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Der Einfluf3 abiotischer Faktoren auf die Morphologie
der Griinerle

Sacha Wettstein
Biihlstrae 16, CH-3012 Bern

Manuskript angenommen am 20. Februar 2001

Abstract

Wettstein S. 2001. The influence of abiotic factors to the morphology of alnus viridis. Bot.
Helv. 111: 31-44.

In the Alps green alder (Alnus viridis (Chaix) DC) form extensive uniform stands and is
therefore an excellent object for morphological studies. The morphology of individual plants
and the structure of entire stands have been studied in different regions of the Swiss Alps at
various elevations. With the aid of a geographical information system the field data have been
compared with digital maps of important ecological parameters. Morphological characters
correlate strongly with abiotic parameters: green alder at high elevations has thinner and short-
er stems with more densly arranged annual rings and smaller leaves than at low elevations,
reflecting the more unfavourable growth conditions. Mean summer temperatures proved to
be of great significance. The arrangement of the stems within a stand shows conspicuous dif-
ferences which seem to be correlated with the topography and disturbance by grazers. Green
alder stands on the southern slope of the alps differ significantly in size from all other regions
investigated and these differences cannot be explained by abiotic parameters but support the
suggestion of a different taxon, described as Alnus brembana Rota, a small growing form of
Alnus viridis confined to the Southern Alps, interbreeding with Alnus viridis s. str.

Key words: Alnus viridis, Alpen, Morphologie, Bestandesstruktur, abiotische Faktoren.

Einleitung

Das Wachstum der Pflanzen wird in vielfiltiger Weise durch das Klima beeinfluft. Jeder
LebensprozeB ist auf bestimmte Temperaturgrenzen eingestellt, nach deren Uberschreitung
die Leistung abfillt (Larcher, 1994). An verholzten Pflanzen manifestieren sich die Klima-
bedingungen unter anderem im jihrlichen Zuwachs. Untersuchungen von Tranquillini (1979)
zeigen, daB bei Picea abies (L.) Karsten die Wuchsgeschwindigkeit in Hohe und Durchmes-
ser mit zunehmender Meereshohe abnimmt. Neben der Temperatur hat auch die Strahlung ei-
nen wichtigen EinfluB auf das Wachstum und die Entwicklung der Pflanzen. Zahlreiche Ge-
webedifferenzierungen und Gestaltausprigungen werden iiber das Phytochromsystem ge-
steuert (Larcher, 1994). Die Wirkung der Strahlung auf die Entwicklung und Form der Blat-
ter von alpinen Pflanzenarten wurde von Caldwell (1968) eingehend untersucht. Er wies bei
Abschirmung gegen die UV-Strahlung des Sonnenlichtes eine Stimulation des Léngen-
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wachstums der Blitter nach. Sippen mit weitem Verbreitungsgebiet bestehen oft aus stand-
ortlich besonders angepaRten Okotypen (Strassburger, 1991). Sie weisen als Anpassung an
die unterschiedlichen Habitate physiologische und morphologische Unterschiede auf. Diese
griinden entweder auf genetische Unterschiede, auf phenotypische Plastizitiit oder auf eine
Kombination der beiden Faktoren, wie bei Metrosideros polymorpha Gaud., einer dominan-
ten, vielgestaltigen Baumart auf Hawaii nachgewiesen wurde (Cordell et al., 1998).

Fiir das Studium von morphologischen Variationen eignen sich Griinerlen (A. viridis
(Chaix) DC) gut, da sie in den Alpen durch starkes vegetatives Wachstum sehr ausgedehnte,
vom Menschen weitgehend unbeeinfluite Reinbestinde ausbilden. Hiufig erstrecken sich
die Populationen iiber einen groflen Héhenbereich, in dem sich Klimafaktoren wie Tempe-
ratur, Niederschlag und Strahlung graduell andern. Griinerlengebiische sind in klimatisch un-
terschiedlichen Regionen der Alpen verbreitet. Voraussetzung fiir das Gedeihen der Griiner-
le ist eine gleichmiBig hohe Wasserversorgung, weshalb steile Nordhénge auf undurchlissi-
gen Silikat- oder Tongesteinen bevorzugt werden (Richard, 1967, 1968, 1969).

In dieser Arbeit sollen morphologische und strukturelle Unterschiede von Griinerlenpo-
pulationen aufgedeckt werden. Es wird untersucht, auf welchem rdumlichen MaBstab die Un-
terschiede auftreten: innerhalb eines Bestandes, entlang eines Hohentransektes oder iiber kli-
matisch verschiedenen Regionen. Weiter sollen die morphologischen und strukturellen Merk-
male mit abiotischen Faktoren verglichen werden, um Hinweise auf einen urséichlichen Zu-
sammenhang der beiden Faktorengruppen zu gewinnen. Wie beeinflussen beispielsweise die
Sommertemperaturen die Jahrringbreite der Griinerle? Eine weitere Frage dringt sich auf,
wenn Populationen verschiedener Regionen untereinander verglichen werden: Kann der auf-
féllige Kleinwuchs der Griinerlen im Tessin allein durch Klimafaktoren erklért werden?

Methoden

Die Erhebungen des zweiten Landesforstinventars (WSL/BUWAL, 1999) liefern wertvolle Infor-
mationen iiber die rdumliche Verbreitung der Baumarten in der Schweiz. Mittels der Daten wurden in
klimatisch unterschiedlichen Teilen der Schweizer Alpen Gebiete ausgewiihlt, in denen Griinerlenge-

Abb. 2-1. Die Verteilung der acht Untersuchungsgebiete in den Schweizer Alpen: 1: Engelberg,
2: Lotschental, 3: Urseren, 4: Val Sorey, 5: Val Bever, 6: Maloja, 7: Monte Tamaro, 8: Monte Generoso.
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Tab. 2-1. Klima und Geologie der acht Regionen im Uberblick.

