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V. DI SKUSSION

A. MORPHOLOGIE UND OEKOLOGIE

Einige der untersuchten Gkologischen Faktoren sind mehr oder
weniger voneinander abh&ngig, und deshalb ergaben sich bei die-
sen dhnliche Beziehungen zu den genetisch bedingten morpholo-
gischen MerkmalEnd. So sind zum Beispiel tiefe Hdhenlage und ho-
he Bodentemperatur oder (in schwicherem Grade) siidliche Exposi-
tion und geringe Vegetationsbedeckung miteinander korreliert.
Andere Faktoren sind voneinander unabhé&ngig, doch k&nnen sie
trotzdem in &hnlicher Weise mit morphologischen Merkmalen kor-
reliert sein. So hatten zum Beispiel grissere H&henlage und ndrd-
lichere Exposition eine &hnliche Wirkung auf die morphologischen
Merkmale. Beide Faktoren beeinflussen in &hnlicher Weise einen
dritten (die Temperatur), welcher mit den morphologischen Merk-
malen korreliert ist.

Bei einzelnen 8kologischen Faktoren (pH-Wert und Stickstoff-
versorgung im Oberboden) zeigte sich keine Beziehung zur Morpho-

logie. Es sind dies Faktoren, gegeniber denen S. columbaria s.l.

eine geringe Toleranz hat (sie wurde fast nur bei relativ hohen
pH-Werten und relativ geringer Stickstoffversorgung gefunden).

Bei 8kologischen Faktoren gegeniiber denen 5. columbaria s.l. eine

Die morphologischen Messungen erfolgten unter anndhernd
gleichen Kulturbedingungen zu einem Zeitpunkt, da Verpflanzungs-
unterschiede kaum mehr bemerkbar waren. Es kann deshalb angenom-
men werden, dass die gemessenen morphologischen Unterschiede ge-
netisch bedingt sind. Es ist aber mtglich, dass sich unter den
Kulturbedingungen nicht alle genetischen Unterschiede auspré&gen
konnten. CLAUSEN und HIESEY (1958) erwzhnen verschiedene Beispiele,
bei denen unausgedriickte Variabilitit (latente Gene) durch Aender-
ung der Umwelt sichtbar wurde (zum Beispiel die Anthocyan-F&arbung

von Stengeln und Blattern bei einer Unterart von Potentilla glandu-

losa).

102



grosse Toleranz zeigt (Hthenlage, Temperatur; Vorkommen von O bis
iiber 2700 m, von sehr warmen bis zu relativ kiihlen Lagen), war
dagegen die Korrelation mit morphologischen Merkmalen sehr stark.
Das bedeutet, dass die verschiedenen Formen den Umweltibedingungen
genetisch angepasst sind, also Oekotypen bilden.

Die Beziehungen zwischen 6kologischen Faktoren und morpholo-
gischen Merkmalen lassen vor allem Oekotypen beziiglich Héhenlage,
Temperatur und Bewirtschaftung (Mahd) erkennen. Die Oekotypen
bezliglich Hohenlage und Temperatur sind aber nicht deutlich ab-
gegrenzt, denn sowohl Skologische Faktoren wie morphologische Merk-
male &ndern stetig. Die meisten dieser Oekotypen wurden mit Art-
namen belegt, da die morphologischen Unterschiede wenigstens bei
den extremeren Formen, die auch ©kologisch und geographisch stér-
ker isoliert sind, deutlich erkennbar sind., Ein Beispiel fir einen
Oekotyp innerhalb der verschiedenen Artumgrenzungen sind die M&h-
wiesenpopulationen. Diese blihten in Kultur im Durchschnitt etwa
4 Wochen friher als nicht gem#hte Populationen (siehe S. 63).

