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1. EINLEITUNG

1.1. REGENERATION BEI PFLANZEN: BEGRIFFE,
PROBLEMSTELLUNG

Der Begriff "Regeneration bei Pflanzen" wurde und wird in der Literatur mei-
stens einseitig verwendet und sehr verschieden interpretiert. Eine der Schwie-
rigkeiten fiir einen umfassenden Gebrauch liegt in der fehlenden Unterschei-
dung zwischen Wachstum und Fortpflanzung. So verwendete GRIME (1979)
beispielsweise Regeneration synonym mit Fortpflanzung. Auch Grugs
(1977) verband Regeneration mit Fortpflanzung und fiihrte den Begriff der
Regenerationsnische ein, mit der er die 6kologischen Verhiltnisse meinte, die
nach dem Absterben eines Individuums einem neuen Individuum zur Verfii-
gung stehen. HARPER (1977) hingegen konzentrierte sich auf die Regeneration
einzelner Pflanzen nach deren Beschiddigung. Er untersuchte die Regenera-
tion nach der Verletzung von Kambiumgewebe bei Baumen oder jene nach
Blattentfernung bei Krdutern und Grédsern. ToMLINSON (1974) nannte Meri-
stemerneuerungen regenerativ, wenn sie der Erhaltung dienten und limitiert
wuchsen, im Gegensatz zur Fortpflanzung, die seines Erachtens ein prolifera-
tiver Prozess ist.

Eine umfassendere Definition, die die vorgenannten einschliesst, liefert Ur-
BANSKA (1992). "Regeneration ist ein biologischer Ersatzprozess, der auf der
natiirlichen Wiedererzeugung verlorener Teile beruht." Darunter fallen so-
wohl Fortpflanzungsvorginge wie der Ersatz eines reifen Individuums durch
ein neues reifes Individuum der ndchsten Generation durch sexuelle oder ase-
xuelle Mechanismen, als auch Wachstumsprozesse wie die Bildung neuer
Gewebe und Organe nach einer Beschadigung bzw. der Ersatz der beschidig-
ten Gewebe und Organe. Damit wird der Regeneration als fundamentalem,
auf allen Stufen der biologischen Organisation auftretendem Prozess, Rech-
nung getragen. Die vorliegende Arbeit richtet sich nach dieser breitgefassten
Definition.

Die unterschiedliche Behandlung von Regenerationsprozessen in der Literatur
hidngt zumindest teilweise mit den uneinheitlichen Ansichten iiber das Kon-
zept des Individuums bei Pflanzen zusammen. In der vorliegenden Arbeit
wurde aus praktischen Griinden auf das Konzept des biologischen Individu-
ums abgestiitzt (URBANSKA 1985, 1989): Ein biologisches Individuum ist ein



strukturell einheitlicher, physiologisch selbstindiger Organismus sexueller
bzw. asexueller Herkunft.

Regeneration tritt einerseits als Komponente eines normalen Lebenszyklus
auf, andererseits kann sie durch eine Beschiddigung einer einzelnen Pflanze
oder einer Population in Gang gesetzt werden. Die Erfassung von Regenera-
tionsprozessen ist entsprechend kompliziert.

Meine Untersuchungen beschrankten sich auf die in der Natur hdufig vorkom-
mende Regeneration nach Beschiddigung von Pflanzenteilen. Innerhalb dieses
Bereiches wurden hauptsidchlich Wachstumsprozesse von oberirdischen
Strukturen klonal wachsender Pflanzen beobachtet, die demographisch ermit-
telt werden konnten. Es ging also um Prozesse, die auf Individuumsstufe in
Erscheinung treten.

Folgende Fragen bildeten den Rahmen fiir die Konzeption der Versuche und
reprasentieren gleichzeitig die Problemstellung:

Kann eine Beschiddigung das Wachstum einer Pflanze stimulieren, sind damit
Verinderungen in der Populationshierarchie zu erwarten? Laufen Regenera-
tionsprozesse nach einem fixen Muster bzw. Signal ab oder treten sie pla-
stisch auf, je nach Kombination der auslosenden Faktoren oder Konstitution
der Pflanze? Wird der Regenerationsvorgang aus gespeicherten Reserven ge-
spiesen oder wird er spontan, durch laufende Vorgiinge, eingeleitet und unter-
stiitzt? Wenn er aus Reserven unterstiitzt wird, miisste es ein maximales Re-
generationspotential geben. Stirbt dann die Pflanze, wenn es ausgeschépft ist?
Ist Regeneration eine obligate oder eine alternative Uberlebensstrategie fiir
jede Pflanze? Kann wahlweise oder gleichzeitig auf Individuums- und Popu-
lationsstufe regeneriert werden? Zentrale Bedeutung kommt der Frage zu,
wie stark das Regenerationspotential genutzt werden kénne.

Beschddigungen wurden unter anderem simuliert durch Klonierungen, d.h.
dem Abtrennen vegetativer Einheiten eines Individuums. Das regenerative
Wachstum von 19 Pflanzenarten ist in zehn verschiedenen Experimenten im
Gewichshaus, in der Klimakammer und im Feld anhand des Rametzuwach-
ses nach Beschiddigung ermittelt worden.

1.2. REGENERATION AUF VERSCHIEDENEN STUFEN DER
BIOLOGISCHEN ORGANISATION

Einige Aspekte der Regeneration treten beildufig auf, bei Baumen etwa als



Austreiben der Knospen im Friihling. UrRBANSKA (1992) ordnet diese Art von
Regeneration der Fluchtstrategie von Pflanzen zu, die determiniert ist und ein
Ausweichen gegeniiber Stressfaktoren erlaubt. Im Gegensatz dazu betrachtet
sie die Regeneration, die zur Bewiltigung von Verlusten auf Individuum- und
Populationsstufe dient als Teil der Toleranzstrategie.

Zur Erfassung der Regeneration vor allem auf Individuumebene ist eine zu-
verldssige Einheit gesucht. Fiir klonal wachsende Pflanzen scheint die Situa-
tion besonders komplex zu sein. Bei Untersuchungen der Regeneration nach
Beschiddigungen bieten sich morphologisch-phédnologische Beobachtungen
an, verandert doch eine Beschiddigung das Biomasse-Verteilungsmuster der
gesamten Pflanze (LuBBERS und LECcHOWICZ 1989).

Im folgenden werden einige regenerative Vorginge auf den verschiedenen
Stufen der biologischen Organisation kurz aufgezeigt. Die einzelne Aufzih-
lung darf nicht dariiber hinwegtiduschen, dass Uberlappungen der verschiede-
nen Ebenen hiufig sind. Ein Beispiel fiir Regeneration auf Molekiilstufe be-
herbergen photosynthetisierende Zellen: Werden Chlorophyllmolekiile durch
hohe UV-Strahlung beschidigt, regenerieren sie bis zu einem gewissen Be-
schiadigungsgrad wieder (Oquist 1983). Auf zelluliirer Stufe findet sich Re-
generation etwa beim Anreissen einer Zelle nach Eisnadelbildung. Auf Stufe
Gewebe erscheint Regeneration hauptsdchlich als Wundverheilung: Die
Wunde vernarbt, um Schutz vor Infektionen, Austrocknung usw. zu erhalten.
Aber auch isolierte Gewebeteile konnen regenerieren, was sich die moderne
Pflanzenzucht zunutze macht. So regenerierten Blattstiickchen von zwei Cu-
cumis-Arten zu embryodhnlichen Strukturen mit Trieben (Orczyk et al.
1988). Gerbera-Blattstiickchen werden heute zur kommerziellen Zucht von
Pflanzen auf Hormonlosungen herangezogen (VONARBURG 1989). Einige Au-
toren betrachten Regeneration auf dieser Stufe grundsitzlich als Forderung
des vegetativen Wachstums (z.B. ABRAHAMSON 1980).

Das Regenerationsverhalten oberirdischer Pflanzenteile wurde auf Organstu-
fe vor allem in bezug auf die Blattdemographie von Bdumen untersucht (HEI-
cHEL und TurNER 1983), aber auch die Bedeutung der Position von Blittern
am Stengel nach einer Beschiddigung wurde abgekldrt (CONSTABLE und RAW-
soN 1980). Uber die Regeneration von Wurzeln ist wenig bekannt, obwohl
Herbivorie an unterirdischen Teilen bedeutend umfangreicher sein diirfte als
an oberirdischen (CoLEMAN et al. 1976). Aussagen sind entsprechend unein-
heitlich. DETLING und Mitarbeiter (1980) beobachteten z.B. nach Entfernung
von 37% der Wurzeln von Bouteloua gracilis eine Wachstumseinbusse an
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allen Pflanzenteilen. ANDERSEN (1987) hingegen schloss aus einer Literatur-
studie, dass bis zu einer gewissen Limite der Wurzelbeschiddigung keine
Pflanzenfunktionen beeintrichtigt wurden und Wurzelregeneration eintrat.
Wachstum lauft bei Pflanzen meistens als Addition neuer Grundbaueinheiten
ab. Die Suche nach der Grundeinheit des Pflanzenbaus hat einige Modelle
hervorgebracht, von denen heute das Metamermodell (SMIRNOVA 1970) am
verbreitetsten ist. Das Metamer wurde urspriinglich als funktionelle anatomi-
sche Grundeinheit eines Sprosses, hauptsdchlich bei einkeimblittrigen, gras-
artigen Pflanzen, angesehen und zur Beschreibung oberirdischer Pflanzenteile
benutzt. Metamere umfassten ein Blatt oder Blétter mit zugehorigen Meriste-
men und ein Internodium, und waren in einer vertikalen Abfolge ilibereinan-
der angeordnet. Fiir Zweikeimblittrige beschrieb KoBaiasHy (1975) erstmals
metamere Einheiten. WHITE (1979) definierte das Metamer als die Grundein-
heit eines Triebes, d.h. einer Achse mit zugehorigen Anhidngen und seitlichen
Meristemen, die morphologisch und/oder anatomisch aufgefasst werden
kann.

Regeneration auf Metamerniveau diirfte infolge der rein theoretischen Defini-
tion von Metameren schwer nachzuweisen sein und wire konsequenterweise
vorhanden, wenn beschidigte Metamerteile ersetzt wiirden.

Natiirlich antwortet eine Pflanze nicht nur durch Biomasseverschiebungen
auf einen dusseren Impuls, ihre phdnotypische Plastizitit kann sich auch im
Biomasseverteilungsmuster niederschlagen, was das Erkennen der Regenera-
tionsvorginge erschwert. WATSON und CAsper (1984) erwihnten analog den
morphologischen Metameren auch physiologische, sogenannte IPU's (inte-
grated physiological units), die ebenfalls relativ autonom funktionieren. Mit
diesem Modell kann ein Vergleich von morphologischen und physiologi-
schen Regenerationsprozessen unternommen werden.

Auf einer dem Metamer iibergeordneten Organisationsstufe wurde fiir klonal
wachsende Carex-Arten der Begriff sympodiales Modul (NoBLE et al. 1979)
geprigt, zu dem jeweils ein Rhizominternodium oder mehrere mit einem zu-
gehorigen Trieb zihlen. Dieser wiederum anatomischen Beschreibung wird
heute das Ramet vorgezogen. Ein Ramet ist eine vegetative Einheit, die
durch klonales Wachstum als Teil eines Individuums gebildet wurde (HARPER
und WHITE 1974, Kays und HArRPER 1974). Entscheidend ist dabei allein die
Uberlebensfihigkeit des Ramets im Falle einer Abtrennung vom Mutterorga-
nismus.

Miteinander verbundene Ramets eines biologischen Individuums bilden ein
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System, das in Stressituationen schwerpunktsméssige Investitionen erlaubt an
den Orten des grossten Bedarfs. Solche Ressourcenverschiebungen sind fiir
die Pflanze jedoch mit einem Aufwand verbunden und lohnen sich nur, wenn
in diesem Verbund eine bestimmte Anzahl Ramets miteinander zusammenge-
schlossen sind. Fiir Carex bigelowii wurden fiinf zusammenhédngende Ra-
metgenerationen im Sinne einer minimalen physiologischen Einheit als not-
wendig bezeichnet, damit die gegenseitige Abhidngigkeit iliberhaupt einen
Nutzen bringt (JONSDOTTIR und CALLAGHAN 1988). Eine maximale Anzahl Ra-
mets, deren Uberschreiten eine Pflanze beeintrachtigen wiirde, konnten die-
selben Autoren aber nicht ermitteln.

Mit Regeneration auf Rametstufe ist jeweils der Ersatz verloren gegangener
Rametteile gemeint.

Regeneration bis und mit Individuumsstufe bedeutet immer Wachstum. Die-
se Verkniipfung des Individuums mit seinen iiber- und untergeordneten Orga-
nisationsniveaux wurde von HALLE et al. (1978) treffend mit einer Metapher
beschrieben: Das Individuum als Metapopulation, d.h. die Ramets als "Popu-
lationsglieder"”, das Individuum als "Population”. Als regenerativ auf Indivi-
duumsstufe werden hier explizit nur jene Wachstumsprozesse bezeichnet, die
verlorengegangene Individuenteile zu ersetzen vermogen. Dieser Ersatz wird
durch sekundire Meristeme gewihrleistet. Uberlebt ein Individuum eine Be-
schiadigung, sind theoretisch drei Reaktionen moglich: 1. Die Pflanze erduldet
den Schaden und vernarbt nur die entstandene Wunde, ohne Ersatz zu schaf-
fen fiir verlorene Teile. 2. Die Pflanze kompensiert (s. Kap. 1.6.) nicht an der
Schadenstelle selbst, sondern durch intensiveres Wachstum anderer Organe.
3. Die Pflanze ersetzt, d.h. regeneriert, die verlorenen Organe. Auf Gewebe-
stufe findet Regeneration also immer statt nach der Beschiddigung eines Indi-
viduums, ndmlich durch Wundverheilung. Auf Organstufe handelt es sich
lediglich im dritten Fall um einen Regenerationsprozess. Er ist in der Praxis
schwer vom expansiven Wachstum der Pflanze zu unterscheiden und wird oft
von ihm begleitet. Nach dieser Interpretation der Regeneration konnte es
Pflanzen geben, die nicht regenerationsfihig sind (URBANSKA 1992).

Unter den regenerationsfahigen Pflanzen ist abzukldaren, welche Teile wie
stark regenerieren konnen. Dass hier Einschrinkungen existieren, wurde an
neun Sphagnum-Arten gezeigt, bei denen nicht alle Teile, ndmlich die Blatt-
chen, regenerieren konnten (PoSCHLOD und PFADENHAUER 1989).

Auf Populationsstufe tritt Regeneration entweder als Wachstum, als Fort-
pflanzung oder als Kombination beider Prozesse auf. Regeneratives Wachs-
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tum ist anzutreffen, wenn Individuen einer Population beschiddigt wurden, es
erfolgt wie erwihnt aus sekundédren Meristemen. Fortpflanzung manifestiert
sich im Ersatz von Individuen durch Abspaltung von Ramets, also ebenfalls
aus sekundédren Meristemen, oder durch Rekrutierung neuer Individuen aus
der Diasporenbank der Population oder eingewanderter Diasporen, also aus
Primdrmeristemen. Fiir die Regeneration von Populationen mittels Samen ist
die Verfiigbarkeit geeigneter Schutzstellen (HARPER 1961) ein entscheidendes
Kriterium (ScHUTZ 1988), indirekt natiirlich auch die Samenbeschaffenheit.

In intakten Phytozonosen/Okosystemen tritt Regeneration immer auf, weil
allein die Fortpflanzung der Individuen fiir eine dauernde, wenn auch nicht
kontinuierliche, Erneuerung sorgt. Am ausgeprigtesten zeigt sie sich wenn
die Storung von aussen kommt, etwa durch Klimaidnderungen (CONNELL
1978) oder Erdrutsche, oder wenn sie kiinstlich verursacht ist (Pistenplanien,
Fldachenbrinde). In diesem Sinne kann auch von der Regeneration ganzer
Okosysteme gesprochen werden (KLotzir 1991). Thre Produktivitit ist viel
stabiler als jene von Individuen oder auch von Populationen, weil jedes Indi-
viduum und jede Art eine eigene Kombination von optimalen Bedingungen
erfordert und ein iibergeordnetes System eine breitere Streuung solcher Kom-
binationen beherbergt und deshalb besser abgepuffert ist (CHAPIN und SHAVER
1985).