Region Okologische Hohenverbrei-  Geologische Jahresnieder- Julitemperatur
Gliederung tung der Gliederung schlag (mm)  in °C aus
der Regionen Aufnahmestel- aus GIS- GIS-Uber-
(Ozenda, 1988) len (m . M.) Uberlagerung lagerung

Engelberg Nordliche 1480-1740 Kalk 1480-1800 10,7-12,1
Randalpen

Lotschental Westliche 1700-2150 Gneis 1500-1700 9,6-12,1
Inneralpen

Urseren Zwischenalpen 1560-2100 Gneis/Schiefer 1600-1800 9,0-12,0

Val Sorey Westliche 1700-2200 Gneis 1300-1500 9,5-12.2
Inneralpen

Val Bever Ostliche 20002200 Granit 1230-1270 8,7-10,0
Inneralpen

Maloja Ostliche 1800-2000 Schiefer 1070-1100 10,5-11,7
Inneralpen

Monte Tamaro Siidliche 1500-1900 Gneis/Schiefer 2040-2100 12,5-14,1
Randalpen

Monte Generoso Siidliche 1360-1600 Dolomit 1780-1820 14,3-15,6
Randalpen

biische hiufig vorkommen (Abb. 2-1). Die Auswahl deckt nach der 6kologischen Gliederung der Al-
pen von Ozenda (1988: Abb. 1.31) fiinf verschiedene Zonen ab (Tab. 2-1).

In jedem der acht Untersuchungsgebiete wurde ein moglichst ausgedehnter, homogener Bestand
ausgewihlt und ein Transekt senkrecht zum Hang so angelegt, dal eine maximale Hohenerstreckung
abgedeckt war. Wo Griinerlengebiische sowohl an Schatten- als auch an Sonnenhéngen ausgedehnte Be-
stinde bildeten, wurde an beiden Expositionen je ein Transekt angelegt (so am Monte Tamaro und in
Urseren). Die Aufnahmestellen fiir die Erfassung der Parameter wurden entlang der Transekte im Ab-
stand von hundert Hohenmetern festgelegt. Ein Hohenmesser erlaubte dabei ein von subjektiven Kri-
terien unbeeinfluBBtes Festlegen der Aufnahmestellen.

Insgesamt wurden 41 Aufnahmestellen aufgesucht, bei denen im Idealfall an je fiinf Biischen alle
nachstehenden Parameter erhoben wurden. Aus zeitlichen und witterungsbedingten Griinden waren es
allerdings an einzelnen Aufnahmestellen nur drei oder vier Biische und bei einigen Biischen wurden aus
denselben Griinden nicht alle Parameter erhoben. Aus diesem Grund stehen fiir die Berechnungen zum
Teil unterschiedliche StichprobengréBen zur Verfiigung.

Folgende Parameter wurden erfafit:

e Wuchshoéhe (H): Lotrechte Distanz des duf3ersten Zweiges zum Boden (Abb. 2-2)
Stammlinge (L) vom Abheben vom Boden bis zum duBersten Zweig (Abb. 2-2)
e Horizontale Distanz (D) zwischen Stammbasis und -ende (Abb. 2-2)

Daraus werden berechnet:

e Sehne (S = VH?+D?): direkte Verbindung (,,Luftlinie®) von Stammanfang bis -ende (Abb. 2-2)

¢ Stammkriimmung (L/S): Das Verhiltnis zwischen Stammlinge und Sehne. Einzelne negative
Werte aus fehlerhaften Messungen werden auf 1 korrigiert

e Stammneigungswinkel (arcos (H/D))
Blattlinge und -breite an sieben Blittern eines zufillig gewiihlten Zweiges

e Anzahl und Durchmesser aller Stimme iiber 10 mm Durchmesser
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Hangneigung

Abb. 2-2. Schematische Darstellung der Erfassung von Wuchshdhe (H), Stammlinge (L), Sehne (S)
und Horizontale Distanz (D) bei Griinerlen.

* Buschfliche: Fliche des kleinsten Rechtecks 50 cm iiber der Bodenoberfliche (parallel zu dieser),
das alle Stimme des Buschs (> 10 mm Durchmesser) umschlieBt
e Mittlere Distanz zu den vier néchsten Biischen (von Stammbasis zu Stammbasis)

Daraus werden berechnet:

Stammdichte = Anzahl Staimme/Buschfliche

Klumpung = Anzahl Stimme * mittlere Distanz/Buschfliche: eine starke Klumpung der Stimme tritt
dann auf, wenn die Stimme an einem Busch zahlreich sind, und wenn die Biische rdumlich vonein-
ander deutlich getrennt sind. Einzelbiische innerhalb des Bestandes sind dann gut erkennnbar.

An jeder Aufnahmestelle wurden ein bis zwei Holzscheiben zur Altersbestimmung abgetrennt
Total 76). Zusitzlich wurden 25 bereits vorhandene Holzproben aus dem Schichental (Nordhang, ca.
1600 m ii. M.) fiir die Auswertungen der Alter-Durchmesser-Beziehungen verwendet.

