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1. Einleitung und Problemstellung

Genetisch-dkologische Untersuchungen sind wichtig fiir die Erfassung ver-—
schiedener Aspekte der Artdifferenzierung. Die Artbildungsprozesse kdnnen
verschieden klassifiziert werden. VALENTINE (1962) unterscheidet zwischen
der sogenannt graduellen Artbildung und der abrupten Artbildung. Bei der
graduellen Artbildung geschieht die Differenzierung stufenweise, wobei die
8kologische und/oder geographische Isolierung der internen Isolationsbar-
rierenentwicklung vorangeht. Bei der abrupten Artbildung ist das erste
evolutiondre Ereignis eine pl&tzliche Aenderung in der Chromosomenzahl
oder in der Genombeschaffenheit. GRANT (1971) unterscheidet zwischen der
sogenannt primidren Artbildung, die zum Teil mit der graduellen Artbildung
von VALENTINE vergleichbar ist, und der Artbildung durch Hybridisierung,
die teilweise der abrupten Artbildung entspricht. Die primdre Artbildung
kann mit der Annahme eines genetischen Polymorphismus innerhalb von Popu-
lationen erklirt werden. GRANT (1971) unterscheidet drei Arten von primi-
rer Artbildung, je nachdem, ob die Evolution schneller oder langsamer ver-
lduft: Die geographische Artbildung, die Quantum—-Artbildung und die sym-
patrische Artbildung. Dieses Artbildungskonzept wird heute von zahlreichen

Autoren akzeptiert (vgl. DOBZHANSKY et al. 1977).

Bei der bestbekannten primidren Artbildung, der geographischen Artbildung,
entwickeln sich polymorphe Populationen langsam mittels genetischer Dif-
ferenzierung iiber Skologische Rassen zu geographischen Rassen, Unterarten
und schliesslich zu neuen, vdllig isolierten Arten. Der Hauptmechanismus
der Differenzierung ist also die Selektion. Die Isolierungsbarrieren sind
zuerst extern, dann nimmt die Inter-Inkompatibilit#t zu, die Genaustausch

zuerst teilweise, dann zunehmend verhindert.

Bei der Quantum—Artbildung entsteht eine neue Art relativ schnell aus
einer am Rand des Verbreitungsareals gelegenen, kleinen, semi-isolierten
Population. Durch genetische Drift, d.h. zufdllige Verinderungen in den
Allel- und Genotypenfrequenzen, und/oder starke Selektion kommt es zu
drastischen genetischen Verinderungen, die die Population auf wenige,

atypische Individuen reduzieren.,. Die obgenannte starke Selektion wurde



von LEWIS (1962) als "katastrophale Selektion" bezeichnet. Die sekundire
Population ist h3dufig bereits durch Fortpflanzungsbarrieren von der Mut-
terpopulation isoliert. Ein klassisches Beispiel fiir die Quantum—Artbildung
ist Clarkia lingulata, ein Endemit der Sierra Nevada. C. lingulata dif-
ferenzierte sich von der viel weiter verbreiteten (. bZloba, von der sie
sich in der Bliitenmorphologie und im Karyotyp unterscheidet (LEWIS und
ROBERTS 1956). Von einigen Autoren wurde der Begriff des "punctuated
equilibria" eingefiihrt (ELDREDGE und GOULD 1972, GOULD und ELDREDGE 1977),
der nach GRANT (1982) aber ein Synonym fiir Quantum=-Artbildung ist.

Bei der sympatrischen Artbildung entsteht eine neue Art innerhalb der
primidren, polymorphen Population. Grundlage fiir eine sympatrische Artbil-
dung ist die diskontinuierliche Selektion, die in 8kologisch stark hetero-
gener Umgebung stattfindet. Von dieser Form der primdren Artbildung wurde
bisher am wenigsten berichtet (vgl. z.B. ABBOTT 1976). Ob die sympatrische
Artbildung ohne gleichzeitige Ausbildung von Isolationsbarrieren méglich

ist, ist umstritten.

Bei der Artbildung durch Hybridisierung lassen sich hauptsichlich zweil
Typen unterscheiden: Der homogame Typ mit normaler sexueller Fortpflanzung
und der agame Typ mit asexueller oder subsexueller Fortpflanzung. Beim
homogamen Typ kann es einerseits zur Ausbildung externer Isolationsbarrie-
ren zwischen Bastarden und Eltern kommen, andererseits besteht die Mdg-
lichkeit, dass Rekombinationstypen gebildet werden. Dabei bilden mehr oder
weniger sterile Hybriden homozygote Rekombinationen, die unter sich fertil
sind, aber durch eine chromosomale Sterilitit von den Elterntypen getrennt
sind. Bei den obgenannten Prozessen findet die Artbildung auf homoploider
Ebene statt, widhrend bei der Amphiploidie, der Hybridisierung eine Ver-
doppelung des Chromosomensatzes folgt. Als Voraussetzung fiir Amphiploidie
miissen diploide Taxa mit differenzierten Genomen vorhanden sein, die
bastardieren kdnnen. Zudem miissen die Pflanzen relativ langlebig sein,
damit geniigend Chancen fiir eine Verdoppelung des Chromosomensatzes im so-
matischen Gewebe oder fiir die Bildung unreduzierter Gameten vorhanden sind
(siehe z.B. STEBBINS 1950). Beim agamen Typ wird die Artbildung meistens
durch asexuelle Fortpflanzung, viel seltener durch Heterogamie ermdglicht.

Polyploidie ist in der Pflanzenwelt sehr verbreitet. Etwa ein Drittel



aller Angiospermen haben polyploide Chromosomenzahlen. Polyploidisierungen
haben also offenbar eine wichtige Rolle gespielt in der Evolution hdherer

Pflanzen (vgl. STEBBINS 1971).

Die Polyploiden repridsentieren zweifellos verschiedene Altersstufen.
FAVARGER (1961), der sich mit diesem Problem beschdftigt hat, schlidgt die

folgende Klassifizierung der Polyploiden nach ihrem relativen Alter vor:

1. Neopolyploide, die am Anfang ihrer Ausbreitung stehen, deren Eltern

aber immer noch dominieren. Phylogenetisch betrachtet, sind es die jling-
sten Polyploiden. Die Neopolyploiden kommen innerhalb des gleichen Areals
wie ihre Eltern, ja innerhalb der gleichen Population, vor. Modellbeispiele
flir Neopolyploidie sind Tragopogon miscellus und T. mirus, zwei allotetra-
ploide Arten in Nordamerika, die 1949 entdeckt wurden (OWNBEY 1950). Es

ist bekannt, dass die diploiden Elternarten dieser Taxa vor etwa 50 Jahren

in Nordamerika eingeschleppt worden sind.

2. Als Mesopolyploide sind "gute'" polyploide Arten mit meist grosser geo-—
graphischer Verbreitung zu betrachten. Die Eltern kénnen teilweise noch
vorhanden sein und verschiedene Verbreitungsareale besiedeln oder teil-
weise sympatrisch mit Polyploiden sein. Mesopolyploide sind durch viele
bekannte Artengruppen vertreten. Als Beispiel sei hier nur die nordameri-

kanische Gruppe der Zauschneria californica erwdhnt (CLAUSEN et al. 1940).

3. Palaeopolyploide sind taxonomisch isoliert. Die Eltern sind unbekannt.
Nicht selten handelt es sich um sogenannt mono- oder oligotypische Gattun-
gen. Die geographische Verbreitung der Palaeopolyploiden ist limitiert,
hdufig sind es Endemiten. Phylogenetisch betrachtet ist es die dlteste
Gruppe. Ein klassisches Beispiel fiir Palaeopolyploidie ist Berardia sub-

acaulis (2n=36), ein Endemit der Westalpen (FAVARGER 1959, 1969).

Von den zahlreichen 8kologischen Faktoren, die in der Adaptation eine
wichtige Rolle spielen, ist der Einfluss des Bodens von besonderem Inter-
esse. Untersuchungen zeigen, dass die Anpassung an verschiedene Bodenver-
hiltnisse manchmal sehr schnell und/oder sehr kleinrdumig auftreten kann.
Von den vielen Beispielen von Arten mit edaphischer Differenzierung seien
hier nur Agrostis tenuis (BRADSHAW 1959), Anthoxanthum odoratum (McNEILLY
und ANTONOVICS 1968, ANTONOVICS und BRADSHAW 1970) und Eucalyptus viminalis



(LADIGES 1976) erwdhnt. Bestimmte Adaptationen kommen bereits in der Kei-
mungs- bzw. friihen Lebensphase zum Vorschein. Hdufig sind solche Adapta-
tionen allein durch unterschiedliche Lebensstrategien und Verhaltensmuster
erkennbar, da eventuelle direkt adaptive, morphologische Differenzierungen

erst spidter (oder iiberhaupt nicht) stattfinden.

Flir die Untersuchung solcher Evolutionsprozesse eignet sich die alpine
Vegetationsstufe besonders gut, da die Bedingungen dort extrem sind. Das
Muttergestein kann einen sehr direkten Einfluss auf eine Differenzierung
haben. Die Bodenentwicklung ist hdufig gering, somit findet keine "Ab-
pufferung" statt. Aus diesen Griinden wurde fiir die vorliegende Arbeit eine
Artengruppe mit alpiner Verbreitung gesucht. Die Artengruppe des Rarnuncu-
lus montanus ist gut entwickelt und enthi#lt mehrere Taxa. Die Vertreter
von K. montanus s.l. haben eine teilweise verschiedene geographische Ver-
breitung (LANDOLT 1954, 1956). So ist z.B. R. grenterianus in den Zentral-
und Siidalpen hdufig, in den Ostalpen fehlt er. R. montanus kommt in den
Ost-, Nord- und Zentralalpen sowie im Jura vor. R. carinthiacus ist vor
allem im Jura hiufig. Die drei Taxa kommen nur selten alle miteinander
vor. R. montanus s.str. ist in Kontaktzonen von R. grenierianus und R.
carinthiacus kaum anzutreffen, wdhrend sich R. carinthiacus im Gebiet mit
R. montanus s.str. nicht ausbreiten kann (LANDOLT 1971). Die Differenzie-
rung innerhalb von R. montaris s.l. beruht teilweise auf primire- Artbil-
dung und teilweise auf Artbildung durch Hybridisierung (Amphiploidie). R.
grenteritanus und R. carinthiacus sind diploid (2n=2x=16), widhrend R. mon-
tarus s.str. tetraploid (2n=4x=32) ist. Nach LANDOLT (1954) widre R. mon-—
tarus s.str. ein allotetraploider Bastard zwischen R. grenieriams und R.
carinthiacus. Die diploiden R. grenieriarmus und R. carinthiacus kénnen
noch Gene austauschen. Auch zwischen R. carinthiacus und R. montarus s.str.
bestehen noch - allerdings eingeschrinkte —Bastardierungsméglichkeiten,
wihrend die interne Isolationsbarriere zwischen R. montarus s.str. und R.
grenteriarits komplett zu sein scheint, wie dies zuerst experimentelle Un-
tersuchungen von LANDOLT (1954) und spidter auch meine vorldufigen Feldbe-
obachtungen (DICKENMANN 1978) zeigten. Die Artengruppe des R. montarus
s.l. kann nach den Kriterien von FAVARGER (1961) als mesopolyploide Gruppe
bezeichnet werden. Das Verhaltensmuster von R. montarus s.l. in der alpi-

nen Stufe ldsst vermuten, dass die Adaptation innerhalb der Gruppen unter
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starkem Einfluss des Substrates verlduft. R. grenieriarus ist auf kalk-
arme, R. carinthiacus auf kalkreiche Substrate beschrinkt, wihrend R. mon—
tarus s.str. hauptsdchlich kalkreiche, z.T. jedoch auch kalkarme Standorte

besiedelt.

In der Evolution der R. montamus—Gruppe sind also sowohl genetische, wie
auch Skologische Aspekte deutlich erkennbar. Um das Zusammenspiel dieser
Aspekte ndher zu erfassen, wurde R. montamis s.l. als Objekt fiir meine
genetisch-tkologischen Untersuchungen gewdhlt, wobei der Schwerpunkt der
vorliegenden Arbeit auf bisher unerforschte kleinridumige Differenzierungs-—

muster gelegt wurde.

2. Beschreibung des Untersuchungsgebietes

Das Untersuchungsgebiet, die Umgebung von Davos, liegt im &stlichen Teil
der Zentralalpen, im Kanton Graubiinden (Abb. 1). Es umfasst die oberhalb
2300 m liegenden Gebiete der von Nordost nach Silidwest verlaufende Berg-
kette Casanna (2557 m) - Weissfluhjoch (2693 m) - Schiahorn (2708 m) -
Chiipfenflue (2658 m). Auf der anderen Seite des Landwassertales gehort

das Gebiet des Rhinerhorns (2528 m) und das Jakobshorn (2590 m) - Jatzhorn
(2681 m) zum Untersuchungsgebiet. Diese beiden Bergketten verlaufen von

Nordwest nach Siidost.

Die Geologische Karte von Mittelbiinden (CADISCH et al. 1929) zeigt die
geologische Heterogenitit der Umgebung von Davos. Vor allem die Kette
Casanna—-Chiipfenflue ist geologisch sehr vielf#dltig, Dolomite und ver-
schiedene Kalke wechseln mit diversen Kristallingesteinen wie Gneisen,
Amphiboliten, Gabbro etc. Zum Teil &dndert das Muttergestein alle 50-100 m.
Das Rhinerhorn- undJakobshorn-Jatzhorn-Gebiet hingegen besteht ausschliess-—

lich aus Silikatgesteinen.

Die untersuchte Vegetationsstufe liegt oberhalb der potentiellen Wald-
grenze und reicht von 2300 m - 2700 m. Die heutige Waldgrenze liegt etwa

auf 1900 m - 2000 m.

Das Relief ist im Untersuchungsgebiet meist stark gegliedert, was die
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Abb. 1. Lage des Untersuchungsgebietes (1:100000).

(Reproduziert mit Bewilligung des Bundesamtes fir Landestopogra-
phie vom 13.10.1982).
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Bodenbildung und die Dauer der Schneebedeckung beeinflusst. Wegen des
heterogenen Reliefs variiert auch die Vegetation stark, wie dies in den Un-
tersuchungen von VETTERLI (1976, 1982) deutlich zum Ausdruck kommt. An den
meist stark geneigten Hingen wechseln gut entwickelte Rasen kleinrdumig

mit Schutthalden. Auf Silikat dominieren im allgemeinen die mittleren

Standorte.

Das Klima im Untersuchungsgebiet ist kontinental getdnt, vgl. hierzu die

Beschreibung und das Klimadiagramm in GIGON (1971).

3. Morphologische Untersuchungen

Die Morphologie von R. montanus s.str. und K. grenierianus wurde von
LANDOLT (1954) an Material aus dem gesamten Verbreitungsareal untersucht.
Dabei wurden als diagnostische Unterschiede vor allem die Behaarung und

die Form der Stengelbldtter betont.

Die folgenden diagnostischen Merkmale stammen aus HESS et al. (1970).

R. grenierianus. - Die grundstdndigen Blitter sind matt, dicht seidig be-

haart (8-20 Haare je mm?

Blattoberfldche). Die kleineren Stengelblitter
sind meist nicht ganz bis zum Grunde in 3-5 schmal bis breit lanzettliche
Abschnitte geteilt. Die Abschnitte sind 4-10 mal so lang wie breit und im

untersten Drittel am breitesten.

R. montanus s.str. - Die grundstdndigen Bldtter sind gldnzend, kahl bis
schwach behaart (0-6, selten bis 8 Haare je mm? Blattoberfldche). Die
Stengelbldtter sind sehr verschiedenartig ausgebildet, meist gross, die
kleineren radiir geteilt mit 3, 5 oder 7 ungleichen, breit bis schmal ova-
len Abschnitten. Die Abschnitte sind 2-7 mal so lang wie breit und in oder

etwas iiber der Mitte am breitesten.

Bei der Bestimmung der Pflanzen aus meinem Untersuchungsgebiet ergaben
sich Schwierigkeiten, vor allem bei R. montanus s.str., der eine grosse
Variationsbreite hatte und oftmals R. grenierianus glich. Deshalb wurde
die Morphologie dieser beiden Taxa im Untersuchunésgebiet nidher unter-—

sucht und mittels Korrespondenzanalysen ausgewertet.
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3.1. Methoden

Im Sommer 1979 wurden im Untersuchungsgebiet von 23 Rarunculus montanus

s.str. und 29 R. grenierianus-Populationen je ca. 10 bliihende Pflanzen

gesammelt. Nach der Bestimmung der Chromosomenzahlen wurden die Pflanzen

herbarisiert. Insgesamt wurden die Herbarbelege von 241 R. montanus s.str.

und von 277 R. grenierianus auf folgende morphologische Merkmale unter-

sucht: Behaarung, Stengelblattmorphologie, Grundblattform, Stengelver-

zweigung, Grbsse der Pflanzen. Es wurden nur Pflanzen vom natiirlichen -

Standort untersucht. So konnte nicht unterschieden werden, welche Merk-

male standortsbedingt und welche genetisch fixiert waren.

Fiir die Korrespondenzanalyse wurden die Merkmale folgendermassen codiert:

Behaarung

(M1) :

Oberstes Stengelblatt (M2-M4) :

Grundbléatter

Form der Teilblatter

Stengelverzweigung

Grosse der Pflanzen

pH-Wert des Bodens

Chromosomenzahl

14

(M5) :

(M6) :

(M7) :

(M8) :
(M9) :

(M10O) :

(10)
(11)
(12)

(20)
(21)

(30)
(31)

(40)
(41)

wenig behaart
mittlere Behaarung
dichte Behaarung

einfach geformt
kompliziert geformt

den Stengel nicht umfassend
den Stengel umfassend

die grdsste Breite im untersten Drittel
die grdsste Breite in der Mitte

(55-59) 5 Klassen: Verhdltnis der Lange des
mittleren Teilblattes (l1.,) zur Gesamtlange
des Blattes (12)

(60)
(61)

(70)
(71)

1

rundlich
dreieckiqg

nicht verzweigt
verzweigt

(80-89) 10 Klassen

(945)
(950)
(955)
(960)
(965)
(970)
(975)

(100)
(101)

pH 4.5

pH 5.0

pH 5.5

pH 6.0

pH 6.5

pH 7.0

pH 7.5
diploid
tetraploid



Bereits bei der Datenerhebung war klar, dass einige der morphologischen
Merkmale miteinander korreliert sind, z.B. die Merkmale der Stengelblatt-
morphologie: Einfach geformte Bldtter sind meist nicht stengelumfassend.

Auch ist die Stengelverzweigung oft mit der Grbsse der Pflanze korreliert.

In der ersten Serie von Korrespondenzanalysen wurden auch der pH-Wert des
Bodens (M9) und die Chromosomenzahl (M10) einbezogen, um féstzustellen,
ob eine Korrelation zwischen diesen Faktoren und morphologischen Merkmalen

besteht.