1.3. REGENERATION NACH BESCHADIGUNG
1.3.1. Beschidigungsarten

Fiir die Beschiddigung einer Pflanze sind in der Natur zahlreiche biotische
Faktoren wie Verbiss bzw. Entblitterung (BriSKE und ANDERSON 1990, No-
waK und CALDWELL 1984), Tritt (DUFFEY et al. 1974, MCNAUGHTON 1976), In-
sektenbefall (Corram et al. 1986, GANGE und BrRowN 1989, Harris 1973),
verantwortlich. Aber auch abiotische Faktoren, zum Beispiel Bodenbewegun-
gen (HARTMANN 1957, GAsSer 1986, Somson 1984), Frost (BILLINGS et al.
1978, Sakal und LARCHER 1987) , Feuer (BriTTON et al. 1990), spielen in die-
ser Hinsicht eine wichtige Rolle. Fiir die Pflanze ist massgebend, an welcher
Stelle sie beschddigt wird, d.h. welche Gewebe, Organe oder Ramets betrof-
fen sind und wie tiefgreifend der Schaden ist. Ein spezieller Aspekt der Be-
schiddigung wird oft bei klonal wachsenden Pflanzen beobachtet: die Frag-
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mentation eines Individuums in Ramets oder Rametgruppen, beispielsweise
durch Steinschlag. Dieser Vorgang wird erzwungene Klonierung genannt
(UrBANSKA 1992) und zieht eine Beschddigung der Verbindungsstrukturen
nach sich.

1.3.2. Die Regeneration beeinflussende Faktoren

Fiir die Regenerationsfahigkeit einer Pflanze nach einer Beschidigung sind
diverse Parameter entscheidend, die wichtigsten werden im folgenden kurz
aufgezeigt.

Lebenszyklus. Je nach Art oder sogar je nach Individuum und in Abhingig-
keit von dusseren Faktoren beniitzen Pflanzen unterschiedlichste Strategien,
um effizient zu gedeihen und sich fortzupflanzen. Eine lange Dormanzphase
beispielsweise mag vorteilhaft sein in einer zeitweise ressourcenlimitierten
Umgebung, wo Regenerationsprozesse nur gezielt in Gang gesetzt werden
konnen. Dormanz muss nicht bloss in der Samenphase erlebt werden, auch
ausgewachsene Pflanzen kennen diese Sparstrategie. So wurden die Wachs-
tumsprozesse bei Individuen von Festuca rubra gedrosselt, nachdem ihre
Triebe von Heuschrecken kahlgefressen worden waren (KUurRkIN 1976 in RA-
BOTNOV 1978). Die jeweiligen Alters-Entwicklungsphasen einer Pflanze (Ra-
BOTNOV 1945) konnen bei Regenerationsvorgidngen von grosser Bedeutung
sein.

Wann treten die ersten Regenerationsprozesse im Leben einer Pflanze auf, in
welcher Phase einer Population? Ahnlich dem Einsetzen der Fortpflanzung
durch Samen im Leben einer Pflanze, die erst beginnt, wenn entwicklungsre-
levante Parameter wie die Pflanzengrosse (WERNER 1975) oder die Ressour-
cenverfiigbarkeit (SOLBRIG 1981) optimiert worden sind, konnte Regeneration
auf Individuumsstufe ebenfalls erst zu erwarten sein, wenn die Konstitution
der Pflanze diesen Mehraufwand erlaubt. Die Lebenserwartung einer Pflanze
spielt dabei mit Sicherheit eine Rolle. Einjdhrige und monokarpe mehrjahrige
Arten diirften hohere Anteile in die Fortpflanzung investieren als iteropare
Mehrjédhrige, denn fiir ein kurzlebiges Individuum lohnt sich eine hohe, even-
tuell einmalige Investition eher als fiir ein langlebiges, das noch Reserven fiir
die Zukunft zuriickhalten wird (Bazzaz et al. 1987). Es ist deshalb denkbar,
dass kurzlebige und monokarpe Pflanzen kleinere Anteile fiir Regenerations-
prozesse einsetzen konnen, weil in solchen Fillen das Uberleben der Popula-
tion vorrangig ist. Eine generelle Aussage iiber die Regenerationsfihigkeit
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einzelner Stadien sowohl auf Individuum- wie auf Populationsebene ist je-
doch nicht moglich, weil diese Stadien speziell bei klonal wachsenden Pflan-
zen oft gleichzeitig auftreten (JERLING 1988). Nicht allein der Umsatz an Ra-
mets kann verschieden hoch sein, auch das Alter der einzelnen Individuum-
teile variiert mitunter stark. Eine gegenseitige Beeinflussung der Teile ist des-
halb folgerichtig (Lovert-DousTt 1981b, HARTNETT und BAzzAz 1985, JONs-
DOTTIR und CALLAGHAN 1988). Damit taucht ein neues Problem auf: Werden
Regenerationsprozesse bei klonal wachsenden Pflanzen zentralistisch, vom
aktivsten Individuumbereich her, gesteuert oder gleichmissig von allen Pflan-
zenteilen getragen?

. Architektur der Pflanze. In lockerem Verbund wachsende Guerilla-Pflanzen

breiten sich iiber eine verhéltnismissig grosse Flidche aus, so dass die Beschi-
digung meistens nur einen kleinen Teil des Individuums betrifft. Phalanx-
Pflanzen wachsen kompakt, ein Schaden kann deshalb einen grossen Teil
oder das ganze Individuum beeintrichtigen oder zerstéren. Es ist zu erwarten,
dass Regeneratiohsprozesse nach einer Beschéddigung unterschiedlich ablau-
fen, bei Guerilla-Pflanzen z.B. eher als Transportprozesse, bei Phalanx-Pflan-
zen z.B. durch die Remobilisierung von Speicherstoffen. Allerdings bilden
die Typisierungen "Guerilla" und "Phalanx" zwei Pole eines Kontinuums.
Beide Wuchsformen konnen sogar im selben Individuum gleichzeitig vertre-
ten sein. In Carex bigelowii-Populationen wurden beispielsweise drei Ramet-
kategorien unterschieden, die dem Guerillatyp, dem Phalanxhabitus oder ei-
ner Intermedidrform entsprachen (CARLSSON und CALLAGHAN 1990), so dass
z.B. einer Beschidigung differenziert begegnet werden kann.

Standort. Die Pflanze muss ihre Bediirfnisse aus der Angebotspalette eines
Standortes abdecken und die an diesen Standort gebundenen Einfliisse ver-
kraften konnen. Nicht Ubereinstimmen von Bediirfnis und Angebot kann zu
Stressituationen fiihren und Konsequenzen fiir das regenerative Wachstum
der Individuen nach sich ziehen. Gleiches gilt fiir die Populationsstufe. Die
zentrale Bedeutung des Phidnomens "Stress" (environmental stress) wurde
von HARPER (1977) hervorgehoben. Beschiddigung als in der Natur hiufiger
Stressfaktor eignet sich insofern gut zur Erfassung des Regenerationsverhal-
tens. Zusammen mit einem anderen Wirkfaktor kann sie allerdings vollig
neue Reaktionen provozieren und sich unter Umstinden fiir die Pflanze posi-
tiv erweisen (CRAWLEY 1987).

Neben der bereits erwihnten klimatischen Abhingigkeit der Regeneration
lasst sich eine Standortsabhingigkeit allein schon aus der Beobachtung ablei-
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ten, dass die Ressourcenverfiigbarkeit die meisten Entwicklungsschritte mit-
reguliert.

Auf Populationsstufe ist die Standortsabhéngigkeit der Geschlechter zweihdu-
siger Arten bekannt: Von fiinf Arten waren ménnliche Individuen an trocke-
nen Standorten generell iibervertreten, wihrend weibliche Pflanzen feuchtere
Stellen bevorzugten (FReemaN et al. 1976). Sogar in einhdusigen Arten ist
diese Abhingigkeit der Ausbildung der Geschlechterfunktionen geldufig. Die
Untersuchung zweihdusiger Pflanzen zeigte ausserdem, dass weibliche Indi-
viduen gréssere Ressourcenanteile in die Fortpflanzung investierten als
ménnliche (WALLACE und RUNDEL 1979), und damit einen Regenerationspro-
zess mittels Samen favorisierten, so dass verlorene Individuen erfolgreich er-
setzt werden konnten.

Das Ausmass der Beschadigung. Untersuchungen iiber das Ausmass von
Beschddigungen stammen mehrheitlich aus dem Gebiet der Herbivorenfor-
schung. Ein Drittel aller Insektenarten in Mitteleuropa sind herbivor
(TsCHARNTKE 1991), ithre Auswirkungen gehoren zur normalen Umwelt der
Pflanzen. Eine grundlegende Beziehung ist die Herbivor-Optimierungskurve
(McNauGHTON 1983). Thr zufolge nimmt die Netto-Primarproduktion von
Pflanzen mit zunehmender Beweidungsintensitit zu, bis ein Maximum er-
reicht wird. Noch stdrkere Beweidung vermindert die Nettoprimédrproduktion
bis auf Werte weit unter jenen von unbeweideten Pflanzen. Vielfach bilden
jedoch nur oberirdische Herbivoreffekte Gegenstand von Untersuchungen
und das Ausmass der Beschiddigung von unterirdischen Organen wird nicht
erfasst.

Das Beschadigungsmuster. Selektive Herbivorie, etwa durch Insekten, be-
eintrichtigt oft nur einzelne Gewebe, kann aber massive Biomasseverluste
verursachen. Die Verluste werden allerdings oftmals durch die zahlreichen
mutualistischen Beziehungen, in die die Herbivoren eingebunden sind, in
Grenzen gehalten. Unselektive Beschéddigungen, wie Beweidung in Grasland-
okosystemen, sind schlechter abgepuffert. Auch bei kontrolliertem Biomasse-
oder Blattflichenverlust rufen verschiedene Beschddigungsmuster unter-
schiedliche Wachstumsprozesse hervor. So entwickelte Sesbania vesicaria
im Gewichshaus nach Wegschneiden jedes zweiten Blattes eine kleinere
Wuchsform und hatte hohere Samengewichte insgesamt und Samengewichte
pro Frucht als Kontrollpflanzen, beim Wegschneiden jeweils der halben Blit-
ter wuchs sie grosser, produzierte aber nur 70% des Samengewichtes von
Kontrollpflanzen (MARSHALL 1989).
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Dauer und Haufigkeit bzw. Regelmissigkeit der Beschiddigung sind kurzfri-
stig fiir das Wachstum, langfristig fiir die gesamte Fitness einer Pflanze be-
deutsam. Ist eine Pflanze nach einmaliger Beschiddigung in der Lage, die Ver-
luste auszugleichen, bedeutet dies noch nicht, dass eine Wiederholung der
Beschidigung genauso gut iiberstanden wiirde. Bekannte Beispiele fiir den
Einfluss der Schadenshidufigkeit stammen aus der Landwirtschaft, wo haufi-
gerer Wiesenschnitt hohere Ertrige abwirft als ein- oder zweimaliger Schnitt
pro Jahr, weil dadurch die Konkurrenz der empfindlicheren Zweikeimblattri-
gen verringert wird und produktive Griser ihren Zuwachs steigern konnen
(z.B. MorTIMER und AHLGREN 1936). Hingegen hat ein zu strenges Schnittre-
gime (englische Rasen) oder zu starke Beweidung eine Reduktion der Ge-
samt-Trockenbiomasse zur Folge, weil die hohe oberirdische Produktion auf
Kosten der unterirdischen Biomasse geht (ALBERT 1927, ELLISON 1960).
Konkurrenz zwischen den einzelnen Ramets eines Individuums diirfte kaum
ein gewichtiger Faktor sein fiir Regenerationsprozesse, wurde doch ein ge-
genseitiger negativer Einfluss von Schwesterramets aufeinander und die Be-
deutung der Distanz zwischen den Ramets von verschiedenen Autoren negiert
(z.B. ErikssoN 1988). Hingegen kann sich Konkurrenz auf Populationsstufe,
etwa zwischen verschiedenen Arten, indirekt auf die Regeneration auswirken,
wenn z.B. Beschiddigungen wie Beweidung die konkurrenzstiarkeren Pflanzen
beeintridchtigt und dadurch Raum fiir die Regeneration konkurrenzschwiche-
rer Pflanzen frei wird (McNAuUGHTON 1979).

Der Zeitpunkt der Beschéddigung schligt sich einerseits in bezug auf die Le-
bensphase der betroffenen Individuen nieder, andererseits bezogen auf die
Jahreszeit. Keimblitter von angiospermen Pflanzen regenerieren nach einer
Verletzung nicht mehr. Abgesehen davon, dass die Keimblattregeneration ei-
nen altersunabhéngigen Sonderfall darstellen konnte, ist deshalb anzuneh-
men, dass die Regeneration von Organen erst in einem bestimmten Alter ei-
nes Individuums einsetzt, wihrend in den frilheren Lebensphasen nur die
Zell- bzw. Gewebestufen involviert sind. Daneben muss der Zeitpunkt eines
Schadenereignisses in der Vegetationssaison beriicksichtigt werden. Friih-
jahrsfroste haben jeweils Ertragsausfille bei Kirschbdumen und Reben zur
Folge, weil die beschéddigten Bliiten nicht mehr regenerieren. Die Regenera-
tion von Wurzeln nach einer experimentellen Klonierung gelang bei einigen
Alpenpflanzen am besten im Friihling, am schlechtesten im Sommer (pers.
Beob.).

Auf Populationsstufe fillt der Zeitpunkt von Beschadigungen am starksten ins
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Gewicht, wenn die Population sehr klein ist oder einen hohen Umsatz auf-
weist. Oft wirken Beschiddigungen als Regulatoren in der Populationsent-
wicklung von Pflanzen. Das Auftreten des Lirchenwicklers im 8-10-Jahres-
zyklus konnte ganze Larchenpopulationen beeintridchtigen. Die Folgen waren
jeweils Wachstumsverminderungen und Gehaltsverdnderungen der Nadeln
bei den betroffenen Lirchen, an geschidigten Asten trieben die Knospen im
folgenden Friihjahr verspitet aus (BEnz 1974).

1.3.3. Kompensatorisches Wachstum

Um das regenerative Verhalten der Pflanzen nach Beschiddigungen quantitativ
zu erfassen, wird meistens der Begriff des kompensatorischen Wachstums ge-
braucht. Kompensatorisches Wachstum reicht von der Wundverheilung bis
zum Erzielen einer Nettoproduktivitit iiber jener von unbeschiddigten Kon-
trollpflanzen.

BeLsky (1986) gliederte den Kompensationsprozess aufgrund des Gesamt-
trockengewichtes in 1) Uberkompensation, 2) exakte Kompensation und 3)
Unterkompensation. Uberkompensation tritt auf, wenn das Gesamttrockenge-
wicht (verlorene Gewebe inbegriffen) von beweideten oder geschnittenen
Pflanzen nach einer Wachstumsphase grosser ist als dasjenige von intakten
Kontrollpflanzen. Sie entspricht dem Teil der Herbivor-Optimierungskurve
(s. Kap. 1.3.2.: Ausmass), der oberhalb der Netto-Priméirproduktivitit (NPP)
der Kontrollpflanzen liegt. Exakte Kompensation herrscht vor, wenn das Ge-
samttrockengewicht der behandelten und unbehandelten Pflanzen iiberein-
stimmt. Sie fallt mit der NPP der Kontrollpflanzen zusammen. Unterkompen-
sation bezeichnet ein geringeres Gesamttrockengewicht der beweideten oder
geschnittenen Pflanzen gegeniiber unbehandelten Kontrollpflanzen. Sie wird
geringer als die NPP der Kontrollpflanzen ausfallen.

Die Unterteilung von BELsky erleichtert die Quantifizierung von Beschidi-
gungen. Fiir das Verstindnis des Regenerationsprozesses ist jedoch auch eine
qualitative Gliederung des kompensatorischen Wachstums hilfreich. Es
schliesst einerseits regeneratives Wachstum mit ein, das fiir die Wundverhei-
lung oder den Ersatz von beschéddigten bzw. natiirlicherweise abgestorbenen
Organen verantwortlich ist. Andererseits gehort expansives Wachstum dazu,
das die rdaumliche Vergrosserung bereits etablierter Individuen vollzieht.
Treten nach der Beschidigung von Pflanzenorganen Uberkompensationen,
exakter Ausgleich oder Unterkompensationen auf, kénnen entweder die be-
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schidigten Organe ersetzt und damit Regenerationsprozesse an den Schad-
stellen eingeleitet werden, oder die Kompensationen werden allein durch ex-
pansives Wachstum in anderen Organen wahrgenommen. Es ist nicht genau
bekannt, ob iiberkompensierende Pflanzen regenerationsfreudiger sind als un-
terkompensierende, ebensowenig die energetische Deckung der Regenera-
tionsprozesse: findet sie aus gespeicherten Reserven statt oder durch Steige-
rung der Photosyntheseaktivitidt bzw. wie gross ist das Verhiltnis beider An-
teile?