Folgende Parameter wurden erhoben:

e Anzahl Jahrringe

e Mittlerer Durchmesser: Mittelwert des groften und kleinsten Durchmesser der getrockneten Holz-
scheibe

e Distanz zwischen der Mitte der Holzscheibe und dem 15. Jahrring
Distanz zwischen dem 15. und 30. Jahrring

e Distanz zwischen dem von auBlen gezihlt 15. und dem uBersten Jahrring

Daraus wird berechnet:
e Mittlere Jahrringbreite = 0,5 * (Anzahl Jahrringe / mittlerer Durchmesser)

Folgende abiotische Faktoren wurden im Feld und aus der Landeskarte (1:25000) bestimmt: Mee-
reshohe (m ii. M.), Hangneigung (Schiitzwert in 5-Grad-Abstufung), Exposition (als Abweichung von
Norden in fiinf Klassen).

Fiir die Ermittlung der Klimawerte wurden mittels des Geographischen Informationssystem (GIS)
Arc/Info die Koordinaten der Aufnahmestellen mit digitalen bioklimatischen Karten {iberlagert (Zim-
mermann, 1996). So erhalten die Aufnahmestellen Klimawerte, die nicht aus einer direkten Messung
stammen, sondern aus den ihnen umgebenden Isolinien interpoliert werden. Folgende Klimakarten wur-
den iiberlagert: Jahres- und Juliniederschlag (mm), Niederschlagstage von Juni bis August (Tage), Juli-
strahlung (10*2 Kjoule/m?), Julibewdlkung (Mittlere Bewdlkun g im Juli in Promille), Wasserbilanz im
Juli (aus Niederschlag und potentieller Evapotranspiration in mm), Frosttage im Sommer (Tage), Kon-
tinentalitiit (abgednderter Gamswinkel in Grad), Julitemperatur (Grad).

Anmerkungen zu den statistischen Auswertungen:

Um Abhiingigkeiten zwischen den erhobenen Parametern und #uBeren Faktoren zu untersuchen,
wurden multiple Regressionsanalysen durchgefiihrt. Zur Erkldrung der Varianz von einzelnen Parame-
tern wie beispielsweise der Stammlidnge oder Jahrringbreite wurden die dueren Faktoren als mogliche
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EinfluBgroBen betrachtet. In einem ersten Schritt wurde jeweils ein Regressionsmodell mitallen 11 abio-
tischen Faktoren als Variablen aufgestellt. Bei hoher Signifikanz des globalen F-Werts wurden nun
Schritt fiir Schritt einzelne Variablen ausgeschlossen. Solange der globale F-Wert nicht stark sinkt, wird
dieses Verfahren der Riickwirtselimination fortgesetzt und die eliminierten Variablen konnen als re-
dundant betrachtet werden. Sobald der F-Wert stark abnimmt (deskriptive Entscheidung), wird gestoppt,
und die verbleibenden Variablen werden als wichtige Faktoren fiir die Erkldrung der Varianz des unter-
suchten Parameters interpretiert.

Fiir die Auswertungen der Stammlingen wurden aus den Mefwerten einer Aufnahmestelle fiir die
Berechnungen jeweils nur der groBte Wert verwendet. Die mittlere Anzahl Stimme pro Busch betrigt
10,7 + 5,55. Da die Gebiische auffallend homogen sind, kann angenommen werden, daB der langste
Stamm von fiinf untersuchten Biischen die maximal erreichbare Stammlénge der ganzen Population re-
lativ gut reprisentiert. So werden kleinstandortlich- und altersbedingte Variationen klein gehalten und
die limitierende Wirkung duBerer Faktoren auf das Wachstum kommt besser zum Ausdruck. Um den
Einfluf der mittleren Julitemperaturen auf die Stammlénge zu untersuchen, wurden die wenigen siid-
exponierten Aufnahmestellen nicht beriicksichtigt.

Zur Auswertung der Stammkriimmung wurden zusitzlich zu den Regressionsanalysen Mittelwerts-
differenzen von Klassen mittels t-Tests fiir unabhiingige Stichproben statistisch getestet (Tab. 3-3). In
einem ersten Test wurden steile Hiinge und weniger steile Hange untereinander verglichen, wobei fiir
die Abgrenzung der Steilhiinge die allgemein gebriuchlichen 30 Grad verwendet wurden. In einem geo-
graphischen Vergleich wurden Unterschiede zwischen Tessin und den andern Regionen getestet und als
drittes wurden Nordhinge (NE-NW) und Siidhéinge (E-W) miteinander verglichen.

Fiir die Untersuchung regionaler Unterschiede der Griinerlengebiische wurden die verschiedenen
Regionen mittels Diskriminanzanalyse verglichen. Mit der Analyse kann herausgefunden werden, ob
aufgrund der 13 untersuchten Gebiisch-Parameter eine Unterscheidung der Populationen der verschie-
denen Regionen angebracht ist. Dazu wurden nach geographischer Verwandtschaft drei Gruppen fest-
gelegt: Die zwei Regionen im Wallis (Val Sorey und Lotschental) wurden mit den zwei Regionen im
Graubiinden (Val Bever, Maloja) als West-Ost-Vergleich diskriminiert und die vier zusammen mit den
zwei Regionen im Tessin (M. Tamaro, M. Generoso) als Nord-Siid-Vergleich.

Als UnterscheidungsmaB wurde die Standarddistanz verwendet. Sie schitzt die Distanz der mehr-
dimensionalen Mittelwerte.

Die statistischen Auswertungen erfolgten mit Excel 97 nach den Methoden von Flury & Riedwyl
(1983).

Resultate

Einfluf3 der Temperatur auf die Stammléinge

Die lingsten Stimme aller Aufnahmestellen (ausgenommen den siidexponierten) sind 31
in der Zahl. Sie sind normalverteilt (4,15 m + 1,47) mit Extremwerten von 1 m und 8 m.