Die Abh&ngigkeit der morphologischen Merkmale von der Hohen-
lage war nicht in allen untersuchten Gebieten gleich stark (siehe
Figuren 3-9, S5. 55-58). In gewissen Gebieten muss also die ge-
netische Vielfalt erhdht sein, wohl durch das Vorkommen von min-
destens zwei Sippen. Die st&rksten Unterschiede bezliglich H@hen-
lage zeigten sich im Wallis und in den Bergamasker Alpen, wobei
die grdssten morphologischen Aenderungen in mittleren HGhenlagen
erfolgten. Hier miissen deutlich verschiedene Sippen eng benach-
bart sein. Im ndher untersuchten Wallis zeigten sich in einem
Uebergangsgebie% von etwa 1000 m HShendifferenz zahlreiche, an
entsprechende Standorte gebundene, Uebergangsformen und Merkmals-
introgressionen (siehe Figur 13, Fundorte 9, 19, 20, 22, 23, 25,
30, 31, 33, S. 7B und Figur 10, 5. 61).

Die morphologischen Merkmale waren in verschiedener Weise mit
den Skologischen Faktoren korreliert. Zum Teil ist dies aus ihrer
8kologischen Bedeutung zu verstehen. So war durch die Mahd vor
allem der Blihbeginn beeinflusst, Nur relativ frih blihende Formen

kénnen sich auf einer Mé&hwiese entwickeln und halten. Entsprechend
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war der Blihbeginn auch bei Populationen aus grosser Hohenlage
relativ frih, da die Entwicklung wegen den unglnstigen Klimabe-
dingungen rasch erfolgen muss (fir die Blitenbildung ist wahr-
scheinlich eine bestimmte W&rmemenge ndtig). Auch bei H&he, Sten-
gel-Lange und Verzweigung kdnnen unter unglnstigen Klimabedin-
gungen nur geringe Werte erreicht werden, was durch Auslese ge-
netisch fixiert worden ist.

Grosse Relative Blattabschnitt-L&nge und starke Behaarungs-
Dichte konnten als Transpirationsschutz, Anpassung an trockene
Verhdltnisse verstanden werden: Der Wasserfaktor wurde nicht di-
rekt untersucht, doch scheinen Die Beziehungen zu anderen Faktoren
(wie Hhenlage, Klima) zu zeigen, dass Trockenheit auf die Rela-
tive Blattabschnitt-L&nge einen vergridssernden Einfluss hat, wdh-
rend die Behaarungs-Dichte vor allem geographisch differenziert
ist, innerhalb einzelner Gebiete aber meist nur relativ schwach
mit Bkologischen Unterschieden, die mit der Trockenheit in Be-
ziehung stehen, korreliert ist.

Die Kelchborsten sind deutlich von dkologischen Faktoren be-
einflusst; sie waren in grossen Hdhenlagen lang und breit. Es ist
denkbar, dass dadurch die Verbreitungsmdglichkeiten (zum Beispiel
durch Tiere) in diesen klimatisch ungiinstigen Gebieten vergrds-
sert sind. Die Kelchborsten-L3nge ist auch mehr oder weniger mit
der Fruchtgrisse gekoppelt und bedeutet so wohl in den unglinstigen
Gebieten indirekt eine erh&hte Ueberlebenswahrscheinlichkeit fiir
die Keimlinge. Unterschiede in der Fruchtgrdsse sind auch bei
anderen Artengruppen verschiedener Gattungen haufig. So fand
LANDOLT (1967) in den Schweizer Alpen bei nah verwandten Sippen-
paaren 29 (=55% der untersuchten) Tieflandsippen mit kleineren
Samen (Friichten) als die entsprechenden Gebirgssippen.

R&étliche Blitenfarbe trat geographisch ziemlich begrenzt auf.
Sie diirfte zur Isolation von den angrenzenden normal (violettblau
bis lila) bliihenden Sippen beigetragen haben, da die (fir S. colum-
baria s.l. gewbhnliche) Insektenbestdubung wohl vorzugsweise zwi-

schen gleichfarbenen Bliiten erfolgt.
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B. MORPHOLDOGIE UND GEOGRAPHIE

Die geographischen Unterschiede bei den morphologischen Merk-
malen dirften zum Teil durch klimatische Unterschiede bedingt
sein. Bei allen Merkmalen kamen die niedrigsten Klassenwertes,
welche vorwiegend auf niedrigere Hdhenlagen beschrankt waren, in
den siidlicheren Teilen des Untersuchungsgebietes (siehe Fig. 12,
S. 73) vor. Hohe Klassenwerte kamen auf der Alpennordseite bis

in viel tiefere Lagen vor als in siidlichen Gebieten. Entsprechend
liegen auch die H&hengrenzen der Vegetationsstufen im Norden viel
tiefer als im Siiden.