Uberkompensation bezogen auf das Gesamttrockengewicht und die reproduk-
tiven Strukturen von Pflanzen ist nur mit grossem Aufwand nachzuweisen.
Sie wurde nach Herbivorie bis jetzt nur selten festgestellt, z.B. durch PAIGE
und WHITHAM (1987) an Ipomopsis aggregata. Elchfrass bewirkte an dieser
Pflanze einen 95%-igen oberirdischen Biomasseverlust. Neun Fitnessparame-
ter wurden gemessen, Uberkompensation zeigte sich in der Anzahl Bliiten-
stande, Bliiten, Friichte, Wurzel- und Gesamtbiomasse. Weil die Samenzahl
pro Frucht, Samengewichte, Samenkeimungserfolg und Keimlingsiiberleben
im Vergleich zu unbeschiadigten Pflanzen unverdndert blieben, konnte ge-
samthaft eine 2,4mal héhere Fitness als Folge der Beweidung errechnet wer-
den.

Unterkompensation ist generell zu erwarten, wenn Pflanzen beschéddigt wer-
den, die bereits unter Nihrstoffmangel oder Konkurrenzdruck leiden, umge-
kehrt fordern gute Niahrstoffversorgung und konkurrenzfreie Verhiltnisse
eine allfillige Uberkompensation (CotTAM et al. 1986). Hier wird die Proble-
matik von Laborversuchen erkennbar (BELsKY 1987), weil sie meistens unter
den letztgenannten Verhiltnissen stattfinden. Gerade Herbivorinteraktionen
sind sehr komplex und sollten auf mindestens drei trophischen Ebenen unter-
sucht werden (TSCHARNTKE 1990). Erst dann sind Kompensationsprozesse wie
z.B. bei Impatiens sultani iiberhaupt erkldrbar. Diese Pflanze produzierte un-
mittelbar nach kiinstlicher Entblitterung verschiedener Intensitit extraflora-
len Nektar mit dramatisch erhthtem Aminosiduregehalt. Dieser Nektar stei-
gerte die Besuchsattraktivitit fiir Ameisen, die die Pflanzen vor Herbivoren
schiitzten und eine weitere Entblitterung verhinderten (SMITH et al. 1990).
Besonders interessant ist ein Beispiel der Kompensation nach Beschddigung,
die den Lebenszyklus von Pflanzen 4nderte: Das einjdhrige Gras Poa annua
stirbt iiblicherweise nach dem Bliihen ab. Durch wochentliches Mihen konn-
te sie liber Jahre weiterbestehen und wurde dadurch eigentlich zu einer mehr-
jahrigen Pflanze (CRAWLEY 1983).



- 19 -

1.3.4. Beschiadigung oberirdischer Strukturen

Beschadigungen von oberirdischen Pflanzenteilen haben meistens eine Ande-
rung des Ressourcenverteilungsmusters zur Folge. Sie dussert sich einerseits
in der jeweiligen Richtung der Verlagerungen, andererseits in den Kosten da-
fiir. Diese pflanzeninternen Aspekte sind eng verzahnt mit den Auswirkungen
der Beschiddigungen nach aussen, beispielsweise durch eine Anpassung im
Lebenszyklus oder durch neue Konkurrenzverhiltnisse.

Untersuchungen tiber die Beschiddigung oberirdischer Strukturen konzentrie-
ren sich, neben der Beschdadigung durch experimentelle Entblitterung unter
kontrollierten Bedingungen, hauptsidchlich auf das Herbivorenproblem. Von
besonderem Interesse sind Fille, in denen Regeneration nach der Beschidi-
gung oberirdischer Strukturen verstirkt und effizient einsetzt, wo also Rege-
neration von Uberkompensation begleitet wird. Dies ist unter anderem bei
verschiedenen Alpenpflanzen beobachtet worden (Gasser 1989, HASLER
1988, TscHURR 1987, WILHALM 1990).

Beweildung kann verschiedene Regenerationsmechanismen in Gang setzen.
Das Verhalten der Herbivoren selbst ist bereits ein Lenkmechanismus fiir die
betroffene Pflanze, je nach deren Futterpriferenzen (Moss und HEwSON
1985). Daneben reagieren die Pflanzen selbst spezifisch. Ein Beispiel dafiir
lieferten Puccinellia phryganodes und Carex subspathacea, die beide im
Eulitoral der Hudson Bay vorkommen. Starke Beweidung durch Génse regte
beide Arten zu einer erhdhten Netto-Primidrproduktion an. P. phryganodes
erreichte sie durch die Bildung zahlreicher neuer Triebe (BAZELY und JEFFE-
RIES 1989), C. subspathacea dagegen steigerte an der gleichbleibenden An-
zahl Trieben die Blattzahl (KoTANEN und JEFFERIES 1987). Mehrere Autoren
verweisen jedoch darauf, dass Pflanzenreaktionen auf Herbivorie nicht in er-
ster Linie artspezifisch erfolgen, sondern vielmehr vom physiologischen Zu-
stand der Pflanze abhingig seien (z.B. MascHINskI und WHITHAM 1989).
Noch ungeniigend erforscht sind Sekundareffekte der Beweidung auf die Re-
generation, z.B. Speichelhormone von Herbivoren, die als kurzfristige
Wachstumsstimulation fiir die Pflanzen herausselektioniert worden sind, wie
sie etwa von Weissschwanz-Gnus in der Serengeti bekannt sind (McNAUGH-
TON 1976), oder auch der Effekt starker Diingung durch die Herbivoren selbst
(CarcILL und JErrerIES 1984). Solche Einfliisse wie auch die Verteilungsmu-
ster vor und nach Beschidigungen sollten unbedingt mitberiicksichtigt wer-
den, um die Regeneration richtig erfassen zu konnen (VERKAAR 1987).
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Die Folgen der Beschddigung von Blittern hdngen eng mit dem Entwick-
lungsstadium zusammen, in dem sich die Pflanze befindet. In der Natur wer-
den oft junge Blitter abgeweidet, weil sie nédhrstoffreicher sind und hohere
Proteingehalte besitzen als alte Organe. Solche Verluste konnen durch héhere
Photosyntheseleistung der dlteren Blitter kompensiert werden (BINNIE und
CLirrorD 1980). Die Selektivitit der Blattentfernung, das Blattentfernungs-
muster, spielt aber auch altersunabhingig eine Rolle (MARSHALL 1989, s. Kap.
1.3.2.), speziell unter der Annahme, dass eine Pflanze aus integrierten physio-
logischen Einheiten (WATsoN und CaAsper 1984, s. Kap. 1.2.) aufgebaut sei.
Die Selektivitidt dussert sich unter anderem in der Menge der beschidigten
Blitter. Diese Beziehung wurde von LuBBeRs und LEcHOWICZ (1989) an Tril-
lium grandiflorum untersucht. Je grosser der Blattverlust auftrat, desto weni-
ger Assimilate wurden in unterirdische Organe abgeleitet. In den Rhizomen
selbst wurden die Assimilate nach oberirdischer Beschidigung grosstenteils
gespeichert und nicht mehr fiir das Wurzelwachstum verwendet, wie das bei
intaktem Blattwerk geschehen wire. Zwischen Speicherung und Fort-
pflanzung durch Samen bestand eine negative Korrelation, d.h. je mehr ge-
speichert wurde im Wurzelsystem, desto weniger Ressourcen standen fiir die
Fortpflanzung durch Samen zur Verfiigung. Die Autoren vermuteten, dass
auch das klonale Wachstum stirker gehemmt worden wire als die Wurzel-
speicherung, wenn diese Pflanze klonal wachsen wiirde. Vergleiche zum Ex-
periment mit Trillium grandiflorum fehlen, da der Einfluss oberirdischer Be-
schidigungen auf die Wurzelentwicklung bis anhin grosstenteils ignoriert
wurde (VERKAAR 1988).

Werden Infloreszenzen entfernt oder beschidigt, dndert sich das Ressourcen-
verteilungsmuster einer Pflanze (HArPER 1977). Bei klonal wachsenden Pflan-
zen resultiert daraus oft eine Intensivierung des klonalen Wachstums. An-
nuelle Pflanzen scheinen dagegen eher ihre reproduktiven Strukturen zu rege-
nerieren. So trieb z.B. Senecio vulgaris nach Beschddigung der Hauptachse
sofort Seitenknospen aus, die bis dahin gehemmt worden waren (HARPER und
OcpeN 1970). Auf die Speicherung von Ressourcen in den Wurzeln braucht
die Entfernung von Infloreszenzen keinen direkten Einfluss zu haben, weil
die Kohlenhydrate in den Rhizomen aus den Bléttern stammen.

1.3.5. Beschiadigung unterirdischer Strukturen

Organe, die die limitierende Ressource aufnehmen, erhalten unter mittleren
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Verhiltnissen hohere Investitionen, damit ein Gleichgewicht, bezogen auf
den betreffenden Standort bzw. den physiologischen Zustand der Pflanze,
aufrecht erhalten werden kann (BLooM et al. 1985).

Dieses Gleichgewicht spiegelt sich in einem relativ konstanten Verhiltnis
zwischen Spross- und Wurzelbiomasse. Die Entfernung oder Beschiddigung
von Wurzelbiomasse fiihrt deshalb unter mittleren Verhiltnissen allgemein zu
einer gedrosselten Wasser- und Nihrstoffaufnahme (BROWER 1983, CRAWLEY
1983), meistens auch zu reduziertem Spross- und kompensatorischem Wur-
zelwachstum (MULLER 1991) oder zu apikalen Dominanzeffekten (DE KROON
et al. 1991). Unter veridnderten Bedingungen indert sich auch dieses
Spross/Wurzelverhiltnis, z.B. bei guter Nahrstoffversorgung wird relativ
mehr Biomasse in den Trieben und weniger in den Wurzeln akkumuliert.
Dass aber auch andere Verhaltensmuster auftreten konnen, belegen die Unter-
suchungen von SHIPLEY (1989). Er konnte an 68 Arten, die unter optimalen
Bedingungen kultiviert worden waren, ein konstantes Spross/Wurzelverhilt-
nis bestidtigen und daraus ableiten, dass die Ermittlung allein der oberirdi-
schen Biomasse ausreiche, um die maximale relative Wachstumsrate von
Pflanzen abzuschitzen.

Natiirliche Wurzelbeschadigungen sind sehr verbreitet, aber wenig unter-
sucht. Eine der hidufigen Schadursachen ist die Wurzelherbivorie. MULLER
(1991) fand z.B. an Centaurea maculosa allein 21 Insektenarten, die die
Waurzeln der zweijdhrigen Pflanze als Nahrung nutzten. Die Folgen der Wur-
zelherbivorie fiir Regenerationsmechanismen sind jedoch erst im Zusam-
menspiel mit den Standortsfaktoren und den spezifischen Pflanzen- und Tier-
eigenschaften zu beurteilen.

Eine weitere Ursache fiir Wurzelbeeintrichtigungen ist die mechanische Be-
schadigung. Die daraus resultierende erzwungene Klonierung wurde hiufig
bei alpinen Pflanzen beschrieben, z.B. von HARTMANN (1957, 1959). SomsoN
(1984) klassierte eine Reihe von Schutthaldenpflanzen in den Pyreniden auf-
grund ihres Wuchsverhaltens bei haufigen Substratbewegungen. Er schuf ei-
gens eine Gruppe, die mechanische Beschddigungen mit Hilfe von Ausldufer-
bildung und regenerativem Wachstum meistert. Solche Arbeiten sind mehr-
heitlich beschreibender Natur, quantitative Angaben liegen kaum vor.

Bei der Beschiddigung unterirdischer Strukturen sollte die Stelle bekannt sein,
an der Wurzeln durchtrennt oder verletzt wurden, um Regeneration diagnosti-
zieren zu konnen. Aus praktischen Griinden beschridnken sich die bisherigen
Beobachtungen vorwiegend auf Laborversuche.
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Die Durchtrennung der meist unterirdischen Verbindung zwischen Ramets
durch erzwungene Klonierung entspricht einem Fortpflanzungsprozess. Wird
von einem Mutterindividuum, das aus einem Rametverband besteht und die
Eltern- oder P-Generation darstellt, ein einzelnes Ramet abgetrennt, sei es
hier Tochterramet oder -individuum genannt, und représentiert die F,-Gene-
ration. Bei vielen Pflanzen sind optisch keine Altersunterschiede zwischen
einzelnen Ramets der P-Generation erkennbar, weshalb die Mutter/Tochter-
terminologie dann rein willkiirlich verwendet wird. In der Einzelrametklonie-
rung (URBANSKA 1986) werden die Ramets einzeln wieder eingepflanzt und
konnen danach weitere Generationen bilden. Betrachtet man allein die Phase
nach der Einpflanzung, wird am sinnvollsten eine dhnliche Benennung ge-
wihlt: Ausgangsramets werden als Mutterindividuen bezeichnet, jene der
nachfolgenden Generationen als Tochterramets.

Auf Individuumsstufe sind die Folgen einer Durchtrennung zwischen Ramets
also an zwei Organismen zu betrachten, dem Mutter- und dem Tochterindivi-
duum. Die meisten Untersuchungen beschiftigen sich mit den Kompensa-
tionsprozessen der Mutterindividuen. Dort haben Stolondurchtrennungen oft
eine Umverteilung von Ressourcen in der Pflanze zur Folge. Bei Ranunculus
repens wurden Trockengewichtsanteile in Organe verschoben, die die Selb-
stindigkeit des Individuums erhohten, was auf Kosten des klonalen Wachs-
tums geschah (Loverr-Doust 1981a). R. repens kompensierte also den Ver-
lust zuerst durch eine Ressourcenumverteilung. Der Ersatz der abgetrennten
Wurzeln und die Bildung neuer Ramets wurde erst spiter aufgenommen. Die-
se Reaktion ist nur eine Moglichkeit, auf eine Durchtrennung von Wurzeln zu
antworten. Sehr verbreitet sind apikale Dominanzreaktionen. Sie verfolgen
dasselbe Ziel, die raschestmogliche Selbstidndigkeit des beschidigten Indivi-
duums wiederherzustellen. Dieses Ziel wird aber nicht durch eine Konsolidie-
rung der bestehenden Strukturen erreicht, sondern durch eine Risikoaufsplit-
tung auf neu produzierte klonale Einheiten. Die Hemmung von schlafenden
Rhizomknospen durch apikale Meristeme fillt dann weg, sobald diese Api-
kalmeristeme abgetrennt oder funktionsunfihig werden. An Carex bigelowii-
Rhizomen wurde beobachtet, dass selbst neunjdhrige Rhizomabschnitte, die
langst keine assimilierenden oberirdischen Organe mehr trugen, nach Abtren-
nung des Apikalmeristems wieder austrieben (JONSDOTTIR und CALLAGHAN
1988). Das diirfte fiir die meisten klonal wachsenden Pflanzen gelten. Solche
schlafenden Knospen sind aber auch von einjdhrigen Pflanzen, z.B. Senecio
vulgaris (HARPER und OGDEN 1970), bekannt. Dieses apikale Dominanzver-
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halten ist definitionsgemiss nicht regenerativ, weil es nicht an der beschadig-
ten Stelle stattfindet und keinen Ersatz fiir die abgetrennte(n) Einheit(en) lie-
fert.

Regeneratives Wachstum ist hingegen oft an den abgetrennten Tochterindivi-
duen festzustellen, die als Ersatz fiir die Verbindung zum Muttermodul (P)
Wurzeln und neue Ramets bilden.

Die Abgrenzungsmoglichkeiten von regenerativem und expansivem Wachs-
tum nach unterirdischer Beschiddigung hingen stark von der Architektur einer
Pflanze ab und sind auf Individuumsstufe nicht immer gewihrleistet.

1.4. REGENERATIONSPOTENTIAL

Das Regenerationspotential bezeichnet die Fahigkeit zur Ausniitzung aller
pflanzenverfiigbaren Ressourcen, die die Regeneration eines Individuums
bzw. einer Population sichert. Es hiingt vermutlich direkt vom Wachstums-
vermogen der Pflanzen ab. Auf Individuumebene vom Wachstumsvermogen
der einzelnen Organe, auf Populationsebene von der Summe des Crgan-
wachstumsvermogens der Individuen sowie der Kapazitdt der vorhandenen
Diasporen plus dem Einwanderungspotential von Diasporen. Gerade fiir Indi-
viduen wurde dieses Problem bisher wenig untersucht. Als Mass fiir das Re-
generationspotential einer klonal wachsenden Pflanze wurde die Anzahl der
maximal méglichen Klonierungen pro Saison vorgeschlagen, die eine Pflanze
unbeschadet iibersteht (TscHURR 1987).