Werden die Stammlingen in Abhingigkeit der Julitemperatur aufgezeichnet, so treten drei
Gruppen zum Vorschein (Abb. 3-1): Die lingsten Stimme des M. Tamaro heben sich stark,
die des M. Generoso noch stirker von den iibrigen 6 Gebieten ab, die sich am Alpennord-
hang, in den Zentral- und Westalpen sowie in Graubiinden befinden. Bei gleicher Tempera-
tur sind die ldngsten Stimme des M. Tamaro um 4-5 m, die des M. Generoso um 8-9 m kiir-
zer als in den anderen Gebieten. Innerhalb der Gruppen bestehen auffillige lineare Abhén-
gigkeiten zwischen Stammlinge und Julitemperatur. Die Stammlinge nimmt mit abneh-
mender Temperatur ab, was innerhalb eines Bestandes, der sich iiber einen weiten Hohen-
eradienten erstreckt, sichtbar ist: Die Stimme der hichstgelegenen Individuen sind deutlich
kiirzer als diejenigen am Hangful3.

Da die Extremwerte der lingsten Stimme eine strenge lineare Beziehung zur Julitempe-
ratur aufweisen, kann eine wachstumslimitierende Wirkung der Sommertemperatur auf die
Stammliinge als plausibel betrachtet werden. Bei Kenntnis der Sommertemperaturen kann




36 Sacha Wettstein

30 -
C)
S 25 =
E Q% & ¢ M. Tamaro
.E 20 | *, m andere Regionen
tg g A M. Generoso
= B
) @m *$ O Extremwerte
= 15 4 i
el  J
~
10 . = ,
6 11 16 21

Julitemperatur (°C)

Abb. 3-1. Die lingsten Stimme in Abhingigkeit der Julitemperatur.

Tab. 3-1. Die sieben Extremwerte der Stammlingen: Bei gleicher Meereshthe aber hdherer Julitem-
peratur werden die Stimme im Lotschental mehr als einen Meter lidnger als jene im kiihleren Urseren.

Region Julitemperatur (°C) Hohe iiber Meer (m) Stammlénge (cm)
Lotschental 12.12 1700 800
Loétschental 11,67 1780 680
Lotschental 11,00 1900 600
Lotschental 10,45 2000 500
Urseren 9,55 2000 380
Val Bever 9,25 2100 330
Val Bever 8,69 2200 270

also ungefihr abgeschitzt werden, welche Linge die Stimme maximal erreichen kénnen. Zur
Schitzung der moglichen Maximalldnge wird aus den sieben Extremwerten (Tab. 3-1) mit-
tels Regression eine lineare Gleichung aufgestellt. Die Linearitit wird noch etwas verbessert
durch eine einfache Variablentransformation, welche die Quadratwurzel aus der Stammliin-
ge berechnet. Die Gleichung lautet:

Maximal mdgliche Stammlinge in cm = (3.4 x Julitemperatur — 13°)?

Folgende Faustregel kommt dem linearen Zusammenhang innerhalb einer Region recht
nahe: Eine Zunahme der Meereshhe um 100 Meter bedeutet eine Abnahme der maximal
moglichen Stammlénge um 1 Meter.

Weitere Faktoren beeinfluflen die Stammliinge

Die durchschnittlichem Temperaturen im Sommer iiben einen wichtigen EinfluB auf das
Wachstum aus. Um die Wirkung anderer Klimafaktoren zu untersuchen, wurden multiple Re-
gressionsanalysen durchgefiihrt. Diese ergeben, daB keiner der untersuchten abiotischen Fak-
toren die verminderte Stammlinge der Griinerlen im Tessin erklirt. Griinde fiir den Klein-
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wuchs miissen anderswo gesucht werden (siehe weiter unten). Zur Erkldrung der Varianz der
Stimme der anderen Regionen wird ein Modell mit den drei EinflugroBen Juliniederschlag,
Wasserbilanz und Strahlung im Juli aufgestellt. Wihrend die drei Faktoren einzeln mit der
Stammlinge unkorreliert sind, erkldren sie kombiniert 56 Prozent der Varianz. Durch multi-
ple Korrelationsanalyse erhalten also neben der Julitemperatur, die einzeln am stéirksten mit
der Stammlinge korreliert ist (R* = 0,43), andere Klimafaktoren zusiitzlich einen beachtli-
chen Erkldrungswert.

Die Variabilitdit der Blatigrifie

Die GroBe der Blitter ist sehr variabel. Sie kann schon an einem Busch sehr unterschiedli-
che Dimensionen annehmen. Die Blattlinge reicht von 3,7 bis 8,3 cm mit einem Mittelwert von
6,0 +1,0 cm. Die Blattbreite liegt zwischen 2,9 und 6,8 cm mit einem Mittelwert von 50+0,9
cm (Tab. 3-4). Das Verhiltnis von Linge zu Breite ist ziemlich konstant, die Blattform zeigt
keine auffilligen Unterschiede. Obwohl die BlattgroBe bereits an einem Busch sehr variabel ist,
fallt die Tendenz zu kleineren Blitter in hohen Lagen auf. Die positive Korrelation zwischen
Blattldnge und Julitemperatur ist signifikant (p < 0,001; R? = 0,5; die Blattuntersuchungen im
Tessin sind in dieser Analyse nicht einbezogen, sie werden weiter unten ausgewertet).

