des Wuchsortes den Quotienten insofern, als er in Hoch-
lagen deutlich grosser ist als in der Niederung. Dies kommt z.B. beim
Vergleich der 15 héchst- und tiefstgelegenen Spirken zum Ausdruck,
deren Mittelwerte sich stark gesichert unterscheiden:
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P. mugo/Hochlagen Xy = 15 = 1,8840,042 \
by =278

P. mugo|Tieflagen Xp =15 = 1,6640,049 l

Der Mittelwert in tiefer Lage entspricht dabei iibrigens sehr genau dem
Uj2
d
Nadelquerschnitt bei gleichméssiger Linienverteilung ergeben wiirde.

theoretischen Wert

= 1,567, den ein vollkommen halbkreisformiger

Zwischen Spirken (Tab. 1, Prov. la, 2a, 10, 11) und Legfohren (Tab. 1,
Prov. 8, 13, 14, 15, 16), die nach dem oben dargestellten Sachverhalt nur
in dhnlicher Héhenlage verglichen werden diirfen — in unserem Fall nur
in der Hochlage —, besteht kein gesicherter Unterschied :

P. mugo (Spirken) X =90 = 1,870,034 1
5 ty = 0,992 (0)
P. mugo (Legfohren) X e gg = 1,88£0,025 |

Bei P. silvestris variiert der Quotient von 0,03 bis 1,29, und es besteht

hier im Vergleich zu P.mugo kein signifikanter Unterschied zwischen
Hoch- und Tieflage: :

P. silvestris/Hochlagen Xy = g = 1,04-10,046 ]
Al tyy = 1,915 (0)
P. silvestris|Tieflagen Xp =g = 1,130,016 J

Das unterschiedliche Verhalten von P.mugo und P. silvestris wird
durch die nachstehende Gegeniiberstellung der durchschnittlichen Linien-
zahlen verstidndlich:

Hochlagen Tieflagen
dorsal 16,9 20,7
P. mugo
: ventral 12,4 13,5
I dorsal 23,1 27,4
P, silvestris
l ventral 21:7 24,2

Daraus geht hervor, dass P. mugo in hoher Lage deshalb einen kleineren
Quotienten aufweist, weil hier die ventrale Linienzahl viel weniger (8%,)
reduziert wird als die dorsale (19%,). Demgegeniiber wird bei P. silvestris
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die Linienzahl in der Hochlage ventral (149,) und dorsal (199%) in &hn-
lichem Umfang vermindert. Das spezifische Verhalten von P. mugo diirfte
dabei im wesentlichen auf die leichte Verflachung ihrer Nadeln in hohen
Lagen zuriickzufiihren sein. Im Durchschnitt der 15 Hochlagenspirken

Nadelbreite b

Nadelhohe h
spirken jedoch nur 1,64. Bei P. silvestris betrigt dieser Quotient dagegen
in beiden Hohenlagen 2,10,

betragt ndmlich der Quotient = 1,71, bei den 15 Tieflagen-

Fiir einen Vergleich der beiden Féhrenarten mit den ja durchwegs in
tiefer Lage aufgewachsenen kiinstlichen Hybriden kénnen demnach alle
51 Waldféhren, jedoch nur die 15 Spirken aus tiefen und mittleren Lagen
einbezogen werden. Bei den Hybriden variiert der Quotient von 0,93 bis
1,39, und ihr Mittelwert liegt deutlich intermediir zwischen den Werten
der beiden Elternarten, wobei der Unterschied gegeniiber diesen stark
bis sehr stark gesichert ist:

P. mugo[Tieflage Xy =15 = 1,640,049 } by — 6,120 ***
Kiinstliche Hybriden Xy =5 = 1,2240,029 .

s tg; = 2,933 **
P. silvestris Xy = g3 = 1,080,025 . 3

5.1.4 Die Anzahl Harzkanile

Wie bereits erwihnt, konnte der diagnostische Wert der Harzkanalzahl
infolge ihrer betréichtlichen Variabilitit jedenfalls aufgrund bisheriger
Untersuchungen nicht besonders hoch veranschlagt werden. Etwas giin-
stiger scheint es sich mit der Lage der Harzkaniile zu verhalten, was
jedoch fiir unseren Zusammenhang bedeutungslos ist, da beide Féhren-
arten zur Gruppe mit marginalen Harzkanélen gehéren. Indessen kommen
bei beiden Arten auch mediale Harzkanéle vor, an unserem Material z. B.
bei 6 Bergfohren (mit 1-2 medialen HK) und bei 34 Waldfohren (mit
1-6 medialen HK). Erwihnt sei noch, dass die Anordnung der Harz-
kanéle insofern typisch ist, als nur eine einzige P. mugo gefunden wurde,
deren Nadeln am ventralen Rand mehr als 1 Harzkanal aufwiesen,
wahrend bei P. silvestris hier in der Regel mehrere Kanile auftreten.

Zur Berechnung der Baummittelwerte (Tab. 1-3) wurden die Harz-
kanile an 5 Nadeln je Baum ausgezihlt. Bei P.mugo variieren diese
Mittelwerte von 0,6 bis 7,6, wobei als absolut hiochster Einzelwert 9
Harzkanile gefunden wurden, wihrend andrerseits 2 Biume (Prov. 7,
Nrn. 378 und 382) iiberhaupt keine Harzkanile aufwiesen. Bei P. sil-
vestris variieren die Baummittelwerte von 5,6 bis 20,8, wobei im Minimum 4,
im Maximum 22 Harzkanile gezdhlt wurden. Kein signifikanter Unter-
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schied konnte in diesem Merkmal zwischen Spirken und Legfohren sowie
zwischen hoch- und tiefgelegenen Spirken oder Waldfohren nachgewiesen
werden. Bei den kiinstlichen Hybriden schliesslich variieren die Baum-
mittelwerte von 2,0 bis 9,8, und als extreme Einzelwerte wurden 2 bzw.
11 Harzkanile gezéhlt.

Der Vergleich der aus den Baummittelwerten gebildeten Formenkreis-
Mittelwerte ergab im Sinne unserer Versuchsfrage wesentlich giinstigere
Ergebnisse, als aufgrund der bisherigen Erfahrungen eigentlich zu er-
warten war, namlich sehr stark gesicherte Unterschiede sowohl zwischen
den beiden Elternarten als auch zwischen diesen und den sich intermediér
verhaltenden kiinstlichen Hybriden:

P. mugo Xn-e = 3,840,14 } by = 4,423 ¥
Kiinstliche Hybriden Xpog= 58+0,44
P. silvestris Xy =5 = 11,910,52 gt

5.1.5 Andere Nadelmerkmale

Die Epidermiszellen: Zur Unterscheidung von P.mugo von jeder
andern Pinus-Art und damit auch von P. silvestris gibt es kaum ein ein-
deutigeres Nadelmerkmal als die Form der Epidermiszellen am Nadel-
querschnitt. Wihrend diese bei P.mugo rechteckig sind, mit einem
durchschnittlichen Seitenverhéltnis von 5:2 (Brunies, 1906) und einem
strichférmigen Lumen, besitzt P. silvestris quadratische, mit einem
punktférmigen Lumen versehene Epidermiszellen. Bei den kiinstlichen
Hybriden fanden wir zwar vorwiegend Nadeln mit quadratischen Epi-
dermiszellen, wie das bereits Dengler (1939) bei seinen Kreuzungen
feststellte, daneben jedoch auch solche mit elliptischen oder leicht recht-
eckigen Zellen mit kurzen, strichférmigen Lumina, also intermediare
Bildungen. Fiir unsere speziellen Zwecke war dieses Merkmal daher nicht
brauchbar.