Ob das Regenerationspotential konstant sei oder variabel, und ob es fiir die
Pflanze ein optimales oder gar ein maximales Regenerationspotential gebe,
hingt von mehreren zugrundeliegenden Parametern ab. Der Aufbau eines In-
dividuums dirfte, zumindest bei grosseren und mehrjdhrigen Rhizomsyste-
men, das Regenerationspotential mitbestimmen, wenn man davon ausgeht,
dass ein Stofffluss stattfindet und eine grosse Struktur auch grosse Reserven
anlegen kann. So wurde die Bedeutung der Pflanzengrésse von Clintonia bo-
realis fiir das Regenerationspotential an zwei Parametern nachgewiesen, die
Bestandteil dieses Potentials sind: der Rametmortalitit und des klonalen
Wachstums (AsHMUN und PrreLka 1985). Ein weiteres Argument fiir einen
Zusammenhang zwischen Regenerationspotential und Individuengrosse lie-
fert der Vergleich mit den ersten Lebensstadien einer Pflanze. Dort repréasen-
tiert die Keimlingsgrésse das embryonale Kapital (HARPER und OGDEN 1970).
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Umgekehrt kann das Regenerationspotential genutzt werden, um den Habitus
einer Pflanze an verschiedene Beschiddigungen anzupassen. Es ist z.B. allge-
mein bekannt, dass sich beweidete Griser stirker verzweigen und mehr Trie-
be bilden (MCNAUGHTON 1979, OWEN und WIEGERT 1981, JERLING 1988).
Klonal wachsende Pflanzen sind oft langlebig. Hohes Alter gerade bei bewei-
deten Grédsern wird als Anpassung an die Beschiddigung interpretiert (OWEN
und WIEGERT 1981). Die Pflanzen sind zu klonalem Wachstum gezwungen,
weil eine Samenbildung verunmoglicht wird. Es ist deshalb anzunehmen,
dass das Regenerationspotential beibehalten werden kann. Bei kiinstlicher ve-
getativer Fortpflanzung, sei es im Labor oder mittels Stecklingen, diirfte ein
solches ungemindertes Regenerationspotential jedoch abnehmen, da eine An-
passung normalerweise iiber evolutive Zeitrdume hinweg stattfindet. Immer-
hin vermutete HARTMANN (1957) eine Ermiidung bei Pflanzen aus kiinstlicher
vegetativer Fortpflanzung. In einem gewissen Alter konnen viele Pflanzen
Umschaltungen (trade offs) ihres Metabolismus vornehmen. Bei Agropyron
caninum und A. repens ist dieses Alter mit der Fihigkeit zur Fortpflanzung
mittels Samen erreicht. Sie schalten um zwischen vegetativem Wachstum und
Bliitenbildung, je nachdem, welche Strategie effizienter ist (TRIPATHY und
Harper 1973). Gleichzeitig bedeutet diese Umschaltung eine Wahlmoglich-
keit zwischen Vorgingen auf Individuum- oder auf Populationsstufe. Etliche
Pflanzen diirften demnach die Wahl haben, wie sie ihr Regenerationspotential
einsetzen wollen. Bei Einjdhrigen werden Umschaltungen offenbar anders ge-
handhabt. HArPER (1977) unterschied zwei Kategorien. In die erste reihte er
einjdhrige Pflanzen ein, die zuerst nur vegetativ wachsen, gefolgt von einer
Umschaltung mit anschliessender Bliitenbildung und Absterben der Indivi-
duen. Zur zweiten Kategorie zédhlte er Pflanzen, die vegetatives Wachstum
und Bliitenbildung parallel fordern oder derart hdufige Umschaltungen vor-
nehmen konnen, dass beide Vorginge gleichzeitig wahrgenommen werden.
Solche Umschaltungen treten jedoch nicht allein altersabhingig auf, sondern
auch willkiirlich als Antworten auf Beschiddigungen, z.B. infolge wechselnder
Futterpriferenzen von Herbivoren (Dirzo 1985).

Eine saisonale Abhingigkeit des Regenerationspotentials gilt als gesichert, sie
wurde sowohl im Feld- (NoBLE et al. 1979) wie im Laborversuch (TSCHURR
1990) nachgewiesen. Es muss deshalb iiber eine ganze Saison hinweg erho-
ben werden.

Das gesamte Regenerationspotential wird unter normalen Verhiltnissen kaum
ausgeschopft. Viele Pflanzen assimilieren unter ithrem Optimum, weil Orte
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fiir den Verbrauch der Assimilate fehlen (HEicHEL und TURNER 1983, KORNER
1984). Nach der Beschiddigung von Organen sind deshalb leicht Uberkom-
pensationen moglich. Eine anhaltende Beschiddigung diirfte bei gewissen
Pflanzen eine dauernde Uberkompensation zur Folge haben und einer Ef-
fizienzsteigerung gleichkommen, bis sich die Pflanzen wieder darauf einge-
stellt haben, mutmasste SOLBRIG (1981). Ob die Hohe des Regenerationspo-
tentials von der Reichhaltigkeit des Ressourcenangebotes abhéngt, ist unklar.
Einerseits deutet die Feststellung darauf hin, dass Pflanzen von reicheren
Standorten hohere potentielle Wachstumsraten besitzen als solche von armen
Standorten (GRIME 1977), und deshalb moglicherweise iiber ein hoheres Re-
generationspotential verfiigen. Andererseits sind Pflanzen mit geringen po-
tentiellen Wachstumsraten sehr hiufig, vor allem an extremen Standorten,
was vermuten ldsst, dass Umschaltungen stattfinden konnen: anstatt hohe re-
lative Wachstumsraten zu erzielen kann eine Pflanze die Ressourcen effizien-
ter nutzen, die beiden Verhaltensweisen bildeten so gesehen Alternativen
(CHAPIN 1980). Damit es sich aber um wirkliche Alternativen handelt, darf ei-
ne erhohte Nutzungseffizienz die beschriebene Umschaltungsmoglichkeit
zwischen Individuum- und Populationsstufe nicht einschridnken. Dies scheint
nicht der Fall zu sein, denn punkto Ressourcenbedarf und Initialkosten diirfte
die Ausbildung beider Strategien, Fortpflanzung durch Samen und klonales
Wachstum, dquivalente Anspriiche haben (RYLE 1972).

Auch auf Populationsstufe selbst sind Umschaltungen zwischen verschiede-
nen Nutzungen des Regenerationspotentials bekannt. Sie konnten beispiels-
weise durch Qualititsinderungen des Ressourcenangebotes direkt erzwungen
werden: Populationen von Polygonum viviparum-Bulbillen regenerierten
entsprechend der Zusammensetzung des Nihrmediums zu kurzlebigem, sehr
dichtem Kallus oder zu langlebigem und spérlichem (CARAMIELLO et al.
1987).

Ein wichtiger Aspekt der Regenerationsfahigkeit einer Population ist ihre ge-
netische Vielfalt, die eng mit der Populationsgrésse und dem reproduktiven
Verhalten einer Population zusammenhingt. Dass das Regenerationsvermo-
gen bei gewissen Pflanzen direkt vererbbar sein konnte, ldsst ein Versuch an
diploiden Medicago sativa-Stimmen vermuten. Dort wurde vererbte Rege-
nerationsunfzhigkeit nachgewiesen, indem selektiv Individuen herangeziich-
tet wurden, bei denen keine Knospendifferenzierung mehr stattfand (REiscH
und BingHAM 1980). Ganz allgemein aber ist die genetische Vielfalt umso
entscheidender, je kleiner eine Population ist, da die Risikoverteilung umso



- 26 -

geringer ausfillt. Kleine Populationen sind deshalb stirker von einer gene-
tisch ungiinstigen Konstellation betroffen. Ungiinstig heisst vor allem, dass
die Population einen geringen Grad an Polymorphismus aufweist, aber auch
die Neigung zu Homozygotie kann sich negativ auswirken (LLOESCHCKE
1988). Ausserordentliche Beschddigungen einer Population mit starker Dezi-
mierung als Folge werden dann zu einem genetischen Problem, wenn die Po-
pulation sich nicht rasch genug wieder erholt. Die Reduzierung allein, der
"Flaschenhals"”, durch den die Population durchgeht, beeinflusst die Qualitét
der Regeneration nicht primir, denn die genetische Varianz nimmt erst iiber
mehrere Generationen der Beeintrdchtigung hinweg massiv ab (LOESCHCKE
1988). Der Verlust genetischer Varianz kann durch Mutationen nur dann aus-
balanciert werden, wenn die effektive Population eine bestimmte Grosse auf-
weist. FRANKLIN (1988) schlug aufgrund von empirischen Untersuchungen an
Drosophila-Populationen die Mindestzahl von 500 Individuen vor.

1.5. EVOLUTIVE ASPEKTE DES REGENERATIVEN
VERHALTENS

Die evolutive Erfassung der Regeneration bei Pflanzen hingt wiederum von
der biologischen Organisationsstufe ab, auf der sie betrachtet wird. Evolution
muss mindestens auf Stufe Individuum ablesbar sein, und zwar aus der Oko-
logie der Individuen, weil dort die relevanten Selektionsvorgéinge erscheinen
(HutcHINSON 1965). Geburts- und Sterberaten von Individuen sind gute Para-
meter, da sie evolutiv ausschlaggebend sind, wihrend Geburts- und Sterbera-
ten von Ramets bloss die Konstitution und Grosse der biologischen Indivi-
duen anzeigen (vgl. HARTNETT und BAzzAz 1985).

Dass Regenerationsfihigkeit ein "Urmuster” im Verhalten von Pflanzen ist,
wie z.B. die Fortpflanzung, ist unsicher, obwohl Beschddigungen, etwa durch
hohe Lichtintensitdten, als urspriinglich angenommen werden kénnen. Nach
OweN und WIEGERT (1981) konnte die Entwicklung des Regenerationsvermo-
gens auch parallel zu derjenigen von Herbivoren erfolgt sein, die sie ins Mio-
zdn datieren. VAN DER MEUDEN und Mitarbeiter (1988) formulierten kiirzlich
eine Hypothese, die Regeneration als Alternativstrategie zur Herbivorabwehr
von Pflanzen erachtete. Die Alternative wurde diesen Autoren zufolge ent-
wickelt fiir Fille, in denen sich hohere Investitionen in Verteidigungsmecha-
nismen nicht lohnen, weil sie zu kostspielig ausfallen wiirden oder weil damit
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der Herbivorendruck nicht wirksam gesenkt werden konnte. Dieselben Auto-
ren postulierten, Pflanzen hitten entweder ein gut entwickeltes Regenera-
tionsvermogen und eine schwache Abwehrfihigkeit oder umgekehrt oder
dann Zwischenformen beider Strategien.

Schon frither wurden Umschaltungen als evolutive Strategien interpretiert, die
Pflanzen bessere Anpassungsfahigkeit und effizientere Nutzung der sich ver-
dndernden Umgebung erlauben sollte. Als Beispiel sei die Umschaltung zwi-
schen Guerilla- und Phalanxwachstum genannt. CARLSSON und CALLAGHAN
(1990) stellten sie in Carex bigelowii-Populationen fest und sahen darin eine
evolutive Strategie.

Auf Populationsstufe diirfte die Hiufigkeit solcher Umschaltungen wihrend
der Sukzession von Populationen eine entscheidende Grosse sein, die vermut-
lich auch ein Mass fiir die Fitness der jeweiligen Populationen darstellt. Gera-
de die drohende Reduktion der Pflanzenfitness durch Herbivorie wire ein gu-
ter Grund, von Umschaltungsmoglichkeiten zwischen Abwehr und Regenera-
tion Gebrauch zu machen (VAN DER MEUDEN et al. 1988). Der Populationsum-
satz selbst ldsst sich anhand von sogenannten "Halblebenszeiten" feststellen,
nach denen die Hilfte der Individuen abgestorben sind (SARUKHAN und HAR-
PER 1973). Es wire wiinschenswert, wenn Konzepte zur Erfassung der Rege-
neration sowohl die Individuum- wie auch die Populationsstufe beriicksich-
tigten. Bezogen auf den Umsatz zu regenerierender Einheiten wiren z.B.
auch Halblebenszeiten fiir einzelne Ramets anzugeben.

Mit fortschreitender Sukzession dndert sich die Populationsstruktur, und zwar
immer dann, wenn die Umgebungsstimuli Reaktionen ausserhalb der durch-
schnittlichen Bandbreite der phidnotypischen Plastizitit aller Individuen her-
vorrufen. Diese Anderungen entsprechen dann einer Adaptation der Popula-
tion an diese Umgebungsstimuli, die immer auf eine bestmodgliche Fortpflan-
zung abzielt (JANION 1989). Solche Adaptationen haben insofern regenerati-
ven Charakter, als sie auf einem Generationenumsatz auf Populationsstufe,
also dem Ersatz der Individuen durch neue, beruhen. Ob die Populationsent-
wicklung gerichtet sei, hat grundsitzliche Bedeutung fiir die Beschreibung
des Verlaufs der Regeneration in Populationen. Ein zyklischer Wechsel ist
nach SILVERTOWN (1991) bei Pflanzen genauso moglich wie in Tierpopulatio-
nen. Der Nachweis sei bis heute nur darum schwierig geblieben, weil infolge
des modularen Wachstums und der daraus resultierenden Langlebigkeit der
Individuen einer Population enorme Beobachtungszeiten notwendig sind. Da-
neben ist das noch weitgehend unerforschte Problem der Selbstklonierung bei
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klonal wachsenden Pflanzen ein zusitzliches Erschwernis, das neuer Untersu-
chungsmethoden bedarf.

Noch zu erforschen ist, ob der Betrag des Regenerationspotentials sowohl auf
Individuum- wie auf Populationsstufe unverdndert bleibt wiahrend der Suk-
zession. Gewiss spielt primér eine Rolle, ob die Sukzession selbst kontinuier-
lich ablduft. Herbivore z.B. konnen sie wirksam beschleunigen oder verlang-
samen (LuBcHENCO 1983, McBRIEN et al. 1983). Vor allem vegetativ sich fort-
pflanzende Populationen kénnen verschwinden, wenn sich die Umgebungs-
verhiltnisse stark #nderten. Langsame Anderungen iiber lingere Zeit hinge-
gen lassen oft kaum Unterschiede zum urspriinglichen Verhalten erkennen.
So hatte die starke Beweidung von nordamerikanischen Steppen durch Séu-
ger wihrend beinahe fiinf Jahrzehnten geringe Biomasseunterschiede im Ver-
gleich mit unbeweideten Pflanzen ergeben (MILCHUNAS und LAUENROTH
1989). Regeneration als Uberlebensstrategie von Populationen hingt in die-
sem Sinne von der Regelmissigkeit der Umgebungsbedingungen ab. Evoluti-
ve Wechsel ereignen sich oft in kleinen Populationen (FRANKLIN 1980). Des-
halb miisste der evolutive Aspekt des Regenerationspotentials vorwiegend
dort untersucht und experimentelle Studien mit Feldbeobachtungen in Ein-
klang gebracht werden.
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2. UNTERSUCHUNGSGEBIET, MATERIAL UND METHODEN
2.1. ZUM UNTERSUCHUNGSGEBIET

Es wird im folgenden lediglich eine kurze Beschreibung des Untersuchungs-
gebietes eingeflochten, da genaue Angaben iiber dasselbe Gebiet bereits in
friiheren Arbeiten aufgefiihrt wurden (vgl. z.B. CabiscH et al. 1929, GiGoN
1971, Fossati 1980). Die Versuchsflachen lagen einerseits auf Karbonatbo-
den im Strelagebiet, andererseits auf silikatischer Unterlage am Jakobshormn
(Fig. 1). Die Karbonatflichen lagen auf 2400 m .M. und wiesen unter-
schiedliche Hangneigung auf: von ebener Kuppenlage bis Schriglage mit
15% Steilheit auf einer buckligen, maschinell bearbeiteten 12-jdhrigen Skipi-
stenplanierung. Eine Korngrésse von 5 cm und mehr und ein geringer Feiner-
deanteil waren die herausstechendsten Merkmale. Die Piste iiberzog eine
breite Hiigelflanke, die im unteren Teil steil abfiel und konvex war, im obe-
ren Teil konkave Form hatte und abflachte, mitunter einige Schneetélchen
einschloss. Die umgebende Vegetation konnte als ein Seslerietum beschrie-
ben werden und bildete vorab in den steileren Partien die charakteristischen
Treppenrasen aus. Die Flichen waren ESE-exponiert.