Die Variabilitit der Jahrringbreite

Die mittlere Jahrringbreite der 101 untersuchten Holzproben ist normalverteilt und reicht
von 0,3 mm bis 1,0 mm. Tendenziell nimmt sie mit zunehmendem Alter der Stimme leicht ab.
An keinem Stamm konnte aber eine kontinuierliche Abnahme der Jahrringbreite von innen nach
auBen festgestellt werden. Die einzelnen Jahrringbreiten sind sehr variabel. Meist wechseln
Gruppen diinner Jahrringe mit Gruppen dickerer Jahrringe ab. Besonders in hohen Lagen sind
Jahrringbreitenunter0,1 mm hiufig. Die mittlere Jahrringbreite derersten 15 Jahre unterscheidet
sich nicht von der Jahrringbreite der niichsten 15 Jahre (p > 0,05). Auch der mittlere jéhrliche
Zuwachs der letzten 15 Jahre bei iiber 60 jihrigen Exemplaren unterscheidet sich nicht bedeu-
tend vom Zuwachs der vorderen Jahre (p > 0,05). Bei alten Stimmen kann also bei den un-
tersuchten Bestinden kein vermindertes Wachstum nachgewiesen werden. Der Einflul der
Standortsbedingungen auf die Jahrringbreite tibertrifft den EinfluB des Alters.

Zum Verhdlinis Durchmesser — Alter

Bei Griinerlen, die an giinstigen Standorten wachsen — also nicht in klimatischen Grenz-
bereichen — 148t sich aus dem Durchmesser der Stimme an der Stammbasis auf das unge-
fihre Alter schlieBen. Die Jahrringzihlung 148t aufgrund des besonderen Stammverlaufs und
der vegetativen Erneuerungsweise nur auf das Alter des jeweiligen Stammes schlieBen, je-
doch nicht auf das Alter eines ganzen Busches. Stimme, die bei einer Julitemperatur von iiber
11°C wachsen (im Lotschental bis auf eine Hohe von 1800 m ii. M.), weisen eine relativ stren-
ge lineare Beziehung zwischen Durchmesser und Alter auf (Abb. 3-2). Drei Viertel der Vari-
anz der Stammdurchmesser kann durch das Alter erklirt werden. Zwischen den verschiede-
nen Regionen werden keine Unterschiede festgestellt. Eine Regression, die 67 Holzproben
aus allen Aufnahmestellen mit einer Temperatur von iiber 11°C einbezieht, zeigt folgenden
Zusammenhang:

Alter = 11,95 + 1,23 x Durchmesser R?=0,76

In hoheren Lagen mit tiefen Sommertemperaturen und kiirzerer Vegetationszeit ist der
jahrliche Zuwachs reduziert. Wihrend beim Durchmesser von jiingeren Stimmen bis 30 Jah-
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Abb. 3-3. Beziehung zwischen Julitemperatur und mittlerer J ahrringbreite von 76 Holzproben geo-
graphisch in zwei Gruppen getrennt.

ren noch kein Unterschied zu Stimmen in tieferen Lagen festgestellt werden kann, nimmt bei
dlteren Stimmen in den klimatischen Grenzbereichen mit zunehmendem Alter der Durch-
messer weniger stark zu (Abb. 3-2). Der iilteste Stamm wurde im Val Bever auf 2100 m ii. M.
gefunden. Er erreichte ein Alter von 83 Jahren bei einem Durchmesser von nur 55 mm. Das
begrenzte Wachstum zeigt sich auch im Zusammenhang zwischen der mittleren J ahrring-
breite und der Julitemperatur (Abb. 3-3). Die Griinerlen im Tessin scheinen beziiglich Tem-
peratur eine Sonderstellung einzunehmen. SchlieBt man sie von der Betrachtung aus, resul-
tiert fiir die anderen Regionen eine lineare Beziehung mit R?=0,52 (p < 0,001).

Der Einfluf3 abiotischer Faktoren auf die Jahrringbreite

Durch multiple Regression wird die Abhiingigkeit der mittleren Jahrringbreite von abio-
tischen Faktoren (vgl. Methoden) untersucht. Niederschlige, Bewolkung, Wasserbilanz und
Frostereignisse erweisen sich im Modell als redundante Faktoren. Die J ulitemperatur iibt den
weitaus groBten Einflul} aus. 52% der Varianz der Jahrringbreite kann alleine durch die Juli-



Botanica Helvetica 111/1, 2001 39

temperatur erklirt werden. Erginzt man das Regressionsmodell mit den Faktoren Kontinen-
talitit, Exposition und Julistrahlung, kann der Anteil an erkldrbarer Varianz auf 63% gestei-
gert werden. Die drei EinfluBgriRen alleine erweisen sich aber nicht als signifikant.

Durchmesser und riumliche Verteilung der Stimme

In allen Regionen sind die Stammdurchmesser der untersuchten Biische normalverteilt.
Die Mittelwerte im Tessin sind deutlich tiefer als in den anderen Regionen (p < 0,001) (Tab.
3-2). Auch die maximalen Werte sind verschieden: Im Létschental messen die dicksten Stim-
me 140 mm, am Monte Generoso nur 56 mm. Die Siidhiinge unterscheiden sich durch klei-
nere mittlere Stammdurchmesser von den Nordhéngen (M. Tamaro und Urseren). Abb. 3-4
zeigt dies fiir die beiden Talseiten in Urseren. In allen untersuchten Bestdnden sind Durch-
messer verschiedener GroReklassen vertreten. Auch in den iltesten Bestanden finden sich
diinne Stimme (Durchmesser < 30 mm). Oft sind solche Adventivtriebe unter 20 mm dick
und treten in groBer Zahl auf.

Die Verteilung der als Genets (Schmid und Stocklin, 1991) interpretierbaren Stémme inner-
halb eines Gebiischs kann sehr unterschiedlich sein. In manchen Besténden treten die Stam-
me stark geklumpt auf, in anderen Bestinden sind die Stimme riumlich gleichmiBig verteilt.
Ein stark geklumptes Auftreten konnte vermehrt in dlteren Bestanden an wenig geneigten Hang-
fuBlagen festgestellt werden, auBerdem in Bestinden, die besonders stark mit Tierpfaden durch-

Tab. 3-2. Durchmesser aller vermessenen Stimmen, unterteilt nach Regionen.