In einer zweiten Serie wurden nur noch vier stabile morphologische Merk-

male beriicksichtigt: Behaarung (M1) und Stengelblattmorphologie (M2-M4).

Die Korrespondenzanalyse erlaubt es, jene Merkmale zu bestimmen, die einen
speziellen Einfluss auf die Gruppierung der Individuen haben. Eine Popula-
tion mit n Individuen, von denen jedes durch p Merkmale charakterisiert
ist, wird in der Korrespondenzanalyse durch eine Wolke mit n Punkten in
einem Raum mit p Dimensionen dargestellt. Der Ort eines Individuums wird
durch die Gesamtheit der Merkmale bestimmt. Die Methode wurde in BRIANE

et al. (1974) beschrieben. Die Vorteile dieser Methode sind offensichtlich.
Die Anzahl der gemessenen Merkmale ist nicht begrenzt und jedes Merkmal
wird gleich gewichtet, deshalb ist diese Methode besonders objektiv. Die
Korrespondenzanalysen wurden am Laboratoire de Biologie Végétale, Univer-
sité de Paris XI, in Orsay, unter Leitung von Prof. R. GORENFLOT durchge-
fiihrt.

3.2. Enrgebnisse

3.2.1. Totalanalysen mit allen Merkmalen

Diese Analyse trennte die Diploiden recht gut von den Tetraploiden, es
traten nur wenige Ueberschneidungen auf (Abb. 2). Die Tetraploiden vom
Dolomitgebiet waren vdllig abgetrennt von den Diploiden, widhrend die
Tetraploiden von Silikatstandorten nidher bei den Diploiden lagen. Die R.
grenierianus—Populationen vom Jakobshorn-Osthang zeigten einige Ueber-
schneidungen mit den R. montanus s.str.-Populationen aus demselben Gebiet

(vgl. Kap. 6.4.).
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Die Zahlen bedeuten die verschiedenen Faktoren (vgl. Methoden) .
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Die Verteilung der Populationswolken wurde auf der 1. Achse zu 20% durch
die Chromosomenzahl (M10), zu 11, 15 und 17% durch die drei Merkmale der
Stengelblattmorphologie (M2-M4) und zu 15% durch die Behaarung (M1) defi-
niert. Der pH-Wert des Bodens (M9) trug 11%Z zur 1. Achse bei, Die restli-
chen Merkmale hatten einen geringen Anteil von 0.8 bis 6%. Die 2. Achse
wurde vor allem durch die Grosse der Individuen (M8, 337) und die Ver-
zweigung (M7, 377) definiert. Die iibrigen Merkmale hatten Anteile unter
10% (Abb. 2a). Die dritte Achse wurde vor allem durch den pH-Wert (M9,
35%), die Behaarung (M1, 217) und ebenfalls die Grdsse (M8, 21%) defi-
niert. Die Grundblattmorphologie (M5) trug mit 10% zur 3. Achse bei, die

restlichen Merkmale hatten Anteile unter 107 (Abb. 2b).

In dieser Analyse trugen also neben einigen morphologischen Merkmalen vor
allem die Chromosomenzahl und der pH-Wert zu einer Auftrennung von R.
montanus s.str. und R. grenierianus bei. Die niederen pH-Werte der Sili-
katpopulationen von K. montanus s.str. fiihrten dazu, dass diese ndher bei
R. grenierianus lagen als die Dolomitpopulationen von R. montanus s.str.

(Abb. 2).

Vor allem die Variation der Grdsse der Pflanzen innerhalb von Populationen
filhrte dazu, dass die meisten Populationswolken ziemlich gross waren. Aber
auch die Variation der iibrigen morphologischen Merkmale innerhalb der Po-

pulationen war bemerkenswert, wobei die Einzelpopulationen von R. montanus
s.str. im allgemeinen eine gr&ssere Streuung zeigten als diejenigen von

R. grenierianus. Diese Tendenz zeigte sich auch am Jakobshorn, obschon

die Populationen von K. montanmus s.str. dort sehr klein waren (Abb. 3).

Es konnte keine Korrelation zwischen dem pH-Wert und morphologischen

Merkmalen festgestellt werden.

3.2.2. Analyse von R. montanus s.str. mit allen Merkmalen

Die Analyse von R. montarus s.str. fiihrte nur zu einer undeutlichen Auf-
spaltung der Populationen von verschiedenen Gesteinsunterlagen (Abb. 4).
Die 1. Achse wurde zu 657 durch die Merkmale der Stengelblattmorphologie
(M2-M4), die 2. Achse zu 297 durch die Behaarung (M1) und zu 307 durch
den pH-Wert (M9) definiert. Die 3. Achse wurde ebenfalls zu 297 durch den
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Abb. 4. Analysé der Tetraploiden mit allen Merkmalen
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a. Projektion der 1. und 2. Achse
b. Projektion der 1. und 3. Achse

R. montanus s.str. Dolomit
----- R. montanus s.str. Jakobshorn
----- R. montanus s.str. Ubrige Silikatstandorte

Die Zahlen bedeuten die verschiedenen Faktoren (vgl. Methoden)



pH-Wert (M9), daneben aber zu 22% durch die Grésse (M8) und zu 207 durch
die Grundblattform (M5, M6) definiert.

Die Morphologie der Pflanzen variierte innerhalb der Populationen stark.
So hatten fast alle Populationen neben Individuen mit komplizierten,
stengelumfassenden Stengelblittern auch solche mit einfachen Stengelbldt-
tern. Die teilweise Auftrennung der Dolomit- von den Silikatpopulationen
(Abb. 4a) wurde vor allem durch die unterschiedlichen pH-Werte bewirkt.
Die Jakobshorn-Populationen waren wegen der durchschnittlich stdrkeren
Behaarung deutlicher von den Dolomitpopulationen abgetrennt als die {ibri-

gen Silikatpopulationen.

3.2.3. Analysen der Populationsschwerpunkte und Teilanalysen mit den

Merkmalen (M1-M4)

Die Analysen der Populationsschwerpunkte zeigten, dass die Schwerpunkte
der Populationswolken von K. grenierianus und R. montanus s.str. deutlich
voneinander getrennt waren. Dies war sowohl in den Analysen mit allen
Merkmalen, wie auch in den Teilanalysen mit den vier stabilen morphologi-

schen Merkmalen M1-M4 der Fall (Abb. 5a,b).

Die Analysen der Individuen mit den Merkmalen M1-M4 fiihrte zu einer An-
hdufung von Punkten am gleichen Ort. Es zeigte sich, dass die meisten R.
grenterianus eine nach LANDOLT (1954) typische Morphologie aufwiesen,
wihrend die Variation bei R. montanus s.str. grosser war. Diese Tendenz
bestdtigte sich auch in der Teilanalyse am Jakobshorn (Abb. 6). 63 von 74
R. grenierianus waren stark behaart und hatten einfach geformte, den
Stengel umfassende Stengelblitter mit der grdssten Breite unterhalb der
Mitte, die iibrigen 11 R. grenierianus hatten eine andere Merkmalskombina-
tion, aber keiner hatte die fiir R. montanus s.str. typische Morphologie.
Bei R. montanus s.str. waren nur 27 von 63 Individuen wenig behaart und
hatten kompliziert geformte, den Stengel umfassende Stengelblitter. 8 R.
montanus s.str. wiesen eine fiir R. grenierianus typische Morphologie auf,

widhrend die restlichen 28 andere Merkmalskombinationen hatten.

Die morphologischen Untersuchungen an R. grenierianus und R. montanus

s.str. zeigen, dass es nicht immer méglich war, die beiden Taxa aufgrund
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Die Zahlen bedeuten die veischiedenen Faktoren (vgl. Methoden) .
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Abb. 6. Teilanalyse der Pflanzen vom Jakobshorn mit den Merkmalen M1-M4.

Projektion der 1. und 2. Achse.

O R. grenierianus
B R. montanus s.str.

Die Zahlen in Klammern beziehen sich auf die Anzahl Individuen,
die Bedeutung der ibrigen Zahlen s. Methoden.

morphologischer Merkmale zu unterscheiden. Besonders R. montanus s.str.

wies eine grosse Variationsbreite auf. Daher ist in Zweifelsf#llen, ins-

besondere auf Silikatbdden, eine zytologische Kontrolle nétig.
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4. Zytologische Untersuchungen

Die Artengruppe des R. montarus weist eine zytologische Differenzierung
auf. Von den sechs in den Alpen vorkommenden Arten sind vier diploid
(R. grenierianus, R. carinthiacus, R. aduncus, R. oreophilus) und zwei

tetraploid (R. montarnus s.str., R. venetus).

Da die Unterscheidung von R. montanus s.str. und R. grenierianus aufgrund
morphologischer Merkmale nicht immer mglich war, wurden bei ca. zehn
Pflanzen jeder untersuchten Population die Chromosomen gez#dhlt. Zudem
wurden die Karyotypen von R. carinthiacus, R. grenierianus, R. montanus

s.str. von Dolomit- und Silikatstandorten gemessen.

4.1. Methoden

4.1.1. Prdparation

Fiir die Chromosomenzahlbestimmung wurden ausschliesslich somatische Gewebe
verwendet. Wurzelspitzen, junge Bldtter und Bliitenknospen wurden widhrend
einer Stunde in einer widsserigen, 0.157-igen Colchizinl8sung vorbehandelt

und anschliessend in Aethanol/Eisessig (3:1) fixiert.

Fiir die Karyotypenbestimmung wurden Wurzelspitzen wihrend zwei Stunden

in einer 0.057-igen Colchizinl&sung vorbehandelt.

Nach friihestens 24 Stunden Fixierung wurde das Material in Orcein-Lacto-
Propionsdure (nach DYER 1963) gegeben, kurz erwdrmt und in einem Tropfen

Orcein-Lacto-Propionsdure gequetscht.

4.1.2. Auswertung der Metaphasen

Mit einem Zeichenapparat wurden Metaphasen mit gut separierten und etwa

gleich kontrahierten Chromosomen 2900x vergridssert gezeichnet. Als Marker-
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chromosomen wurden die akrozentrischen Chromosomen mit Satelliten benutzt.
Es wurden nur Metaphasen ausgewdhlt, bei denen die Linge der Markerchromo-
somen bis auf 0.4 um i{ibereinstimmte. Auf den Zeichnungen wurde die Linge

einzelner Chromosomenarme ausgemessen.

Fiir die Karyotypenbestimmungen wurden sechs Pflanzen pro Population unter-

sucht und acht Metaphasen ausgewertet.

Nach der Lage des Centromers, die sich durch den Chromosomenindex (Ver-
hdltnis von kurzem zu langem Chromosomenarm) ausdriicken lidsst, wurden die

Chromosomen in vier Gruppen eingeteilt:

Metazentrische Chromosomen (M): Chromosomenindex 0.98-1,0

Submetazentrische " (SM) : " 0.39-0.97
Akrozentrische " (a) : " 0.01-0.38
Telozentrische " (T) : " 0 (das Chromosom hat

nur einen Arm)
Akrozentrische Chromosomen mit Satelliten wurden in der Karyotypenformel

als ASAT kodifiziert.

Die gleichen Kriterien wurden bereits in meinen friiheren Untersuchungen

verwendet (DICKENMANN 1978).

4.2. Engebnisse

4,2.1. Chromoscmenzahlen

R. grenterianus 2n=2x=16 (Abb. 7). - Pflanzen aus der Gegend von Davos
waren immer diploid (2n=16). Meine Ergebnisse bestidtigen die friiheren An-
gaben aus verschiedenen Gegenden der Schweizer Alpen (LANDOLT 1954,
GOEPFERT 1974) und auch meine fritheren Zihlungen aus der Gegend von Davos

(DICKENMANN 1978).

R. carinthiacus 2n=2x=16 (Abb. 8). - Meine Untersuchungen vom Rigi und
aus der Westschweiz ergaben immer die diploide Zahl (2n=16), was mit den
frilheren Angaben aus den Schweizer Alpen von LANDOLT (1954, DICKENMANN
1978) und aus den Pyrenden (LANDOLT 1956) iibereinstimmt. Auch SOPOVA und
SEKOVSKI (1981), die Pflanzen aus Mazedonien untersuchten, haben in ihrem

Material die gleiche Chromosomenzahl gefunden.
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Abb. 7. Metaphase aus einer Wurzelspitze von R. grenierianus. 2900x.

/
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—

Abb. 8. Metaphase aus einer Wurzelspitze von R. carinthiacus. 2900x.

\

=,

Abb. 9. Metaphase aus einer Wurzelspitze von R. montanus s.str. 2900x.
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R. montanus s.str. 2n=4x=32 (Abb. 9). - Zihlungen an Pflanzen aus der
Gegend von Davos ergaben immer die tetraploide Zahl (2n=32), was mit den
fritheren Angaben von LANDOLT (1954) und DICKENMANN (1978) iibereinstimmte,
wihrend LANGLET (1932) diploide Pflanzen mit 2n=16 fand. MATTICK in
TISCHLER (1950) fand neben Diploiden (2n=16) und Tetraploiden (2n=32)
auch Triploide (2n=24). Wahrscheinlich verwendeten nicht alle Autoren
den Artbegriff K. montanus im engeren Sinn. So kdnnte es sich bei den
Diploiden um andere Vertreter der Artengruppe des R. montanus handeln,
wihrend es sich bei den von MATTICK beschriebenen Pflanzen um triploide

Bastarde oder um Pflanzen mit autotriploiden Geweben handeln kodnnte.

4.2.2. Karyotypen
In der vorliegenden Arbeit wurden die Karyotypen von zwei R. grenter—
1anus—, zwel R. carinthiacus- und zwei R. montanus s.str.-Populationen

untersucht (Tab. 1).

Tab. 1. Herkunft des Untersuchungsmaterials

Taxon 1. Population 2. Populatiocn

R. grenierianus Dorftdlli (2380 m) Jakobshorn (2560 m)

R. carinthiacus Rigi (1620 m) Le Locle (1160 m)

R. montanus s.str. Schiawang (2340 m) Jakobshorn (2560 m)
(Dolomit) (Silikat)

R. grenieriarus (Tab. 2, Abb. 10). Karyotypenformel: 8SM 6A (2ASA ).

T

Bei den Karyotypen der beiden untersuchten Populationen (Jakobshorn und

Dorftdlli) lassen sich vier Gruppen unterscheiden:

3 Paare (I-III) mit submedianem Centromer, hohem Chromosomenindex und
grosser Gesamtlange

1

3 Paare (IV-VI) mit submedianem resp. subterminalem Centromer, mittle-
rem Index und mittlerer Gesamtlédnge (Uebergangsbereich von submetazen-
trisch zu akrozentrisch)

1 akrozentrisches Paar (VII) mit tiefem Index und geringer Gesamtlange

1 akrozentrisches Paar (VIII) mit Satelliten. (Markerchromosomen)
Totale Lange des Karyotyps (TLK): 100.6 um.
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Tab. 2. Chromosomenwerte von R. grenierianus in um

CT Chromosomentyp X Mittelwert

Nr Chromosomennummer s Standdardabweichung

LA Langer Arm SAT Satelliten

KA Kurzer Arm TL Totale Lange des Chromosoms

KA/LA Chromosomenindex
(kurzer Arm zu langem Arm)

€T Nr — 18 = BB SAT TL KA/LA
X s X S
SM I 4.1 0.24 3.8 0.27 7.9 0.93
SM II 4.1 0.27 3.6 0.18 7.7 0.88
SM IIT 4.1 0.21 3.2 0.29 7.2 0.78
SM v 4.3 0.24 1.7 0.18 6.0 0.40
A A 4.3 0.29 1.5 0.23 5.8 0.35
A VI 4.4 0.26 1.5 0.16 8.9 0.34
A VII 4.4 0.18 0.8 0.10 5.2 0.18
Agp  VIII 4.4 0.17 0.2 0.07 + 4.6 0.05

R. earinthiacus (Tab. 3, Abb. 11). Karyotypenformel: 8SM 6A (2AS )

AT

Bei den Karyotypen der beiden untersuchten Populationen lassen sich eben-

falls vier Gruppen unterscheiden:

3 Paare (I-III) mit submedianem Centromer, hohem Index und grosser Ge-
samtlénge

2 Paare (IV, V) im Uebergangsbereich von submetazentrisch zu akrozen-
trisch

1

2 akrozentrische Paare (VI, VII)

1 akrozentrisches Paar (VIII) mit Satelliten (Markerchromosom)
Totale Linge des Karyotyps (TLK): 101.8 pm.

Tab. 3. Chromosomenwerte von R. carinthiacus in um
(Abkirzungen s. Tab. 2)

CT Nr _. =B - KB SAT TL KA/LA
X s X s
SM I 4.1 0.22 3.9 0.21 8.0 0.95
SM II 4.1 0.28 3.8 0.25 7.9 0.93
SM III 4.2 0.19 3.3 0.26 7.5 0.79
SM v 4.3 0.23 1.9 0.19 6.2 0.44
A v 4.3 0.30 1.5 0.21 5.8 0.35
A VI 4.4 0.21 1.1 0.17 5.5 0.25
A VII 4.4 0.18 1.0 0.13 5.4 0.23
ASAT VIII 4.4 0.13 0:2 0.05 + 4.6 0.04
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R. montanus s.str. (Tab. 4, Abb. 12) Karyotypenformel: 16SM 14A (2ASA

T

)

Der Karyotyp der Population von Dolomit unterschied sich nicht signifikant

vom Karyotypen der Population von Silikat, deshalb wurde auf eine separate

Darstellung verzichtet.

- Die Paare I-VI haben ein submedianes Centromer, sie sind lang und haben

einen hohen Chromosomenindex.

- Die Paare VII-XV liegen im Uebergangsbereich von submetazentrisch zu

akrozentrisch. Da die Gesamtlange und der Chromosomenindex kontinuier-
lich absinken, wurde auf eine feinere Gruppeneinteilung verzichtet.

- Das Chromosomenpaar mit Satelliten (XVI) ist akrozentrisch (Marker-

chromosomen)

Totale Lange des Karyotypen (TLK): 202.6 um.