Die Flachen auf Silikat befanden sich 2500 m .M. und hatten eine einheitli-
che Neigung von ca. 3%. Sie lagen auf einer Planierung, die teilweise in ei-
nem Curvuletum, aber auch in einer urspriinglichen Gerollflur, angelegt wor-
den war. Die ebenfalls maschinell hergerichtete, bandférmige Planierung war
neun Jahre alt und verfiigte iiber einen deutlich héheren Feinerdeanteil als je-
ne auf Karbonat. Die Komngrosse betrug durchschnittlich ca. 2-3 ¢cm. Die um-
gebende Vegetation konnte auf der hangunteren Partie als Curvuletum mit
hohem Deckungsgrad angesprochen werden, hangaufwirts bestand bereits
eine Gerollhalde. Alle Flichen waren WNW-exponiert.

Das Untersuchungsgebiet war wihrend den vier Versuchsjahren geprigt
durch warme Winter. Die Berichte der Schweizerischen Meteorologischen
Zentralanstalt lieferten fiir die Untersuchungsperiode 1987-90 folgendes Bild
des Klimageschehens auf dem Weissfluhjoch (2690 m i.M.):

1987: Uberdurchschnittlich hohe Jahresniederschlige und deutlich héhere
Jahrestemperaturen als im mehrjdhrigen Mittel charakterisierten das Jahr.
Zwolf Wochen waren ohne Schneebedeckung, wobei der Schnee erst in den
letzten Julitagen wegschmolz. Wihrend im Juni die doppelten und im Juli die
dreiviertelfachen mittleren Niederschlidge fielen, musste der Oktober mit der
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Hilfte der durchschnittlichen Menge auskommen.

1988: Ein betrichtlicher Warmeiiberschuss und einen der drei wirmsten Ja-
nuare seit der Jahrhundertwende setzten die Wirmeperiode des Vorjahres
fort. 14 Wochen blieben der Vegetation zwischen der Schneebedeckung, be-

1 km

Fig. 1. Lage des Untersuchungsgebietes (reproduziert mit Bewilligung des Bundesamtes
fiir Landestopographie vom 2.12.1991). Die Versuchsflichen sind mit Rechtecken mar-
kiert.

Location of the study site (Permission for copyright by the Swiss Federal Office of Topo-
graphy from December 2, 1991 ).



.

ginnend Mitte Juli. Einzig der August war mit 132% der mittleren Nieder-
schldge feucht in jenem Sommerhalbjahr.

1989: Wiederum trat ein hoher Warmeiiberschuss von 2.0 bis 2.5°C im Jah-
resvergleich auf mit grosser Trockenheit im Januar. Niederschlagsdefizite
und eine hohe Sonnenscheindauer zeichneten den Oktober und November
aus. Die Mitteltemperaturen der Sommermonate entsprachen dem Durschnitt.
1990: Die Folge sehr warmer Jahre erfasste auch 1990. Es wurde der wiarmste
Februar seit iiber 120 Jahren aufgezeichnet. Der August ist der einzige Monat
wihrend der vierjdhrigen Arbeit ohne Schneefall und erhielt lediglich die
Halfte der durchschnittlichen Niederschldge. Die Mitteltemperaturen der Mo-
. nate Juni bis August lagen deutlich iiber dem langjdhrigen Durchschnitt. Dar-
auf folgte ein kalter September, wiahrend dem an 17 Tagen Schnee fiel. Im
November fiel mit 141% der mittleren langjdhrigen Menge viel Schnee.

Tab. 1. In den Versuchen verwendetes Pflanzenmaterial.

Plant material used in the experiments.

S = Substrat (Ca = Karbonat, Si = Silikat); H = Hohe iiber Meer in (m); Exp. = Exposition;
* = Landeskarte der Schweiz, 1: 25 000, Blatt 1197 und 1217.

Art Fundort(e) S H Exp. Koordinaten*
Achillea atrata Schiahom Ca 2450 SE 780.800/187.650
Ducantal Ca 2100 E 784.520/175.550
Achillea moschata Witihiireli Si 2600 NE 785.600/181.000
Agrostis alpina Strelagrat Ca 2460 ESE 779.625/187.190
Anthyllis alpestris Strela Ca 2480 SE 779.550/187.300
Arabis alpina Ducantal Ca 2100 E 784.520/175.550
Campanula cochleariifolia | Schiahom Ca 2580 SE 780.600/187.725
Ducantal Ca 2300 SE 783.320/174.280
Carex sempervirens Gotschnagrat Ca 2280 ENE 783.625/192.500
Jakobshom Si 2620 WSW  784.325/182.630
Chrysanthemum alpinum Jatzhom Si 2600 o 784.700/182.350
Erigeron uniflorus Strela Ca 2440 SE 779.750/187.120
Chorbshomn-Gipfel — Si 2640 o 777.775/184.800
Festuca rubra Jatzhom Si 2560 SW 784.550/182.375
Helictotrichon versicolor Strela Ca 2440 SE 779.500/187.150
Vorder-Latschiiel Si 2420 SE 778.900/186.450
Hieracium alpinum Jakobshom Si 2620 WSW  784.325/182.630
Wannengrat Si 2440 N 778.500/185.825
Linaria alpina Ducantal Ca 2280 ESE 783.400/174.225
Vorder-Latschiiel Si 2460 SE 779.020/186.500
Luzula lutea Jakobshomn Si 2540 W 784.300/182.625
Mpyosotis alpestris Schiahom Ca 2440 SE 780.775/187.600
Wannengrat Si 2440 NW 778.575/185.850
Ranunculus montanus Schiahom Ca 2440 SE 780.775/187.600
Ranunculus grenierianus Vorder-Latschiiel Si 2420 SE 779.075/186.450
Senecio carniolicus Wannengrat Si 2460 NNE  778.725/185.840
Veronica bellidioides Wannengrat Si 2460 NNW  778.530/185.825
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2.2. MATERIAL

Die Auswahl der verwendeten Pflanzen (Tab. 1) richtete sich nach der Maxi-
me, jeweils moglichst von derselben Population zu sammeln, ohne lokale
Schéden an bestehenden Populationen anzurichten. Die Namengebung stiitzte
sich dabei auf HEess et al. (1967-72). Alle Pflanzen wurden sorgfiltig mit
Spitzschaufeln aus der Erde gelost, in Clavadel (1660 m ii.M.) bewissert und
nach hochstens einem Tag in Ziirich (470 m ii.M.) in Topfe eingepflanzt, um
spéter, nach einer Erholungsphase, kloniert zu werden.

2.3. VERSUCHSBEDINGUNGEN IM GEWACHSHAUS UND IN
DER KLIMAKAMMER

Das verglaste Gewdchshaus in Ziirich (470 m ii.M.) war mit elektronisch ge-
steuerten Sonnenstoren ausgestattet, die einen konstanten Temperaturwert in
der Hauptkammer gewdhrleisten sollten. Die untersuchten Pflanzenproben
wurden alle in einer ebenfalls beschatteten Nebenkammer aufbewahrt, die im
Winter nicht beheizt war, jedoch keine Froste erhielt. Die Verglasung wirkte
als partieller UV-Filter, dessen Wirkung nicht beriicksichtigt wurde. In der
Klimakammer herrschte eine konstante Temperatur von 13°C, die Luftfeuch-
tigkeit betrug 70% und Licht brannte wéhrend 14 Stunden/Tag. Im Sommer
wurde an beiden Orten tdglich, im Winter zweimal wochentlich, mit Lei-
tungswasser gegossen. Milben und Blattliuse wurden mit Pestiziden fernge-
halten. Als Substrat fiir alle Versuchsserien diente eine Mischung aus einer
handelsiiblichen Blumentopferde (170-270 mg/l Stickstoff, 190-300 mg/l
Phosphat, 210-330 mg/1 Kalium), Perlit und Sand im Verhiltnis 8:2:1. Perlit
ist ein grobkorniges Kunststoffpriparat, das die Luftdurchldssigkeit und die
Wassersaugfahigkeit des Substrates erhoht.

Als Pflanzbehilter fanden fiinfkammerige Rootrainer®-Elemente (Spencer
Lemaire, Kanada) Verwendung. Eine einzelne Kammer hatte einen Quer-
schnitt von 2.8 mal 2.0 cm?, war 10.0 cm tief und unten geoffnet. Die Ele-
mente waren aufklappbar und erleichterten dadurch das Herausnehmen der
angezogenen Individuen. Rootrainer® bestehen aus Polyvinylchlorid und las-
sen sich mehrmals gebrauchen. Sie wurden nebeneinander in Klapp-Haras-
sen aufgestellt, so dass 210 Individuen auf einer Fliche von Y4 m? Platz fan-
den (Fig. 2). Die Pflanzen wuchsen darin bis zu einer gewissen Grdsse unter
konkurrenzfreien Bedingungen heran.
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Fig. 2. Rootrainer®-Pflanzbehilter. Links: Geodffnetes Segment, zu beachten die linearen
Waurzelprofile; rechts: Klapp-Harasse mit Rootrainer-Elementen fiir je 210 Individuen.
Rootrainer®-elements. Left: Opened segment, note the linear root profiles; right: fold
boxes with rootrainer®-elements for 210 individuals.

Je nach Wuchsform der Pflanzen konnte die Klonierung von Hand ausgefiihrt
werden, speziell bei Guerilla-Strategen, von denen jedoch meistens nur noch
einzelne Ramets bewurzelt blieben; Ramets von dichten oder verholzten
Strukturen wurden mit dem Skalpell voneinander getrennt, wobei die Wur-
zeln moglichst auf alle Ramets verteilt wurden.

2.4. ZUDEN EINZELNEN GEWACHSHAUS- UND
KLIMAKAMMERVERSUCHEN

Die Reihenfolge der durchgefiihrten und nachfolgend besprochenen Versuche
(Tab. 2) wurde bewusst aus der Logik ihrer Konzeption und nicht nach zu-
nehmender Komplexitit oder nach der Ahnlichkeit der Versuche zueinander
gewihlt. Die Einzelrametklonierung bildete das Basisexperiment, aus dem
die iibrigen entwickelt worden waren. Dieses Vorgehen erméglichte ein all-
mihliches Einkreisen des Themas Regeneration auf Individuumebene, das
auf diese Weise auf dem weitgehend unerforschten Versuchsgebiet flexibler
zu handhaben war - quasi im Baukastensystem - als eine zum vornherein fi-
xierte Versuchsanordnung. Fiir die Feldversuche treffen diese Bemerkungen
genauso zu, die Ubersicht (Tab. 2) fasst deshalb alle Experimente zusammen.
Einzelrametklonierung (SRC=Single Ramet Cloning): Im Felde wurden
klonal wachsende Pflanzen gesammelt und in Ziirich in Topfe eingepflanzt,
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Tab. 2. Durchgefiihrte Versuche. GH = im Gewichshaus, KK = in der Klimakammer an-
gelegt.
Experiments carried out. GH = in the greenhouse, KK = in the growth chamber.

KK Feld

@
=

Experiment

Einzelramet-Klonierung SRC
Multirametklonierung MRC
Maximumklonierung

Rametgrisse und regeneratives Verhalten
Diingerversuch

Verfiigbarer Wurzelraum und regeneratives Verhalten
Austreibungsvermdgen von Wurzelstiicken
Blattschnittversuch

Direkte Klonierung

Populationsdichte

[ ” ] >
'
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]
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P B

wo sie bis zum Versuchsbeginn verblieben. Die einzelnen Ramets wurden bis
zu einer minimalen Grosse, die noch wuchsfihig ist (Erfahrungswerte, je
nach Art), voneinander separiert und eingepflanzt. Meistens verfiigten die
Ramets nach dieser Behandlung kaum mehr iiber Wurzeln. In einwochigem
Turnus wurde ihr Uberleben und der Rametbestand wihrend ca. sechs Wo-
chen protokolliert. In den Jahren 1986 und 87 geschah dies pauschal pro Ver-
suchspopulation, von 1988 bis 90 einzeln fiir jedes Ausgangsramet bzw. -
individuum, im folgenden kurz Modul genannt. Die Zahl der Module wurde
bei Versuchsbeginn als 100% definiert. Zuwiachse und Verluste erhielten Pro-
zentwerte bezogen auf den Ausgangszustand, d.h. eine Versuchspopulation
mit 10% Rametverlusten nach sechs Wochen wurde mit 90% Rametbestand
angegeben. Meistens stellten zwischen 50 und 100 Module eine experimen-
telle Population eines Taxons dar. Entstehende Bliiten wurden zugunsten des
vegetativen Wachstums weggeschnitten, die Blatter von Gridsern entspre-
chend kurzgehalten. Die SRC-Behandlungen fanden im Friihling, im Sommer
und im Herbst statt.

Multirametklonierung (MRC): Im MRC-Verfahren wurden Rametgruppen
als Ausgangseinheiten betrachtet. Die einzelnen Serien umfassten Gruppen
von jeweils zwei, vier oder sechs miteinander verbundenen Ramets. Die Ra-
metgruppen wurden miteinander und mit den SRC-Serien punkto Uberleben
und Rametbestand verglichen. Es wurden nur Gruppen verwendet, deren Ra-
mets noch eindeutig miteinander verbunden waren. Im Unterschied zur SRC-
Behandlung waren die Module durchwegs bewurzelt. Die Wachstumsbedin-
gungen entsprachen denjenigen im SRC-Versuch. Der Endbestand an Ramets
bezog sich immer auf die Anzahl der Ausgangsindividuen bei Versuchsbe-
ginn. Ein als 4er-Gruppe kloniertes Modul, das nach sechs Wochen sechs Ra-
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mets trug, figurierte demnach mit 150% Rametbestand.
Maximumklonierung: Nach einer reguldren SRC-Behandlung und sechswo-
chiger Wachstumsphase wurden die Individuen mit dem grossten Rametzu-
wachs fiir eine nichste Klonierung ausgesondert. Die maximal mégliche An-
zahl Wiederholungen dieses Vorgangs pro Saison sollte durch geschickte
Wahl des Klonierungszeitpunktes realisiert werden. Dieser hing dabei von
der Entwicklung bzw. Klonierbarkeit der Pflanzen ab und zielte immer dar-
auf ab, eine moglichst hohe Ausbeute an Ramets zu erhalten. Die Schicksale
der einzelnen Ramets wurden wihrend des gesamten Versuchs protokolla-
risch festgehalten. Jeder neue Klonierungsschritt begann wieder mit einem
Modulbestand von 100%.

Serien mit unterschiedlicher Rametgrosse: Die beiden Gruppen "grosse
Ramets" und "kleine Ramets" setzten sich weitgehend aus extremen Grossen-
varianten zusammen. Kleine Ramets hatten bei allen Arten ungefihr die hal-
be Grosse grosser Ramets. Die Versuchsanordnung entsprach derjenigen im
SRC-Experiment. Zur Klonierung gelangten moglichst wenige und moglichst
grosse, d.h. zahlreiche Ramets umfassende, Pflanzen.

Diingerversuch: Mit Certoplant Royal® wurde ein Langzeitdiinger gewihlt,
der speziell das Wurzelwachstum fordern sollte (8.5% Stickstoff, 7.0% Phos-
phat, 10.0% Kalium, 2.0% Magnesium). Fiir eine erfolgreiche Verankerung
nach einer spéteren Einpflanzung in der alpinen Stufe ist dieser Prozess von
existentieller Bedeutung, zumal die Vegetationszeit sehr kurz ist und die
oberirdische Biomasse danach zu grossen Teilen ins Wurzelwerk zuriickge-
zogen wird. Der pulverformige Diinger wurde in Konzentrationen von
100g/m? und 50g/m? auf die mit Gartenerdemischung gefiillten Rootrainer®
aufgetragen. Eine griindliche Wisserung verteilte die Nihrstoffe in der obe-
ren Erdschicht, worin die klonierten Individuen anschliessend eingepflanzt
wurden. Nach dieser einmaligen Diingerapplikation erfolgte dasselbe Proze-
dere wie im SRC-Versuch.

Topfversuche: Die vor allem bei den Multiramet-Klonierungen beobachtete
Raumknappheit in den engen Rootrainer®-Kammermn gaben den Anlass, Pla-
stiktopfe mit 12.5 cm oberem und 9.7 cm unterem Randdurchmesser und ei-
ner Tiefe von 11.0 cm als Behilter auszutesten und mit den Rootrainern® zu
vergleichen. In beiden Gefidssen wurden die beschriebenen Multirametklonie-
rungen mit je 20 Ausgangsindividuen durchgefiihrt.