Region Mittelwert Standardabwei- Grofter Durch- Stichproben-
{mm) chung (mm) messer (mm) umfang
M. Tamaro, Nordhang 34.5 16,9 96 220
M. Tamaro, Stidhang 25.8 8.5 50 75
Létschental 50,2 20,2 140 240
Val Bever 42,8 19,7 90 113
Maloja 47,7 14,6 80 136
Urseren, Nordhang 429 12,6 97 169
Urseren, Stidhang 36,0 10,9 69 215
Val Sorey 42,9 15,0 110 243
Engelberg 454 12,7 80 143
M. Generoso 229 8,8 56 135
Urseren Nordhang 601 Urseren Sudhang
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Abb. 3-4. Histogramme der Stammdurchmesser am Nordhang und am Siidhang des Urserentals.
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setzt sind. Hier stehen in relativ groBen Abstinden dichte Ansammlungen von bis zu 30 Stim-
men. Im Gegensatz dazu sind die Stimme in ungestorten oder Jlingeren Bestinden in Steillage
nicht zu Gruppen organisiert. Hier legen sich die unteren Stimme eines Buschs auf den Bo-
den, wandern durch das Schneegleiten hangabwiirts und richten sich weiter unten wieder auf.
Nach Beobachtungen des Autors breiten sich die Biische auf diese Weise bis iiber 10 Meter
weit kegelfdrmig nach unten aus. Die am Boden liegenden Stammabschnitte bewurzeln sich,
so daf} der Stamm auch dann weiter wachsen kann, wenn er vom Mutterstock abgetrennt wird.
Es entsteht ein auffillig gleichmiBiges Verteilungsmuster der Stimme.

Stammkriimmung

Die Stammkriimmung wurde an 153 Stimmen berechnet. Sie ist normalverteilt (Abb.
3-5), der Mittelwert betrigt 1,20 + 0,17. Die Stammkriimmung an Steilhiingen (iiber 30° Nei-
gung) unterscheidet sich nicht von jener an flacheren Standorten (Tab. 3-3). Unabhingig von
der Gelandeform biegen sich die Stimme unter der Einwirkung der Schneelast und behalten
die Kriimmung nach der Ausaperung bei. Auch die untersuchten Klimafaktoren haben kei-
nen signifikanten EinfluB auf die Stammkriimmung.
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Abb. 3-5: Verteilung der Stdimme beziiglich Stammkriimmung.

Tab. 3-3. Zwei Zweistichproben t-Tests zur Untersuchung der Varianz der Stammkriimmung: Stimme
an steilen Hingen sind nicht stirker gekriimmt, als solche an flacheren Stellen. Die Stammkriimmung
der Griinerlen im Tessin sowie an Siidhiingen ist dagegen signifikant schwicher als jene in den ande-
ren Regionen und an Schatthingen.

Zweistichproben t-Test Mittelwert Varianz Anzahl P(T=y)
Stimme zweiseitig

Hangneigung unter 30 Grad 1,207 0,041 75

30 Grad Neigung und steiler 1,200 0,018 78 0,780

Alle Regionen ohne Tessin 1,232 0,037 104 0.000

Tessin 1,127 0,014 49 :

Nordhiinge (NE-NW) 1,207 0,036 130

Siidhinge (E-W) 1,138 0.006 23 0,004
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Dennoch gibt es Unterschiede in der Stammkriimmung: Die Stimme der Tessiner-Griin-
erlen sind bedeutend weniger stark gekriimmt als jene der anderen Regionen (Tab. 3-3). Ein
Vergleich von Nord- und Siidhéngen zeigt ein dhnliches Bild: Stimme an sonnenexponier-
ten Hingen (Ost bis West) sind weniger stark gekriimmt als an Schatthéngen der Expositio-
nen NE-NW.

Regionale Unterschiede der Griinerlengebiische

Die verschiedenen Regionen werden mittels Diskriminanzanalyse beziiglich der 13 unter-
suchten Gebiisch-Parametern verglichen (vgl. Methoden). Die Diskriminanzanalyse West-
Ost ergibt eine Standarddistanz von 0,99 zwischen den beiden Gruppen. Die Mittelwerte der
Diskriminanzfunktion liegen also nur eine Standardabweichung auseinander. Die zwei Grup-
pen sind aufgrund der 13 untersuchten Parameter nicht trennbar. Die Diskriminanzfunktion

Tab. 3-4. Vergleich der untersuchten Gebiischparameter im Tessin und in den anderen Regionen: Die
Mittelwerte der Parameter mit fettgedruckten p-Werten unterscheiden sich signifikant (t-Test mit Bon-
ferroni-korrigiertem a = 0,05/13 = 0,0039).