Ein Teil der geographischen Unterschiede ist aber nicht durch
klimatische oder andere Bkologische Faktoren erkl&rbar. Zum Bei-
spiel wurden die kleinsten Relativen Blattabschnitt-L&ngen in der
subalpinen Stufe der Bergamasker Alpen gefunden und nicht in den
héchsten und ndrdlichsten Lagen. Allerdings diirfte wohl der damit
verbundene relativ geringere Transpirationsschutz durch die in
diesem Gebiet starke Behaarung, welche in den nérdlichen hohen
Lagen fehlt, ausgeglichen werden. R&tliche Bliitenfarbe wurde nur
in eng begrenzten Gebieten in den Sid- und Sidwest-Alpen festge-
stellt. Offenbar handelt es sich hier um geographisch relativ
isolierte Sippen, die, damit zusammenh&ngend, auch morphologisch
gut abgegrenzt sind. Bei der Behaarungs-Dichte ist deutlich eine
geographische Gliederung (Nord-Siid) zu erkennen, wdhrend der Ein-
fluss dkologischer Faktoren; wie erwahnt, relativ klein ist. Es
lassen sich gut 3 Behaarungstypen unterscheiden (stark, m#ssig
und schwach behaarte), welche in Kontaktgebieten Uebergangsformen

bilden, sonst aber weitgehend isoliert bleiben.

5

Die Messergebnisse wurden bei jedem Merkmal in Klassen ein-
geteilt, so dass die niedrigsten Klassenwerte den extremsten

Tieflandsippen S. candicans und S. gramuntia entsprachen, wahrend

die hiichsten Werte der Gebirgssippe 5. lucida zukamen (Defini-

tionen siehe S. 37-40).
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Die Verbreitung der Arten wurde auf den S, 77-83 angegeben,
soweit dies nach den untersuchten Fopulationen midglich war. In
Wirklichkeit dirften die meisten Arten im untersuchten Gebiet
noch etwas weiter verbreitet sein; die Schwerpunkte liegen aber

wahrscheinlich nicht wesentlich anders.
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C. VERWANDTSCHAFTSBEZIEHUNGEN

Die Kreuzungsexperimente ergaben, dass wahrscheinlich alle unter-

suchten Arten von S. columbaria s.l. unter Bildung der verschie-

densten Intermedi&rformen beliebig miteinander kreuzbar sind
(Artbezeichnung provisorisch, siehe 5. 8). In Kontaktgebieten
verschiedener Arten wurden zahlreiche Uebergangsformen und Merk-
malsintrogressionen gefunden (siehe Figuren 13-15, S. 78-80).

Die Arten sind wohl alle nahe miteinander verwandt. Die morpho-
logischen und geographischen Differenzierungen sind jedoch recht
unterschiedlich. Die entwicklungsgeschichtlichen Beziehungen zwi-
schen den Arten dirften kompliziert sein.

Ein stark vereinfachtes Bild der méglichen Verwandtschafts-
beziehungen vermittelt die Darstellung in Figur 16 fir die 7 Arten
des Untersuchungsgebietes. Die Anordnung der Arten erfolgte nach
ihrer morphologischen Aehnlichkeit (Index, Tabelle 4, S. 81) und
unter Beriicksichtigung des Auftretens oder Fehlens abnormer Aus-
senkelche bei den Kreuzungsexperimenten (siehe Tabelle 7, S. 96).
Die Verbindungslinien geben an, zwischen welchen Arten Ueber-
gangsformen beobachtet wurden oder wahrscheinlich sind. Die An-
ordnung von S. dubia (Indexzahl zwischen S. columbaria und S,
lucida) links von S. lucida erfolgte nur, um die besonders engen

Beziehungen zwischen S. lucida und S. columbaria deutlich darstel-

len zu kd&nnen.
Eine etwas andere Gruppierung ergibt sich nach dem geographisch
stark differenzierten Merkmal Behaarungs-Dichte:

1. schwach bis nicht behaarte Sippen (S. lucida, S. columbaria),

2. midssig behaarte Sippen (5. portae, S. gramuntia, S. dubia),

3. stark (filzig) behaarte Sippen (S. vestita, S. candicans).