Die Sklerenchymbriicke zwischen den Gefissbiindeln: Zwischen den beiden
kollateralen Gefissbiindelstelen finden sich bei den Nadeln von P. sil-
vestris stets mehrere Reihen stark verdickter Sklerenchymzellen, welche
meist den ganzen Zwischenraum ausfiillen. Bei P.mugo fehlt diese
Sklerenchymbriicke entweder ganz oder besteht nur aus einer Zellschicht.
Bei den kiinstlichen Hybriden kommen alle Uberginge von fehlenden
bis stark und mehrreihig ausgebildeten Briicken vor, weshalb sich auch
dieses Merkmal fiir unsere Zwecke nicht eignete.

Die Randzihnelung: Da die Frequenz der Zahnelung an den Nadel-
kanten z.B. zur Diagnose von Hybriden zwischen Pinus peuce Griseb.
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und Pinus strobus L. (Fowler und Heimburger, 1958) oder zwischen
Pinus elliottic Engelm. und Pinus taeda L. (Mergen, 1958) bereits mit
Erfolg angewendet wurde, untersuchten wir dieses Merkmal auch an
unserem Nadelmaterial. Es ergaben sich jedoch keinerlei Unterschiede
zwischen P. mugo und P. silvestris.

9.2 Die natiirlichen Hybriden

Nachdem die Analyse kiinstlicher F,-Hybriden eine eindeutige inter-
medidre Prigung der 4 untersuchten Nadelmerkmale ergeben hat, wurde
nun versucht, mit den gewonnenen Erkenntnissen bestimmte spontane
und transitire Formen von mutmasslich hybridogenem Ursprung zu
diagnostizieren. Dabei lagen einerseits insofern giinstigere Vorausset-
zungen gegeniiber dem bisherigen Vorgehen vor, als die mutmasslichen
Hybriden nun mit unmittelbar benachbarten Berg- und Waldfohren
verglichen werden konnten, welche mit grosser Wahrscheinlichkeit der-
selben lokalen Population angehéren wie ihre mutmasslichen FEltern-
individuen. Ferner entfielen die modifizierenden Einfliisse verschiedener
Standorte, namentlich aber der unterschiedlichen Héhenlage. Wie bereits
frither erwdhnt, musste andrerseits natiirlich damit gerechnet werden,
dass es sich bei diesen Hybridenpopulationen vermutlich nicht nur um
Fi-Generationen handeln kann. Wo P. mugo und P. silvestris sich iiber
ausgedehnte Gebiete mischen, wie z.B. lings dem Spél im Schweizeri-
schen Nationalpark, kénnen beide Arten derart «variieren», dass sie fast
liickenlos durch alle méglichen Ubergangsformen miteinander verbunden
erscheinen. Jedenfalls ist es oft sehr schwer zu entscheiden, wo die eine
Art aufhért und die andere beginnt. Typische intermedidre Erscheinungs-
formen sind dabei eher seltener als mehr P.-mugo- oder P.-silvestris-
ahnliche Varianten. Es liegen somit ganz dhnliche Verhiltnisse vor wie

etwa bei den heterogenen Hybridenschwérmen der Graupappel (Marcet,
1961).

Der transitorische Charakter dieser mutmasslichen Hybriden fallt zu-
nédchst vor allem in der Beastung, der Zweigstellung, der Benadelung und
der Borkenbildung auf. Verglichen etwa mit P. silvestris, bleiben bei den
Hybriden die unteren, beschatteten Aste allgemein etwas linger stehen.
Ferner bleiben die Zweigenden etwas aufgerichtet, wenn auch nicht so
stark wie bei P. mugo, wihrend dies bei P. silvestris ja nur anfangs der
Fall ist. Wegen der meist etwas grosseren Zahl von Nadeljahrgiingen
sowie der dunkler griinen Nadelfarbe erscheinen ihre Kronen im Vergleich
mit, P. silvestris auch dichter und dunkler. Mannigfaltige Zwischenbil-
dungen hinsichtlich Struktur und Farbe kann namentlich die Borke auf-
weisen, wobei hiufig (dhnlich wie bei P. silvestris und im Unterschied zu
P. mugo) in der Jugend ein anderer Borkentyp als im Alter auftritt. So
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bildet das Periderm am oberen Stammteil und an Asten nach Abfall der
Nadelkissen oft eine der «Spiegelrinde» von P. silvestris dhnliche diinn-
schuppige, orange- bis rotgelbe Feinborke. Bei den Hybriden iiberzieht
diese jedoch nicht gleichmissig grossere Flichen, sondern wird immer
wieder unterbrochen von grossen, rundlichen, braunen Schuppen. An der
alten Stammborke sind dagegen die Hybriden héufig nicht mehr von der
bekanntlich in diesem Merkmal ausserordentlich stark variierenden
P. silvestris zu unterscheiden. Sogar die reine P.mugo kann in hoherem
Alter eine ausgesprochen waldféhrendhnliche, plattige Borke aufweisen
(s. Abb. links oben in Tafel IT). Als ein makroskopisches Merkmal von
hohem diagnostischem Rang ist schliesslich die Stellung der weiblichen
Zapfchen im ersten Jahr zu bewerten. Bei P. mugo bleiben diese minde-
stens bis zum Herbst mehr oder weniger gerade aufgerichtet, wihrend sie
sich bei P. silvestris schon bald nach der Bestdubung mittels ihres deut-
lich lingeren Stieles ganz nach unten zuriickkriimmen. Bei den Hybriden
stehen die Zapfchen seitlich oder schrig nach oben ab und nehmen damit
eine deutliche Zwischenstellung ein.

In verschiedenen Gebieten, wo P. mugo und P. silvestris gemischt auf-
treten, wurden nun aufgrund der verschiedenen habituellen und makro-
skopischen Indizien einzelne typische Zwischenformen als mutmassliche
spontane Hybriden ausgelesen und mit den Elternarten desselben lokalen
Wuchsgebietes verglichen. Da innerhalb der einzelnen Wuchsgebiete
jeweils nur einzelne Bidume beriicksichtigt wurden, erfolgte die Berech-
nung der Formenkreis-Mittelwerte nicht wie bisher aus den Baummittel-
werten, sondern aus den Einzelwerten.

5.2.1 Falatschen

Wie an zahlreichen Héngen und Kreten des Albis zwischen dem Sihl-
und Reppischtal von 600 bis 900 m i.M. finden sich auch im steilen
Erosionstrichter der Faldtschen noch weitgehend erhaltene Reste des
postglazialen Reliktfohrenwaldes. Neben den in dieser Waldgesellschaft
nur trédgwiichsigen Spirken und Waldfohren kommen hier auch ver-
schiedenste Ubergangsformen vor, welche infolge ihrer habituellen
Zwischenstellung schon von Schmid (1936, 1951) als Hybriden aufgefasst
wurden. Fiir die mikroskopische Nadelanalyse wurden hier 6 typische
Ubergangsformen ausgesucht und mit je 6 Spirken und Waldféhren der
unmittelbaren Nachbarschaft verglichen (Tab. 1, 2 und 4, Prov. 5). Dabei
zeigt sich zundchst, dass sich die Baummittelwerte der beiden Haupt-
merkmale mit denjenigen der beiden Elternarten in keinem einzigen
Fall iiberschneiden. Ein Vergleich der 3 Formenkreis-Mittelwerte ergibt
die gleichen Verhaltnisse wie die Untersuchung der kiinstlichen Hybriden,
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namlich eine deutliche intermediére Stellung der mutmasslichen Hybriden
in allen 4 Merkmalen. Namentlich was die beiden Hauptmerkmale be-
trifft, besteht eine sehr weitgehende Ubereinstimmung mit den aus einem
wesentlich umfangreicheren Zahlenmaterial hervorgegangenen Krgeb-
nissen des Abschnitts 5.1.