Untersuchter Gebiisch- Mittelwert und Mittelwert und p-Wert
Parameter Standardabweichung Standardabweichung
aus 39 Griinerlen aus 45 Griinerlen in
im Tessin den anderen Regionen
Stammhohe 154,9 + 69,1 221,1£99.2 0,001
Stammlinge 261,3 £ 1255 409,8 +127.,8 0,000
Stammkriimmung 1,13 +0,10 1,20+ 0,23 0,001
Stammneigungswinkel 0,78 £ 0,17 0,69 £ 0,21 0,025
Anzahl Stimme 9,18 + 4,86 11,67 + 4,60 0,019
mittlerer Stammdurchmesser 30,07 = 11,64 4473 + 10,69 0,000
Buschfliche 0,71 £ 0,48 2,82 +2.729 0,000
Stammdichte 21,14 + 30,76 6,32 £ 4,59 0,005
maximaler Stammdurchmesser 41,77 = 15,28 62,82 + 17,02 0,000
Blattlinge 30,58 + 7,24 59,98 + 10,25 0,000
Blattbreite 29,29 + 5,94 49,78 £ 9,29 0,000
mittlere Distanz 127,1 +41,3 218,8+75,2 0,000
Klumpung 72531 £ 87023 53602 + 39669 0,217
a0 -
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Abb. 3-6: Mittlere Blattlingen und -breiten von 39 Griinerlen im Tessin und 45 Griinerlen in den
anderen untersuchten Regionen.
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Nord-Siid trennt die Griinerlen im Tessin mit einer Standarddistanz von 2,34 von den ande-
ren Regionen. Fiir die Trennung sind die Merkmale BlattgroRe, Stammkriimmung, Stamm-
neigungswinkel und maximaler Stammdurchmesser verantwortlich.

Mittels t-Tests werden fiir alle Gebiisch-Parameter die Mittelwertsdifferenzen zwischen
dem Tessin und den anderen Regionen iiberpriift (Tab. 3-4). Eine ausfiihrlichere Prisentati-
on der Daten befindet sich bei Wettstein (1999). Die Griinerlen im Tessin sind mit tieferen
Werten fiir Stammliinge, Stammhéhe, Buschfliche und Stammdurchmesser si gnifikant klei-
ner als jene der anderen Regionen und stehen niher beisammen. Die Stimme sind zudem we-
niger stark gekriimmt (siehe oben) und die Blitter sind kleiner. Linge und Breite der Blitter
als stiirkste Unterscheidungsmerkmale sind in Abb. 3-6 dargestellt.

Diskussion

In ausgedehnten Griinerlengebiischen verschiedener Regionen der Schweizer Alpen wur-
de nach Unterschieden in Wuchsmorphologie und Bestandesstruktur gesucht. Die untersuch-
ten Parameter der Wuchsmorphologie zeigen eine groBe Variabilitit als Folge unterschiedli-
cher Standortsbedingungen. In hohen Lagen ist der jihrliche Zuwachs aufgrund schlechterer
Wachstumsbedingungen deutlich reduziert. Dies zeigen die Auswertungen der Stammléngen,
-durchmesser und Jahrringbreiten. Alte Stimme (60 Jahre und mehr) sind in hohen Lagen bei
einer durchschnittlichen Julitemperatur unter 11°C um einen Drittel diinner und kiirzer als
Stamme in giinstigen Lagen desselben Alters. Thre Querschnittsflichen zeigen Abschnitte mit
auffallend schmalen Jahrringen. Die Ergebnisse iiber die reduzierte Zuwachsleistung in hohen
Lagen entsprechen den Erwartungen. Sie stimmen mit den Resultaten der Untersuchungen von
Gallenmiiller et al. (1999) an Griinerlenbestinden in verschiedenen Hohenlagen im Kanton
Graubiinden iiberein. Ahnliche Ergebnisse wurden auch bei Untersuchungen an Picea abies
erzielt (Tranquillini, 1979). Nach Larcher (1994) ist der reduzierte Zuwachs die Folge einer
reduzierten Photosyntheseleistung, die in hohen Lagen mit tieferen Temperaturen, kiirzerer
Assimilationszeit und stirkerem Wind auftritt. Korner (1 998) ist der Ansicht, daB in der kur-
zen Vegetationszeit im Waldgrenzbereich zwar noch geniigend Assimilate produziert werden,
fir die Gewebeausbildung jedoch die notwendige Wirme fehlt. Untersuchungen iiber die Al-
tersabhéngigkeit der Zuwachsleistung anhand der Jahrringbreite zeigt einen grolen Zuwachs
bei jungen Griinerlen, der mit zunehmendem Alter nur schwach abnimmt. Das starke Wachs-
tum in den ersten Jahren pafit zur Lebensstrategie einer Pionierpflanze mit raschem Ausbrei-
tungsvermogen, wie die Griinerlen von Rubli (1976) beschrieben werden. Anzeichen fiir ei-
nen geringeren Dickenzuwachs bei jiingeren Griinerlen, wie es Korner et al. (1978) im Ga-
steinertal festgestellt hat, gibt es dagegen an den untersuchten Griinerlen nicht.

Neben den schlechteren Assimilationsbedingungen wird in den Untersuchungsgebieten
mit steigender Hohe gleichzeitig auch die Hangneigung steiler und Storungen durch Stein-
schlag, Lawinen und Hangrutschen treten hiufiger und intensiver auf. Dieses értliche Zu-
sammentreffen qualitativ unabhingiger Standortfaktoren ist in den Alpen eine auffallende Er-
scheinung. In hoheren Lagen werden einzelne Biische hdufiger durch Stérungen geschidigt
oder sogar vernichtet, so dafl ein verhiltnismiBig selteneres Vorkommen groBer, alter Strdu-
cher in hohen Lagen nicht erstaunt. Die geringere Wuchshéhe hoch gelegener Bestinde ist
also sowohl auf eine geringere Zuwachsleistung, als auch auf ein tieferes durchschnittliches
Alter zuriickzufiihren.

Ein weiterer Faktor, der sich mit steigender Meereshohe verindert, ist die Strahlung. Die
direkte UV-Strahlung der Sonne hat fiir die Pflanzen einen entscheidenden Einfluf (Franz,
1979). Sie konnte bei den untersuchten Griinerlen die verminderte BlattgroBe in den hohe-
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ren Lagen erkliren. Mit einem experimentellen Ansatz wiire der Zusammenhang von Strah-
lung und Blattgrofie einfach nachzuweisen.