Tab. 4. Chromosomenwerte von R. montanus s.str. in um
(Abkidrzungen s. Tab. 2)
CT Nr g 0 ~ K& SAT TL KA/LA
X s X s
SM I 3.9 0.31 3.7 0.29 7.6 0.95
SM II 4.0 0.27 3.7 0.19 7.7 0.93
SM III 4.0 0.29 3.7 0.28 7.7 0.93
SM v 4.1 0.28 3.7 0.15 7.8 0.90
SM Vv 4.2 0.27 3.5 0.31 7.7 0.83
SM VI 4.3 0.32 3.5 0.26 7.8 0.81
SM VII 4.2 0.19 2.0 0.13 6.2 0.48
SM VIII 4.3 0.23 1.9 0.25 6.2 0.44
A IX 4.4 0.22 1.5 0.13 5.9 0.34
A X 4.3 0.24 1.3 0.11 5.6 0.30
A XI 4.3 0.21 1.2 0.18 5.5 0.28
A XII 4.4 0.13 1.1 0.22 5.5 0.25
A XIII 4.4 0.17 0.9 0.17 5.3 0.20
A X1v 4.5 0.11 0.8 0.06 5.3 0.18
A Xv 4.4 0.19 0.6 0.08 5.0 0.14
A XVI 4.3 0.08 0.2 0.03 + 4.5 0.05
SAT
Tab. 5. Totale Lange des Karyotyps (TLK) in um
Taxon TLK
R. grenierianus 100.6
R. carinthiacus 101.8
R. montanus s.str. 202.6
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Abb., 10. Karyotyp von R. grenierianus
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Abb. 1ll1l. Karyotyp

10 ym

von R. carinthiacus

Abb. 12. Karyotyp von R. montanus s.str.
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Tab. 6. Vergleich der Chromosomentypen

Anzahl der Chromosomen
Taxon
SM A SAT
R. grenierianus 8 6 2
R. carinthiacus 8 © 2
R. montanus s.str. 16 14 2

Vergleich der Karyotypen von R. grenierianus, R. carinthiacus und R.

montanus s.str.

Die Ergebnisse dieser Arbeit best#dtigen meine friiheren vorldufigen Karyo-

typenbestimmungen dieser drei Arten (DICKENMANN 1978).

Die Unterschiede zwischen den Karyotypen der drei untersuchten Arten sind
relativ gering. Die Mehrzahl der Chromosomen hat einen tiefen Chromosomen-—
index, somit sind alle untersuchten Karyotypen asymmetrisch. Es lassen

sich bei allen Arten drei Hauptgruppen unterscheiden:
- Lange submetazentrische Chromosomen mit hohem Index (7.2-8.0 upm)

- Chromosomen mit mittlerer Gesamtldnge (5.2-6.2 pm) und mittlerem bis

kleinem Index
- kurze Satellitchromosomen (4.5-4.6 um).

Aehnliche Karyotypen mit den gleichen morphologischen Gruppen wurden
friiher auch in den Untersuchungen von GOEPFERT (1974) fiir R. grenierianus
und K. montanus s.str. erhalten. Abweichungen bei einigen Chromosomen-—
typen lagen allerdings ausserhalb der Standardabweichungen dieser Arbeit,
was aber mit dem unterschiedlichen methodischen Vorgehen zusammenhidngen

kdonnte. GOEPFERT schreibt nicht, ob er Satellitchromosomen gefunden hat.

SOPOVA und SEKOVSKI (1981) untersuchten den Karyotypen von R. carinthia-
cus aus Mazedonien. Sie fanden drei Paare metazentrische, vier Paare
subtelozentrische und ein Paar akrozentrische Chromosomen mit Satelliten.
Da weder die Priparationsmethode, noch die Chromosomentypendefinition be-
schrieben wurde, ist ein Vergleich micht mdglich. Zudem ist die Identitit
dieser Art nicht sicher, da nach LANDOLT (1954) R. carinthtacus siidlich

nur bis Dalmatien und Bosnien vorkommt.
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LANDOLT (1954) stellte die Hypothese auf, dass R. montanus s.str. ein
allotetraploider Bastard zwischen R. grenierianus und R. carinthiacus
sein kdnnte. Sowohl die totale Linge des Karyotyps (s. Tab. 5) und die
doppelte Anzahl submetazentrischer Chromosomen von R. montanus s.str.,
wie auch die auffallend iibereinstimmende Morphologie der Satellitchromo-
somen sprechen fiir diese Hypothese. Die Anzahl der Satellitchromosomen
(zwel bei allen drei Arten) spricht allerdings eher dagegen (Tab. 6, Abb.
9-11).

Ein Vergleich mit der Chromosomenmorphologie anderer Taxa der R. montanus—
Gruppe ist schwierig. Es wurden lediglich die diploiden Sippen R. oreo-
philus und R. gouanii untersucht (GOEPFERT 1974). GOEPFERT hat in seinem
Material ebenfalls die gleichen morphologischen Gruppen gefunden wie bei
R. grenierianus und R. montanus s.str., Satellitchromosomen hat er nicht

erwihnt.

5. Untersuchungen iiber das Fortpflanzungssystem
und das Keimverhalten

Die Vertreter der Artengruppe des K. montanus pflanzen sich vorwiegend
sexuell fort. Vegetative Vermehrung durch Abspaltung von Rhizomteilen
tritt nur relativ selten auf. Das Fortpflanzungssystem wurde anhand von
kiinstlichen BestAubungen untersucht. Fiir diese wurden die Pflanzen im
Gewdchshaus kultiviert. Kurz vor dem Aufbliihen wurden die Antheren ent-
fernt und die Bliiten durch eine feine Gaze-Hiille von der Umgebung iso-
liert. Nach vier Tagen erfolgte die Bestdubung, die drei Tage spiter
wiederholt wurde. Der Pollen wurde mit Hilfe eines Pinsels auf die Narben
iibertragen. Die kiinstlichen Bestdubungen wurden in folgenden Stufen durch-
gefﬁhrt: a) freie und forcierte Selbstungen, b) Kreuzbestidubungen zwi-
schen Individuen gleicher Herkunft, c) Kreuzbestiubungen zwischen Indivi-
duen aus verschiedenen Populationen, d) reziproke Kreuzungen zwischen

verschiedenen Taxa.
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5.1. Selbstungen

Bei den untersuchten Arten wurden zuerst zahlreiche freie Selbstbestdu—
bungen durchgefiihrt, die zu keinerlei Fruchtansatz fiihrten. Danach wurden
je 50 forcierte Selbstbestdubungen durchgefiihrt. Bei R. montanus s.str.
entwickelten sich von 1720 Fruchtknoten drei Samen (= 0.18%), bei R. gre-
ntertanus von 1678 zwei (=0.137) und bei R. carinthiacus entwickelte sich

kein einziger der 1596 Fruchtknoten.

5.2. Fremdbestdubungen

In den Jahren 1980 und 1981 wurden insgesamt 235 Frendbestiubungen durch-

gefiihrt (Tab. 7).

Tab. 7. Kreuzbestdubungen

2 d" |R. montanus s.str.|R. grenierianus | R. carinthiacus
R. montanus s.str, ++ (25) - (36) + (27)
R. grenierianus - (38) ++ (14) + (26)
R. carinthiacus - (29) + (24) ++ (16)

++ gute Samenbildung (dber 50% Fruchtansatz)
+ mittlere Samenbildung (5-50%)
(+) massige Samenbildung
- keine Samenbildung
In den Klammern ist die Anzahl der kiinstlichen Bestdubungen angegeben.

Die Kastrations— und Bestdubungsmethode schien recht gut zu sein, da alle
intraspezifischen Bestdubungen, sowohl jene innerhalb einer Population
wie auch jene zwischen Pflanzen aus verschiedenen Populationen, zu einer
guten Samenbildung fiihrten. Bei R. montanus s.str. konnte kein Unter-
schied zwischen Dolomit- und Silikatherkunft festgestellt werden, Bestdu-
bungen zwischen Pflanzen von Silikat und Dolomit fiihrten zu dhnlich
hoher Samenbildung wie Bestdubungen zwischen Pflanzen der gleichen Popu-

lation (Tab. 8).
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Tab. 8. Intraspezifische Kreuzungen bei R. montanus s.str.

0 d Dolomit Silikat
Dolomit 85% (7) 88% (5)
Silikat 8l% (4) 90% (5)

% Fruchtansatz; in Klammern Anzahl der Kreuzungen

Die reziproken Kreuzungen der beiden Diploiden (R. grenierianus und R.
carinthiacus) gelangen mit mittlerem Erfolg (17-457 Fruchtansatz). Die
reziproken Kreuzungen zwischen dem diploiden R. grenierianus und dem
tetraploiden R. montanus s.str. misslangen vollstdndig. Die Best&dubung
von Bliiten des tetraploiden R. montarnus s.str. mit den Pollen des diploi-
den R. carinthiacus bewirkte die Entwicklung von durchschnittlich 11% der
Fruchtknoten zu Friichtchen, die reziproke Kreuzung war hingegen erfolg-

los (Tab. 7).

Auf eine morphologische und zytologische Untersuchung der Bastarde aus
den interspezifischen Kreuzungen musste verzichtet werden, da die Samen
dusserst schlecht keimten und die wenigen erhaltenen Bastarde alle im

Jugendstadium abstarben.

5.3. Pollenuntersuchungen

Ziel der Pollenuntersuchungen war einserseits zu priifen, ob innerhalb von
R. montanus s.str. je nach Substrattyp (Dolomit und Silikat) Unterschiede
in der Fertilitdt auftreten. Andererseits sollte festgestellt werden, ob

R. grenierianus tdhig ist, unreduzierte Pollenkdrner zu bilden.

5.3.1. Methode

Bliitenknospen von Herbarbelegen wurden in Wasser kurz aufgekocht. Danach
wurden die Antheren in einem Tropfen Karminessigsiure ausgequetscht. Da-
durch wurden fertile Pollenkdrner rot angef#drbt, sterile jedoch nicht.

Von 100 Pollenkdrnern je Probe wurde die Grisse geschdtzt, indem zwischen
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Mikrozyten und normal grossen Pollenkdrnern unterschieden wurde. Insge-
samt wurden 84 R. grenierianus-Proben (53 vom Jakobshorn-Osthang und 31
vom iibrigen Silikatgebiet) und 81 R. méntanus s.str.-Proben (44 vom Ja-
kobshorn-Osthang, 8 vom iibrigen Silikatgebiet und 29 vom Dolomitgebiet)
untersucht. Zudem wurde der Anteil fertiler Pollenkdrner bestimmt. Von
je 20 R. grenierianus— und R. montanus s.str.-Proben wurde bei 5 Pollen-

kérnern der Durchmesser genau bestimmt.

5.3.2. Ergebnisse

R. grentertanus. — Es wurden nie unreduzierte Pollenkdrner gefunden. Die
Grosse der normalen Pollenk®rner variierte in den verschiedenen Proben
etwas, im Durchschnitt lag der Durchmesser bei 24.9 # 1.1 um. LANDOLT
(1954) fand in seinem Material #dhnliche Durchmesser. Der Anteil von Mi-
krozyten lag durchschnittlich bei 4%Z (Abb. 13a). Die Mikrozyten hatten
meist einen Durchmesser von unter 15 pm. Die Fertilit#t betrug bei allen
Proben iiber 907%, im Durchschnitt war sie 947 (Abb. 13b). 27 der normal-
grossen Pollenkdrner waren steril. R. grenierianus wies also eine sehr

hohe Fertilitdt auf, was dem Fortpflanzungstyp dieses Taxons entspricht.

% %
100 1 1001
80 80 -
60 60+
40 40 -
20 204

a o I L b. o [ 1
1 2 fertil steril

Abb. 13. Pollenmorphologie von R. grenierianus

a. Pollengrdsse, 1 = Mikrozyten, 2 = Normalgrdsse
b. Pollenfertilitéat
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R. montanus s.str. = Unreduzierte Pollenkdrner wurden ebenfalls nie ge-
funden. Der Anteil von Mikrozyten betrug durchschnittlich 9% (Abb. 1l4a).
Der Durchmesser der normalen Pollenkdrner betrug im Durchschnitt 29.8 *
1.5 ym, was mit fritheren Angaben von LANDOLT (1954) vergleichbar ist. In
der Grisse konnte kein Unterschied zwischen den verschiedenen Herkunfts-
orten festgestellt werden, die Variation lag im iiblichen Rahmen. Bei der
Fertilitdt ergaben sich Unterschiede je nach Herkunftsort der Pflanzen
(Abb. 14b). R. montanus s.str. von Dolomit und R. montanus s.str. vom
iibrigen Silikatgebiet hatten eine hdhere Fertilitdt (93Z resp. 917) als
k. montanus s.str. vom Jakobshorn-Osthang (797). Am Jakobshorn-Osthang

hatten viele sterile Pollenkdrner Normalgrdsse.

00 o1
80 80 1 Q
q SR\
. \
a. g r___T b. o /f§§ r_i25§§__

Abb. 14. Pollemmorphologie von R. montanus s.str.
a. Pollengrdsse, 1 = Mikrozyten, 2 = Normalgrdsse
b. Pollenfertilitéit

[ polomit
oz Ubriges Silikatgebiet
RN Jakobshorn-Osthang

36



5.4. Kedmungsversuche

Samen von K. montanus s.l. weisen eine ausgepridgte Keimruhe auf. Um die
Keimung der aus den Kreuzungsversuchen gewonnenen Samen zu verbessern,

wurden verschiedene Vorbehandlungsmethoden ausprobiert (Tab. 9).

Tab. 9. Samenbehandlungen

30, 60, 100 Tage bei +4°C (Samen feucht)
Stratifikation 30 Tage bei +4°C, dazwischen 24 h bei -15°C
(Samen in feuchter Erde)

Skarifikation Mechanische Skarifikation mit Rasierklinge
Wachstumshormonbe- kontinuierliche Gibberellinsdurebehandlung
handlung (GA,) (5 x 1073 Mol/1)

Skarifikation + GA3

Ein grosser Teil der Samen wurde in Petrischalen auf feuchtem Fliesspa-
pier in einer Klimakammer inkubiert. (Methode und Klimabedingungen nach

FOSSATI 1980). Der Rest wurde in Saatschalen im Gewdchshaus ausgesit.

In den Saatschalen konnte die Keimungsrate durch die Vorbehandlung nicht
gesteigert werden (Tab. 10). In den Petrischalen bot die starke Pilzkonta-
mination ein grosses Problem, das durch die lange Versuchsdauer (9 Monate)

noch verschdrft wurde. Trotzdem wurden keine Fungizide eingesetzt.

Stratifikation zeigte keinen Erfolg und die Skarifikation bewirkte vor
allem ein schnelleres Verpilzen der Samen. Einzig die Wachstumshormonbe-
handlung (GA3) filhrte zu einer signifikanten Steigerung der Keimungsrate
(bis 407% bei R. carinthiacus), zudem wurde die Keimung stark beschleunigt.
Wegen dem Pilzbefall war der kombinierte Einsatz von Skarifikation und

GA, weniger erfolgreich als die alleinige Gibberellinsidurebehandlung.

3

Auch FOSSATI (1980) erhielt nur mit GA, eine wesentliche Steigerung der

3
Keimungsrate. Gibberellinsidure beschleunigt wahrscheinlich das Wachstum

des iliblicherweise kleinen, unterentwickelten Embryos.
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Tab. 10. Keimungsraten in %

R.m. R.m.Do R.g. R.c. | R.m. | R.g. |R.C.
Behandlung D. K. X D. K. x x X
R.m.Si R.c. | R.c. |R.qg.

In Saatschalen:
unbehandelt L - = -
30 Tage bei +4°C, 0 1 2 0 1 - - = -
dazwischen 24 h
bei -15°C

Skarifikation 0 - - 0 - - 0 0 0

o
|
1
|
|

In Petrischalen:
unbehandelt 3
30 Tage bei +4°C 2
6 O " 111 L1 4
l O O n " n 3
Skarifikation 1
Wachstumshormonbeh.| 23
Skar.+ " 14

N H O W
MW
NN O N
B O N OO

|

|

!

30 17 21 40 14 21 12
- 15 11 22 ) 0] 5

R.m. = R. montanus D. = Davos Do = Dolomit
R.g. = R. grenierianus K. Kreuzungen Si Silikat
R.c. = R. carinthiacus

I
]

5.5. Schfussbemerkungen zum Fortpglanzungssystem

Zusammenfassend ldsst sich sagen, dass die drei untersuchten Vertreter
der R. montanus-Artengruppe sich weitgehend durch Allogamie fortpflanzen.
Durch die experimentellen Selbstbestdubungen lidsst sich Autogamie beinahe
ausschliessen. Da sich auch beim aktiven Aufbringen des Pollens auf die
Narbe hochstens 0.187 der Fruchtknoten entwickelten, muss eine Selbstin-

kompatibilitdt vorliegen.

Bei den interspezifischen Bestdubungen gelang es nicht, den tetraploiden
R. montanus s.str. mit dem diploiden R. grenierianus zu kreuzen. Es wurde
auch im Feld nie ein triploider Bastard gefunden, was die Resultate von

LANDOLT (1954) bestdtigt.

In meinen Versuchen gelang nur die Kreuzung von R. montanus s.str. x
R. carinthiacus mit R. montanus s.str. als Mutterpflanze, was die friihe-

ren Ergebnisse von LANDOLT (pers. Mitt.) bestdtigt. Dies hingt mdglicher-
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weise mit der besseren Interkompatibilitidt des Pollens des Diploiden mit
dem miitterlichen Gewebe des Tetraploiden zusammen. LANDOLT (1954) fand

einen sterilen R. montanus s.str. x K. carinthiacus-Bastard am Rigi.

URBANSKA (1959) erhielt bei der Kreuzung von weiblichen oktoploiden
Antennaria carpatica (2n=56) mit minnlichen tetraploiden A. dZceca (2n=
28) hexaploide Bastarde. Die reziproken Kreuzungen misslangen (URBANSKA,

pers.Mitt.).

Es scheint also, dass der Genaustausch innerhalb der R. montanus—Gruppe
bereits durch Inkompatibilitdt und nicht nur durch externe Isolationsbar-

rieren verhindert wird.

Die Ranunculus-Samen haben meist einen Embryo, der sich erst nach einer
Keimruhe entwickelt. Im Feld findet man im Friihjahr meist sehr viele
Keimlinge (vgl. Kap. 6.3.). Es kdnnte sich dort um Keimlinge aus ver-
schiedenen Samengenerationen handeln, da im Boden grosse Samenreserven

vorhanden sind.

6. Verpflanzungsversuche

Das Ziel der Verpflanzungsversuche war es, einige der Bkologischen An-

spriiche von R. grenterianus und R. montanus s.str. zu erfassen.

6.1. Methoden

Fiir die Feldversuche und die Topfkulturen wurden Pflanzen aus den glei-
chen Populationen verwendet, damit ein gemeinsamer genetischer Pool vor-
handen war. Alle R. grenierianus-Pflanzen stammten aus der unmittelbaren
Umgebung der Silikatversuchsfldche, R. montanus s.str. zum Teil aus der
Umgebung der Dolomitversuchsfliche, z.T. aus einer Population im Silikat-
gebiet Jakobshorn. Es wurden Individuen gleicher Grdsse mit gut entwickel-

tem Rhizom ausgewdhlt, die gebliiht hatten.
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6.1.1. Verpflanzungen im Feld

Im Sommer 1979 wurden in der Strelapassgegend (2350 m ii.M.) je eine Ver-
suchsfliche auf Silikat und Karbonat (Dolomit) angelegt. Ein 1.2 m hohes
Drahtgitter schiitzte die mit Armiereisen markierten Flidchen vor Beweidung
und Tritt. Die Verpflanzung erfolgte am 22. August 1979. Die Pflanzen
wurden ausgegraben, gewaschen und sorgfidltig eingepflanzt, ohne die Vege-
tation zu zerstdren. Danach wurde ihr genauer Standort eingemessen. Die
Pflanzen wurden in verschiedene Mikronischen eingesetzt, z.T. in die

dichte Rasenvegetation, z.T. in kleine, offene Flidchen.