Stomatafrequenz
(n = 120)

Querschnittsindex
{n = 30)

P, mugo 43,4i0,25 t‘23s e 18,565 6,6:}:0,28 1 t53 e 13,506
k% ok sk ok
Hybriden 51,8-40,38 13,210,46
Y . e SR Y, = 9,681
P. silvestris 66,0 10,44 Kok 29,2 11,50 | *xx
Stomadtalinien-Quotient Harzkanalzahl
(n = 120) (n = 30)

P. mugo

Hybriden

1,590,031 | 4, — 4,997

% ok ok

t’233 = 1 05458

5,2:£0,34 } tys = 2,804

5,840

1,400,022 6,9-10,50
} } tss =

k3 11,9:I:0,69 %k %k ok

P. silvestris 1,120,016

In beiden Hauptmerkmalen sind dabei die Unterschiede zwischen den
Hybriden und ihren Elternarten durchwegs sehr stark gesichert, in den
2 anderen Merkmalen stark bis sehr stark.

5.2.2 Praspol

Ein ausgedehntes Kontaktgebiet von Berg- und Waldféhren erstreckt
sich an den Hingen des Spoltals im Schweizerischen Nationalpark.
Bereits Brunies (1906) hat hier Ubergangsformen festgestellt, die
«beziiglich des Wuchses, der Benadelung, der Berindung und der Aus-
bildung der Zapfen so genau die Mitte zwischen den beiden Arten halten,
dass ihre Zuteilung zu dem einen oder andern Typus unmoglich ist».
Fiir unsere Nadeluntersuchungen wihlten wir am linksufrigen Hang, in
einer durchschnittlichen Meereshohe von 1700 m zwischen Punt Praspol
und Punt Periv 3 mutmassliche Hybriden, 3 Spirken und 3 Waldféhren
aus (Tab. 1, 2 und 4, Prov. 11b), welch letztere hier iibrigens fast nur in
Form der Engadiner Féhre vorkommt. Fiir die 4 Nadelmerkmale ergaben
sich folgende Formenkreis-Mittelwerte:
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Stomatafrequenz Querschnittsindex
(n = 60) (0 =18}
I mugo 41,3:&0,43 1 tus — 10,086 ; 5,1i0,29 1t28 = 15,967
* k% ' ok
Hybriden 47,04-0,37 12,240,33
% g tys = 14,255 P teg = 8,781
P, stlvestris 55,14-0,44 i 27,4+1,70 Ll
Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
(n = 60) (n = 15)
5 2 mugo 1,47 :f—:0,0GO l tus - 4,751 4,6:]:0;20 l t‘28 gt 5’917
l * k% ] ok
Hybriden 1,2340,028 6,6 10,28
¥ e tys = 1,876 g tyg = 7,361
P. silvestris 1,13 -+0,021 (0) 9,9-+0,36 ES

Die Hybriden zeigen wiederum in allen 4 Merkmalen intermediéire
Werte, wobei die Unterschiede gegeniiber den Elternarten mit nur einer
Ausnahme sehr stark gesichert sind. Einzig im Stomatalinien-Quotienten
betragt die Fehlerwahrscheinlichkeit 109,. Sehr deutlich macht sich nun
auch der Einfluss der Hohenlage auf die Stomatafrequenz bei P. sil-
vestris geltend, verglichen etwa mit der gut 1000 m tiefer gelegenen
Falitschen. Aber auch auf die Hybriden hat die Hohenlage interessanter-
weise einen dhnlichen Einfluss, denn ihr Mittelwert liegt um 4,8 unter
demjenigen der Faldtschen und 4,5 unter dem Gesamtmittel der 18
kiinstlichen Hybriden.

5.2.3 Brianconnais

Im Gebiet von Briangon in den franzosischen Westalpen des Departe-
ments Hautes-Alpes bildet P.mugo ausgedehnte und grossenteils reine
Bestédnde. Sie wichst in diesem Gebiet bis hinauf zur oberen Waldgrenze,
welche an Siidhéngen bei etwa 2400 m ii. M. liegt, stets aufrecht-baum-
formig. Am Col de Granon auf 2300 m erreichen einzelne Individuen noch
Durchmesser bis zu 40 cm, bei allerdings stark gedrungenem Wuchs.
Unter giinstigeren Wuchsbedingungen werden hier jedoch Durchmesser
von 50 cm und mehr gemessen. Baumhdéhen von iiber 25 m, wie sie bereits
P.E.Miiller (1887) in diesem Gebiet festgestellt hat, sind durchaus keine
Seltenheiten (s. Abb.rechts oben in Tafel IT). An einem liegenden Baum
wurde kiirzlich sogar eine Gesamtlinge von 30 m ermittelt2.

2 Nach einer miindlichen Mitteilung von Ing. des Eaux et Foréts J.Florent, chef du
Centre de gestion, Briangon.
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Die Ablésung der Waldfohren durch die hoher gelegenen Bergféhren
erfolgt namentlich an Steilhdngen, wie z.B. in den Waldungen von
Villard de St-Chaffrey auffallend abrupt bei etwa 1700 m ii. M., weshalb
die Zonen mit Mischbestdnden der beiden Arten nur verhiltnisméssig
schmal sind. Dennoch finden sich in diesen Kontaktzonen zahlreiche
Ubergangsformen, welche in den lokalen Wirtschaftsplinen direkt als
Hybriden bezeichnet werden. Fiir unsere Untersuchungen wahlten wir 3
dieser mutmasslichen Hybriden sowie je 3 Berg- und Waldféhren der
nichsten Umgebung aus (Tab. 1, 2 und 4, Prov. 2b), deren Analyse
folgende Formenkreis-Mittelwerte ergab :

Stomatafrequenz Querschnittsindex
(n = 60) (n = 15)
P, mugo 43,8:}:0,34 t’118 Ty 2’455 7,8ﬂ:0,37 t’28 A 6,164
* L)
Hybriden 45,5 1+0,63 12,140,59
A i b o 108 ri tee = 12,774
P. silvestris 51,5 40,39 hokok 24,1-40,72 oy
Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
(n =60) (n:=15)
P. mugo 1,2940,026 1 b= O 4,1+0,30 by = 3,073
J (O) : %k
Hybriden 1,26 10,027 6,8+0,83
& : tygs = 5,154 ’ |tes = 6,480
P. silvestris 1,084-0,019 ok ok 12,64-0,32 | ok

In den beiden Hauptmerkmalen unterscheiden sich die intermediédren
Werte der Hybriden wiederum signifikant von den beiden Elternarten.
Bei den Nebenmerkmalen ist einzig der Unterschied zwischen P.mugo
und den Hybriden im Stomatalinien-Quotienten nicht gesichert. Extrem
stark wirkt sich hier die Hochlage auf die Reduktion der Stomata-
frequenz bei P. silvestris und den Hybriden aus, was einen nur schwach
gesicherten Unterschied zwischen P.mugo und den Hybriden in diesem
Merkmal zur Folge hat.