Von den beobachteten Arten ausserhalb des Untersuchungsgebietes

wirden S. ochroleuca und S. "Aethiopien" zur 1., S. uniseta zur

2. und 5. tomentosa zur 3. Gruppe gehdren. Wegen der zum Teil
grossen geographischen Distanzen und auch weiterer morphologi-
scher Unterschiede ist eine solche Zuordnung wohl zweifelhaft.

Da die Behaarungs-Dichte gegenliber anderen Merkmalen eine
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S. lucida

S. vestita

Indexwert
(relativ)
P S. portae
Ubergangsformen
S. gramuntia beobackiet
vermutet
S. candicans
Fig. 1B Stark vereinfachte Verwandtschaftsbeziehungen bei 7

Arten von Scabiosa columbaria s.l. (Erkladrung siehe Text)
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relativ geringe okologische Bedeutung hat, diirften die morpho-
logischen Unterschiede zwischen den verschiedenen Behaarungs-
typen &dlter sein als Unterschiede innerhalb der einzelnen Be-
haarungstypen. Es ist wahrscheinlich, dass sich die einzelnen
Behaarungstypen in Zusammenhang mit den Ausbreitungsméglichkei-
ten nach der letzten Eiszeit, wohl auch nach Bastardierungen un-
tereinander, tkologisch std@rker differenzierten,

Bei S. columbaria nahm LANDOLT (1970) an, dass sie wahrend

der nacheiszeitlichen W&rmezeit aus Bastardpopulationen zwischen

S. lucida und S. gramuntia hervorgegangen ist, welche unter den

neuen Bedingungen nach der Waldrodung durch den Menschen erfolg-
reich waren und sich ausbreiten konnten. Das Vorkommen von Ueber-

gangspopulationen zwischen S. lucida und S. gramuntia im Wallis,

welche sich in einzelnen Pflanzen (wie auch experimentell er-

zeugte Bastardpopulationen) nicht von S. columbaria unterscheiden

liessen, stitzen diese Hypothese. Die Uebergangspopulationen im
Wallis waren beziiglich der Indexzahl meist in der Nahe der einen
oder anderen Art. Dies dirfte daran liegen, dass die Kontaktzone
zwischen den beiden Arten relativ eng begrenzt ist, so dass fir
intermedi&re Formen zuwenig Raum und Skologische M&glichkeiten
vorhanden sind, um sich in grdsseren Populationen von den Eltern-
sippen zu isolieren. Durch Bastardierungen entstandene Interme-
didrformen dirften so durch Rickkreuzungen mit dem einen Elter
immer wieder "verloren" gehen. Nach der Waldrodung durch den
Menschen war dagegen viel neuer Raum mit neuen tkologischen Be-
dingungen entstanden, sodass sich die Intermedi&rformen ausbrei-
ten und isolieren konnten.

Das Auftreten klimatisch vikariierender Sippen des Mittel-
landes und der siidalpinen Tdler inm vorwiegend vom Menschen ab-
h&dngigen Pflanzengesellschaften sowie ihre zusammenh&ngende Ver-
breitung deuten nach LANDOLT (1971) auf ein eher jingeres Alter

hin. Im Bereich der Schweizer Alpen kann man S. columbaria (Mit-

telland) und 5. portae (siidalpine T&ler) als jingere Zwischen-

formen von S, lucida und S. gramuntia auffassen.