In die Silikatfliche wurden 100 R. montanus s.str. (50 von Dolomit und 50
von Silikat) in die eine 1 mz-Flache und als Kontrolle 100 R. grenierianus
in die andere 1 mz— Fliche eingepflanzt. In die Dolomitversuchsfliche
wurden analog 100 R. grenierianus und als Kontrolle 100 R. montanus s.str.
(alle von Dolomit) eingepflanzt. Da es Ende August 1979 viel regnete,

konnte auf eine kiinstliche Bewdsserung verzichtet werden.

6.1.2. Topfkulturen

Im Sommer 1979 wurde in der Strelapassgegend Silikat- und Dolomiterde ge-
sammelt und gesiebt. Die Pflanzen wurden am 24. August 1979 ausgegraben,
gewaschen und bereits in Davos—-Clavadel in viereckige Topfe (10x10x12 cm)
eingepflanzt, um den Verpflanzungsschock zu mildern. Auf Silikaterde wur-
den 25 Tépfe mit je zwei R. montanus s.str. (25 Individuen von Dolomit-
und 25 von Silikatherkunft) und als Kontrolle 25 Tépfe mit R. grenterianus
bepflanzt. Auf Dolomiterde wurden analog 25 Tépfe mit je zwei R. grenier-
Zanus und 25 Tépfe mit zwei R. montanus s.str. (alle von Dolomitherkunft)
bepflanzt. Die Topfe wurden Mitte Oktober 1979 nach Ziirich in den Ver-

suchsgarten des Geobotanischen Institutes gebracht.

Alle Verpflanzungen wurden in den Jahren 1979-1981 meist monatlich kon-
trolliert. Bei jeder Pflanze wurde die Anzahl Blidtter, die Blattflidche
und die Anzahl Bliiten notiert. Die Blattfliche wurde nach der gleichen
Methode bestimmt wie bei den demographischen Untersuchungen am Jakobshorn

(vgl. Kap. 7.4.2.).
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6.1.3. Charakteristik der Vérsuchsfl&chen

Die beiden Versuchsflichen liegen in der alpinen Stufe, sind siid-exponiert
und die Neigung betridgt ca. 407%. Die Silikatflidche (Koord. 779.200/186.175,
Landeskarte der Schweiz 1:25000, Blatt 1197) liegt auf 2410 m Hdhe, die
Dolomitfldche (Koord. 780.280/187.140) auf 2330 m. Das Silikatgebiet ist
fiir R. grenierianus repridsentativ, das Dolomitgebiet fiir R. montanus s.
str. In der Silikatversuchsfliche kommt R. grenierianus natiirlicherweise
vor, in der Dolomitversuchsfliche R. montanus s.str. Die Vegetationsauf-
nahmen sind im Kapitel 7.1. in den Tabellen 14 und 15 dargestellt, die

Bodenanalysen im Kapitel 7.2.

Das Silikatgebiet wird im Sommer durch Rinder beweidet, das Dolomitgebiet
etwas weniger, da das Relief dort ungiinstiger ist und die Dolomitvegeta-
tion auch weniger gern gefressen wird. Die Einz#unung der Flichen verhin-
derte Frass— und Trittschdden. Trotzdem konnten bis 1981 keine grossen
Unterschiede zur Umgebung der Ziune festgestellt werden. So war interes-
santerweise auf Silikat die Vegetation innerhalb der Flichen kaum hdher
als die beweidete ausserhalb. Auch die friiher durch Tritt entstandenen
offenen Flidchen konnten bis 1981 kaum neu besiedelt werden. Die hidufig
beobachtbaren Keimlinge verschiedener Arten verdorrten meist im Laufe des
Sommers, einzig die einj#hrige Euphrasia minima kam zum Teil auf. An sol-
chen Stellen ist das Mikroklima fiir die Pflanzen wahrscheinlich ungilinsti-
ger als in der dichten Vegetation, obwohl es sich nur um kleine Flichen
handelt (bis 1 dmz). Die Dolomitvegetation weist natiirlicherweise offene

Stellen auf (Treppenrasen).

6.2. Engebnisse

6.2.1. Verpflanzungen im Feld
Versuchsflédche auf Silikat. — Die Pflanzen erlitten offenbar keinen Ver-

pflanzungsschock, da alle Individuen einen Monat nach der Verpflanzung,

im September 1979 noch vital aussahen und 2-4 griine Bldtter hatten.
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Im Sommer 1980 wurde erst im September eine Kontrolle durchgefiihrt. Die
meisten Pflanzen, sowohl R. grenierianus wie auch R. montanus s.str. hat-
ten das erste Jahr iiberlebt (Abb. 15). Im Winter 1980/1981 kam es bei
beiden Arten zu Ausfrierungserscheinungen, nimlich dort, wo die Pflanzen
in vegetationsarme Nischen eingepflanzt worden waren. Einige der an die
Oberflidche gehobenen Rhizome verdorrten. Es zeigte sich, dass die Ranun-—
culus-Pflanzen in der dichten Vegetation besser wuchsen als in konkurrenz-
armen, vegetationslosen Nischen. Wegen diesen Ausfrierungserscheinungen
sank die Ueberlebensrate im Juli 1981 bei R. grenierianus auf 827 und bei
R. montanus s.str. auf 77%. R. grenierianus war im allgemeinen etwas vi-
taler als H. montanus s.str., so hatte er etwas mehr griine Bldtter (Abb.
15b) und die Bliihh#ufigkeit war héher (Tab. 12). Die Werte fiir die Bliih-
hdufigkeit sind fiir 1980 mdglicherweise etwas zu tief, da bei der Kontrol-
le im September einige Bliitenstinde eventuell bereits abgefallen waren.
Bei R. grenierianus bliihte etwa die Hdlfte der 1980 bliihenden Individuen
1981 ein weiteres Mal, widhrend bei R. montanus s.str. alle 1980 Bliihenden
1981 wieder bliihten. Bei R. montanus s.str. konnte in der Vitalitdt kein
signifikanter Unterschied (t-Test) zwischen Silikat- und Dolomitherkunft

festgestellt werden (Tab. 11).
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Abb. 15. Verhalten von R. montanus s.str. (e) und R. grenierianus (o)
auf Silikat (Versuchsfldche Chilcherberg) '

a. Ueberlebensrate in %
b. Durchschnittliche Anzahl griliner Blitter pro Pflanze
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Versuchsfldche auf Dolomit. — Auch auf Dolomit erlitten die Pflanzen kei-
nen Verpflanzungsschock. Die verpflanzten Individuen waren im September

1979 vital und hatten ebenfalls 2-4 Blﬁtter.

Die erste Kontrolle im September 1980 ergab, dass die meisten Pflanzen
das erste Jahr iiberlebt hatten (Abb. 16). Im Jahr 1981 zeigten sich je-
doch grdssere Unterschiede zwischen R. montanus s.str. und R. grenieria-
nus. Im Juli 1981 betrug die Ueberlebensrate von R. grenterianus nur noch
21%. Die iiberlebenden Individuen sahen wenig vital aus, sie hatten nur
wenige, kleine Bldtter, die deutliche Chloroseerscheinungen aufwiesen.

Kein einziger R. grenierianus bliihte.

R. montanus s.str. hingegen zeigte eine hohe Ueberlebensrate und entwik-
kelte sich gut. Die grdssere Anzahl Blitter und die gesteigerte Blihh&du-
figkeit zeigen, dass sich die R. montanus s.str. auf Dolomit besser
entwickelten als auf Silikat. Im Unterschied zum Bliihverhalten veou %.
montanus s.str. auf Silikat, bliihten auf Dolomit 1980 und 1981 meist

verschiecene Individuen.
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Abb. 16. Verhalten von R. montanus s.str. (e) und R. grenierianus (0)
auf Dolomit (Versuchsfldche Schiawang).

a. Ueberlebensrate in %
b. Durchschnittliche Anzahl griner Bladtter pro Pflanze
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Tab. 11. Verhalten von verpflanzten R. montanus s.str. verschiedener Her-
kunft im Feldversuch auf Silikat.

% Ueberlebende % Bllten Anzahl grlne Bléatter
1980 1981 1980 1981 Sept. Sept.
1980 1981
R. montanus 94 74 4.2 5.6 1.9 1.7
von Dolomit
R. montanus 96 78 4.9 5l 1.8 }5
von Silikat

Tab. 12. Blihhdufigkeit der uberlebenden Pflanzen (in %) im Feldversuch
in Davos.

Silikat Dolomit
R. montanus R. grenierianus R. montanus R. grenierianus

1980 4.6 8.1 11.5 21
17.1 0

1981 5.4 2

6.2.2, Verpflanzungen in Topfkultur in Zirich

Bei den Topfkulturversuchen im Garten des Geobotanischen Institutes erga-
ben sich einige Schwierigkeiten. So kam es im Friihjahr 1980 zu starkem
Schneckenfrass, bei dem vor allem R. grenierianus auf Silikat teilweise
vollstdndig abgefressen wurde. Zusdtzlich verminderte voriibergehende
Staunidsse die Vitalitidt der Pflanzen. Die Staunisse wirkte sich im fein-
erdereichen Silikatsubstrat viel stdrker aus als in der skelettreicheren,

besser durchlidssigen Dolomiterde.

Topfkulturen auf Stlikaterde. — Die Kombination von Schneckenfrass und
Ndsse fiihrte auf Silikat zu einem starken Absinken der Ueberlebensrate
von R. grenierianus. Obschon etwas weniger ausgeprdgt, wurde auch eine
Abnahme bei R. montanus s.str. beobachtet (Abb. 17a). Der stidrkere
Schneckenfrass bei K. grenierianus zeigte sich auch bei der Anzahl griiner
Blitter (Abb. 17b), die im Mai 1980 bei R. grenierianus bei durchschnitt-
lich 0.6, bei R. montanus s.str. hingegen bei 2.1 Blittern pro Pflanze
lag. Wegen der obengenannten Beeintridchtigungen k&énnen die Werte aus dem

Jahre 1980 nur beschridnkt in die Auswertung einbezogen werden.
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Abb. 17. Topfkultur von R. montanus s.str. (e) und R. grenierianus (O)
mit Silikatsubstrat.

a. Ueberlebensrate in %
b. Durchschnittliche Anzahl griiner Blatter pro Pflanze
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Abb. 18. Topfkultur von R. montanus s.str. (e) und R. grenierianus (0)
mit Dolomitsubstrat.

a. Ueberlebensrate in %
b. Durchschnittliche Anzahl griiner Bldtter pro Pflanze
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1981 erholten sich die iiberlebenden Individuen beider Arten, bildeten

mehrere Bldtter und bliihten auch hiufiger (Abb. 17, Tab. 13).

Topfkulturen mit Dolomiterde. — Auf Dolomit gedieh K. montanus s.str,

gut. Bis September 1981 iiberlebten 92% R. montanus s.str., waren kraftig
und viele bliihten, widhrend R. grenierianus bereits 1980 eine verminderte
Vitalit#dt zeigte. Die iiberlebenden R. grenierianus-Pflanzen hatten wenige,
kleine Bldtter mit Chloroseerscheinungen und kein einziges Individuum

bliihte (Abb. 18, Tab. 13).

Tab. 13. BlUhh&ufigkeit der iberlebenden Pflanzen in den Topfkulturversu-
chen (in %).

Silikat Dolomit
R. montanus R. grenierianus R. montanus R. grenierianus

1980 20.1 7.0 44 .6 0]
1981 47.8 45.3 530 0

Der Vergleich der mittleren Blattfliche pro Pflanze ergibt ein recht
gutes Bild iliber die Vitalit#t der Pflanzen bei den verschiedenen Ver-
suchsbedingungen (Abb. 19). Erwartungsgemdss war die Blattfliche in den
Topfkulturen im allgemeinen gr&sser als im Feld, was auf die glinstigeren
Klimabedingungen zuriickzufiihren ist. Bei R. grenierianus auf Dolomit
waren die Verhidltnisse jedoch anders. Die sehr kleinen Blattflichen las-
sen auf eine geringe Vitalitdt der Pflanzen schliessen. Die grdssere
Blattfliche von R. grenierianus im Feld ldsst sich wahrscheinlich durch
ein langsameres Aufbrauchen der friiher gespeicherten Reservestoffe (vor
allem Metallkationen) im Rhizom erklidren, da in der alpinen Stufe die
Vegetationsperiode viel kiirzer ist als in Ziirich. Auch das langsamere Ab-
sterben von R. grenierianus auf Dolomit im Feldversuch weist in diese
Richtung (Abb. 16a, 18a). In Ziirich waren 1980 bereits 467% R. grenierianus
abgestorben, im Feld erst 67. R. grenterianus wuchs also auch in den kon-

kurrenzfreien Topfkulturverhiltnissen auf Dolomit schlecht.

R. montanus s.str. gedieh auf Silikat bis zum Versuchsabschluss gut. Im

Feld war die mittlere Blattfliche auf Silikat nur unwesentlich geringer
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als auf Dolomit. In den Topfkulturen in Ziirich war sie auf Silikat sogar
grosser als auf Dolomit.

cm2mBE/Pl,

M \\\\\\\\\\\\

:
Al
Al
% AR

D 2z
Silikat Dolomit

D Z

Abb. 19. Mittlere Blattflidchen pro Pflanze im Juli 1981.

[J Rr. grenierianus R. montanus s.str.

D = Davos, Z = Zirich

Die vorliegenden Ergebnisse zeigen, dass R. grenierianus mdglicherweise
physiologisch nicht an das extreme, einseitig zusammengesetzte Substrat
Dolomit adaptiert ist. R. montanus s.str. fehlt wahrscheinlich eher aus
Konkurrenzgriinden an den meisten Silikatstandorten, wobei fiir ihn in eini-
gen Nischen die MSglichkeit besteht, sich zu etablieren (vgl. Kap. 7.).
Es muss jedoch bemerkt werden, dass langfristige Versuche nétig wiiren,

um diese Fragen abzukliren.
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7. Standorte und Populationsstruktur von R. grenierianus und

R. montanus s.str. im Untersuchungsgebiet

In der vorliegenden Arbeit wurden keine pflanzensoziologischen Untersu-
chungen durchgefiihrt. Das Untersuchungsgebiet wurde durch VETTERLI (1976,
1982) in pflanzensoziologischer Hinsicht bearbeitet. RUGGLI-WALSER (1976)
untersuchte die pflanzensoziologischen Aspekte von R. grenierianus und
R. montanus s.str. im Ritikon und nannte Begleitarten dieser beiden Taxa.
Auf diesen Grundlagen basierend wurde fiir das Untersuchungsgebiet eine
Vegetationstabelle mit Aufnahmen von R. grenierianus und R. montanus s.

str. hergestellt (DICKENMANN 1978).

7.1. Standortsanspriche

7.1.1. R. grenierianus

R. grenierianus besiedelt in der alpinen Stufe von Davos Standorte auf

Silikat mit meist gut entwickelten Bdden deren pH-Bereich 4-5.5 betrigt.

Dieses Taxon wurde nie auf Dolomitstandorten beobachtet, auch auf im
Oberboden versauerten nicht. R. grenierianus ertrdgt lange Schneebedek-
kung, meidet aber eigentliche Schneetidlchen. Ebenso kommt er nicht an
trockenen, windexponierten Stellen vor. Am hiufigsten wichst er auf fri-

schen bis feuchten Rasen.

Die Vegetation der Versuchsfldche am Chilcherberg (Tab. 14) ist repridsen-

tativ fiir Rasenstandorte von R. grenierianus.

Gelegentlich kommt R. greniZerianus auch in Schutthalden vor, obwohl er

Ueberschniittung nur schlecht vertrigt.
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Tab. 1l4. Vegetationsaufnahme der Silikatversuchsfldche am Chilcherberg
(2410 m G.M.)

Nardus stricta

Agrostis rupestris
Anthoxanthum alpinum
Helictotrichon versicolor
Poa alpina

Carex curvula

Carex sempervirens
Luzula lutea

Vaccinium myrtillus
Vaccinium gaultherioides
Arnica montana

Campanula barbata
Chrysanthemum alpinum
Euphrasia minima
Gentiana kochina

Geum montanum

Homogyne alpina
Leontodon helveticus
Ligusticum mutellina
Phyteuma hemisphaericum
Polygonum viviparum
Potentilla aurea
Primula integrifolia
Ranunculus grenierianus
Soldanella pulsilla
Trifolium alpinum
Lotus alpinus

Anemone sulphurea
Sibbaldia procumbens
Crepis aurea

+ + + + A+ F RN+ RREN
+ 4+ + F O R EE+ 4+ R

Deckungswerte (nach BRAUN-BLANQUET 1964): + = bis 1%, 1 = 1-5%,
2 = 5-25%, 3 = 25-50%, 4 = 50-75%, 5 = 75-100%

7.1.2. R. montanus s.str.

Die Hauptverbreitung von R. montanus s.str. in der alpinen Stufe von Davos
liegt im Dolomitgebiet. Daneben kommt er lokal auch auf Silikatstandorten
vor, falls geniigend Feuchtigkeit und Basen (vor allem Calcium und Magne-
sium) vorhanden sind. Sein pH-Bereich umfasst Werte von pH 4.0 bis 7.5.

R. montanus s.str. wichst vorwiegend an feuchten, ziemlich n#hrstoffrei-
chen Dolomitstandorten. Er ertrigt lange Schneebedeckung und gedeiht auch
an im Oberboden versauerten Standorten. In Kalkschneetidlchen ist er hidufig
zu finden, hingegen wurden R. montanus s.str.-Populationen nie an wind-
exponierten, trockenen Stellen beobachtet. In den im Untersuchungsgebiet
hdufigen Blaugrashaldén (Seslerio-Caricetum sempervirentis) kommt R. mon-
tanus s.str. nur lokal in kleinen, etwas feuchteren Nischen vor. Die
Dolomit-Versuchsfldche im Schiawang (Tab. 15) liegt in einer solchen Ni-
sche. Neben Standorten mit gut entwickelten Biden besiedelt R. montanus

s.str. Schutthalden und andere Standorte mit wenig entwickelten Bdden.
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Tab. 15. Vegetationsaufnahmen der Dolomitversuchsfldche am Schiawang

(2330 m 4.M.)

Erklarungen zu den Deckungswerten s. Tab. 14.