5.2.4 Plaun God

Ein besonders grosser Reichtum an transitdren Formen findet sich im
Wald Plaun God bei Samedan im Oberengadin (1900 m ii.M.), was schon
vor 100 Jahren Briigger (1886) veranlasst hat, verschiedene, unter der
Kollektivhezeichnung Pinus rhaetica Bruegg. zusammengefasste Bastard-
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formen aufzustellen. Fiir unsere Zwecke suchten wir uns hier unter den

beiden Fohrenarten und der mutmasslichen Hybridenpopulation je 2
reprasentative Baume aus. Die nachstehenden Mittelwerte bringen auch
hier wieder ein deutlich intermedidres Verhalten der Hybriden in den
beiden Hauptmerkmalen sowie in der Harzkanalzahl zum Ausdruck,
wobei die Unterschiede gegeniiber beiden Elternarten durchwegs sehr
stark gesichert sind:

L

Stomatafrequenz
(n = 40)

Querschnittsindex
(n = 10)

P. mugo

Hybriden

P. silvestris

%k

43,340,34 }t'?s _ 6,761

t,s = 6,195
3k ok ok

48,0 40,62
54,0 40,74 }

% ok %k

4,0 40,22 } t,, = 20,416

t,s = 11,630
% % ok

15,5+ 0,52
87,911,85 }

Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
(n = 40) (n = 10)
P. mugo 1,42 40,053 }t’w — 6,324 4,6--0,21 }tls — 5,647
*k ok *k %
Hybriden 1,094-0,033 6,9-+-0,35
¥ ) tyg = 2,454 ’ tyg = 8,701
P. silvestris 1,200,030 i 11,3 -+0,36 SHER

Abweichend vom bisher festgestellten Verhalten tritt indessen im
Stomatalinien-Quotienten eine signifikante Inversion zwischen den
Hybriden und P. silvestris auf, und zwar weil die eine der beiden
P. silvestris den fur diese Art extrem hohen Wert von 1,29 aufweist
(s. Tab. 2, Prov. 12, Nr. 4020).

5.2.5 Chandolin

- Aus einem reichhaltigen Zweig- und Zapfenmaterial, das uns aus der
Umgebung von Chandolin im Wallis (2000 m i.M.) zukam, wurden
Nadeln von je 1 Berg- und Waldféhre analysiert sowie von 2 weiteren
Baumen, welche aufgrund der Nadelform und -farbe, insbesondere aber
aufgrund der seitlich rechtwinklig abstehenden jungen Zipfchen als
Hybriden erachtet wurden (Tab. 1, 2 und 4, Prov. 3). Die Ergebnisse der
Nadeluntersuchungen bestétigten diese erste Diagnose, denn die Mittel-
werte der beiden Hauptmerkmale sowie des Stomatalinien-Quotienten
liegen deutlich intermedidr zwischen denjenigen der Elternarten, bei
durchwegs sehr stark gesicherten Unterschieden. Eine Inversion tritt

346



- lediglich bei der Harzkanalzahl, und zwar zwischen den Hybriden und

P. silvestris auf:

Stomatafrequenz Querschnittsindex
P. mugo 40,8+0,92 9,4+0,96
_ (n=20) | tss = 7,785 gy L s Bl
Hybriden 48,21+ 0,49 16,84-0,78
(n=40) (n=10)
3 _ ty;e = 11,343 1y = 12,750
P. silvestris 59,240,96 %% 36,74+1,59 ok
(n=20) (n=>5)
Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
P. mugo 1,43 10,056 l 4,41-0,24
(1’1:20) 58 — 5,236 (n=5) t13 == 13,380
ok %k
Hybriden 1,16+ 0,024 10,7 +0,33
(n=40) (n=10)
; : tss = 4,655 tyg = 3,230
P. silvestris 0,980,026 - 9,01-0,32 # ok
(n=20) (n=>5)

5.2.6 Pyrenéden

Im Zusammenhang mit anderweitigen Versuchen wurden 1949 in
einem Versuchsgarten bei Ziirich zahlreiche aufrechte Bergfohren aus den
franzosischen Ostpyrenden (Tab. 1, Prov. 1b) durch Saat nachgezogen.
Von den jetzt 17jdhrigen Bdumen steht heute noch ein Dutzend auf dem
Areal der Forstlichen Versuchsanstalt bei Birmensdorf, Ziirich. In dieser
Séamlingspopulation traten auch einzelne auffallend abweichende Formen
auf, welche fiir unseren Zusammenhang insofern von besonderem Inter-
esse waren, als sie praktisch in allen diagnostisch wichtigen Merkmalen
eine fast modellméssige Zwischenstellung zwischen P.mugo und P. sil-
vestris einnehmen. Kinzig in den rotundat bis rostrat ausgebildeten Apo-
physen kommt P.mugo noch unverkennbar zum Ausdruck. Von diesen
Zwischenformen wurden nun 2 Bidume niher untersucht (Tab. 4, Prov.
1b). Baum Nr. 325 ist einstdmmig, von sehr ansprechendem Wuchs
(s. Abb.rechts unten in Tafel IT) und iiberragt die gleichaltrigen Spirken
aus der nidmlichen Nachkommenschaft betriachtlich. Baum Nr. 345 da-
gegen ist dreistdmmig und sehr breitkronig, mit auffallend langen, steifen
und gelbgriinen Nadeln. Da das Saatgut ja ausschliesslich von reinen
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Spirken gewonnen wurde, wird es sich bei diesen 2 Bdumen mit grosser
Wahrscheinlichkeit um spontane F;-Hybriden handeln.

Von 3 ausgewiahlten Spirken derselben Samlingsnachkommenschaft
(Tab. 1, Prov. 1b) unterscheiden sich die beiden mutmasslichen Hybriden
in allen 4 Nadelmerkmalen stark bis sehr stark gesichert:

Stomatafrequenz : Querschnittsindex
P. mugo 42,210,58 6,2-1+0,31
(=60} | ¢.. —~ 11,589 (n=15) | ¢,, = 9,065
Hybriden - 53,0--0,70 e 15,8 +1,15 o
(n=40) (n=10)
Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
P. mugo 1,40-+0,032 3,940,16
(n=60) | ¢,  — 2,480 (n=15) | ¢ — 3,062
Hybriden 1,28 40,031 i 4,940,32 =
(n=40) (n=10)

Leider verfiigten wir {iber kein Vergleichsmaterial von P. silvestris
derselben Herkunft, doch ist angesichts der bisherigen Untersuchungs-
ergebnisse zweifellos auch eine deutliche Unterscheidung von dieser
Elternart anzunehmen.

Intermedidre Formen scheinen nach den Mitteilungen von Gaussen
(1931 b) und Flous (1933, 1934) in den Pyrenden recht héaufig vorzu-
kommen. Da diese sogenannten «Pins de Bouget» nur in den Kontakt-
zonen von P.mugo und P. silvestris gefunden werden, liegt es nahe, sie
als spontane Hybriden zu deuten. Dank der Unterstiitzung durch das
Laboratoire Forestier de Toulouse war es uns méglich, auch Nadeln von
4 «Pins de Bouget» aus dem Vallon de Marcadau (Tab. 4, Prov. 1a) sowie
von 5 Spirken der gleichen Herkunft (Tab. 1, Prov. 1a) in unsere Unter-
suchungen einzubeziehen. Wie die nachstehenden Mittelwerte zeigen,
verhalten sich die «Pins de Bouget» zu P. mugo durchaus im Rahmen der
bisher analysierten kiinstlichen oder spontanen Hybriden, und zwar bei
sehr stark gesicherten Unterschieden in allen 4 Nadelmerkmalen:
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Stomatafrequenz Querschnittsindex
P. mugo 43,5 10,34 7,2+0,40
(a=100) | ¢, ., = 18,218 (0=33) | gy == 11,782
) ok ok * ok k
«Pin de Bouget» 50,14-0,36 14,0+0,40
(n==80) (n=20)
Stomatalinien-Quotient Harzkanalzahl
P. mugo 1,36+0,020 4,6-1-0,22
(n\: ].OO) tl?s - 6,667 (Il=25) t43 o 4,510
«Pin de Bouget» 1,11 10,018 i 6,6 10,40 it
(n=380) (n=20)

Trotz ihrer guten Ubereinstimmung mit den andern untersuchten
Hybriden wurden die «Pins de Bouget» nicht in die nachfolgenden Ver-
gleiche miteinbezogen, da uns fiir die Diagnose keine andern Pflanzenteile
als die Nadeln vorlagen.