Auf eine besonders nahe Verwandtschaft zwischen S. lucida
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und S. columbaria einerseits und zwischen 5. portae und S. gra-

muntia andererseits wiesen die morphologischen Untersuchungen

und die Kreuzungsexperimente (mit v&llig normalen Bastarden) hin.
In Kreuzungen zwischen diesen beiden Paaren zeigten sich dagegen
Missbildungen des Aussenkelches. Allerdings sind diese Missbild-
ungen wohl kaum nachteilig fir die Bastarde, und sie miissen auch
noch nicht Ausdruck einer relativ entfernten Verwandtschaft sein.

Da S. gramuntia in siidlichen Gebieten verbreitet ist und wohl

auch von dort ins Alpengebiet einwanderte, ist verst&ndlich, dass
sich nach dem Kontakt mit S. lucida auf der Nordseite der Alpen

eine Zwischenform (S5. columbaria) ausbreitete, welche nahe mit

S. lucida verwandt und mit ihr durch lickenlose Uebergange ver-
bunden ist und auf der Siidseite eine solche (5. Eortae), welche

nahe mit 5. gramuntia verwandt und mit ihr durch liuckenlose Ueber-

génge verbunden ist. Ausserdem sind im westlichen Teil der Alpen-
slidseite wegen des steileren Gebirgsabfalles und der selteneren
Kalkgebiete die Kontaktmdglichkeiten zwischen S. lucida und einer
Tieflandsippe viel geringer als auf der Alpennordseite.

Einige Arten (S. dubia, 5. vestita, S. candicans) haben

(wenigstens im Untersuchungsgebiet) eine reliktartige Verbrei-
tung. Ob aber die vorwiegend bei 5. vestita und S. dubia auf-
tretende rétliche Blitenfarbe auf einen voreiszeitlichen Zusam-
menhang der beiden Sippen zurickgeht, ist ungewiss. Es miisste
noch untersucht werden, ob das Merkmal bei beiden Sippen gene-
tisch gleich ist und wie es allgemein im Alpengebiet verbreitet
ist.

Chromosomenzahlen von S. columbaria s.l. sind bis jetzt nur

diploide (2n = 16) bekannt (siehe S. 36). Im Unterschied zu vie-
len anderen untersuchten Artengruppen (zum Beispiel Achillea

millefolium, Knautia arvensis und Galium pumilum durch EHRENDORFER

1962, Galium mollugo durch KRENDL 1967), bei denen sich viele

jingere Sippen auf polyploider Stufe bildeten, scheinen bei 5.
columbaria s.l. junge Sippen nur auf der diploiden Stufe ent-
standen zu sein. Die Bastardierungen konnten hier leicht erfolgen,

da zwischen den mdglichen Ausgangssippen praktisch keine gene-
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tische Isolation besteht. Dagegen konnte zum Beispiel bei

Achillea millefolium nach EHRENDORFER (1962) die genetische Iso-

lation erst auf der tetraploiden Stufe ganz Uberwunden werden.

Die Entwicklung der Artengruppe der S. columbaria kann im

einzelnen aus den vorliegenden Untersuchungen nicht abgeleitet
werden. Die meisten Arten im mittleren Teil von Figur 16 k&nnten
wohl aus Bastardierungen und Genintrogressionen, nachfolgender
Besiedelung neuer Gebiete und tkologischer Differenzierung, zum
Teil vor, zum Teil nach den Eiszeiten, entstanden sein. Aller-
dings k&nnten auch noch weitere Sippen aus Sldost- und S5ild-Europa

beteiligt gewesen sein.
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D. AUSBLICK AUF SYSTEMATIK UND VERSUCH EINES SCHLUESSELS

Eine einfache systematische Gliederung der Artengruppe der S.
columbaria im Untersuchungsgebiet scheint nicht méglich zu sein,
da die Arten sich vorwiegend nur in schwer erkennbaren guanti-
tativen Merkmalen unterscheiden und praktisch alle denkbaren
Uebergangsformen vorkommen. Zudem sind auch die systematisch
wichtigen Merkmale in einem gewissen Grade von den Umweltbedin-
dingungen abhangig. Zur besseren Aufkl&rung von Entwicklung und
Systematik der Artengruppe miisste noch mehr Material, vor allem
auch aus Sidost-Europa, dem vermutlichen Zentrum der Gruppe,

untersucht werden.