Test des Austreibungsvermogens von Wurzelstiicken: Von 16 Arten wur-
den je 10 Wurzelstiicke von verschiedenen Individuen und von 1 cm Linge
ca. 1 cm tief in Saatschalen eingepflanzt. Die beschriebene Erdemischung
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und das iibliche Bewisserungsregime im Gewichshaus bildeten die Umge-
bung. Erfasst wurde nicht die maximale Uberlebensrate, sondern lediglich
das Austreibungsvermogen in % der Anzahl eingepflanzter Wurzelstiicke,
ungeachtet einem spéteren Absterben bereits ausgetriebener Einheiten.
Blattschnittversuch: Von drei Arten dienten je 30 einzelklonierte Ramets als
Ausgangsmaterial. Die jeweils 30 Ramets wurden in drei Gruppen aufgeteilt
und einer unterschiedlichen Behandlung unterzogen: Die erste Gruppe stellte
die Kontrolle und entsprach einer normal SRC-behandelten Population. In
der zweiten Gruppe wurden alle Blitter quer zur Blattachse halbiert. Die drit-
te Gruppe erlitt den radikalsten Eingriff durch Wegschneiden aller Blétter di-
rekt iiber dem Vegetationspunkt, d.h. eine Totalentlaubung. Der Blattschnitt
erfolgte unmittelbar nach der Einzelrametklonierung, die Anzahl vorhandener
Ramets bei Versuchsende in % der Ausgangsindividuen gab das Mass fiir
den Regenerationserfolg ab.

2.5. VERSUCHSBEDINGUNGEN IM FELD

Vor der Einpflanzung in die Feldflichen gelangten samtliche Pflanzen nach
Clavadel (1660 m ii.M.) zu einer zweiwdochigen Akklimatisation, was einer
Hohenlage der unteren subalpinen Vegetationsstufe entspricht. Danach wur-
den sie mitsamt der verbliecbenen Gartenerdemischung der Rootrainerkam-
mern in mit Pickeln gehauene Vertiefungen der alpinen Pistenplanierungen
gesteckt. Die Versuchsflichen waren zuvor allesamt vollstindig von allfalli-
ger Vegetation befreit worden.

Die eingepflanzten Individuen erhielten reichlich Wasser und wurden mit
Curlex®-Matten abgedeckt. Curlex®-Matten bestehen aus harzfreiem, sehr
weichem Pappelholz und sind biologisch abbaubar. Ein feinmaschiges Polyé-
thylennetz, das sich durch die UV-Strahlung zersetzt, wurde iiber die Matten
gelegt und im Boden verankert. Die Matten sollten ein eigenes, milderes Mi-
kroklima schaffen, d.h. Feuchtigkeit zuriickhalten, vor allem durch ihre
Funktion als Windschutz, sowie die oft enormen Temperaturdifferenzen et-
was reduzieren, generell also als Frostschutz wirken. Die Bedeckung diente
durch ihre dreidimensionale Struktur gleichzeitig als Diasporenfalle. Ge-
pflanzt wurde am 21./22.7.87, am 30./31.8.88 und am 17./18.7.89. Im Winter
herrschte auf allen Versuchsflichen Massenskibetrieb, der Schnee wurde re-
gelmaissig von Pistenpréapariergeriten gewalzt.
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2.6. ZU DEN EINZELNEN FELDVERSUCHEN

Alle Versuche wurden dicht nebeneinander angeordnet, um méglichst dhnli-
che Versuchsbedingungen zu erhalten (Fig. 3, 4).

Einzelrametklonierungen: Von den nach der Klonierung im Gewichshaus
in Ziirich angezogenen, in Clavadel akklimatisierten und anschliessend auf
den Skipisten eingepflanzten Modulen war lediglich die urspriingliche Mo-
dulzahl nach der Klonierung bekannt, unmittelbar vor der Auspflanzung wur-
de nicht ausgezihlt. Insofern spiegelten die Wachstums- bzw. Verlustraten
der Ramets nicht das Verhalten im Feld allein, sondern die gesamte Entwick-

Feldflichen 1987

ARA CAC
ACA | AGA | ARA | CAC | CAS | BRU | HEV | MYA | RAM I'i10m? | 110/m?
SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | SRc [.ACA | HEV
110/m? | 110/m?

Feldflachen 1988

ACA AGA CAC CAS MYA HEV RAM ACA CAS

SRC SRC SRC SRC SRC SRC SRC MRC MRC

MYA ACA RAM ACA MYA MYA | ACA CAC | ANA | | ACA
~dSRC | dSRC | dSRC | dSRC | 2Klon. | Dii SRC | Dii SRC |Dii dSRC|Dii dSRC| | MRC

CAC ANA MYA CAC CAC MYA ACA MYA CAC
| dSRC | dSRC | dSRC | dSRC | _| Dii SRC [Dii dSRC|Dii dSRC[Dii dSRC| | MRC

Fig. 3. Bepflanzungsschemata der Karbonat -Versuchsflichen auf dem Strela.

Planting schedules of the plots on carbonatic soil on Strela.

SRC = Einzelrametklonierung - single ramet cloning, MRC = Multirametklonierun§ -
multi ramet cloning,+/- = Einfluss der Rametgrosse - influence of the rametsize, 110/m* =
Populationsdichteversuch - population density experiment, Dii = Diingerversuch - fertili-
zer experiment, direkt SRC = Klonierung unmittelbar vor der Einpflanzung - cloning
treatment immediately before planting. 2. Klon. = Individuen aus dem Maximum-Klonie-
rungsversuch - individuals taken from the maximum cloning experiment.

ACA = Achillea atrata, AGA = Agrostis alpina, ANA = Anthyllis alpestris, ARA = Ar-
abis alpina, CAC = Campanula cochleariifolia, CAS = Carex sempervirens, ERU =
Erigeron uniflorus, HEV = Helictotrichon versicolor, MYA = Myosotis alpestris, RAM
= Ranunculus montanus
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lung vom Zeitpunkt der Klonierung im Gewichshaus bis zur Kontrolle im
Feld.

Fiir die Auszidhlung der Ramets jedes Moduls mussten die Curlex®-Matten
sorgfiltig angehoben werden, was jedoch keinerlei Beeintridchtigungen fiir
die Vegetation nach sich zog.

Alle Module wurden, getrennt nach Art, nach einem definierten Pflanzmuster
plaziert (Fig. 5). Bei einer Flichendichte von 30 Module/m? gelangten 40 In-
dividuen in jedes Versuchsquadrat. Die hangoberste Reihe I zihlte jeweils 10

Feldflachen 1987

CAS | ERU | HEV | HIA | MYA | RAG | SEC SEC2
............................................................... 1 [ 110/m
SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | SRC | Src [ -RAG_

110/m?

SRC SRC SRC SRC SRC SRC SRC MRC MRC

Feldflichen 1989

| CHA | SEC | CHA | HIA | SEC | MYA | | MYA | CHA | SEC | RAG
110/m? | d'SRC | dSRC | dSRC | dSRC | 2Kion. | | Dii SRC | Dii SRC [Dil dSRC|Dii dSRC
MYA | HEV | MYA | RAG | CHA | SEC | | SEC | MYA | CHA | . |
110/m? | dSRC | dSRC | dSRC | dSRC | Dii SRC Dii SRC | Dii dSRC|Dii dSRC
_SEC | CHA
MRC | Dii SRC
HEV SEC

~MRC | Di SRC

Fig. 4. Bepflanzungsschemata der Silikat -Versuchsflichen auf dem Jakobshorn.

Planting schedules of the plots on silicatic soil on Jakobshorn.

SRC = Einzelrametklonierung - single ramet cloning, MRC = Multirametklonierun% -
multi ramet cloning +/- = Einfluss der Rametgrosse - influence of the rametsize, 110/m* =
Populationsdichteversuch - population density experiment, Dii = Diingerversuch - fertili-
zer experiment, direkt SRC = Klonierung unmittelbar vor der Einpflanzung - cloning
treatment immediately before planting. 2. Klon. = Individuen aus dem Maximum-Klonie-
rungsversuch - individuals taken from the maximum cloning experiment.

CAS = Carex sempervirens, CHA = Chrysanthemum alpinum, ERU = Erigeron uniflo-
rus, FER = Festuca rubra, HEV = Helictotrichon versicolor, HIA = Hieracium alpi-
num, MY = Myosotis alpestris, RA = Ranunculus grenierianus, SEC = Senecio carnioli-
cus.
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Individuen, um gegen zu erwartende Abschwemmung nach Regen und
Schneeschmelze sowie Gerdllbewegungen, besonders auf Karbonat, besser
gewappnet zu sein. Alle iibrigen sechs Reihen waren mit je fiinf Modulen be-
stiickt.

Multiramet-Klonierungen: Im Unterschied zu den SRC-Versuchen wurde
die Rametzahl aller Module nach der Pflanzung erfasst. Die Gegeniiberstel-
lung der beiden Experimente lieferte deshalb ein verzerrtes Bild. Weil jedoch
im MRC-Versuch immer mindestens 2er- oder 3er-Gruppen kloniert worden
waren, hitte eine Berechnung des Rametwachstums analog zum SRC-Ver-
such eine halbierte oder gedrittelte Zuwachsrate fiir den MRC-Versuch erge-
ben, an den Resultaten dnderte sich generell nichts dadurch.

Jede Art wurde in einer Dichte von 30 Modulen/m? gepflanzt, es gelangten
also 35 Module in jedes Versuchsquadrat (Fig. 6).

Rametgrosse und regeneratives Verhalten: Die im Gewichshaus nach un-
terschiedlicher Grosse klonierten Individuen gelangten gemiss iiblichem
Vorgehen zur Akklimatisation nach Clavadel und danach auf die Versuchs-
flichen. Es kam dasselbe Pflanzmuster wie im MRC-Versuch zur Anwen-
dung. Individuen mit grossen Ramets nahmen die oberen Reihen des Ver-
suchsquadrates einer Art ein, solche mit kleinen Ramets die unteren. Je nach
verfiigbaren Individuen wurde auf ein ausgeglichenes Verhiltnis zwischen
den beiden Grossenklassen geachtet. Wiederum bildete die Zahl der Aus-
gangsindividuen nach der Klonierung die Basis fiir die Errechnung der Zu-
wichse bzw. Verluste.

Diingerversuche: Im SRC-Verfahren herangezogene Individuen wurden, je
zwei Arten pro m?, eingepflanzt. Die Anordnung von je fiinf Modulen in acht
Reihen entsprach einer Fliachendichte von 53.3 Modulen/m?, bei einem Mo-
dulabstand von 15 cm und einem Reihenabstand von 12.5 cm. Danach erhielt
jedes Versuchsquadrat eine einmalige Streudiingung von 50 g Certoplant-
Royal®m?, die gleichmissig verteilt wurde und durch die Bewisserung in die
oberste Bodenschicht eindrang.

Direkte Klonierungen im Feld: Nach einer erstmaligen Klonierung im Ge-
wichshaus gemiss SRC-Behandlung wurde auf der Versuchsfldche, unmit-
telbar vor der Einpflanzung, jedes Modul nochmals in einzelne Ramets klo-
niert. Die so gewonnenen Ramets besassen grosstenteils keine Wurzeln, hat-
ten durch die vorangegangene Akklimatisationsphase aber bereits wieder ihre
natiirliche Wuchsform erlangt. Der im SRC-Verfahren mitgelieferte Erdbal-
len aus den Rootrainer-Elementen musste unter den neu klonierten Ramets
aufgeteilt werden. Das Pflanzmuster blieb dasselbe wie im Diingerversuch,
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Fig. 5-7. Pflanzmuster fiir die Versuchsquadrate der Arten.
Planting schedule for the square plots of the species .

Fig. 5. Im SRC-Experiment - In the SRC experiment.

Fig. 6. Im MRC-Experiment - In the MRC experiment.

Fig. 7. Im Populationsdichte-Experiment (110 Individuen/m?).
In the population density experiment (110 individualsim?).
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Myosotis alpestris von Silikat hatte sich zusitzlich in einem mit 110 Indivi-
duen/m? bepflanzten Versuchsquadrat zu bewihren. Eine zweite Ausnahme
bildete Senecio carniolicus, die neben der iiblichen SRC- zusitzlich eine
MRC-Behandlung erhielt.

In einem Ergdnzungsexperiment wurde dieselbe Diingermenge wie im Diin-
gerversuch appliziert, d.h. 50 g Certoplant-Royal®/m?,

Feldversuche mit hoherer Populationsdichte: Als Vergleich zu den SRC-
Versuchen mit einer Populationsdichte von 30 Individuen/m? wurden Module
einiger Arten parallel mit einer Dichte von 110 Individuen/m? angepflanzt
(Fig. 7). Auf Karbonat entsprach diese Dichte dem minimal realisierbaren
Pflanzabstand, da die Komngrosse der Bodenoberflache oft bereits diese Gros-
senordnung erreichte. Auf Silikat liess sich dieses Pflanzmuster problemlos
einrichten. Es wurde gleich wie im SRC-Experiment vorgegangen.
Blattschnittversuche im Feld: Von den drei untersuchten Taxa wurden je 20
Pflanzen mit farbigen Drahtschlingen in der natiirlichen Vegetation markiert.
Jeweils die Hilfte aller Pflanzen pro Taxon wurde geschnitten, die andere
Hiilfte diente als Kontrolle. Die Schnittbehandlung bestand in einer Halbie-
rung der Blitter quer zur Blattachse. Zur Auswahl gelangten moglichst gros-
se, vitale und rametreiche Pflanzen. Die Anzahl vorhandener Ramets wurde
zu Beginn und am Ende des Versuchs erhoben. Eine allfillige Beweidung der
Versuchspflanzen kann beinahe ausgeschlossen werden, da die Drahtschlin-
gen rund um die Pflanzen ein emsthaftes Hindernis boten und eine Schreck-
farbenzeichnung trugen.

Erhebung der Einwanderung in die Versuchsflichen: Die Versuchsqua-
drate der Arten aus dem SRC-Experiment, das 1987 angelegt und 1988 wie-
derholt worden war, hatten sich 1989 und 1990 einer Kontrolle auf eingewan-
derte Pflanzen aus der Umgebung zu unterziehen, so dass das Einwande-
rungsverhalten auf ein- bis dreijdhrigen Versuchsflichen ermittelt werden
konnte. Das Quadrat jeder Art wurde einzeln mit einem 1 m * 1 m-Alumini-
umrahmen, der in 10 mal 10 Felder gerastert war, abgedeckt und die nicht
eingepflanzte Vegetation kartiert. Unterschieden wurden dabei je ausgewach-
sene Pflanzen und Keimlinge von Zweikeimblittrigen und Einkeimblittrigen.
Das Artenspektrum der Einwanderer und die Bliihaktivitét flossen als zusétz-
liche Angaben mit in die Protokolle ein.

Fiir die exakte Erfassung vor allem der Keimlinge mussten die Curlex®-Mat-
ten entfernt werden, was jedoch, wie erwihnt, ohne Nachteile fiir die Vegeta-
tion bewerkstelligt wurde.
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2.7. STATISTISCHE AUSWERTUNG

Bei Priifung auf Signifikanz wurden nichtparametrische Tests durchgefiihrt
(ZAR 1984) und nur das Rametverhalten getestet: Fiir paarweise verbundene
Datenserien der Wilcoxon-Vorzeichen-Rangsummentest (WT), fiir die Sai-
sonabhingigkeit der SRC-Versuche der Kruskal-Wallis Test (KW). Der
MRC-Versuch im Gewidchshaus wurde mit einer Einfaktoren-Varianzanalyse
(ANOVA) abgesichert. Gerechnet wurde mit dem StatView® SE+ Graphics
Softwarepaket von Abascus Concepts, Berkeley.
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3. RESULTATE
3.1. GEWACHSHAUS- UND KLIMAKAMMERVERSUCHE
3.1.1. Einzelrametklonierungen (SRC) im Gewichshaus

Es wurden zwischen einer Klonierung und bis zu fiinf Wiederholungen pro
Taxon durchgefiihrt. Insgesamt gelangten 24 Taxa von Karbonat oder Silikat
in 63 Serien zur Klonierung (Tab. 3).

Das Rametzuwachs-Verhalten der klonierten Module lédsst sich in drei Grup-
pen ordnen.

In der Gruppe a figurierten Pflanzen, die wihrend der sechs- bis achtwdchi-
gen Beobachtungszeit nach der Klonierung einen Rametzuwachs, also Uber-
kompensation, zeigten (Fig. 8). Dazu zihlten Achillea atrata, A. moschata,
Anthyllis alpestris, Arabis alpina, Campanula cochleariifolia, Chrysanthe-
mum alpinum, Myosotis alpestris.