Um die 18 mutmasslich spontanen Hybriden mit allen in Abschnitt 5.1
untersuchten Berg- und Waldfchren vergleichen zu koénnen, muss zu-
nichst wiederum der Einfluss der Hohenlage auf die 4 Nadelmerkmale
abgeklirt werden. Wahrend diese Frage bei den durchwegs in tiefer Lage
aufgewachsenen kiinstlichen Hybriden ja nicht untersucht werden konnte,
verfiigen wir nun iiber spontane Hybriden aus verschiedener Hohenlage,
namlich die Provenienzen 1 b und 5 mit insgesamt 8 Béumen aus tiefer
Lage und die Provenienzen 2b, 3, 11b und 12 mit insgesamt 10 Bidumen
aus hoher Lage. Wie bereits aus den vorhergehenden Untersuchungen
hervorgeht, werden bei den spontanen Hybriden beide Stomatamerkmale
durch die Hochlage modifiziert, wobei sich die aus den Baummittelwerten
berechneten Hohenlagen-Mittelwerte stark bis sehr stark gesichert unter-
scheiden:

Stomatafrequenz Stomatalinien-Quotient
Hybriden/Hochl
(ny=r11§)n/ 5 kg 47,0+1,10 1,18 40,034
g = 3,789 tys = 35,913
Hybriden/Tiefl * e ok o
(ny=r18)en/ iERiE 52,141,05 1,35 40,035
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In den beiden am Nadelquerschnitt ermittelten Merkmalen erweisen

sich die Hybriden dagegen als ebenso indifferent gegeniiber der Hochlage

wie P. mugo oder P. silvestris:

Querschnittsindex Harzkanalzahl
Hybriden/Hochl
o e 7,5 £0,78
tyg = 0,247 tig = 0,952
. . 0) (0)
Hybriden/Tiefl (
(nyzrls)en/ ieflagen 14,0-- 0,69 6,4 +0.02

In letzteren 2 Merkmalen konnen daher alle 18 spontanen Hybriden
mit unseren 66 Berg- und 51 Waldfohren verglichen werden, wobei durch-
wegs sehr stark gesicherte Unterschiede auftreten:

Querschnittsindex Harzkanalzahl
P. mugo (n = 66) 6,0+0,23 | tg, = 16,313 3,84+0,14 tge = 7,967
sk ok *ok ok
Hybriden (n = 18) 13,91+0,37 7,0+0,59
] tg; = 10,207 : ] ty; = 5,168
P. silvestris (n = 51) 26,41+0,71 J el 11,9+0,52 I s

Ein entsprechender Vergleich der beiden Stomatamerkmale ist dagegen
nur getrennt nach Hoch- und Tieflagen moglich, wozu die Provenienzen
von P.mugo und P. silvestris in derselben Weise gruppiert wurden wie
schon im Zusammenhang mit den kiinstlichen Hybriden (s. Abschn. 5.1.1
und 5.1.3) (s. S. 351).

Wie dieser Mittelwertsvergleich zeigt, unterscheiden sich die mutmass-
lichen Hybriden in der Stomatafrequenz in beiden Lagen von ihren
Elternarten stark bis sehr stark gesichert, wihrend im Stomatalinien-
Quotienten einzig der Unterschied zwischen Hybriden und P. silvestris in
der Hochlage nicht signifikant ausfillt (Fehlerwahrscheinlichkeit 20 9,).

Die deutliche Zwischenstellung, welche die 18 mutmasslichen Hybriden
hinsichtlich der untersuchten Nadelmerkmale in beiden Héhenlagen ein-
nehmen, zeigt sich auch in der Reaktion der Stomatamerkmale auf die
Hohenlage. Wahrend P. silvestris nur mit der Stomatafrequenz, P. mugo
dagegen nur mit dem Stomatalinien-Quotienten auf die Meereshshe des
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Stomatafrequenz Sioipkalenin
Quotient
Hochlagen:
P.mugo (n = 15) 43,740,68 | tys = 2,967 1,38 40,042 l tyy = 2,815
*on *% —

Hybriden (n = 10) 47,0 +1,10 1,18 40,034 ’

1 tyy = 4,341 tyy = 1,649
P, silvestris (n = 25) 53,0--0,80 I A 1,04 -+0,046 (0)
Tieflagen:
P. mugo (n = 15) | 45,24-0,47 1 ty; = 6,890 1,56 40,049 } tey = 2,795

: 0k o *
Hybriden (n = 8) 52,14-1,05 J 1,350,035
t32 = 10,166 t32 =, 6,498

P. silvestris (n = 26) 63,5+0,53 T 1,130,016 Lot

Wuchsortes reagiert, sind diese beiden Verhaltensweisen bei den mut-
masslichen Hybriden kombiniert, das heisst in beiden Merkmalen weisen
sie in der Hochlage kleinere Werte auf als in der Tieflage. Bei der Stomata-
frequenz kommt die Zwischenstellung der Hybriden sogar noch im Aus-
mass dieser Reaktion zum Ausdruck. Gegeniiber in tiefen Lagen erscheint
namlich die Stomatafrequenz in hoher Lage bei P. silvestris um 16,5%
reduziert, bei den Hybriden dagegen nur um 9,8 %.

Die Ergebnisse dieses Abschnittes zeigen also deutlich, dass die mut-
masslichen Hybriden hinsichtlich der 4 untersuchten Nadelmerkmale eine
den kiinstlichen Hybriden durchaus analoge Zwischenstellung zwischen
P. mugo und P. silvestris einnehmen.

5.3 Die Korrelation der Nadelmerkmale

Aus den Untersuchungen der Abschnitte 4 und 5 ergibt sich eine
ausgesprochen spezifische Prigung der 4 untersuchten Nadelmerkmale
in allen 3 Formenkreisen ( P. mugo, P. silvestris, Hybriden). Die Variation
dieser Merkmale muss also korreliert erfolgen. Die Abhéngigkeit ist in
unserem Fall am besten mit einer Rankkorrelation (Kendall, 1955)
nachzuweisen, wobei zu priifen ist, ob auch bei Beriicksichtigung aller
Versuchsbiume z.B. der Querschnittsindex noch eine Korrelation mit
den 3 iibrigen Merkmalen ergibt. Der Grad der Korrelation zwischen den
jeweils 2 Variablen wird dabei mit Hilfe des Korrelationskoeffizienten
, 6 (Rankdiff.2)

R=1—

S T und der entsprechenden Tabellen (Snedecor,
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1956) geschatzt. Als Grundlage fiir die folgenden Berechnungen dienen
die Baummittelwerte.

a) Rankkorrelation zwischen dem Querschnittsindex wund der Stomato-
frequenz

Fiir die Berechnung konnen alle 66 Bergfohren und alle 18 kiinstlichen
Hybriden, infolge des Hoheneinflusses auf die Stomatafrequenz jedoch
nur die 26 Waldfohren und 8 spontanen Hybriden aus tiefer Lage beriick-
sichtigt werden. Fiir diese 118 Biaume ergibt sich eine sehr stark gesicherte
Korrelation:

R—1— B2 oo0s ks
T 118(13923) U

b) Rankkorrelation zwischen dem Querschnittsindex und der Harzkanalzahl

Da beide Merkmale von der Hohenlage des Wuchsortes unabhéingig
sind, konnen alle 66 Bergfohren, 51 Waldféhren und 36 Hybriden ein-
bezogen werden. Fiir diese 153 Bdume ergibt sich ebenfalls eine sehr stark
gesicherte Korrelation:

6 (191593)

ey s Lo bl (4 BRI GR Skl
153 (23408) 07

B =]

c¢) Rankkorrelation zwischen dem Querschnitisindex und dem Stomatalinien-
Quotienten

Infolge des Hoheneinflusses auf den Stomatalinien-Quotienten bei
P. mugo und den Hybriden sollten hier eigentlich nur deren Tieflagen-
herkiinfte beriicksichtigt werden. Da aber nur 15 Spirken aus tiefer Lage
verfiigbar sind, wurde in diesem Fall der Hoheneinfluss zugunsten einer
grosseren Anzahl Versuchsbdume vernachldssigt und mit allen 66 Berg-
fohren, 51 Waldfohren und 36 Hybriden, also insgesamt 153 Biumen
gerechnet. Trotz diesem Vorgehen ergibt sich wiederum eine sehr stark
gesicherte (inverse) Korrelation:

6 (123918)
=] — —————,—.—,.—— 994 k%
B 153 (23408) b

6. Diskussion

Die Merkmale: Die vorliegende Untersuchung erweist zunachst die gute
Eignung der 4 untersuchten Nadelmerkmale im Hinblick auf eine ein-
deutige Kennzeichnung und signifikante Unterscheidung von P. mugo
und P. silvestris. Nach moglichst weitgehender Einschrinkung der durch
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aussere Ursachen, wie Nadeljahrgang, Nadeltopographie, Lichtexposition
und Hohenlage, bedingten Variation verbleibt bei allen Merkmalen eine
iiberraschend geringe intraspezifische Streuung. Bei beiden Arten betrigt
z.B. der Variabilititskoeffizient fiir die aus den Baummittelwerten
berechneten Gesamtmittel stets weniger als 59,. :

Unter Beriicksichtigung der verschiedenen Vor- und Nachteile der

b-d
einzelnen Merkmale erweist sich der Querschnittsindex o als das

unserer Zielsetzung am besten entsprechende Merkmal. Vor allem unter-
scheiden sich darin die 2 Féhrenarten ausgeprigter als in den 3 andern
Merkmalen. Im Durchschnitt aller untersuchten Bdume erreicht der
Querschnittsindex bei P. silvestris den 4,4fachen Betrag des P.-mugo-
Wertes, wiahrend dieser Faktor bei der Harzkanalzahl 3,1 und bei der
Stomatafrequenz sowie dem Stomatalinien-Quotienten nur 1,4 betragt.
Das dadurch bedingte breite, interspezifische «Zwischenfeld» erleichtert
ganz besonders das Erkennen von Hybriden aufgrund intermedidrer
Merkmalspriagungen. Ein weiterer, wesentlicher Vorteil dieses gewisser-
massen konstruierten und 6kologisch wohl indifferenten Ausdrucks be-
steht darin, dass die Gesamtproportion trotz umweltsbedingter Anderung
der einzelnen Komponenten, wie Nadelbreite und -héhe, praktisch konstant
bleibt. Auch die festgestellte Verflachungstendenz der Nadeln bei hoch-
gelegenen Bergfohren vermag jedenfalls keinen signifikanten Einfluss
der Hohenlage zu bewirken.

Im Unterschied zum Querschnittsindex stellt die Stomatafrequenz
zweifellos ein 6kologisch wichtiges Merkmal dar, das fiir den Gasaus-
tausch und die Transpiration von unmittelbarer Bedeutung ist und daher
auch dem KEinfluss entsprechender Umweltsfaktoren unterliegt. So kann
beispielsweise durch Erhéhung der Insolation und Temperatur, aber auch
durch Wassermangel allgemein eine Vergrosserung der Stomatafrequenz
bewirkt werden (Stalfelt, 1956). Gleichlautende Ergebnisse zeigen auch
unsere Voruntersuchungen an Licht- und Schattennadeln sowie iiber den
Einfluss des warm-trockenen Sommers 1964 und des kiihl-nassen Sommers
1965 auf die entsprechenden Nadeljahrgéinge. Als erhebliche Komplika-
tion fiir unsere vergleichenden Untersuchungen erwies sich aber vor allem
die bei P. silvestris ausgeprigte Abhingigkeit der Stomatafrequenz von
der Hohenlage des Wuchsortes, da in Hochlagen signifikant kleinere
Werte auftreten als in tiefen und mittleren Lagen. Da derselbe Effekt
auch durch das hochnordische Klima bewirkt wird, liegt es nahe, den
dafiir verantwortlichen Klimafaktor in der Temperatur zu vermuten,
welche sich ja an beiden Orten im Minimum befindet.

Unsere Ergebnisse weisen nun darauf hin, dass die von Mergen
(1958) an Pinus elliottii Engelm. festgestellte relative Umweltsunab-
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héingigkeit der Stomatafrequenz-jedenfalls nicht auch fiir P. silvestris
gilt. Um dieses Merkmal vorbehaltlos als diagnostisches Hilfsmittel in
Verbindung mit P. silvestris und Hybriden beniitzen zu kénnen, sollten
die zu vergleichenden Bédume beziehungsweise deren vegetative Kopien
daher in gleichen Hohenlagen kultiviert werden. Vermutlich diirfte es
bereits geniigen, wenn dazu die Pflanzen nur wihrend der Bildungszeit
und Ausreifung des zu untersuchenden Nadeljahrganges am selben Stand-
ort wachsen, und zwar am besten in Niederungen, weil die spezifischen
Unterschiede unter giinstigen Wuchsbedingungen am stirksten hervor-
treten.

Im Gegensatz zu P. silvestris zeigt nun P.mugo weder einen signifi-
kanten reduzierenden Einfluss der Héhenlage auf die Stomatafrequenz
noch eine Frequenzerh6hung im warm-trockenen Sommer 1964 gegeniiber
dem kiihl-nassen Sommer 1965. Es ware naheliegend, ihre ausgeprigte
Milieuunempfindlichkeit in diesem physiologisch wichtigen Merkmal
irgendwie mit ihrer allgemein hohen klimatischen Indifferenz zu erkliiren.
Nun ist aber auch die Zahl der Stomatalinien variabel, weshalb die
Stomatafrequenz (je Stomatalinie) allein keine ausreichende Auskunft
iiber die gesamte Stomatazahl der Nadel vermitteln kann. Eine bessere
Vergleichsbasis stellt z. B. die gesamte Stomatazahl des mittleren, 5 mm
langen Nadelausschnittes dar, welche durch Multiplikation der Stomata-
frequenz mit der Zahl der Stomatalinien erhalten wird. Wie aus nach-
stehender Zusammenstellung aus allen verfiigbaren Werten ersichtlich
ist, wird bei P.mugo die Linienzahl in der Hochlage wesentlich stéirker
reduziert als bei P. silvestris. Die gesamte Stomatazahl nimmt infolge-
dessen auch bei P. mugo mit der Meereshdhe ab (189,), wenn auch etwas
weniger als bei P. silvestris (249,):

Pinus mugo Pinus silvestris
Tieflage Hochlage Tieflage Hochlage

Stomatafrequenz
je 5 mm ,
Stomatalinie 45,2 (= 100%) | 43,7 (= 97%) | 63,5 (= 100%) | 53,0 (= 839%)
Anzahl
Stomatalinien 17,1 (= 100%) | 14,6 (= 859%) | 25,8 (= 100%)| 23,5 (= 91 %)
Anzahl Stomata
je 5 mm
Nadellange 773 (= 1009%) | 6388 (= 829%) | 1638 (= 100%)| 1246 (= 76 %)
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Die geringere Abhingigkeit der P.mugo von der Hohenlage des
Wuchsortes kommt also auch in der gesamten Stomatazahl zum Ausdruck.
Als diagnostisches Merkmal im Sinne der Versuchsfrage wire die auf diese
Weise geschitzte Stomatazahl indessen nicht besonders geeignet, da die
Linienzahl mit dem Individuum und der Nadelgrésse stark variiert.