Sesleria coerulea
Carex sempervirens
Carex firma

Erica carnea

Polygala chamaebuxus
Daphne striata
Helianthemum alpestre
Dryas octopetala
Carlina simplex
Globularia nudicaulis
Polygala alpestris
Gentiana verna
Gentiana clusii
Gentiana campestris
Biscutella levigata
Carduus defloratus
Thymus polytrichus
Scabiosa lucida
Euphrasia salisburgensis

HH 4+ 4+ + 4+ 4+ 4+ 4+ 4+ N0 EEWH

Galium anisophyllum
Hieracium bifidum
Anthyllis alpestris
Bellidiastrum michelii
Androsace chamaejasme
Draba aizoides
Ranunculus montanus s.str.
Campanula scheuchzeri
Viola calcarata
Homogyne alpina
Soldanella alpina
Ligusticum mutellina
Silene willdenowii
Saxifraga caesia

Lotus alpinus
Myosotis alpestris
Sedum atratum
Sempervivum alpinum

I T T T I S S A S i e = =

Auf saurem Silikat besiedelt er neben homogenen Rasen (Tab. 16) hiufig
inhomogene Standorte wie Schutthalden oder Murmeltierbauten. R. montanus

s.str. ertridgt Ueberschiittung besser als R. grenterianus.

Tab. 16. Vegetationsaufnahme eines Silikat-Rasens mit R. montanus s.str.
im Dorftalli (2420 m 4.M.).
Erkldrungen zu den Deckungswerten s. Tab. 14.

Deschampsia caespitosa
Nardus stricta

Agrostis rupestris

Poa alpina

Carex curvula

Carex parviflora

Luzula spadicea

Gentiana bavarica
Plantago alpina

Sagina linnaei

Sibbaldia procumbens
Bartsia alpina

Campanula scheuchzeri
Selaginella selaginoides
Ranunculus montanus s.str.

i S T T T T N e e S

Euphrasia minima
Polygonum viviparum
Leontodon helveticus
Potentilla aurea
Ligusticum mutellina
Chrysanthemum alpinum
Primula integrifolia
Soldanella pusilla
Veronica alpina
Taraxacum alpinum
Salix herbacea
Alchemilla decumbens
Gnaphalium supinum
Silene excapa

+ + +H+ K+ + R+
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7.2. Bodenanalysen

Um die edaphischen Anspriiche von R. grenierianus und R. montanus s.str.

besser charakterisieren zu konnen, wurden von 31 Standorten Bodenproben

auf pH, organische Substanz, Gesamtstickstoff, Phosphat und austauschbare

Kationen untersucht.

7.2.1. Methoden

Ende August 1981 wurden Mischproben aus 0-15 cm Tiefe gesammelt, die auf

2 mm gesiebt und im Probeteiler getrennt wurden. Fiir die Bestimmung der

organischen Substanz und des Gesamtstickstoffes wurde die Feinerde zu-

sdtzlich gemdrsert.

1.

5.

pH-Bestimmung. - 20 g Feinerde wurden mit 50 ml Wasser (pHHZO), resp.
50 ml 0.01 m CaCl2 (pHCaCl ) versetzt, kridftig geriihrt, 24 h stehen
gelassen und dann mit einer Glaselektrode gemessen. Im Feld wurde der

pH-Wert mit dem Hellige-Meter geschitzt.

Bestimmung der organischen Substanz. — Die organische Substanz wurde
mit dem Oxidationsmittel K2Cr207 nass verascht und das gebildete Cr3+
photometrisch bestimmt (STICHER et al. 1971).

Bestimmung des Gesamtstickstoffes. — Der Gesamtstickstoff wurde nach

der Kjeldahl-Methode bestimmt (STEUBING 1965).

. Bestimmung des "pflanzenverfilgbaren" Phosphates. — Der lufttrockene

Boden wurde wdhrend 30 Minuten in 0,5 n Natriumbikarbonat-L®sung ge-
schiittelt und anschliessend zentrifugiert, Nach der Zugabe von 5 n
Schwefelsiure wurden die Proben auf 90°C erhitzt und anschliessend
eine Losung mit Ammoniummolybdat, Kaliumantimonyltartrat und Ascorbin-
sdure zugegeben, Nach 10 Minuten wurde die Firbungsintensitdt bei 882

nm gemessen.

Austausehbare Wasserstoffionen (H-Wert). — Durch Austausch der gebun-

+ 2+ i & W
denen H -TIonen gegen Ba -Ionen mit 0,5n Bariumacetat-Lésung und an-—

schliessender Titration der freigesetzten Essigsdure mit 0,1 n Natron
lauge wurde die potentielle Bodenaciditidt bestimmt (STICHER et al.
1971).
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6. Austauschbares Calecium, Magnesium, Kalium und Natrium (S-Wert). -
Alle adsorbierten Kationen wurden gegen Ammoniumacetat ausgetauscht.
und die Kationen einzeln mit einem Atomabsorptionsspektrometer bestimmt.
In Dolomitbdden wurde Natriumacetat als Extraktionsmittel verwendet.

Die Summierung der einzeln bestimmten Kationen ergab den S-Wert.

7. Kationentauschkapazitit (T-Wert). — Der T-Wert wurde nicht separat be-

stimmt, sondern durch Addition des S— und des H-Wertes berechnet.

8. Basensdttigungsgrad (V-Wert). - Dies ist der prozentuale Anteil des S-

Wertes an der Kationentauschkapazitit.

7.2.2. Ergebnisse

Die Bdden der repridsentativen Standorte von R. grenierianus (Silikat)

und R. montanus s.str. (Dolomit) unterschieden sich erwartungsgemiss deut-
lich voneinander in Bezug auf pH-Wert und Calcium- und Magnesium-Gehalt.
Die von R. montanus s.str. besiedelten Silikatstandorte wiesen eine auf-

fdllige Variation auf. Die pH-Werte (CaCl,; Abb. 20a) der fiinf untersuch-

H
ten Dolomitb&den lagen um pH‘7, alle inanhalb eines engen Bereichs von
0.5 pH-Einheiten. Die pH-Werte der 14 untersuchten Silikatbdden lagen
zwischen pH 3.8 und 4.9, also innerhalb 1.1 pH-Einheiten, wihrend in den
Silikatproben mit R. montanus s.str. pH-Werte von 4.1 bis 6.2 gemessen

wurden.

Der Calciumgehalt betrug in den Dolomitbdden 16.2-33.5 mVal/100 g Fein-
erde, in Silikatbdden mit R. grenierianus war er mit 0.6-7.4 mVal/1l00 g
Feinerde bedeutend geringer, wdhrend die Silikatb&den mit R. montanus s.
str. eine sehr breite Variation zeigten (0.8-23.1 mVal/100 g Feinerde;
Abb. 20e). Der Magnesiumgehalt lag in den Dolomitbdden zwischen 5.5 und
13.3 mVal/100 g Feinerde. Die Silikatbdden mit R. grenierianus waren be-
deutend drmer (0.3-3.2 mVal/l100 g Feinerde). In den Silikatbdden mit A.
montanus s.str. variierte der Magnesiumgehalt von 0.2 bis 9.6 mVal/100 g
Feinerde (Abb. 20f). In den Dolomitbdden lag der Kaliumgehalt (Abb. 20g)
zwischen 0.04 und 0.2 mVal/100 g Feinerde, war also etwas geringer als
in den Silikatbdden mit R. grenierianus (0.2-0.6 mVal/100 g Feinerde) und

in den Silikatbdden mit R, montanus s.str. (0.2-1.1 mVal/100 g Feinerde).
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Beim Vergleich der austauschbaren Metallkationen (Ca2+, Mg2+, K+ und Na+
zwischen Dolomit- und Silikatbdden muss jedoch beriicksichtigt werden, dass
verschiedene Extraktionsmittel verwendet werden mussten, so dass zusdtz-—
liche Fehler entstanden. Da die Natrium-Werte an der Nachweisgrenze lagen
und Verunreinigungen auftraten, wurden diese Werte vernachlissigt. Der
S-Wert lag bei den Dolomitbdden hdher als bei den Silikatbdden mit R.
grenterianus (Abb. 20h), da die Calcium- und Magnesium-Werte den Hauptan-
teil des S-Wertes stellen. Einige Silikatbdden mit R. montanus s.str.
hatten wegen ihres hohen Calcium- und Magnesiumgehaltes zum Teil hohe S-

Werte.

Auf die Bestimmung des H-Wertes wurde in den Dolomitbdden verzichtet, da
dieser erfahrungsgemiss unter 1 mVal/100 g Feinerde liegt. Der Basens&dt-—
tigungsgrad (V-Wert, Abb. 20k) liegt fiir Dolomitb&den in der alpinen

Stufe immer iiber 807 und ist somit viel hoher als in den Silikatbdden mit

R. grenierianus.

Die Gehalte an organischer Substanz (Abb. 20b), Phosphat (Abb. 20c¢) und
Stickstoff (Abb. 20d) variierten innerhalb beider Substrate stark je nach
Bodenentwicklung. Der Gehalt an organischer Substanz betrug in Dolomitbd-—
den 3.6-11.97, in Silikatbdden mit R. grenterianus 2.3-14.3% und in Sili-
katbdden mit R. montanus s.str. 1.8-12.27. Der Phosphatgehalt schwankte
in Dolomitbdden zwischen 1.4 und 4.6 mg/100 g Feinerde, in Silikatbdden
mit R. grenterianus zwischen 1.0 und 5.3 mg/100 g Feinerde und in Sili-
katbdden mit R. montanus s.str. zwischen 1.1 und 5.5 mg/100 g Feinerde.
Der Stickstoffgehalt lag in den Dolomitbdden zwischen 0.29 und 1.05%, in
den Silikatbdden mit R. grenierianus zwischen 0.14 und 0.817% und in den

Silikatbdden mit R. montanus s.str. zwischen 0.06 und 1.01%.

Vor allem die Silikatbtden mit R. mont&nus s.str. wiesen einen sehr un-
terschiedlichen Entwicklungsgrad auf. Neben gut entwickelten Bdden mit
einer grossen Humusauflage gab es auch Rohbdden. Dadurch ldsst sich die
grosse Variation bei allen Analyse-Werten erkldren. Zwei Standorte

(RMST 9 und RMSTI 12 in Tab. 17) lagen zudem im Einflussbereich von Dolo-
mitgebieten, so dass mdglicherweise basenreiches Wasser in diese Stand-
orte floss. Die Werte dieser beiden Standorte waren durchaus vergleichbar

mit denjenigen der Dolomitbdden.
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Die Analyse-Werte fiir die Bdden am Jakobshorn-Osthang (R. grenierianus
RGSI 10-14, R. montanus s.str. RMSI 1-6 in Tab. 17) wiesen eine grosse
Variationsbreite auf. Die Heterogenitit ist bemerkenswert, da die unter-
suchte Gesamtfliche sehr klein war. Dabei gab es kaum Unterschiede bei den

Analysen von Béden mit R. grenierianus und R. montanus s.str.

Es ist jedoch allgemein zu betonen, dass die Analyse-Werte fiir die Fein-
erde immer mit dem Skelettgehalt der B&den in Beziehung gesetzt werden
miissen. Im Fall des Jakobshorns hatten alle untersuchten R. montanus s.
str.-Bdden einen mittleren bis hohen Skelettanteil, widhrend die R. gre-
nierianus-Bdoden einen kleinen bis mittleren Skelettanteil aufwiesen. Daher
sind am Jakobshorn die Bdden mit R. montanus s.str. im allgemeinen als
ndhrstoffidrmer als die Béden mit R. grenierianus zu beurteilen. Die phy-
sikalischen Eigenschaften dieser Bdden wurden nicht untersucht, doch tre-
ten sicher Unterschiede auf. So sind skelettreiche Bdden z.B. durchlissi-
ger als skelettarme. Zudem handelte es sich bei den durchgefiihrten Analy-
sen um einmalige Momentanwerte, denen daher keine iibermdssige Aussage-

kraft beigemessen werden darf.

7.3. Populationssthuktun

Bei den Untersuchungen iiber die Populationsstruktur wurden neben der
Populationsgrdsse auch die Populationsdichte und das Vorkommen von ent-
wicklungsbedingten Varianten beriicksichtigt. Beim letztgenannten Aspekt
wurden drei verschiedene Kategorien unterschieden (Abb. 21): a) Keimlinge,

b) nicht-reproduzierende Individuen, c) reproduzierende Individuen.

Zur Kategorie der Keimlinge gehdren die eigentlichen Keimlinge, sowie die
Jungpflanzen, deren Keimblitter .noch griin, d.h. funktionsfdhig waren. Die
Kategorie nicht-reproduzierender Individuen enthielt Pflanzen der ver-

schiedensten Altersstufen und Generationen.
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Abb. 21. Entwicklungsbedingte Varianten.

K = Keimlinge, NR = nicht-reproduzierende Individuen
R = reproduzierende Individuen

7.3.1. R. grenierianus

Im Untersuchungsgebiet variierte die Populationsgr®sse von R. grenier-—
Zanus stark, neben grossen Populationen wurden auch kleine beobachtet.
Im allgemeinen waren die Populationen semi-kontinuierlich, d.h. es gab
keine scharfe Trennung zwischen den Populationssektoren, meist variierte

nur die Populationsdichte.

An glinstigen Standorten wurden bis 400 Individuen pro m2 beobachtet. R.
grenierianus war im allgemeinen regelmissig verteilt, ohne Bevorzugung
von besonderen Mikrostandorten. Die Individuen waren meist klein und
deutlich voneinander getrennt. Nur an windexponierten Stellen kam R.
grenierianus in kleinen Gruppen an windgeschiitzten, feuchteren Mikrostand-
orten vor. Der prozentuale Anteil der entwicklungsbedingten Varianten
(Keimlinge, nicht-reproduzierende und reproduzierende Individuen) vari-
ierte zwischen den Populationen stark, ebenso traten innerhalb von Popu-

lationen von Jahr zu Jahr Schwankungen auf. Im allgemeinen stellten die
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nicht-reproduzierenden Individuen jedoch den gréssten Anteil. Die Zahl
der Keimlinge schwankte von Jahr zu Jahr und auch innerhalb der Vegeta-
tionsperiocde, Viele der im Frithjahr vorkommenden Keimlinge und Jungpflan-
zen starben im Laufe des Sommers ab. Die reproduzierenden Individuen hat-
ten im allgemeinen eine Bliite, die sich meist kurz nach der Schneeschmelze
entwickelte. Die Samen reiften meist aus. An giinstigen Standorten bliihten
viele Individuen im September zum zweiten Mal. Unter giinstigen Klimabedin-
gungen reiften auch diese Samen. Die Samen von R. grenierianus bendtigen
eine Keimruhe, die auf die geringe Entwicklung des Embryos zuriickzufiihren
ist (FOSSATI 1980). Es ist anzunehmen, dass die nach der Schneeschmelze
auftretenden Keimlinge verschiedene Samengenerationen reprdsentieren. In
den dichten Rasen wurden Keimlinge hdufig an kleinen, offenen Stellen
(z.B. Trittstellen) beobachtet, was auf eine mdgliche Dichteabhidngigkeit
der Keimung deutet. Zum Teil konnte auch eine gruppenweise Verteilung der
Keimlinge in der N&he von reproduzierenden Individuen beobachtet werden.
In diesen Fidllen fielen wahrscheinlich die ganzen Fruchtstdnde im Herbst
zu Boden. Die Samenverbreitung geschieht aber auch durch Tiere (MULLER
1977). Im Untersuchungsgebiet wurde beobachtet, dass viele Fruchtstidnde

abgefressen wurden.

In Schutthalden, wo R. grenierianus allerdings nur selten und in kleinen
Populationen vorkommt, konnen gelegentlich Rhizomteile abgespalten werden,

aus denen neue Individuen entstehen. Diese vegetative Vermehrung ist je-

doch von geringer Bedeutung.

7.3.2. R. montanus s.str.

Die Populationsgrdsse von R. montanus s.str. wurde durch die Nischengrisse
limitiert. Im Untersuchungsgebiet waren grosse Teile des Dolomitgebietes
fiir #. montanus s.str. zu trocken, daher waren die Populationen iiberwie-
gend klein und im Gegensatz zu R. grenterianus—-Populationen deutlich von-
einander getrennt. Die Populationsdichte variierte stark. In feuchten
Mulden (Schneetdlchen) kamen bis 350 Individuen pro m2 vor, widhrend die
Dichte an Grenzstandorten (z.B. trockenen Seslerieten) unter einem Indi-
viduum pro m2 lag. An gilinstigen Standorten mit hohen Populationsdichten

waren die Pflanzen meist regelmdssig verteilt ohne offensichtliche Bevor-
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zugung von Mikrostandorten. An inhomogenen Standorten wuchs R. montanus
s.str. hingegen oft gruppenweise in gilinstigeren Mikronischen. Es konnten
keine deutlichen Unterschiede im demographischen Verhalten von R. montanus

s.str. auf Dolomit- und Silikatstandorten festgestellt werden,

Der prozentuale Anteil der entwicklungsbedingten Varianten war bei R.
montanus s.str. wie bei R. grenierianus sowohl zwischen den Populationen
wie auch innerhalb von Populationen von Jahr zu Jahr verschieden. Meist
stellten die nicht-reproduzierenden Individuen den gr&ssten Anteil. Die
reproduzierenden Pflanzen bliihten nach der Schneeschmelze, es entwickelte
sich meist ein einbliitiger Bliitenstiel und die Samen erlangten die Reife.
Hdufig blilhten die Pflanzen im September zum zweiten Mal. Unter glinstigen
Klimabedingungen reiften auch diese Samen. Die Samen von R. montanus s.
str. bendtigen ebenfalls eine Keimruhe und es ist zu vermuten, dass die
Keimlinge verschiedene Samengenerationen reprisentieren. Nach der Schnee-
schmelze im Friihling gab es meist viele Keimlinge, von denen jedoch nur
wenige den Sommer iiberlebten. Die Keimung wurde offenbar von der Vegeta-
tionsdichte beeinflusst, da auf offenen Stellen mehr Keimlinge auftraten
als in geschlossenen Rasen. Wie bei R. grenierianus konnte eine gruppen-—
weise Verteilung von Keimlingen beobachtet werden. Diese Gruppen stammten
wahrscheinlich von der gleichen Pflanze, deren ganzer Fruchtstand zu Bo-
den gedriickt worden war. Auch bei R. montanus s.str. wurden Frassschidden

festgestellt.

In Schutthalden, insbesondere am Jakobshorn, konnte neben der dominanten
sexuellen Fortpflanzung gelegentlich auch eine vegetative Vermehrung be-
obachtet werden. Bei den grossen Individuen mit weit verzweigtem Rhizom

wurden durch Ueberschiittung Rhizomteile abgespalten, aus denen neue Indi-

viduen entstanden.
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7.4, Vernbreitungsmuster von R. grenierdanus und R. montanus 4.s&n. am

Jakobshonrn

Abb. 22. Das Jakobshorngebiet. a. Luftbild des ONO-Hanges, b. Schema des
Mikrodifferenzierungsmusters. (Aus DICKENMANN 1980).