Zur Gruppe b gehorten Pflanzen mit konstanter Rametzahl nach der Klonie-
rung, d.h. einigermassen exakter Kompensation (Fig. 8). Entweder erlitten die
Pflanzen einen Klonierungsschock, iiberlebten aber grosstenteils, ohne mit ei-
nem Rametzuwachs zu reagieren, oder ein grosser Rametzuwachs wurde
durch eine ebenso hohe Sterblichkeit kompensiert. Vertreter dieser Gruppe
waren Agrostis alpina, Carex sempervirens, Erigeron uniflorus, Helictotri-
chon versicolor von Karbonat, Hieracium alpinum, Luzula lutea, Ranuncu-
lus montanus, Ranunculus grenierianus, Senecio carniolicus.

In die Gruppe ¢ wurden unterkompensierende Pflanzen, mit Rametabnahme
nach der Klonierung, eingeordnet (Fig. 8). Darunter fielen Festuca rubra,
Helictotrichon versicolor von Silikat, Linaria alpina, Veronica bellidioides.

Friihlingsklonierungen wurden allgemein am besten ertragen: Die Pflanzen
reagierten mit den grossten Rametzunahmen. In den Herbstserien zeigten sich
allerdings wenig Schwankungen, wihrend die Sommerklonierungen am mei-
sten Einbussen bewirkten (P<0.001 KW). Das Verhalten von Achillea atrata
war ein reprasentatives Beispiel dafiir (Fig. 8).

Die Produktivitit der einzelnen Serien war infolge der jahreszeitlichen Ab-
hingigkeit unterschiedlich, weshalb sich fiir einen Uberblick die Gegeniiber-



Tab. 3. Einzelramet-Klonierungen im Gewichshaus, Daten der Jahre 1986-90.
M = Module - modules, R = Ramets - ramets, n = Module bzw. Ramets bei Versuchsbe-
ginn; modules or ramets at the beginning of the experiment, respectively; Ca = von Kar-

bonat - from carbonate soil, Si = von Silikat - from silicate soil.

Taxon

Datum

Anzahl Tage seit Versuchsbeginn
Werte in % von n

Achillea atrata

108

77

85

50

14.10.86
M

R

4.5.87
M

R
2.7.88
M

R
17.7.88
M

R
6.7.89
M
R

13
91
97
4
100
108
8
99
103
8
89
99
8
88
108

16
85
92
8
100
115
15
87
100
12
85
94
15
84
126

20
83
90
11
97
118
22
79
97
18
74
87
23
80
146

24
83
90
14
97
125
26
79
95
25
68
82
29
78
152

27
80
86
18
98
132
32
74
97
33
62
82
35
78
140

30
77
85
21
98
153
39
66
9
40
56
78
41
78
176

34
77
89
25
97
157
47
69
100

37
77
98
28
97
178

41
80

a4
79

48
79

106 110 119

32
95
188

36
95
193

39
95
192

51
78
125
43
93
190

55
139

Achillea moschata

120

17.7.88
M
R

7
98
123

11
98
118

17
88
123

24
73
116

32
68
115

39
61
105

Agrostis alpina

105

120

23.10.86
M

R

2.7.88
M

R

4
99
101
8
100
101

5
98
101
22
92
97

11
98
106
26
85
91

15
98
108
32
83
113

18
98
108
39
80
98

21
97
108
47
77
88

25
96
113
54
73
83

28
97
115

32
97
117

35
97
120

39
98
122

42
93
118

46
91
116

Anthyllis alpestris

55

27.5.89
M
R

9
100
104

15
100
107

26
95
100

32
93
111

41
89
124

48
87
153

55
87
155

63
87
175

69
87
176

80
191

Arabis alpina

151

130

90

21.10.86
M

R
4.5.87
M

R
17.7.88
M

6
96
114
4
100
100
7
89
93

9
93
113
8
98
99
11
87
88

13
91
112
11
9
97
17
67
68

17
86
111
14
97
98
24
42
43

20
82
111
18
95
98
32
21
21

23
81
120
21
94
97
39
12
12

27
85
131
25
90
127

30
85

M
85

37
83

136 146 149

28
90
182

32
89
201

36
87
235

41
83
152
39
86
229

a4
82
150
43
85
255

48
81
168
50
86
274

53
85
262

Campanula
cochleariifolia

95

119

100

60

50

R
20.10.86
M

R

4.5.87
M

R

7
99
152
4
100
111

10
98
151
8
99
110

14
97
153
11
98
109

18
97
153
14
98
111

21
91
157
18
97
114

24
91
157
21

120

16.7.88
M

R
6.7.89
M
R
6.4.90
M
R

8
66
71

8
93
97
11

100
108

12
58
62
15
78
85
18
100
122

18
49
50
23
70
90
25
96

25
37
37
29
65
93
32
98

134 232

33
30
31
35
65
88
38
98
256

29
31
41
65
100

28
91
157
25
96
126

31
91
158
28
95
133

35
89
179
32
95
148

38
89
179
36
95
155

42
89
188
39
94
158

45
87
191
43
92
171

49
86
214
50
92
174

53
92
176

97

23.10.86
M

R
2.7.88
M
R

4
99
99

8

100
103

7
99
10
15
97

100

11
98
101
22
70
77

15
95
101
26
67
70

18
92
98
32
50
60

21
91

39
48
58

25
91
99
47
43
55

28
92
100
54
40
52

32
92
102

35
92
103

39
90
100

42
89

46
87
99

Carex sempervirens Si

146

21.10.86
M
R

6
100
102

9
99
101

13
97
102

17
95
101

20
91
98

23
97

27
90
97

30
90
96

37
90
96

41
86
92

86
92

48
84
90
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Taxon

88

Datum

17.7.88
M
R

Anzahl Tage seit Versuchsbeginn
Werte in % von n

7
90
91

11
84
85

17
64
65

24
40
42

32
27
31

39
22
28

Chrysanthemum
alpinum

50

30.5.89
M

R
6.4.90
M

R

6
100
118

11
100
108

12
97
157
18
100
156

23
92

29
85

182 245

25
98

32
96

196 234

38
83
378
38
96
302

45
82
468

77
78
348

Erigeron uniflorus Ca

99

23.10.86

4

M| 100

R

103

7
100
103

11
100
103

15
99
106

18
97
105

21
97
105

25
97
106

28
97
108

32
97
110

35
96
109

39
97
112

42
97
112

46
97
112

Erigeron uniflorus Si

88

22.10.86
M
R

5
100
106

8
100
106

12
100
110

16
98
109

19
97

22
97
108

26
93
102

29
93
103

33
90
100

36
90
100

40
90
100

43
39
100

47
85
100

Festuca rubra

100

18.7.88
M
R

6
89
93

10
85
96

16
72
104

23
63
90

38
56
75

Helictotrichon
versicolor Ca

100

90

15.5.87
M
R
18.7.88
M

3
99
99

6

100
101

b
92
92
10
98
98

10
90
90
16
88
90

14
87
88
23
78
80

21

38
38

25
97

28
97

32
83
95

35
83
94

39
83
96

42
83

Helictotrichpn
versicolor Si

75

R
15.5.87
M
R

3
100
100

7
93
93

10
83
83

14
81
85

21
71
81

25
77
85

28
76

32
75
83

35
73
81

39
72
80

42
72
80

Helictotrichon
versicolor Si

195

5.7.88
M

R
27.5.89
M

R

5
93
95

9
97
97

12
82
82
15
91
92

19
52
53
26
65
78

23
42
43
32
50
65

38
43

35
40

51
35
38

Hieracium alpinum

83

23.10.86
M

R

2.7.88
M

R

4
100
100
8
98
102

7
100
100

15
95
105

11
100
100

22

92
112

15
100
100

26

21

100
39

95

25

100
47
90
93

28

106
54
90
92

32
111

35
111

39
110

42
100
110

46
100
111

Linaria alpina Ca

120

20.10.86
M
R

7
95
99

10
90
95

14
90
95

83
85

28
83

31
79
81

35
73
76

38
70
75

42
68
77

45
63
70

49
58
65

Linaria alpina Si

120

14.10.86
M
R

13
63
82

16
67
74

20
58
65

30
37

32
28
35

37
36

41
23
38

44
18
29

48
20
35

51
18
31

55
16
30

Luzula lutea

32

6.7.89
M
R

8
81
81

15
59
59

23
47
63

41

Mpyosotis alpestris Ca

79

38

135

200

50

22.10.86
M

R
4587
M

R
2.7.88
M

R
27.5.89
M

R
6.7.89
M
R
6.4.90

5
100
103

4
100
100

8

99
101

98
116

100
108
11

8
99
101
8
95
95
15
99
111
15
96
135
15
100
126
18

12
97
103
11
84

35
94
140
38

22
91

21
79
82
39
85
130

41
136

26
91
96
25
79
82
47

120

29

96
28
79
84
54
79
106

33

32
74
79

36
91
99
36
74
87

40
89
99
39
74
95

43
90
99
43
74
95

47
91
101
50 53
71 71
92 95
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Tab. 3 (Fortsetzung - continued)

Taxon Datum | Anzahl Tage seit Versuchsbeginn
n Werte in % von n
50 M| 98 92 92 84 70
R|102 100 100 94 90
Mpyosotis alpestris Si 211086 6 9 13 17 20 23 27 30 34 37 41 44 48
33 M| 82 82 82 82 88 88 88 91 91 88 88 85 88

R| 82 82 82 82 88 94 97 103 103 94 94 91 94
4587/ 4 8 11 14 18 21 25 28 32 36 39 43 50 53
M100 96 93 91 91 91 96 9 9 96 93 93 93 03
R(100 98 98 96 102 102 111 113 124 124 122 124 124 124
3788 7 14 21 25 31 38 46 53
61 M|100 97 90 90 B89 87 85 79
R|110 120 146 133 139 138 139 123

45

Ranunculus montanus 2788 8 15 22 26 32 39 47 54
135 M|100 98 97 98 95 95 95 94
R|100 98 101 99 99 96 98 97

Ranunculus 3788 7 14 21 25 31 38 46 53
grenierianus 91 M| 90 88 91 90 89 87 85 82
R| 90 90 95 91 93 89 88 85

Senecio carniolicus 14.1086] 13 16 20 24 27 30 34 37 41 44 48 51 55
180 M| 99 98 96 96 96 94 94 94 94 94 94 94 94
R{102 102 66 63 103 101 103 106 111 111 116 118 130
4587 4 8 11 14 18 21 25 28 32 36 39 43 50 53
124 M[{100 98 96 94 91 90 8 8 81 79 77 713 70 65
R|100 99 98 99 98 98 94 103 101 103 102 96 93 82
2788 8 15 22 26 32 39 47 54
M| 97 85 72 67 65 62 59 56
R{103 91 8 78 78 76 73 68
26.5.89| 10 16 27 34
M

116

155 100 100 99 99
R|101 106 110 131
Veronica bellidioides 231086 4 7 11 15 18 21 25 28 32 35 39 42 46
24 M| 88 83 83 79 71 67 67 67 67 67 67 67 58
R| 88 83 83 79 71 67 671 67 671 67 67 67 58
Total n 4814 Total Ramets bei Yersuchsende: 6025

stellung von Maximal- und Durchschnittswerten anbietet (Tab. 4).

Von den 24 untersuchten Taxa erzielten ausnahmslos die Friihlingsserien die
hochsten Rametzuwichse und konnen als reprdsentativ fiir das Wachstums-
verhalten angesehen werden. Zwolf Taxa wurden jedoch nicht im Friihling
kloniert, sondern entweder nur im Herbst (fiinf Taxa), nur im Sommer (drei
Taxa) oder im Herbst und im Sommer (vier Taxa). Unter den letztgenannten
war die Herbstserie immer die erfolgreichere als die Sommerserie. Im Durch-
schnitt aller Serien am meisten Rametzuwachs verzeichneten die Guerilla-
Strategen. Eine Ausnahme davon bildeten lediglich die Linaria-Pflanzen von
beiden Substraten, fiir die eine SRC-Behandlung offenbar zu drastisch war.
Samtliche Phalanx-Strategen reagierten mit Rametkonstanz oder -einbussen.
Vikariierende Sippen verhielten sich jeweils dhnlich.

Grosse Unterschiede zwischen den einzelnen Serien einer Art wiesen Myoso-
tis alpestris von Karbonat, Chrysanthemum alpinum, Arabis alpina und
Campanula cochleariifolia auf. Erwartungsgemaiss fielen Differenzen in der
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Fig. 8. Rametverhalten nach der Einzelrametklonierung. Oben links: Achillea atrata, Ra-
metzunahme nach der Klonierung; oben rechts: Hieracium alpinum, konstante Rametzahl
nach der Klonierung; Mitte links: Linaria alpina von Silikat, Rametabnahme nach der
Klonierung. Jahreszeitliche Abhingigkeit der Einzelramet-Klonierung, dargestellt anhand
von Achillea atrata. Mitte rechts: Friihlingsklonierung; unten links: Sommerklonierung;
unten rechts: Herbstklonierung. Zu beachten ist jeweils der unterschiedliche Ordinaten-
massstab.

Ramet behaviour after single ramet cloning. Top left: Achillea atrata, ramet decrease af-
ter cloning; top right: Hieracium alpinum, constant ramet number after cloning, middle
left: Linaria alpina from silicate, ramet decrease after cloning. Seasonal dependency of
the SRC-treatment, illustrated with Achillea atrata. Middle right: Cloning in springtime;
below left: cloning in summer; below right: cloning in autumn. Note the varying vertical
scales.
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Rametbilanz tendenziell grosser aus als in der Modulbilanz, da sich Module

definitionsgeméss nur verringern konnten. Dieser Effekt war wiederum bei

den Phalanx-Pflanzen weniger ausgeprigt als bei den Guerillas.

Die kurze Beobachtungsdauer von sechs bis acht Wochen kann das Bild ver-

zerren, wie Langzeituntersuchungen ergaben. Beispielsweise verwandelte

stch der im 6-Wochenversuch 116%-Rametbestand von Agrostis alpina in ei-

nen solchen von 529% in der Halbjahresbeobachtung.

Im folgenden wird das Verhalten der einzelnen Taxa zusammenfassend be-

sprochen.

- Achillea atrata zeigte ausgeprigtes expansives Wachstum und kann als
die mobilste der getesteten Taxa gelten. Mehrere Tochterramets wuchsen
mit dem Mutterramet heran, wobei meistens alle iiberlebten. Neue Ramets

Tab. 4. Rametzuwachs bzw. -verlust nach der Klonierung (in %) fiir die produktivsten Se-
rien jedes Taxons und den Durchschnitt aller Serien pro Taxon.

- Ramet increase or decrease after cloning, respectively, (in %) for the most productive se-
ries of each taxon and for the average of all series per taxon.

Mod = Module - modules, Ram = Ramets - ramets; F = Friihlingsserie - spring series, S
= Sommerserie - summer series, H = Herbstserie - autumn series, kk = Klimakammerse-
rie - growth chamber series; Wf = Wuchsform - growth form (g = Guerilla - guerrilla, p
= Phalanx - phalanx). Ca = Karbonat - from carbonate, Si = Silikat - from silicate.

Taxon Anzahl (Maximum (%) |Durchsch.(%) |[Maximum |Wf
Serien | Mod Ram Mod Ram

Achillea atrata 5 93 190 74 130 [F87

Achillea moschata 2 80 127 71 116 |F89kk

Agrostis alpina 91 116 82 100 |H86

Anthyllis alpestris 87 191 87 191 |F89

Arabis alpina 85 262 59 147 |F87

98 256 80 147 |FS0

87 99 64 76  |H86

84 90 53 59 |H86
100 424 90 287 |F90kk/F89
97 112 97 112 |H86

85 100 85 100 |H86

56 75 56 75 |S88

83 96 60 67 |F87

72 80 43 53 |F87
100 111 95 102 |H86

58 65 58 65 |H86

16 30 16 30 |H86

s 84 44 84 |S89

94 206 80 120 |S89/F89
93 124 87 114 |F87

94 g 94 97 |F88

82 85 82 85 |S88

99 131 79 103 |F89

58 58 58 58 |H86

Campanula cochleariifolia
Carex sempervirens Ca
Carex sempervirens Si
Chrysanthemum alpinum
Erigeron uniflorus Ca
Erigeron uniflorus Si
Festuca rubra
Helictotrichon versicolor Ca
Helictotrichon versicolor Si
Hieracium alpinum

Linaria alpina Ca

Linaria alpina Si

Luzula lutea

Myosotis alpestris Ca
Myosotis alpestris Si
Ranunculus montanus
Ranunculus grenierianus
Senecio carniolicus
Veronica bellidioides
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Anzahl Serien
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iiberwuchsen oft die Rootrainerabgrenzungen und eroberten beinahe belie-
big grosse Individuenareale. Die Klonierung war aufgrund der Wuchsform
einfach. Das unterirdische Regenerationsvermogen war gut, begleitet von
der gleichzeitigen Bliitenbildung bei vielen Modulen.