Die aufgrund der beiden Hauptmerkmale erhaltenen Resultate werden
auch durch die 2 Nebenmerkmale sehr gut bestédtigt, namentlich was die
spezifische Differenzierung der beiden Féhrenarten betrifft. Die inter-
medidre Merkmalshildung bei den Hybriden kommt zwar in den Mittel-
werten ebenfalls deutlich zum Ausdruck, doch treten hier auch Einzel-
werte auf, die ganz im Bereich von P.mugo oder P. silvestris liegen.
Speziell die Harzkanalzahl gilt bekanntlich als nur bedingt geeignet fiir
diagnostische Zwecke, da sie von verschiedenen #ussern und innern
Faktoren abhingig ist, unter anderem auch von der Grosse des Nadel-
querschnitts. Fiir vergleichende Untersuchungen miisste letztere daher
eigentlich durch einen entsprechenden Reduktionsfaktor beriicksichtigt
werden (Clavadetscher, im Druck), was in unserem Fall jedoch ver-
nachléssigt wurde. Der Stomatalinien-Quotient schliesslich liefert neben
sehr spezifischen Durchschnittswerten ein interessantes Nebenergebnis,
da er sich nur bei P.mugo als von der Hohenlage abhingig erweist. Es
liegt hier also gewissermassen ein Gegenstiick zum Verhalten der Stomata-
frequenz bei  P. silvestris vor.

Sowohl die nach den Merkmalen getrennt durchgefiihrten Vergleiche
zwischen den 3 Formenkreisen als insbesondere auch die hoch gesicherten
Rankkorrelationen zeigen deutlich, dass alle 4 untersuchten Merkmale
spezifisch geprigt werden und parallel von der einen Art zur anderen
varileren.

Die Hybriden: Hinsichtlich des intermedidren Verhaltens in den unter-
suchten Nadelmerkmalen stimmen die nach habituellen und makro-
skopischen Kriterien ausgelesenen Ubergangsformen so weitgehend mit
den kiinstlich hergestellten F,-Hybriden iiberein, dass sie mit hinreichen-
der Sicherheit als spontane Hybriden zwischen P. mugo und P. silvestris
aufgefasst werden diirfen. Dafiir spricht auch die Tatsache, dass jeden-
falls solche Ubergangsformen bisher nie isoliert in ausgedehnten, reinen
Berg- oder Waldfohrenbestéinden gefunden wurden, sondern stets nur in
der Kontaktzone der beiden Elternarten, wo ein ausreichendes Angebot
an artfremdem Nahpollen gewédhrleistet zu sein scheint. Ein gewichtiges
Argument liefert schliesslich auch die Vererbung der Abhingigkeit von
der Hohenlage der beiden Stomatamerkmale. Wihrend die Stomata-
frequenz nur bei P. silvestris mit einer Wertabnahme auf die Hochlage
reagiert, der Stomatalinien-Quotient dagegen nur bei P.mugo, treten
diese beiden spezifischen Reaktionsweisen der Elternarten bei den Hybri-
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den kombiniert auf. Die Vererbung dieser Abhéangigkeit erfolgt also
dominant.

Die grosse Formenmannigfaltigkeit in den verschiedenen Kontakt-
gebieten der beiden Fohrenarten ist also zweifellos auf ein fortgesetztes
Eindringen von Genen der einen Art in die andere durch interspezifische
- Hybridisierung zuriickzufiihren. Diese Introgressionen fiithrten schliess-
lich zu den heute vorliegenden lokalen Hybridschwiarmen, die neben den
Elternarten vermutlich nicht nur F,-Hybriden umfassen, sondern auch
weitere Kreuzungsgenerationen sowie Riickkreuzungen zu den Eltern-
arten. Dass nun die untersuchten Nadelmerkmale auch bei den spontanen
Hybriden intermedidr geprégt sind, weist auf eine Steuerung durch eine
grossere Zahl von Genen hin, was ja bei quantitativen KEigenschaften
normalerweise der Fall ist. Indessen ist iiber den tatsdchlichen Hybrid-
status unserer vorwiegend nach qualitativen Eigenschaften ausgewshlten
spontanen Hybriden nichts bekannt. Erst die eingeleiteten Kreuzungs-
experimente werden zu dieser Frage mehr Informationen liefern kénnen.

Dass iibrigens P.mugo nicht nur mit der Engadiner Foéhre (P. sil-
vestris engadinensis Heer) hybridisiert, wie Christ (1864) und Liese
(1927) annahmen, sondern auch mit andern Waldf6hrenrassen, beweist
das Vorkommen von Hybriden in den Pyrenden und Westalpen sowie
besonders dasjenige in tiefer Lage am Uto. Aber schon die erfolgreiche
Verwendung von Waldféhren aus Tieflagen bei der Herstellung der uns
vorgelegenen kiinstlichen Kreuzungen liess mindestens vermuten, dass
auch spontane Kreuzungen nicht nur mit Engadiner Féhren vorkommen
diirften. Diese dltere Ansicht ist wohl darauf zuriickzufiihren, dass die
Engadiner Fohre ihrerseits bereits im Verdacht stand, von P. mugo intro-
gressiert zu sein, wofiir jedoch die vorliegenden Untersuchungen keinerlei
Anhaltspunkte liefern. Ebensowenig ldsst sich ferner aus unseren Ergeb-
nissen ein hybrider Status der aufrechten, baumférmigen P. mugo nach-
weisen, wie das z.B. Gams (1930) und Schmid (1938, 1951) vermuten.
In keinem der untersuchten Nadelmerkmale wurde ein auch nur an-
nahernd signifikanter Unterschied zwischen Spirken und Legfohren ge-
funden. Abgesehen vom Verzweigungstyp sowie der Haufigkeit, mit der
bestimmte Zapfenformen auf den verschiedenen Wuchsformen vor-
kommen, liegt lediglich ein Unterschied in der geographischen Verbreitung
vor, welche bekanntlich im Osten ein Massenzentrum fiir die Legfchre,
im Westen dagegen fiir die Spirke aufweist. Eine gewisse genetisch
bedingte Variabilitdt scheint jedoch auch innerhalb der beiden Wuchs-
formen vorzuliegen, was angesichts ihrer ausgedehnten West-Ost-Ver-
breitung durchaus verstdndlich wére. So erreichen beispielsweise west-
liche Spirken nicht nur grossere Baumdimensionen (s. Abb. oben rechts
in Tafel IT), sondern bilden auch dichtere Kronen als etwa diejenigen der
Schweizer Alpen oder gar der voralpinen Reliktfohrenwilder. Diese
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grossere Kronendichte, die iibrigens auch bei hier aufgewachsenen Baumen
westlicher Herkunft noch deutlich zum Ausdruck kommt (s. Abb. unten
links in Tafel IT), steht zweifellos im Zusammenhang mit einer grosseren
Seitenschattentoleranz. Nicht durchforstete Spirkenaltbestéinde beispiels-
weise in der Brianconnais der franzosischen Westalpen erschienen uns
denn auch deutlich dichter und dunkler als etwa im Fuorngebiet des
Schweizerischen Nationalparks. Ferner weisen auch entsprechende Nadel-
untersuchungen darauf hin, dass eine genetische Differenzierung der
Spirke in geographisch-klimatische Rassen durchaus in Betracht zu ziehen
ist. Zwischen den 10 westlichsten und 10 ostlichsten Spirken unseres
Versuchsmaterials ergab sich ndmlich ein bei P = 0,05 signifikanter
Unterschied in den beiden Hauptmerkmalen:

Stomatafrequenz Querschnittsindex

Spirken/Westen (n = 10) 44,8 +0,73 l 7,3+0,50
* *

Spirken/Osten (n = 10) 42,6+0,71 I 5,440,560

Dieses Nebenergebnis ist indessen nur als Hinweis zu bewerten, denn
unser Versuchsmaterial, das ja nicht speziell im Hinblick auf diese Frage
ausgewihlt wurde, reicht nicht aus, um allfillige geographisch-klima-
tische Rassen oder gar eine klinale Variation von West nach Ost sicher
nachzuweisen.