R. grenierianus UIIIﬂ R. montanus s.str.
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Am Osthang des Jakobshorns (2590 m) wurde ein interessantes Verbreitungs-
muster von R. grenterianus und R. montanus s.str. gefunden (DICKENMANN
1980) . Das Jakobshorn ist ein reines Silikatgebiet. R. montanus s.str.
kam nur am Osthang zwischen 2520 und 2590 m ii.M. vor. Der limitierende
Einfluss der Nischengr&sse auf die Population kam am Jakobshorn spektaku-
ldr zum Vorschein. Das Verbreitungsmuster von R. grenierianus und R. mon-
tanus s.str. folgte genau dem Mikrorelief. R. grenierianus besiedelte die
kleinen Kuppen mit homogenen Rasen, wdhrend K. montanus s.str. in den da-
zwischenliegenden feuchteren Mulden und Schuttstellen mit offfener Vege-

tation vorkam (Abb. 22, 23). Es wurden nie triploide Pflanzen gefunden.

RG 16 RG16 RG 16 RG 16 RG16
RM3% RM32 RM 32 RM32
S 0m KUPPE MULDE
RG 16 RG 16 RG16 RG16 RG16
RM 32 RM 32 RM32 RM 32

Abb. 23. Mikrodifferenzierungsmuster am Jakobshorn. (Aus DICKENMANN 1980).

RG1l6 = R. grenierianus, RM32 = R. montanus s.str.

7.4.1. Charakterisierung der Nischen von R. grenierianus und R. montanus

s.str. am Jakobshorn

Die Neigung des ONO-Hanges des Jakobshornes betrug ca. 40-65% und nahm

von oben nach unten ab.
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R. grenterianus wuchs in stabilisierten Nischen mit dichter, homogener
Rasenvegetation. Es handelte sich um kleine Kuppen, die im Durchschnitt
ca. 0.5 - 1 m hoher lagen als die dazwischenliegenden Mulden mit K. mon-—
tanus s.str. Die Bdden waren gut entwickelt mit einer kleinen Rohhumus-
auflage und darunterliegendem Mullhorizont mit geringem bis mittlerem
Skelettanteil. Die Bodenanalysen wurden bereits in Kapitel 6.2. darge-
stellt. Die Vegetation war ein geschlossener, alpiner Silikatrasen (Tab.
18). Die interspezifische Konkurrenz um Licht, Nihrstoffe und Wasser

schien recht hoch zu sein. Ueberschiittungen traten nur selten auf.

R. montanus s.str. wuchs in nur teilweise stabilisierten Schuttfl&chen,
die hiufig durch grdssere Steine iiberschiittet wurden. Bei den Bdden han-

delt es sich teilweise um Schuttrohb®den mit wenig organischer Substanz,

Tab. 18. Vegetationsaufnahmen einer R. grenierianus- und einer R. montanus
s.str.-Nische am Jakobshorn

Erklidrungen zu den Deckungswerten s. Tab. 1l4.

R. grenierianus Selaginella selaginoides +
Polygonum viviparum +
Deschampsia flexuosa 1 ol . o
Navd - 1 Potentilla aurea +
c .
ar'us s {1 4 ; bPulsatilla sulphurea +
Helictotrichon versicolor 2 . G0
: Euphrasia minima 1
Anthoxanthum alpinum 2 ; ; ,
; Hieracium glanduliferum +
Festuca halleri 1 ; ;
, . Gnaphalium supinum +
Agrostis rupestris 1 ) \
Phyteuma hemisphaericum
Luzula lutea 1
Juncus trifidus + R. montanus s.str.
Vaccinium gaultherioides 1 . ,
. g , Agrostis schraderiana +
Vaccinium myrtillus * .
y Festuca halleri +
Salix retusa 2 ’
Loiseleuria procumbens + Deschampsia fléxuosa *
.. .p. . Anthoxanthum odoratum +
Vaccinium vitis-idaea + :
, Luzula spadicea +
Empetrum harmaphroditum +
; Luzula lutea +
Rhododendron ferrugineum + ,
; F Potentilla aurea +
Veronica bellidioides + :
s Homogyne alpina +
Campanula scheuchzeri + ,
Chrysanthemum alpinum +
Geum montanum + , .
ci . . . . + Senecio carniolicus +
irsium spinosissimum ;
, » , Soldanella pusilla +
Gentiana kochiana + ; ; y ; "
, Cirsium spinosissimum +
Gentiana campestre + ,
; Gentiana punctata +
Soldanella pusilla 1 . s g s
' Veronica bellidioides +
Leontodon helveticus 1 : i
, Doronicum clusii +
Homogyne alpina 1 ; ;
, ; ; Gnaphalium supinum +
Ligusticum mutellina 1 ;
. . o Leontodon helveticus +
Senecio carniolicus + . ) .
Hieracium glanduliferum +
Campanula barbata + ; .
.. Euphrasia minima +
Ranunculus grenierianus 1
Ranunculus montanus s.str. 1
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zum Teil aber auch um stabilere, gut entwickelte Bden, die unter den
groben Steinen einen 10-15 cm dicken Mullhorizont aufwiesen. Die Mulden
mit R. montanus s.str. trockneten nur selten aus, da von oben stidndig et-

was Wasser nachfloss.

In den R. montanus s.str.-Nischen konnten sich nur wenige andere Pflanzen-
arten entwickeln, die Ueberschiittung ebenfalls ertrugen (Tab. 18). Der
Deckungsgrad der Vegetation betrug meist weniger als 20%, zum Teil kam

R. montanus s.str. in Reinbestdnden vor. Wegen der geringen Konkurrenz
stand den einzelnen R. montanus s.str.-Individuen ein gr&sserer Wurzel-
raum zur Verfiigung als den R. grenierianus—-Pflanzen in den dichten Rasen.
Zudem konnten K. montanus s.str. wegen der hBheren Bodenfeuchtigkeit in
den Mulden mehr transpirieren und somit Nihrstoffe aufnehmen als R. gre-
nierianus. Diese Faktoren kompensieren den allgemein hdheren Skelettan—

teil der Bd&den in den K. montarus s.str.-Nischen.

7.4.2. Demographische Untersuchungen am Jakobshorn-Osthang

Um die Populationsstrukturen von R. grenieriqnus und R. montanus s.str.

am Jakobshorn besser erfassen zu kdnnen, wurden Dauerflichen angelegt.

Methoden. — Mitte Juli 1979 wurden zwdlf Fldchen von je 1 m2 mit Armier-
eisen markiert, sechs in den homogenen Rasen mit R. grenierianus und sechs
in den Mulden mit offener Vegetation und XK. montanus s.str. Alle Individu-
en von R. grenierianus und K. montanus s.str. wurden eingemessen und ihr
genauer Standort notiert. Wihrend den Vegetationsperioden 1979-1981 wurden
die Flichen meist monatlich kontrolliert. Drei entwicklungsbedingte Vari-
anten, nidmlich Keimlinge, nicht-reproduzierende und reproduzierende Indi-
viduen wurden unterschieden (vgl. Abb. 20). Neben der Blattzahl und der
Blattfldche bei nicht-reproduzierenden und reproduzierenden Individuen
wurde bei den reproduzierenden Pflanzen auch die Bliitenzahl und die Samen-

entwicklung notiert.

Zur Erfassung der Blattfliche wurden Linge und Breite der Blitter gemessen
(Abb. 24). Die Rechtecksfliche (lxb) ist etwas gr8sser als die effektive
Blattfldche. Zweck dieses Verfahrens war das Erhalten von Vergleichswer-

ten, deshalb wurde diese einfache, nicht destruktive Methode verwendet.
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Abb. 24. Methode zur Erfassung der Blattfléche.

Ergebnisse. - R. greniertanus. - Die Populationsstruktur von R. grenier-
Zanus in den untersuchten Fldchen war mit seinen iibrigen Standorten ver-
gleichbar. Die Pflanzen waren in den homogenen Rasen meist regelmidssig
verteilt. Die Populationsdichte war in allen Quadraten ziemlich hoch.
Nicht-reproduzierende Individuen kamen am hiufigsten vor (Tab. 19, Abb.
26). Das Verhdltnis von nicht-reproduzierenden Individuen zu reproduzie-
renden betrug 2.8:1. Im Juli wurden meist viele Keimlinge beobachtet, die
teilweise in Gruppen auftraten. Die Mehrzahl dieser Keimlinge starb je-
doch bis September wieder ab. Von den insgesamt 306 Keimlingen im Juli
1979 waren im September 1979 bereits 249 abgestorben, bis September 1980
waren weitere 22 abgestorben, bei Versuchsende im Séptember 1981 lebten
noch 35 Individuen (147), von denen 16 im Sommer 1981 gebliiht und Samen

produziert hatten (Abb. 25).

Im allgemeinen waren die Pflanzen kleinwiichsig mit durchschnittlich 3-4
griinen Bldttern (Abb. 26). Die reproduzierenden Individuen bildeten meist
einen kurzen, unverzweigten Bliitenstiel mit einer Bliite. 1979 und 1981
blilhte etwa ein Viertel der reproduzierenden Pflanzen im September ein
zweites Mal. Pro Kontrollfliche starben etwa 3-5 von durchschnittlich 90
reproduzierenden und nicht-reproduzierenden Pflanzen pro Jahr. Wiahrend
des Versuches starben insgesamt 58 solche Pflanzen ab. Die Verluste an
diesen Pflanzen erfolgten meist im Winter, widhrend die Keimlinge in ihrer
friilhen Lebensphase wdhrend der Vegetationsperiode abstarben. Die Jung-

pflanzen erlitten iiber den Winter nur wenig Verluste.
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Tab. 19. Anzahl Keimlinge, nicht-reproduzierende und reproduzierende
Individuen innerhalb der Dauerquadrate Ende Juli 1979

R. grenierianus R. montanus s.str.
Quadrat K NR R total Quadrat K NR R total
1 53 47 14 114 7 84 12 24 109
2 44 31 12 87 8 108 15 18 141
3 65 53 19 137 9 92 13 12 117
4 28 88 16 132 10 27 11 15 53
5 59 112 46 207 11 139 27 31 197
6 57 76 35 168 12 38 6 7 51
total 306 407 142 845 total 488 o4 97 668
X 51 68 24 141 X 81 14 16 111

K = Keimlinge, NR = nicht reproduzierende Pflanzen, R = reproduzierende
Pflanzen

200 -

100 1

Abb. 25. Ueberlebensrate der Keimlinge vom Juli 1979
© R. grenierianus ® R. montanus s.str.

J = Juli, A = Rugust, S = September
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k. montanus s.str. - R. montanus s.str. zeigte eine Populationsstruktur,
die im Untersuchungsgebiet nur fiir einige inhomogene Schuttstandorte ty-
pisch war. Die Pflanzen waren meist gruppenweise unregelmissig in der
offenen Schuttvegetation verteilt. Die Gesamtindividuenzahl lag tiefer

als bel R. grenierianus (Abb. 27). Auch die Variation von Kontrollflidche
zu Kontrollflidche war viel grdsser, was sich teilweise durch die Instabi-
litdt und Inhomogenitit der Nischen erklidren liess. Ende Juli 1979 waren
die Keimlinge zahlenmidssig dominant, reproduzierende und nicht-reproduzie-
rende Individuen gab es viel weniger. Das Verhdltnis von nicht-reproduzie-
renden zu reproduzierenden Pflanzen betrug 1:1.1 (Tab. 19). Im Laufe der
Vegetationsperiode idnderten sich die Verhdltnisse, da viele Keimlinge ab-
starben und die Ueberlebenden sich zu nicht-reproduzierenden Jungpflanzen
entwickelten. Mit wenigen Ausnahmen traten alle Keimlinge im Friihjahr

kurz nach der Schneeschmelze auf. Die Hiufigkeit der Keimlinge, aber auch
ihre Sterblichkeit war grdsser als bei R. grenierianus. Von den insgesamt
488 Keimlingen im Juli 1979 starben 429 bereits im Laufe desselben Sommers
ab, bei Versuchsende im September 1981 lebten nur noch 19 (47), von denen

nur zwei im Sommer 1981 gebliiht und Samen produziert hatten (Abb. 25).

N N
94 94
8- .\\ 8
7 ® 74
6 6
54 5+ .\\
0'*--0_ A ® ‘\\
4 ) o"*&‘- O l‘\o 4 o\, 0"-.
31 ° 31 o. o B,
-0 %
2 2
14 14
a 0 T T T +~—Tr—T T T T b. 0 T T Y T T T T T T
J A s J A'S J AS J A S l A S J A S
19 80 81 79 80 81
Abb. 26. Anzahl griine Blitter (N) pro Pflanze
a. reproduzierende Individuen
b. nicht-reproduzierende Individuen
o R. grenierianus ® R. montanus s.str.

J = Juli, A = August, S = September
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QUADRAT 1

AUGUST 79

SEPTEMBER 79

0- ‘.o % - * - ‘. :.' ., :- ~ : . . . ..' * . '-.
.-- --. « 5 . . .: ., . . . ” ey
SEPTEMBER 80
. N » £
JULI 81 AUGUST 81 SEPTEMBER 81
LI = . Lt x ' % W = N .
. = = *q - . « : s . & LI

Abb. 27. Beispiel einer Kontrollfldche mit R. grenierianus
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QUADRAT 7/

JULT 79 AUGUST 78 SEPTEMBER 79

) - < - %
x a *x = . x *x % x . ‘.l
" * P "- . " - I.- x
SEPTEMBER 82
JULI 81 AUGUST 81 SEPTEMBER 81
- Te 0w ’ '
LI _: ..:- " LI -' . : = = .l. :
) | I - | I :

Abb. 28, Beispiel einer Kontrollfldche mit R. montanus s.str. am
Jakobshorn.

- Keimlinge

* nicht-reproduzierende Individuen
x reproduzierende Individuen



Wihrend des Versuchs starben insgesamt 28 reproduzierende und nicht-
reproduzierende Pflanzen ab. Im Gegensatz zu den Keimlingen, die gréssten-
teils widhrend der Vegetationsperiode in ihrer friihen Lebensphase abstar-
ben, erfolgten die Verluste an reproduzierenden Pflanzen im Winter. In
dieser Hinsicht verhielt sich R. montanus s.str. dhnlich wie R. grenier-

Tanus.

Die reproduzierenden Pflanzen waren meist gross, hatten 7-12 grosse Bldt-
ter (Abb. 26a) und lange, teilweise verzweigte Bliitenstiele., 1979 und
1981 blijhten 27 (347) der reproduzierenden Pflanzen im September ein
zweites Mal, also prozentual etwas mehr als bei R. grenierianus. Die
nicht-reproduzierenden Individuen hatten weniger, aber ebenfalls grosse
Blitter (Abb. 26b). In sechs Fidllen konnte eine klonale Vermehrung beob-
achtet werden, indem neben grossen Pflanzen durch Rhizomabspaltung sechs

neue Rosetten entstanden.

Der Vergleich der mittleren Blattfliche der nicht-reproduzierenden und
reproduzierenden Pflanzen vom Juli 1979 (Abb. 29) zeigt einerseits, dass
bei beiden Arten die mittlere Blattfliche der reproduzierenden Individuen
griosser ist als bei den nicht-reproduzierenden. Das ldsst sich vor allem
damit erkldren, dass die Klasse der nicht-reproduzierenden Pflanzen Indi-
viduen von verschiedenem Alter enth#lt. Die reproduzierenden Individuen

hingegen sind meist vitale Adultpflanzen.

Der Vergleich zwischen den Arten zeigt, dass die mittlere Blattfliche bei
R. montanus s.str. fast dreimal so gross ist wie bei R. grenierianus (Abb.
29). Multipliziert man die mittlere Blattfliche jedoch mit der durch-
schnittlichen Individuenzahl pro Quadratmeter, ergeben sich auf die Dauer-
quadrate bezogen andere Verhdltnisse. Die mittlere Blattfliche in den
Quadraten mit K. grenierianus ist dann sogar leicht hdher als in den

Quadraten mit R. montanus s.str. (Abb. 30).

Der Vergleich der Dauerquadrate von R. grenierianus und E. montanus s.str.
ergibt verschiedene interessante Aspekte. Die beiden Taxa verhielten sich
in diesen speziellen dkologischen Nischen trotz der engen Verwandtschaft
etwas unterschiedlich in Bezug auf Fortpflanzungs- und Lebensstrategien,
wobel sich vor allem das Verhalten von R. montanus s.str. durch eine

grosse Flexibilitdt auszeichnete. Bei beiden Taxa gab es im Friihjahr

70



cn mBE/Pil.

NR
RM

‘=

Abb. 29. Mittlere Blattfldche pro Pflanze im Juli 1979.

RG = R. grenierianus RM = R. montanus s.str.
NR nicht-reproduzierende Pflanzen
R reprcduzierende Pflanzen

]

cmZmBF/m?2

20004

RG RM

Abb. 30, Mittlere Blattfldche pro Dauerquadrat (1 mz) im Juli 1979.

RG = R. grenierianus RM = R. montanus s.str.
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viele Keimlinge, bei R. grenierianus etwas weniger als bei R. montanus
s.str. Die Sterberate, die bei beiden Taxa hoch war, war bei K. montanus
s.str. noch hdher als bei R. grenterianus, so dass gesamthaft gesehen

sich mehr neue R. grenierianus— als R. montanus s.str.-Keimlinge etablie-
ren konnten. Die grdssere Sterberate bei R. montanus s.str. wurde teil-
welise durch klonales Wachstum kompensiert, das sonst bei diesem Taxon

eher eine Ausnahme war. Der Selektionsdruck auf R. montanus s.str. war am
Jakobshorn - ausserhalb seines Hauptverbreitungsgebietes — sehr stark. Die
meisten neuen Rekombinationstypen wurden also offenbar eliminiert, wihrend
"etablierte'" Genotypen durch das klonale.Wachstum gefdrdert wurden. Der
Gen-Pool von R. montanus s.str. am Jakobshorn schien also beschridnkt zu
sein. Bei R. grenierianus konnte die fiir dieses Taxon reprisentative
Fortpflanzungsstrategie beobachtet werden, da seine Nische mehr oder weni-

ger seine {iblichen Standortsanspriiche erfiillte.

8. Diskussion

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit zeigen, wie wichtig edaphische Fak-
toren fiir die Lebensstrategien alpiner Taxa sind. Ein Einfluss des Substra-
tes wurde manchmal als direkt, manchmal als indirekt wirkend erkannt.

Das allgemeine Verbreitungsmuster von R. montanus s.l. scheint direkt durch
den Substrat-Typ beeinflusst zu sein. Silikatbdden in der alpinen Stufe
bei Davos wurden hauptsichlich von R. grenterianus besiedelt, daneben
gelegentlich auch von R. montanus s.str..Dolomitbdden wurden jedoch aus-
schliesslich von R. montanus s.str. besiedelt. Ein &hnliches Verhaltens-
muster wurde bei Lotus alpinus beobachtet (URBANSKA und SCHWANK 1980).
Tetraploide L. alpinus wurden auf Silikat und Dolomit gefunden, wihrend
die Diploiden vor allem auf Silikat und nur ausnahmsweise auf Dolomit
vorkamen. Bei L. alpinus kam die diploide Sippe nur in h&heren Lagen vor.
Ein solcher Einfluss der Héhe iliber Meer wurde bei R. montanus s.l. nicht

beobachtet.