Der folgende Schlissel stellt einen Versuch dar, die Arten von

S. columbaria s.l. des Untersuchungsgebietes (5. 73) in ihren

typischen Formen knapp zu umgrenzen. Die Masse sind aus den Mit-

telwerten der Populationsmessungen abgeleitet, unter Ausschluss

der extremsten Werte jeder Art. Sie gelten fir frische, am natir-
lichen Standort gewachsene, Pflanzen (Umrechnung fir gepresste

Pflanzen S. 41).

Definition der quantitativen Merkmale (entsprechend S. 37-39):

- Kelchborsten-Lange: Lange der grossten Kelchborsten nahe der
Mitte eines priméren oder sekundaren Fruchtképfchens (Fig. 17).

- Kelchborsten-Breite: Grisste Breite am Grunde der Kelchborsten
nahe der Mitte eines priméd@ren oder sekunddren Fruchtkdpfchens
(Fig. 17).

- Relative Blattabschnitt-L&nge: La&ngen-Breiten-Verh&ltnis der
langsten Seitenabschnitte am obersten Stengelblattpaar von Haupt-
trieben.

- Behaarungs-Dichte: Zahl der Haare pro mm2 auf der Unterseite der

obersten ausgewachsenen Rosettenbl&tter.

Schliissel zur Artengruppe der Scabiosa columbaria

l. Bliten violettblau bis rotlich.

2., Behaarungs-Dichte 0-32 Haare/mmz, Behaarung nirgends graufilzig.,
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3. Kelchborsten-L&nge 1.5-2.5 mm, Kelchborsten-Breite 0,05-0.1
mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 14-20. Behaarungs-Dichte
B8-32 Haare/mmz. Zentral- und sldalpine T&ler, kollin und

montan. S. gramuntia

3*, Kelchborsten-L&nge mindestens 3 mm, Kelchborsten-Breite
mindestens 0.1 mm, Relative Blattabschnitt-L&nge hochstens
14,
4. Behaarungs-Dichte 0-8 Haare/mmz.
5. Kelchborsten-L&nge 4-6 mm, Kelchborsten-Breite 0.2-0.3
mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 5-8, Behaarungs-Dichte
0-4 Haare/mmz. Alpen und Jura, subalpin und alpin.
S, lucida
5*, Kelchborsten-L&nge 3-4 mm, Kelchborsten-Breite 0.1-0.2
mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 9-14. Von den Nord-
alpen nach Norden, kollin und montan. S, columbaria
4%, Behaarungs-Dichte 8-32 Haare/mmz. Alpensidseite.
6. Kelchborsten-Ld@nge 3-4 mm, Kelchborsten-Breite 0.1~
0.15 mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 7-12. 5id-
alpine T&ler, kollin und montan. S. portae
6*. Kelehborsten-L&nge 4-6 mm, Kelchborsten-Breite 0.2-
0.3 mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 4-6. Sidost-
alpen, vom Comersee nach Osten, subalpin und alpin.
S. dubia
2*, Behaarungs-Dichte 32-64 Haare/mmz, Blatter graufilzig behaart.
7. Kelchborsten-Lénge 3-5 mm, Kelchborsten-Breite 0.1-
0.25 mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 10-16.
Stidwestalpen, vom Mont Cenis-Gebiet nach Siden,
montan, subalpin und alpin, S. vestita
7*. Kelchborsten-L&nge 1-1.5 mm, Kelchborsten-Breite
0.05-0.1 mm, Relative Blattabschnitt-L&nge 15-24.
Zwischen Mittelmeer und Sidwestalpen, kollin.
S. candicans
1*, Bliten gelb. Kelchborsten-L&nge 2.5-3.5 mm, Kelchborsten-Breite
0.05-0.15 mm, Relative Blattabschnitt-L&ange 13-17, Behaarungs-

Dichte 4-16 Haara/mmz. Nordschweiz, kollin. S. ochroleuca
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Fig. 17 Frichte mit Kelchborsten. Links Scabiosa gramuntia,
rechts S. lucida
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