Die obengenannten wuchsmorphologischen Differenzen sind also fiir die unterschiedli-
chen Ausprigungsformen der Griinerlengebiische verantwortlich. Die Unterschiede treten
entlang von Hohengradienten auf und kénnen durch abiotische Faktoren erklirt werden. Ne-
ben den morphologischen Unterschieden ist auch eine strukturelle Verschiedenartigkeit der
Bestinde vorhanden. Bemerkenswert sind Unterschiede in der Verteilung der Stimme: In Be-
stinden, die regelmiBig von Tieren betreten werden, gelingt es den Griinerlen offensichtlich
schlecht, sich durch Ablegerbildung in die freien Zwischenrdume auszubreiten und sich so
gleichmiBig im Raum zu verteilen. Bedingt durch Tritt- und FraBschidden organisieren sich
die Stimme zu dichten Einzelbiischen. Bei diesem geklumpten Auftreten der Stamme ist die
Abgrenzung einzelner Biische gut erkennbar. Wenig gestorte Bestinde weisen eher eine
gleichmiBige Verteilung der Stimme auf. AuBerdem ist eine gleichmiBige Verteilung auch
vermehrt an Steilhingen anzutreffen. Das regelmiiBige Muster entsteht durch ein stark vege-
tatives, hangabwiirts gerichtetes Wachstum. Da Liicken im Bestand sofort geschlossen wer-
den, ist ein ausgeglichenes, feuchtes Bestandesklima und eine optimale Ausniitzung der Licht-
ressourcen gewdhrleistet.

Die Ursache fiir die starke Kriimmung der Stimme ist nach Rubli (1976) sowohl in einer
selektiven AnpaBung an die besonderen Standortsbedingungen als auch der direkten Einwir-
kung des Schnees zu sehen. Die schwichere Kriimmung und aufrechtere Haltung der Griin-
erlenstimme an Stidhingen kann mit der kiirzeren Dauer der Schneebedeckung dank schnel-
lerer Ausaperung im Friihling erklirt werden. Eine geringere Stammkriimmung weisen auch
Griinerlen im Tessin auf, Durch eine kiirzere Dauer der Schneebedeckung und geringeren
Hohe der Schneedecke werden die Stimme weniger stark und weniger lang zu Boden ge-
driickt. Sie erreichen im Friihjahr bald wieder ihre urspriingliche Stellung.

Weitere Merkmale unterscheiden die Griinerlengebiische im Tessin von den anderen Re-
gionen: Die Stimme sind kiirzer und diinner, die Biische haben weniger Stimme und stehen
niher beisammen und die Blitter sind kleiner. Diese Eigenschaften konnten auf die unter-
schiedlichen klimatischen Verhiltnisse zuriickzufiihren sein. Hohe Sommertemperaturen im
Tessin erhohen die Transpiration und wirken sich negativ auf die Wasserbilanz aus. An heifien
Sommertagen diirfte es fiir die Bestinde schwierig werden, das notwendige feuchte Bestan-
desklima aufrechtzuerhalten. Nahe beinanderstehende Biische mit geringer Wuchshéhe sind
durch groBere Bodennihe noch eher vor Austrocknung geschiitzt. Erreichen sie eine be-
stimmte Hohe, laufen sie Gefahr, auszutrocknen. Eine Regressionsanalyse zeigt aber, dal kei-
ne der untersuchten 11 Klimafaktoren die verminderten Stammldngen im Tessin erklért. Wiéren
klimatische Griinde fiir den Kleinwuchs verantwortlich, diirfte dieser nicht nur im Tessin auf-
treten. Auch in anderen Regionen gibt es trockenere Standorte in milder Lage. Die Tatsache,
daB die Griinerlen einerseits hier meistens nicht FuB fassen und daf3 andererseits Gebiische
an weniger feuchten Standorten nie den auffilligen Kleinwuchs mit kleineren Bldttern zei-
gen, verlangt eine andere Erkldrung, die bei Landolt (1993) zu finden ist. Der Autor kldrt die
systematische und pflanzensoziologische Stellung von Alnus brembana Rota, einer Sippe von
A. viridis s.I. Morphologische Merkmale wie geringere Wuchshohe, kleinere Blétter und
Fruchtstinde sowie ein geschlossenes geographisches Verbreitungszentrum in den Siidalpen
weisen auf die Eigenstindigkeit dieser Sippe hin. Nach Landolt (1993) kommt A. brembana
nie in Reinbestinden vor, sondern immer in Mischpopulationen mit A. viridis s.str., mit der
sie sich frei kreuzen kann. Im Gebiet zwischen dem Verzascatal und dem Comersee treten
alle moglichen Ubergangsformen in der Merkmalsauspriigung auf. Banti (1950) beschreibt
solche Mischbestinde in der Kette des M. Tamaro als A. minor Chiov.-Bestéinde. Wird eine
genetische Vermischung angenommen, kinnen die Unterschiede in den untersuchten Merk-
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malen wie der Stammlidnge, Stammdurchmesser, BlattgroBe vollumfinglich erklirt werden.
Die drei Gruppen in der Abb. 3-1 kdnnten demnach aus drei genetisch unterschiedlichen
Typen zusammengesetzt sein: In den Alpenregionen ohne Tessin aus A. viridis s.str., am
M. Tamaro aus einer Zwischenform mit einem kleineren Anteil an A. brembana und am
M. Generoso aus einer Zwischenform mit einem groBeren Anteil an A. brembana.

Der Autor dankt PD Dr. Béatrice Senn-Irlet fiir die Betreuung der Arbeit und PD Dr. Felix Kienast
fiir seine Hilfe bei der Verwendung digitaler Klimakarten.
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