Der Einfluss edaphischer Faktoren kommt viel feiner zum Vorschein, wenn

das demographische Verhalten der R. montanus—Gruppe beriicksichtigt wird.
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So bildet R. grenierianus grosse, semikontinuierliche Populationen, wih-
rend diejenigen von R. montanus s.str. klein und deutlich voneinander ab-
getrennt sind. Dieser Aspekt steht in Zusammenhang mit den allgemeinen
Lebensbedingungen der Pflanzen auf Silikat und Dolomit. Silikatstandorte
sind weniger extrem als Dolomitstandorte (vgl. GIGON 1971). Deshalb kann
sich auf Silikat eine geschlossene Rasenvegetation bilden, auf Dolomit
jedoch nur eine offene Vegetation, z.B. eine Blaugrashalde (vgl. VETTERLI
1976, 1982). Grosse Teile des Silikatgebietes sind fiir R. grenierianus
zur Besiedlung zuginglich, wdhrend R. montanus s.str. in seinem-Hauptver-
breitungsgebiet Dolomit im Untersuchungsgebiet nur bestimmte, feuchtere

Nischen besiedeln kann. In seinem iibrigen Verbreitungsgebiet mit teilweise

geeigneteren Standortsbedingungen bildet R. montanus s.str. ebenfalls

grosse, semikontinuierliche Populationen (LANDOLT, pers. Mitt.).

Ein deutlicher Einfluss des Substrates zeigte sich bei R. montanus s.l.
im Cyanogenese-Polymorphismus (DICKENMANN 1982, URBANSKA und DICKENMANN
1981). Es wird vermutet, dass ein Zusammenhang zwischen der Cyanogenese
und dem Stickstoffmetabolismus bestehen kdnnte (URBANSKA 1981a, 1982,
URBANSKA und SCHWANK 1980), da in Silikatbdden Stickstoff in Form von
Ammonium-Ionen (NH

-N) und in Dolomitbdden als Nitrat-Iomen (NO,-N) vor-

4 3
handen ist (GIGON 1971). Bei R. montanus s.l. wurde festgestellt, dass
cyanogene Phinotypen auf Dolomit dreimal hdufiger waren als auf Silikat
(327 resp. 10%Z). Bei der Untersuchung des Cyanogenese-Polymorphismus wur-
den auch Unterschiede zwischen benachbarten Populationen auf demselben
Substrat gefunden, was ein weiterer Hinwels dafiir ist, dass Differenzie-
rungsprozesse kleinrdumig in Populationssektoren von R. montanus s.l.
stattfinden. Interessanterweise waren bei Lotus alpinus aus dem gleichen
Untersuchungsgebiet die Verhdltnisse genau gleich, nur der Anteil der cya-

nogenen Phidnotypen war allgemein viel hdher.Auf Dolomit wurden 637 cyano-

gene Pflanzen gefunden, auf Silikat 217 (URBANSKA 1982).

Die Fortpflanzungsstrategien von E. montanus s.l. geben Hinweise auf die
Adaptation der Gruppe an ihre Umweltbedingungen. Sowohl R. montanus s.str.
wie auch R. greniertanus pflanzen sich vorwiegend durch Allogamie fort,
haben also potentiell ein offenes Rekombinationssystem. Es scheint jedoch,
dass der Genfluss hauptsichlich innerhalb von Populationssektoren statt-

findet, Bei sich sexuell fortpflanzenden Angiospermen treten bekannt-
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lich zahlreiche Regulationsmechanismen auf, die ein offenes Rekombina-
tionspotential mehr oder weniger reduzieren kdnnen. Nach GRANT (1958,
1981) kommen diese Mechanismen vor allem bei der Bestidubung und der Samen-

verbreitung zum Vorschein.

Was die Bestdubung betrifft, kann zum einen die Populationsgrdsse, zum
andern die Bestdubungsbiologie eine Rolle spielen, bei der sowohl die
Diversitdt der Insekten, wie auch deren Bestdubungsradius (foraging range)
wichtig sind. Dass diese zwei Faktorengruppen eng verkniipft sind, zeigen
z.B. Untersuchungen von PYKE et al1.1977, LEVIN 1972a,b, LEVIN und KERSTER
1969, 1971, 1974). Bei einigen hochspezialisierten Arten steht der Erfolg
der Bestdubung unter direktem Einfluss der einzigen Bestduberart (DODSON
et al. 1969, LEVIN 1970, VOGEL 1972, POWELL und MACKIE 1966, VALDEYRON
und LLOYD 1979).

Meine Feldbeobachtungen zeigen jedoch, dass die Diversit#dt der Bestduber-
insekten bei R. montanus s.l. gross ist. Beziiglich des BestHdubungsradius
dieser Insekten bestehen bisher leider keine Angaben. Von verschiedenen
Autoren wurde jedoch berichtet, dass Bestduberinsekten hidufig nur sehr
beschrinkte Populationssektoren besuchen und lange am selben Ort verweilen
(z.B. FREE 1970, LEVIN und KERSTER 1974, HEINRICH 1975). Dieses Verhalten
fiihrt zu lokalen Kreuzbestdubungen. Es wurde z.B. bei verschiedenen Baum-
wollvarietdten festgestellt, dass die Zahl der KreuzbestHdubungen von 267
bei unmittelbarer Nachbarschaft der Felder auf 4% bei 7.5 m und auf 17

bei 15 m Distanz absank (SIMPSON und DUNCAN 1956). Somit wird die panmik-

tische Einheit hdufig zu einem Populationssektor reduziert.

Beli R. grenierianus kann vermutet werden, dass auch hier hauptsichlich
sektorieller Genaustausch stattfindet. Bei R. montanus s.str. wird der
Genaustausch meist bereits von der Nischengrdsse limitiert, dazu kommen
noch die bestHdubungsbiologischen Faktoren. Es kénnte also mit noch stidrker

kanalisiertem Genaustausch gerechnet werden.

Ein weiterer Faktor, der die potentielle unlimitierte Rekombination be-
grenzen kann, ist der Samendispersionsradius (s. z.B. SALISBURY 1961).
Ueber die Samenverbreitung bei A. montanus s.l. sind bisher nur wenige
Angaben vorhanden. MULLER (1977) berichtet von keimfdhigen R. montanus

s.l.-Samen in Hirsch- und Murmeltierkotproben aus dem Schweizerischen
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Nationalpark. BERNHARD (1980) stellte mittels Kropfanalysen fest, dass
das Birkhuhn in den Franzdsischen Alpen sich im Herbst vorwiegend von R.
montanus s.l.-Samen erndhrt. Diese Untersuchungen stammen allerdings vor-
wiegend aus der subalpinen Stufe. In meinem Untersuchungsgebiet wurden
viele abgefressene Fruchtsténde beobachtef. Neben Murmeltieren, Gemsen,
Steinb6cken und Végeln kommen vor allem Rinder und Schafe als Konsumen-
ten in Frage. Es ist jedoch anzunehmen, dass die meisten gefressenen
Samen verdaut werden und nur wenige Samen durch Tiere iiber grdssere
Distanz verbreitet werden. Im Untersuchungsgebiet wurde hidufig eine eng
lokale Samendispersion beobachtet. Neben reproduzierenden Pflanzen wur-
den Gruppen von Keimlingen festgestellt, die wahrscheinlich alle von
einem Fruchtstand derselben Mutterpflanze stammten. GASSER (1981) fand
bei Biscutella levigata in der alpinen Stufe das gleiche Phinomen. Die
lokale Samenausbreitung fiihrt zu einer Beschrinkung des Genpools inner-
halb eines Populationssektors, da die Individuen gewisser Keimlingsgrup-

pen alle Halbgeschwister sind.

Es kann also vermutet werden, dass die offene Rekombination bei der A.
montanus-Gruppe offensichtlich stark eingeschrinkt ist. Diese Einschrin-
kung fiihrt zu einer Populationssektorenbildung mit begrenztem Genpool.
Es wdre interessant, K. montanus s.l. auf die Anzahl der Individuen, die
tatsdchlich Gene austauschen kdnnen, zu untersuchen. Diese sogenannte
"Neighborhood size" wurde z.B. fiir Phlox pilosa auf 75-282 Individuen
(LEVIN und KERSTER 1968); fiir LZatris aspera auf 30-191 (LEVIN und KERSTER
1969) und fiir Liatris cylindracea auf 165 (SCHAAL und LEVIN 1978) ge-
schitzt, Ein Extremfall ist Lithospermum caroliniense mit einer 'Neigh-
borhood size" von nur vier Individuen (KERSTER und LEVIN 1968). Je klei-
ner eine Gruppe ist, in der Genaustausch stattfindet, desto grdsser wird
die Tendenz zur Bildung von lokalen Rassen. WRIGHT (1943 a,b, zitiert
nach GRANT 1981) zeigte auf mathematischer Basis, dass bei einer panmik-
tischen Einheit von zehn Individuen in einer grossen, kontinuierlichen
Population eine starke, lokale Rassenbildung stattfinden kann, sogar
ohne Einbezug der natiirlichen Selektion. Bei einer Grdsse von 100 Indi-
viduen wird eine Rassenbildung auf regionaler Ebene erwartet, bei 1000
und mehr Individuen kommt es hdchstens iiber grosse Distanzen zu einer
geringen Rassenbildung unter Einbezug des Fortpflanzungsverhaltens. Die

Fortpflanzungsgruppengrdsse bei Phlox pilosa, Liatris aspera und L. cyl-
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indracea konnte also eine regionale Rassenbildung allein auf Grund des
Fortpflanzungsverhaltens erlauben. Bei Liatris cylindracea wurde denn
auch eine morphologische Differenzierung auf lokaler Ebene beobachtet,
wobei keine deutliche Korrelation zwischen morphologischen Merkmalen und
bisher bekannten Umweltfaktoren festgestellt wurde (SCHAAL und LEVIN
1978).

Am Jakobshorn bildet R. montanus s.str. sehr kleine Kolonien, die in
ihrer Individuenzahl an die obgenannten Beispiele erinnern. Die prim#ren
Voraussetzungen zu einer Bildung von lokalen, spezialisierten Rassen

scheinen also vorhanden zu sein.

Weitere wichtige Faktoren in der Gesamtlebensstrategie von R. mon-

tanus s.str. sind das Keimverhalten und die erste Entwicklungsphase der
Jungpflanzen. Die Keimruhe, die bei K. montanus s.l. beobachtet wurde,
l4sst eine Anpassung vermuten, wie dies bei vielen anderen alpinen Arten
der Fall ist (BLISS 1958, FOSSATI 1976, 1980, ISLER 1981, PELTON 1956,
WEILENMANN 1980, 1981). FOSSATI (1976) und WEILENMANN (1980) untersuch-
ten die Samenmorphologie von K. grenierianus und K. montanus s.str. Sie
fanden meist kleine, undifferenzierte Embryos. Daher lidsst sich auch er-
kldren, dass die Keimung bei R. montanus s.l. in unseren Klimakammerver-
suchen durch das Wachstumshormon Gibberellinsdure beschleunigt werden
konnte. Die Samenentwicklung ist aber grossen, jdhrlichen Schwankungen
unterworfen (FOSSATI 1976, 1980, WEILENMANN 1980). WEILENMANN (1980)
fand bei R. grenierianus Samen, die ohne Vorbehandlung eine Keimungsrate
von 207 aufwiesen gegeniiber 0-27 in anderen F#dllen. Die anatomischen
Schnitte zeigten, dass der Embryo bei diesen Samen viel grdsser und wei-
ter differenziert war. Der unterschiedliche Embryoentwicklungsgrad be-

einflusst mdglicherweise die jdhrlichen Fluktuationen im Keimverhalten.

Die Keimung bei R. montanus s.l. wurde offenbar durch das Substrat nicht
stark und direkt beeinflusst. Es konnten nur geringe Unterschiede in der
Keimlingshiufigkeit zwischen Dolomit- und Silikatgestein festgestellt
werden. Hingegen schien eine Dichteabhidngigkeit zu bestehen: Auf offenen
Fldchen traten mehr Keimlinge auf als in geschlossenen Rasen. Aehnliche
Beobachtungen machte auch GASSER (1981), der Biscutella levigata in der
alpinen Stufe auf zwei Substraten untersuchte. Wegen der geschlossenen

Vegetationsstruktur auf Silikat und der offenen auf Dolomit, hat das
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Substrat eher einen indirekten Einfluss. Im Feld wurde eine sehr hohe
Sterblichkeit beobachtet. Durch eine hohe Sterblichkeit werden schlecht
angepasste Rekombinationstypen eliminiert. Dies ist fiir die Population

mit deutlich weniger Kosten verbunden als das Absterben grosser Pflanzen.
Als Hauptgriinde fiir eine hohe Sterblichkeit werden einerseits Wasserstress
(COOK 1979, MACK 1976, SHARITZ und McCORMICK 1973), andererseits Frass-—
schiden durch Herbivore (CHRISTENSEN und MUGLLER 1975) genannt. Bei A.
montanus s.l. wurden nie Frassschidden an Keimlingen beobachtet, hinge-
gen starben viele Keimlinge wegen Austrocknung des Oberbodens ab. Auch
FOSSATI (1980) beobachtete in der alpinen Stufe eine hohe Sterblichkeit
infolge Austrocknung. Nach BONDE (1968), der die Verhiltnisse in der alpi-
nen Stufe der Colorado Rocky Mountains untersuchte, ist die Sommersterb-
lichkeit der Keimlinge an offenen Stellen einzig auf das Austrocknen des
Bodens zuriickzufiihren. FOSSATI (1980) beobachtete, dass in der eher offe-
nen Karbonatvegetation die Keimlingssterblichkeit im Sommer am hdchsten
war, in der geschlossenen Silikatvegetation jedoch im Winter. Bei R. mon-
tanus s.l. konnte diese Tendenz nicht bestdtigt werden, auf beiden Sub-
straten waren die Verluste im Sommer hdher als im Winter. Die Schneebedek-
kung hat einen wesentlichen Einfluss auf die Keimlingssterblichkeit. Mdg-
licherweise war bei meinen Silikatversuchsflichen die Schneebedeckung

besser und lidnger dauernd als auf den Flichen von FOSSATI.

Die Populationen von R. montanus s.str. auf Silikat, die ausserhalb des
Hauptverbreitungsgebietes dieses Taxons liegen, sind von besonderem In-
teresse. Alle R. montanus s.str.-Populationen auf Silikat erwiesen sich
als klein und mehr oder weniger voneinander isoliert. Es kann vermutet
werden, dass die Rekombination allein durch die geringe Individuenzahl
limitiert ist. Deshalb kdnnte auch die Variation in jeder dieser Popula-
tionen eine andere Fraktion der gesamten Variationsbreite von R. montanus
s.str. reprisentieren. Einige dieser Standorte stehen unter dem Einfluss
von benachbarten Dolomitgebieten, sei es durch Hangwasser oder durch
Ueberschiittung mit Domolitgestein. Auch Flugstaub muss in Betracht gezo-
gen werden (BRAUN-BLANQUET und JENNY 1926, FRANZ 1976, GRUBER 1980).
Unsere Bodenanalysen zeigten in zwei Fdllen deutlich einen Einfluss von

Dolomit, daneben gab es aber auch basen— und n#hrstoffarme Rohb&den.

Am Jakobshorn ist ein Einfluss von Dolomitgestein ausgeschlossen. Beson-

77



ders interessant ist dort - im typischen Verbreitungsgebiet von R. gre-
nierianus -, dass die R. montanus s.str.-Populationen und die R. grenier-
Zanus-Populationen abwechslungsweise vorkommen, wobei das Verteilungsmu-
ster genau dem Mikrorelief folgte. Die Nischengrésse limitierte also die
Populationsgrdsse und filihrte zu diesem extrem kleinflichigen Verteilungs-
muster. Die unterschiedlichen Populationsstrukturen von R. grenierianus
und R. montanus s.str. zeigen die Adaptation an ihre jeweiligen Nischen.
R. grenterianus zeigt seine iibliche Fortpflanzungsstrategie, wdhrend R.
montanus s.str. neben der sexuellen Fortpflanzung auch eine klonale Ver-
mehrung hat. Die hohe Keimlingssterblichkeit weist auf eine starke stabi-
lisierende Selektion hin. Durch das klonale Wachstum von R. montanus s.
str. werden "erfolgreiche" Genotypen gefdérdert. Der Genpool scheint am
Jakobshorn sowohl durch die limitierte Populationsgrisse wie auch durch
die starke Selektion in hohem Masse eingeschridnkt zu sein. Nach WRIGHT
(1943), kann bei solchen Verhiltnissen selbst ohne Einbezug der Selektion
mit einer lokalen Rassenbildung gerechnet werden. Am Jakobshorn ist je-
doch eine besonders starke Selektion zu beriicksichtigen. Wie vorher ge-
zeigt wurde, ist dort teilweise mit Inzucht zu rechnen, da sowohl die Be-
stiubung wie auch die Samendispersion lokal erfolgen. Hinzu kommt noch
die asexuelle Fortpflanzung. Der Genfluss ist also begrenzt und die Be-
dingungen fiir genetische Drift und/oder "diskontinuierliche" Selektion
sind vorhanden. Aus diesen Griinden kann bei K. montanus s.str. mit einer
Lokalrassendifferenzierung gerechnet werden. Die beobachtete hdhere Pol-
lensterilitdt und die hohere Keimlingssterblichkeit weisen darauf hin,
dass nur wenige, sehr gut angepasste Rekombinationstypen sich etablieren
und iiberleben konnen und dass die Selektion bei verschiedenen Fortpflan-
zungsphasen wirkt. Das Beispiel der sexuellen und asexuellen Fortpflan-
zung von K. montanus s.str. am Jakobshorn zeigt die Flexibilitit und
feine Anpassung an die Lebensstrategie. Eine Kombination von sexueller
und asexueller Fortpflanzung fiihrt zu einer optimalen Fitness der Pflan-
zen. Das Gleichgewicht zwischen diesen beiden Fortpflanzungsarten beruht
auf vielen abiotischen und biotischen Faktoren. MOONEY und BILLINGS (1961)
fanden z.B. bei Oxyria digyna an Nordhidngen eine viel hdhere Rhizompro-
duktion als an Siidhdngen. Sie fiihren das auf die am Nordhang durch Boden-
bewegung gestdrten, instabilen Verh#dltnisse zurilick. Am Jakobshorn-Nordhang

herrschen in den R. montanus s.str.-Nischen dhnlich instabile Verhdltnisse.
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Zudem ist die Bodenfeuchtigkeit in den Mulden mit R. montanus s.str. im
allgemeinen hdher als auf Kuppen mit R. grenierianus. Wie SALISBURY (1942)
und WERNER und PLATT (1976) feststellten, férdert eine hohe Bodenfeuchtig-
keit das Rhizomwachstum. SARUKHAN und GADGIL (1974), die die Populations-
dynamik von drei Ranunculus—Arten untersuchten, postulierten dagegen, dass
die vegetative Vermehrung mit der Stabilitit der Standorte zusammenhdngt
und dichteabhidngig ist. In stabilen Standorten mit dichter Vegetation
herrscht vegetative Vermehrung vor, in unstabilen sexuellé. Bei R. monta-
nus s.l. sind die Verhdltnisse jedoch umgekehrt, wobei zu betonen ist,

dass vegetative Vermehrung bei R. montanus s.l. Husserst selten ist.