Die hier nur mehr angedeutete Rassenfrage bei P. mugo sowie natiirlich
auch bei der in dieser Hinsicht viel besser untersuchten P. silvestris wird
namentlich dann bei der kiinstlichen Kreuzung mit wirtschaftlicher Ziel-
setzung zu beriicksichtigen sein. Es ist durchaus denkbar, dass geeignete
Kombinationskreuzungen wesentliche waldbauliche Vorteile aufweisen
kénnten. Auch bestehen bereits Hinweise fiir ein iiberlegenes Wachstum
gewisser Hybriden gegeniiber P. mugo. Es sei in diesem Zusammenhang
etwa an den Hybriden Nr. 325 aus den Pyrenéden erinnert, der in seiner
Wuchsleistung die gleichaltrigen Bergfohren seiner unmittelbaren Um-
gebung betrichtlich iibertrifft. Aus den Pyrenden berichtet ferner auch
Flous (1933), dass die héchstwahrscheinlich hybridogene « Pin de Bouget»
stets durch ihre Grésse auffalle. Aber auch im Praspol oder Briangonnais
finden sich nicht selten «Zwischenformen» von unverkennbar iiberdurch-
schnittlicher Wuchsleistung.
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Zusammenfassung

Mit vorliegender Arbeit wurde versucht, spontane «Zwischenformen»
von Prnus mugo Turra und Pinus silvestris L. aufgrund von quantitativen
Nadeleigenschaften und durch Vergleich mit kiinstlich hergestellten
Hybriden als natiirlich entstandene hybridogene Formen nachzuweisen.
Die Analyse von 4 mikroskopischen Nadelmerkmalen ergab im wesent-
lichen folgende Resultate:

1. Die Nadeln von Pinus mugo weisen eine kleinere Stomatafrequenz
(Je 5 mm Stomatalinie), einen kleineren Querschnittsindex

Breite x Abstand zw. Gefassbiindeln
Hohe :

eine kleinere Harzkanalzahl sowie einen grosseren Stomatalinien-Quo-

i dorsal
tienten
ventral

lichen Hybriden in diesen 4 Merkmalen intermediir verhalten.

auf als von Pinus silvestris, wihrend sich die kiinst-

2. Durch die Hohenlage des Wuchsortes werden nur die beiden Stomata-
merkmale signifikant modifiziert, wobei aber beide Fohrenarten vollig
verschieden reagieren: Bei Pinus silvestris bewirkt die Hochlage eine
Reduktion der Stomatafrequenz, bei Pinus mugo dagegen eine Reduk-
tion des Stomatalinien-Quotienten.

3. Die in verschiedenen Kontaktgebieten der beiden Elternarten gefun-
denen habituellen «Zwischenformen» zeigen nicht nur eine den kiinst-
lichen Hybriden analoge intermedidire Prigung der untersuchten
Nadelmerkmale, sondern erweisen sich zudem in beiden Stomata-
merkmalen als von der Hohenlage abhiingig. Die fraglichen Formen
miissen daher als natiirliche Hybriden von Pinus mugo und Pinus
silvestris aufgefasst werden.

Résumé

Ce travail cherche & prouver que des formes intermédiaires spontanées
entre Pinus mugo Turra et Pinus stlvestris L. sont des hybrides naturels.
La méthode de recherche utilisée est basée sur les propriétés quantita-
tives des aiguilles et sur la comparaison avec des hybrides artificiels.
L’analyse de quatre propriétés microscopiques des aiguilles donne les
résultats suivants: '

1o Par rapport au Pinus silvestris, les aiguilles de Pinus mugo sont carac-
térisées par une plus petite fréquence de stomates (par ligne de 5 mm),
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un plus petit nombre de canaux résiniféres, un plus petit index de
section transversale

largeur x distance entre les vaisseaux fasciculés

hauteur
dorsale

et un plus grand quotient des lignes des stomates ( ) , tandis

ventrale
que les hybrides artificiels sont intermédiaires.

20 I’altitude de la station n’influence que les caractéristiques des sto-

mates. Les deux espéces de pin réagissent cependant d’une fagon diffé-
rente: Les stations élevées provoquent une réduction de la fréquence
des stomates chez Pinus silvestris, alors qu’elles entrainent une réduc-
tion du quotient des lignes des stomates chez Pinus mugo.

30 Les formes intermédiaires des zones de contact des deux populations

parentes montrent non seulement des caractéres intermédiaires des
aiguilles analogues aux hybrides artificiels mais encore que les deux
caractéristiques des stomates sont dépendantes de laltitude de la
station. C’est pourquoi les formes douteuses doivent étre considérées
comme hybrides naturels de Pinus mugo et de Pinus stlvestris.

Summary

In the present investigations an attempt was made to verify sponta-

neous transition forms between Pinus mugo Turra and Pinus silvestris L.
as natural hybrids by means of quantitative needle characteristics and
by comparing these putative hybrids with those from controlled pollina-
tion. The analysis of 4 microscopic characteristics gave the following
results:

1.

Needles of Pinus mugo show a lower frequency of the stomates (per
-5 mm row), a smaller cross-section index

(Width % distance between vascular bundles)

hight
a smaller number of resin ducts as well as a larger quotient of the
dorsal
stomatal rows (—) than Pinus silvestris, while the artificial
ventral _

hybrids show intermediate values in these characteristics.

. Only the stomate characteristics are modified by high altitude, but

the reaction is different in both species: in Pinus silvestris a high
altitude causes a reduction of the stomate frequency whereas in Pinus
mugo it causes a reduction of the quotient of the stomatal rows.
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3. Putative hybrids from areas where both parental species join behave
intermediate in the investigated needle characteristics like artificial
hybrids. Furthermore, they show a clear dependance on high altitude
m both stomate characteristics. Therefor, the transition forms in
question are considered to be natural hybrids of Pinus mugo and
Pinus silvestris.
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Tafel I

Links: Nadelquerschnitte von Pinus mugo (oben), eines Hybriden (Mitte) und von Pinus
silvestris (unten). Vergrdsserung 55 X
Rechts: Spaltéffnungen auf der Nadelinnenseite von Pinus mugo (oben), eines Hybriden
(Mitte) und von Pinus silvestris (unten). Vergrosserung 22 X

Tafel IT
Oben links: Alte Pinus mugo mit fohrendhnlicher Borke
Oben rechts: Pinus mugo in den Westalpen
Unten links: Dichtkronige Pinus mugo aus den Pyrenéen
Unten rechts: Natiirlicher Hybride Nr. 325
Alle Fotos vom Verfasser
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