Die demographischen Untersuchungen zeigten, dass bei K. montanus s.str.
die hohere Keimlingssterblichkeit zahlenmidssig recht genau durch die klo-
nale Vermehrung kompensiert wurde. Dieser Aspekt ldsst vermuten, dass die
Anpassung der tetraploiden Pflanzen an ihre extreme Nische mit einer ziem-
lich ausgewogenen 'Verteilung der Ressourcen'" verbunden ist, wobei die
klonalen Einheiten einen deutlichen Vorteil haben im Vergleich zu Samen,
deren Eintreten in die autotrophe Phase eine mit hohen Risiken verbundene

Strategie repridsentiert (vgl. URBANSKA 1981b).

R. montanus s.str. wies im allgemeinen eine breitere morphologische Vari-
ation auf als R. grenterianus. Dies bestidtigt, dass tetraploide Pflanzen
grossere Rekombinationsmdglichkeiten haben als diploide. Nach LANDOLT
(1954) ist R. grenierianus eine Elternart von R. montanus s.str. Die Mor-
phologie von R. montanus s.str. am Jakobshorn ist derjenigen von R. gre-
nierianus sehr #hnlich. Dies kann auf die Tatsache zuriickgefiihrt werden,
dass im Genom der hybridogenen Tetraploiden ein Teil des Erbmaterials von
R. grenierianus vorhanden ist. Man kdnnte auch vermuten, dass es sich um
Introgressionstypen handelt. Es sollte jedoch betont werden, dass sowohl
die Kreuzungen mit R. grenterianus und R. montanus s.str. von LANDOLT
(1954) wie auch meine erfolglos blieben und auch im Feld nie triploide
Bastarde gefunden wurden. Es wurden allerdings nur wenige Kreuzungen
durchgefiihrt. Es schein also, dass die Interinkompatibilitdtsbarriere be-
reits zwischen R. montanus s.str. und ihrer vermutlichen Elternart zu
stark ist. Eine weitere Erkldrung fiir das Vorkommen der stark behaarten
R, montanus s.str.-Formen am Jakobshorn kdnnte deren Interpretation als

autotetraploide Formen von R. grenierianus sein. In meinen Pollenuntersu-
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chungen von R. grenierianus wurden aber nie unreduzierte Pollenkdrner ge-
funden. Zudem unterschieden sich die Karyotypen der Tetraploiden vom Ja-
kobshorn nicht signifikant von denjenigen von Dolomitstandorten. Alle
hatten nur zwei Satellitchromosomen. Autotetraploide R. grenierianus
missten jedoch vier haben. Ausserdem konnte in den Kreuzungsexperimenten
gezeigt werden, dass Genaustausch zwischen den Tetraploiden vom Jakobs-—
horn und denjenigen von Dolomit méglich ist, nicht aber zwischen R. mon-—
tanus s.str. und R. grenierianus vom Jakobshorn. Wenn es sich bei den
Tetraploiden vom Jakobshorn um eine autotetraploide Form von R. grenier-—
Zanus handelte, sollte ein Genaustausch ﬁit den Diploiden méglich sein.
Im weiteren liegt die starke Behaarung durchaus in der allgemeinen mor-
phologischen Variationsbreite von K. montanus s.str..Aus allen diesen
Griinden ist anzunehmen, dass es sich bei den tetraploiden Pflanzen am
Jakobshorn um R. montanus s.str. handelt, deren Entwicklung durch geneti-
sche Drift einerseits und andererseits durch starke Selektion beeinflusst
ist. Es kann angenommen werden, dass gewisse Rekombinationstypen von R.
montanus s.str. sich besser an die lokalen Verhdltnisse angepasst erwie-
sen und somit am hdufigsten auftreten. Es widre interessant, zu untersu-
chen, ob und in wie weit die starke Behaarung bei R. montanus s.str. mit
gewissen Toleranzen korreliert ist. Bei verschiedenen Arten konnten Korre-
lationen zwischen nicht direkt adaptiven morphologischen Merkmalen und
physiologischen Anpassungen beobachtet werden. So konnte z.B. NEW (1959)
bei Spergula arvensis eine Korrelation zwischen der Samenschalenmorphologie
und der Hitze- und Trockenheitstoleranz der Pflanzen feststellen. Die be-
sonderen Verhaltensaspekte von R. montanus s.str. am Jakobshorn lassen
vermuten, dass es sich bei den kleinen Popdlationen um eine lokale, an

bestimmte Silikatstandortsverhdltnisse angepasste Rasse handelt.

Abschliessend lidsst sich sagen, dass die Differenzierung innerhalb der
Artengruppe des R. montanus zuerst durch primdre Artbildung, dann durch
Bastardierungen und z.T. Allopolyploidisierungen geschah. Innerhalb von

R. montanus s.str. findet jetzt offenbar am Jakobshorn erneut eine primédre
Sippendifferenzierung statt. Diese Prozesse entsprechen genau dem retiku-
liren Evolutionskonzept von EHRENDORFER (1958, 1959, 1963). Es findet
hier also eine weitere Bkotypische Differenzierung innerhalb von R. mon-—

tanus s.str. statt. Dieses Problem muss noch weiter untersucht werden.
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Unsere Ergebnisse zeigen jedoch, dass edaphische Faktoren bei der Diffe-
renzierung von K. montanus s.l. friiher einen grossen Einfluss hatten,

aber auch jetzt noch eine wichtige Rolle spielen. Untersuchungen iiber
dhnliche, kleinfldchige Differenzierungsmuster in der alpinen Vegetations-
stufe sind nur noch selten. Ein Beispiel dafiir ist Myosotis alpestris,

bei dem eine edaphische und hdéhenabhingige Differenzierung festgestellt
wurde (BLAISE und ROUX 1970). Das diploide Taxon besiedelt bevorzugt Si-
likatstandorte in der alpinen Stufe, das tetraploide Kalkstandorte in der
subalpinen Stufe. Sowohl gegen Osten als auch gegen Siiden findet man je-
doch auf allen Standorten nur das diploide Taxon, im Nordwesten nur das
tetraploide. In der geologisch heterogenen Region des Lautaret, wo die
beiden Verbreitungsrichtungen zusammentreffen, besiedeln die beiden Taxa
unter dem gegenseitigen Konkurrenzdruck jedoch nur ihre bevorzugten Stand-
orte. Ein zweites, bereits frilher erwihntes Beispiel ist Lotus alpinus
(URBANSKA und SCHWANK 1980). Um mehr Angaben iiber Mikroevolutionsprozesse
zu erhalten, widren weitere Untersuchungen, verbunden mit demographischen

Erhebungen, wichtig.

Zusammenfassung

Die Artengruppe des Ranunculus montanus wurde in der alpinen Stufe der
Region Davos in bezug auf kleinrdumige Differenzierungsmuster untersucht.
Zu diesem Zweck wurden Untersuchungen tber die Morphologie, die Zytologie,
das Fortpflanzungssystem, das Keimverhalten, die Populationsstruktur und
die Standortsanspriiche durchgefihrt, wobei Labor- und Feldversuche inte-
griert waren.

Die Korrespondenzanalysen von acht morphologischen Merkmalen zeigten, dass
sich R. montanus s.str. meist, aber nicht immer, von R. grenierianus un-
terscheiden lasst. Ferner konnte keine Korrelation zwischen morphologi-
schen Merkmalen und dem pH-Wert des Bodens festgestellt werden. Die Karyo-
typen von R, carinthiacus (2n=2k=l6), R. grenierianus (2n=2x=16) und R. mon-
tanus s.str. (2n=4x=32) waren sehr d4hnlich.R. grenierianus, R. carinthiacus
und R. montanus s.str. sind weitgehend selbststeril und pflanzen sich vor-
wiegend durch Allogamie fort, haben also ein potentiell offenes Rekombina-
tionssystem. Es scheint jedoch, dass sich der Genfluss auf bestimmte Popu-
lationssektoren beschrankt, was bei R. grenierianus vor allem durch fort-
pflanzungsbiologische Aspekte, bei R. montanus s.str. auch durch die Po-
pulationsgrdsse beeinflusst wird.

Kreuzungsversuche zeigten, dass R. grenierianus und R. carinthiacus inter-
kompatibel sind, wdhrend R. montanus s.str. und R. carinthiacus nur in geringem
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Masse Gene austauschen kdnnen. Experimentelle Kreuzungen und auch Feldbe-
obachtungen zeigten, dass Genfluss zwischen R. grenierianus und R. mon-
tanus s.str. verhindert ist.

Die Samen von R. grenierianus und R. montanus s.str. keimten ohne Vorbe-
handlung dusserst schlecht. Einzig mit einer Gibberellinsdurebehandlung
konnten die Keimungsraten etwas gesteigert werden. Im Feld wurden zu Be-
ginn der Vegetationsperiode jedoch viele Keimlinge beobachtet.

R. grenierianus und R. montanus s.str. zeigten allgemein unterschiedliche
Anspriche beziiglich des Substrattypes. Silikatbdden in der alpinen Stufe
bei Davos wurden hauptsdchlich von R. grenierianus besiedelt, daneben ge-
legentlich auch von R. montanus s.str. Auf Dolomitb&den kam jedoch nur R.
montanus s.str. vor. Im Untersuchungsgebiet waren die Populationen von

R. grenierianus hiufig gross und semikontinuierlich, ohne scharfe Grenzen,
meist variierte nur die Populationsdichte. Die R. montanus s.str.-Popula-
tionen waren jedoch meist klein und deutlich voneinander getrennt. Diese
Unterschiede sind auf die verschiedenen Standortsanspriche und auf das
Fehlen von grossfldchigen R. montanus s.str.-Standorten in der alpinen
Stufe von Davos zurilickzufiihren.

Das kleinfldchige Verteilungsmuster von R. grenierianus und R. montanus
s.str. am Jakobshorn, das genau dem Mikrorelief folgte, erwies sich als
besonders interessant. R. grenierianus besiedelte dort die Kuppen mit ho-
mogener Rasenvegetation, R. montanus s.str. die dazwischenliegenden Mulden
und offenen Schuttstellen. Die Bodenanalysen verdeutlichen die Inhomocgeni-
tdt dieses Standortes. Die chemische Zusammensetzung des Bodens variierte
kleinfldchig, jedoch unabhdngig vom Mikrorelief. Der Skelettanteil war in
den Mulden im allgemeinen héher als auf den Kuppen. Die demographischen
Untersuchungen ergaben, dass R. grenierianus seine uUbliche Populations-
struktur zeigte mit vielen, kleinen Individuen, die regelmdssig in der
Rasenvegetation verteilt waren. Der Anteil nicht-reproduzierender Indivi-
duen dominierte gegeniiber jenem reproduzierender. In den Nischen mit R.
montanus s.str. auf eher offener Vegetation wuchsen nur wenige, grosse
Pflanzen, von denen viele blihten. Die Pollenfertilitdt war bei R. monta-
nus s.str. etwas vermindert und die Keimlingssterblichkeit war hoch. Neben
der sexuellen Fortpflanzung wurde bei R. montanus s.str. auch ein geringes
klonales Wachstum becobachtet. Die besonderen Verhaltensaspekte von R. mon-
tanus s.str. am Jakobshorn lassen die Bildung einer lokalen Silikatrasse
vermuten, was als erste Phase einer primdren Differenzierung auf tetra-
ploider Stufe betrachtet werden kann.

Summary

Small-scale differentiation patterns were investigated in the Ranunculus
montanus group from the alpine vegetation belt of Davos, Grisons. The
study dealing with morphology, cytology, reproducticn systems, germinating
behaviour, population structure and ecological requirements comprised both
laboratory experiments as well as field observations.

Correspondence analyses of eight morphological characters revealed that
R. montanus s.str. was mostly but not always distinguishable from R. gre-
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nierianus. Furthermore, no correlation was observed between morphelogical
characters and the pH values of the soil. The karyotypes of R. grenier-
ianus (2n=2x=16), R. carinthiacus (2n=2x=16) and R. montanus s.str.
(2n=4x=32) were very similar.

R. grenierianus, R. carinthiacus and R. montanus s.str. are almost com-
pPletely self-incompatible and reproduce mostly by allogamy; their recom-
bination system is thus poteutially open. However, the gene flow seems to
be confined to some population sectors. As far as R. grenierianus is con-
cerned, these limitations are principally related to the reproduction
biology whereas in R. montanus s.str. the population size plays as well
an important rdle.

Experimental crosses show that R grenierianus and R. carinthiacus are
generally intercompatible but R. montanus s.str. and R. carinthiacus can
exchange genes only occasionally. Crossing experiments as well as field
observations suggest that no gene flow occurs between R. montanus s.str.
and R. grenierianus. Germination of non-treated seeds in R. grenierianus
and R. montanus s.str. was very poor, the gibberelline treatment only
slightly improving the germination rates. On the other hand, very numerous
seedlings were observed in the field at the beginning of the vegetation
season. R. grenierianus and K. montanus s.str. have different requirements
as to the soil type. Siliceous soils are mainly inhabited by R. grenier-
ianus and only occasicnally by R. montanus s.str. whereas in dolomite
areas only R. montanus s.str. was observed. Populations of R. grenierianus
in the study area were frequently large and semicontinuous without sharp
limits, only the population density being variable. On the other hand,
populations of R. montanus s.str. were mostly small and clearly separated
from one another. These differences are apparently caused by distinct niche
requirements of either taxon and also influenced by the absence of large
habitats available to R. montanus s.str. within the alpine vegetation

belt of Davos.

The most interesting microdistribution pattern of R. grenierianus and R.
montanus s.str. at Jakobshorn followed precisely the recurrent micro-
relief: R. grenierianus occurred within grassy mounds whereas R. montanus
s.str. inhabited the moister depressions and open scree slopes. The soil
analyses further indicated the heterogeneity of the habitat. The chemical
composition of the soil varied independently of the microrelief over very
short distances. The skeleton content was usually higher in the depres-
sions than on the mounds. The demographic studies revealed the usual po-
pulation structure in R. grenierianus, numerous small plants being reg-
ularly distributed within the grassy vegetation. In the niches with R.
montanus s.str. only few but large plants were observed, the flowering
individuals being frequent. The pollen fertility in R. montanus s.str. was
lower than in other stations; the seedling mortality was pronounced. In
addition to the sexual reproduction, some clonal growth was observed. The
particular behaviour of R. montanus s.str. at Jakobshorn suggests the
formation of a local silicate race; it can be considered as the first
step of a primary speciation on tetraploid level.
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Résumé

La différenciation 3 petite échelle a été é&tudiée chez Ranunculus grex
montanus dans la zone de végétation alpine de Davos. L'étude porte sur

la morphologie, la cytologie, les systémes reproducteurs, le comportement
germinatif, la structure de population et les exigences écologiques, les
expériences au laboratoire étant effectuées parallélement aux études sur
le terrain.

L'analyse factorielle des correspondances portant sur huit caractéres
morphologiques a révélé que R. montanus s.str. se distingue le plus sou-
vent mais pas toujours de R. grenierianus. En outre, aucune corrélation
n'a été observée entre les caractéres morphologiques et les valeurs pH du
sol. Les caryotypes de R. grenierianus (2n=2x=16), R. carinthiacus (2n=
2x=16) et R. montanus s.str. (2n=4x=32) ont été trés comparables.

R. grenierianus, R. carinthiacus et R. montanus s.str. sont presque complé-
tement auto-incompatibles et se reproduisent principalement par alloga-
mie; leur systéme de recombinaison est par conséquent potentiellement
ouvert. Il semble pourtant que le flux de génes est confiné a certains
secteurs des populations. Ces limitations sont liées chez R. grenierianus
4 la biolcgie de reproduction du taxon alors que chez R. montanus s.str.
l'effectif de population ainsi que la biologie de reproducticn représent-

ent deux aspects principaux.

Les croisements expérimentaux ont démontré que R. grenierianus et R. ca-
rinthiacus sont généralement inter-compatibles alors que 1l'échange des
génes entre R. carinthiacus et R. montanus s.str. ne se fait qu'occa-
sionellement. Les expériences ainsi que les observations sur le terrain
indiquent qu'aucun flux de génes ne se manifeste entre R. montanus s.str.
et R. grenierianus.

La germination des graines non-traitées de R. grenierianus et R. montanus
s.str. a été trés limitée, le traitement a la gibbérelline n'améliorant
que trés peu les taux de germination. Sur le terrain, d'autre part, de
nombreuses plantules ont été observées au début de la saison de végéta-

tion.

R. grenierianus et R. montanus s.str. ont des exigences différentes par
rapport au type de sol. Les sols siliceux sont principalement habités par
R. grenierianus et R. montanus s.str. ne s'y rencontre que rarement. Sur
dolomite, en revanche, se trouve exclusivement R. montanus s.str. Les po-
pulations de R. grenierianus dans la région étudiée ont été fréquemment
larges et demi-continues sans limites précises, seule la densité de po-
pulation étant variable. Les populations de R. montanus s.str. ont été,
au contraire, souvent petites et nettement séparées les unes des autres.
Ces différences sont apparemment liées aux exigences distinctes par rap-
port a la niche écologique des taxons étudiés. Elles sont également influ-
encées par l'absence des larges stations accessibles a& R. montanus s.str.
dans la zone de végétation alpine de Davos.

A Jakobshorn, la micro-répartition trés intéressante de R. grenierianus
et de R. montanus s.str. suivait précisément le micro-relief alternant:
R. grenierianus s'observait sur les petites collines couvertes de pelouses
alors que R. montanus s.str. habitait les dépressions plus humides 3 végé-
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tation ouverte ainsi que les pierriers. Les analyses du sol ont indiqué
en outre 1'hétérogénité de cette station. La composition chimique du sol
variait fortement sur les distances extrémement courtes indépendamment
du micro-relief. La teneur en squelette a été plus élevée dans les dé-
pressions que sur les petites collines. Les études démographiques ont
révélé la structure de population habituelle chez R. grenierianus, de
nombreuses petites plantes étant distribuées réguliérement dans les pe-
louses. Les individus en phase reproductive s'observaient beaucoup
moins fréquemment que les plantes non fleurissantes. Dans les niches ha-
bitées par R. montanus s.str., un nombre limité de plantes a été trouvé,
mais les individus ont été grands et ils ont fleuri pour la plupart des
cas. La fertilité de pollen chez R. montanus s.str. était diminuée par
rapport a d'autres stations; la mortalité de plantules a été trés pro-
noncée. En addition & la reproduction sexuée, un développement clcnal

a été observé, Le comportement particulier de R. montanus s.str. a Ja-
kobshorn laisse supposer la formation d'une race locale sur la silice,
ce qui peut étre considéré comme la phase initiale d'une spéciation pri-
maire au niveau tétraploide.
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