Geringeres laterales Wachstum trat bei Achillea moschata auf. Das Ra-
metwachstum nach der Klonierung nahm sich bescheidener aus.

Die intravaginal wachsenden Tochtertriebe von Agrostis alpina bewurzel-
ten sich schlecht und benétigten nach der Klonierung offenbar samtliche
Ressourcen fiirs Uberleben. Nachwuchs wurde nicht produziert, ebenso
wenig konnte eine Bliitenbildung wihrend des Versuchs registriert werden.
Die zidhen, verholzten Wurzeln von Anthyllis alpestris liessen sich nur mit
dem Skalpell klonieren. Tochterramets waren immer unbewurzelt und wie-
sen deshalb Verluste aus. Trotzdem resultierte ein grosser Netto-Rametzu-
wachs. Das Regenerationspotential konnte als betrdchtlich eingeschitzt
werden. Eine Bliitenbildung war wihrend der Untersuchungsdauer nicht zu
beobachten.

Arabis alpina-Pflanzen waren durch extreme Vergeilung gekennzeichnet.
Die Rosettchen wuchsen auf den Stengeln der etiolierten Mutterramets und
brachen gerne ab, oft sogar bei Berilhrung. Die Blitter erreichten bis die
doppelte der natiirlichen Grosse. Die Art produzierte den grossten Ramet-
umsatz aller behandelten Taxa, d.h. einen hohen Zuwachs (den zweithoch-
sten durchschnittlichen = 147%), der von einer grossen Mortalitét begleitet
war. Gegen Verpilzung, Milben und Liuse besassen die Pflanzen offen-
sichtlich keine Widerstandskraft. Auch bei gesundem Aussehen der oberir-
dischen Teile konnte unterirdisch bereits alles verfault sein. Ein Viertel bis
ein Drittel der Module kamen zum Bliihen.

Campanula cochleariifolia demonstrierte ein enormes Regenerationspo-
tential. Mit dem zweithochsten durchschnittlichen Rametzuwachs erlitt sie,
im Gegensatz zu der ebenso produktiven Arabis alpina, eine bedeutend
kleinere Modulmortalitdt. Auch winzige, unbewurzelte Ramets gediehen
gut. Im Gewichshaus etiolierten die Pflanzen stark, sodass die oberirdisch
angelegten Tochtertriebe von der bodenstidndigen Rosettenposition auf die
Sprossachse angehoben wurden. Die Blitter erreichten grossere Ausmasse
als unter natiirlichen Bedingungen. Unterirdisch geschobene Ramets wuch-
sen lateral und wanderten. Bei fast 100% der Module trat Bliitenbildung
auf, verteilt iiber einen Monat.

Carex sempervirens besass ein kleines Regenerationsvermogen. Durch
den Faserschopf, den die Blattscheiden der intravaginal emeuerten Triebe
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bildeten, blieben diese dauernd feucht und verfaulten leicht. Die einzelnen
Module beanspruchten einen grossen Platzbedarf, die Rootrainer-Elemente
konnten zu klein gewesen sein. Eine Bliitenbildung fand nicht statt.

Den hochsten Rametzuwachs aller gepriiften Arten erzielte Chrysanthe-
mum alpinum (287% mittlerer Bestand, bis 424% in der Friihlingsklonie-
rung) bei gleichzeitig kleiner Modulmortalitit (durchschnittlich 10%, im
Friihling 4%). Starkes laterales Wachstum iiber die Rootrainerabgrenzun-
gen hinaus war keine Ausnahme. Ein Viertel der Module entwickelte Blii-
ten. Die Pflanzen etiolierten und ihre Tochterramets wuchsen wie bei Ara-
bis alpina entweder bodenbiirtig um den Stengel oder auf dem Stengel. Im
Gewichshaus konnte die typische Auslduferbildung nur ansatzweise proto-
kolliert werden.

Erigeron uniflorus erhielt, entsprechend der natiirlichen Wuchsform, we-
nig Rametzuwachs, schon das Ausgraben setzte den Pflanzen zu, die win-
zigen Rosettchen konnten sich nicht etablieren. Das Regenerationsverma-
gen war gering und lediglich einige Exemplare kamen zur Bliite, starben
jedoch allesamt wieder ab.

Fiir die sonst sehr wiichsige Festuca rubra war die Einzeltriebklonierung
offenbar ein zu drastischer Eingriff. Das Regenerationspotential konnte erst
von bereits etablierten Trieben ausgenutzt werden, wobei sich klonierte
aber nur mit Miihe zu etablieren verstanden. Bliitenbildung trat nicht auf.
Helictotrichon versicolor ist eine Silikatpflanze und in der Natur selten
auf Karbonat anzutreffen. Trotzdem wurde Karbonatmaterial getestet und
ein geringes Regenerationsvermdgen gefunden. Es eignete sich nicht fiir
Klonierungen. Die Tochterramets ersetzten die oberirdisch bereits abge-
storbene Mutterramets. Bliitenbildung trat nicht auf.

Analog den Karbonatpflanzen verhielt sich Helictotrichon versicolor von
Silikat, zeigte aber noch schlechteres Wuchsverhalten nach der Klonie-
rung.

Eine geringe Rametbildung, aber die kleinste Modulsterblichkeit aller Ta-
xa, verzeichnete Hieracium alpinum (mittlere Werte 5%, Maximumserie
0%). Das sehr konstante Wachstum brachte jeweils kriftige und grosse
Module hervor. Eine spirliche Rosettenbildung erfolgte mit zwei bis drei
Ramets. Das Regenerationsvermodgen war gross, wurde aber auf niederem
Niveau gehalten. Vereinzelte Bliitenbildung im Gewéchshaus rundete den
vitalen Eindruck ab.

Linaria alpina ertrug bereits die Ausgrabung schlecht, die zerbrechlichen
Wurzeln waren auch der Klonierung nicht gewachsen. Eine extreme Ver-
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geilung der klonierten Ramets und das Heranwachsen bis zur dreifachen
natiirlichen Stengellidnge mit diinner und kriechender, fadenartiger Gestalt,
musste als Folge in Kauf genommen werden und zog eine hohe Mortalitit
nach sich (35% beim Karbonat-, 70% beim Silikatmaterial). Nur wenige
Module bliihten im siebenwochigen Experiment.

Der Rametzuwachs bei Luzula lutea fand zwar statt, wurde durch die hohe
Modulsterblichkeit jedoch wieder zunichte gemacht. Ein mittleres Regene-
rationsvermodgen war kennzeichnend fiir die Pflanzen, sie eigneten sich
aber schlecht fiir die Klonierung. Bliitenbildung trat vereinzelt in Erschei-
nung.

Mpyosotis alpestris-Module von Karbonat waren &dusserst zihlebig und bil-
deten bis zu fiinf Tochterrosetten. Ihr Regenerationspotential erwies sich
als immens, begleitet von einer niedrigen Modulmortalitit. Tochterramets
bewurzelten sich rasch, blieben oft iiber lingere Zeit winzig, trugen aber
nur ein kleines Mortalitdtsrisiko. Die Differenzierung der Blitter in den
Tochterramets setzte erst nach Erreichen einer bestimmten Blattgrésse ein.
Auch kleinste klonierte Triebe iiberlebten, solange sie nicht iliberwéssert
oder von Krankheiten befallen wurden. Die dichte Rosettenblattstruktur be-
giinstigte durch Aufrechterhalten eines konstanten Feuchteregimes ein Ab-
faulen. Zwei Drittel der Module kamen zur Bliite.

Die Silikatverwandten von Myosotis alpestris produzierten einen etwas
geringeren Rametzuwachs als die Population von Karbonat, bewiesen aber
ein ebenso grosses Regenerationsvermogen und ein vergleichbares Wuchs-
verhalten.

Nach der Beeintrichtigung der Klonierung zog Ranunculus montanus
s.str. die oberirdisch getitigten Investitionen in die Wurzelknollen zuriick.
Diese Organe waren vermutlich fiir das hohe Regenerationsvermogen zu-
standig. Tochterramets wurden ausnahmslos unterirdisch angelegt und er-
schienen in einiger Distanz zur Mutter an der Oberfliche. Der Rametzu-
wachs fiel bescheiden aus, in der Gestalt glich er jenem in natiirlichen Ver-
hiltnissen. Wenige Module bliihten im Gewédchshaus.

Ranunculus grenierianus stimmte im Verhalten weitgehend mit R. mon-
tanus iiberein.

Schon das Ausgraben beanspruchte Senecio carniolicus wahrscheinlich
stiarker als die Klonierung und wurde nicht ertragen. Es resultierte ein gros-
ser Rametumsatz, wobei zwei Arten von Tochterramets beobachtet wur-
den: 1. stengelbiirtige, die lange klein blieben und spiter das Mutterramet
ersetzten, bildeten Biischelchen von Fadenwurzeln; 2. wurzelbiirtige, die
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oberirdisch autonom erschienen und sich rasch etablierten, bildeten ein
grosseres Rhizom mit Seitenwurzeln. Die weisslich filzige Blattbehaarung
war im Gewichshaus nicht mehr erkennbar. Vereinzelte Module bliihten.
- Veronica bellidioides war géanzlich ungeeignet fiir Klonierungen, sie zeig-
te iiberhaupt keinen Rametumsatz. Das Regenerationspotential wird aus-
schliesslich zum Uberleben eingesetzt. Starke Vergeilung und ansatzweise
Bliitenanlage waren charakteristisch, die Module starben jedoch vor der

Bliite ab.

3.1.2. Einzelrametklonierungen (SRC) in der Klimakammer

Um besser abschitzen zu kénnen, ob tatséchlich die veridnderten Umgebungs-
bedingungen oder die genetische Konstitution verantwortlich waren fiir hohe
Diversitidt und Variabilitit, gelangten parallel zu den Gewichshausversuchen
solche in der Klimakammer zur Durchfiihrung. Insgesamt acht Serien, alle im
Friihling angelegt, wurden getestet (Tab. 5). Im Gewichshaus reagierten die
Taxa grosstenteils mit sofortigem Rametwachstum, wihrend es in der Klima-

Tab. 5. Einzelramet-Klonierungen in der Klimakammer.
Single ramet cloning in the growth chamber.
M = Module - modules, R = Ramets - ramets, n = Module bzw. Ramets bei Versuchsbe-
ginn - number of modules/ramets at the beginning of the experiment.

Taxon Datum Anzahl Tage seit Versuchsbeginn
n Werte in % von n
Achillea moschata 28.4.89 10 13 21 29 34 4 55 62 72
105 M| 100 99 95 91 8 8 78 80 &0
R| 101 101 9% 95 94 92 89 95 127
Campanula cochleariifolia 28.4.89 10 13 21 29 34 4 55 62 72
100 M| 100 99 100 100 99 97 94 94 94
R| 101 99 100 104 110 115 113 119 133
6.4.950 11 18 25 32 138
50 M| 100 100 94 94 96
R| 102 106 112 126 122
Chrysanthemum alpinum 27.5.89 5 15 26 33 43
50 M| 100 100 88 82 82
R| 108 126 148 142 160
6.4.90 11 18 25 32 38
50 M| 100 100 100 100 100
R| 128 146 152 182 202
Helictotrichon versicolor Si 30.5.89 2 12 23 30 40
50 M| 100 84 46 24 22
R| 100 84 46 24 24
Myosotis alpestris Ca 30.5.89 2 12 23 30 40
50 M| 98 098 9% 86 84
R| 98 104 114 116 148
6.4.90 11 18 25 32 38
50 M| 100 88 70 62 58
R| 115 108 8 77 78
Total n 505 Total Ramets bei Versuchsende: 994
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Fig. 9. Vergleich des Rametwachstums im Gewichshaus und in der Klimakammer.
Comparison of the ramet growth in the greenhouse and in the growth chamber.

Oben links - above left: Campanula cochleariifolia; oben rechts - above right: Myosotis
alpestris von Karbonat (from carbonate); unten - below: Chrysanthemum alpinum.

kammer langsamer und reduziert einsetzte (Fig. 9). Signifikante Unterschiede
waren jedoch nicht zu verzeichnen (P>0.05 WT).

3.1.3. Multirametklonierungen (MRC) im Gewiachshaus

Einzelrametklonierungen (SRC) bedeuten fiir einige Pflanzen drastische Ver-
letzungen. Gestiitzt auf die Beobachtung, dass in Rametgruppen robustere Ra-
mets unterstiitzend auf schwichere Ramets wirken koénnen, wurde mit der
Multirametklonierung ein milderes Verfahren gewihlt, dem vor allem Sippen
mit konstantem Rametzuwachs nach der Klonierung, zum Vergleich aber
auch solche mit starkem Rametzuwachs, unterworfen wurden. Insgesamt wur-
den 12 Serien im MRC-Verfahren durchgefiihrt (Fig. 10, Tab. 6). Wie bereits
bei den SRC-Versuchen traten Schwankungen zwischen verschiedenen Serien
der gleichen Population auf. Als Illustration seien die beiden Versuche an
Achillea atrata von derselben Population dargestellt (Fig. 11).

Eine Hierarchisierung nach prozentualem Zuwachs bzw. Verlust der Ramet-
gruppen war nicht moglich, sie verhielten sich je nach Sippe unterschiedlich
(P>0.05 ANOVA). Jedoch ist eine klare Rangfolge in der Effizienz erkenn-



- 54 -

bar, in der sich die SRC-Gruppen als erfolgreichste vor den 2er-Gruppen er-
wiesen, die 6er-Gruppen waren ausnahmslos am uneffizientesten (Fig. 12).
Als Mass fiir die Effizienz wurde der Effizienzquotient gewahlt, der das Ver-
hiltnis der beiden Quotienten Anfangsmodule zu -ramets und Endmodule zu-
ramets darstellt. Um moglichst viel Material zu gewinnen, ist fiir die ausge-
wihlten Sippen durchwegs die Einzelramet-Klonierung zu bevorzugen
(P<0.001 WT: SRC verglichen mit allen Rametgruppen).
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Fig. 10. Multirametklonierungen: Anzahl Ramets in % der Ausgangsramets nach sechswo-
chiger Versuchsdauer.

Multi ramet cloning: Number of ramets in % of the initial ramets after six weeks.

Myc = Myosotis alpestris (Karbonat - carbonate), Sen = Senecio carniolicus, Cac =
Carex sempervirens (Karbonat - carbonate), Cam = Campanula cochleariifolia, Hes =
Helictotrichon versicolor (Silikat - silicate), Mys = Myosotis alpestris (Silikat - silicate),
Cas = Carex sempervirens (Silikat - silicate), Hec = Helictotrichon versicolor (Karbonat
- carbonate), Ach = Achillea atrata; * = 1989er Serien, iibrige = 1988er Serien.
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Tab. 6. Multirametklonierungen im Gewéchshaus.

Multi-ramet cloning in the greenhouse.

Ca = Karbonat - from carbonate, Si = Silikat - from silicate; MG = Modulgrosse - mod-
ule size, ay p = Anzahl Module/Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/iramets
at the beginning of the experiment, by, » = Anzahl Module/Ramets bei Versuchsende -
number of modules/ramets at the end of the experiment, EQ = Effizienzquotient - efficien-
cy ratio. ¥ EQ = ay/ag . bp/by,

Art
Myosotis alpestris Ca (88)

Senecio carniolicus (88)

SRC 136 136 65 79 48 35 1.é2
Carex sempervirens Ca (88) 2

Campanula cochleariifolia (88)

Helictotrichon versicolor Si (88)

Myosotis alpestris Si (88)

Carex sempervirens Si (88)

Helictotrichon versicolor Ca (88)

Achillea atrata (88)

Campanula cochleariifolia (89)

Senecio carniolicus (89)

Achillea atrata (89)

3.1.4. Maximum-Klonierungen im Gewichshaus

Das Regenerationspotential der Pflanzen widerspiegelt sich nur teilweise im
Wachstumsverhalten nach einer Klonierung. In der vorliegenden Arbeit wur-
de als Mass fiir die Grosse des Potentials das Verhalten nach mehrmals wie-
derholten Klonierungen gewihlt, die wihrend einer Saison maximal durch-
fiihrbar sind. Es wurde also damit gerechnet, dass eine Limite existiert, bei
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deren Uberschreitung die Pflanzen nicht mehr regenerieren kénnen, sondern
geschidigt bleiben oder sogar zugrunde gehen.

Mit fiinf Sippen wurden sechs Serien angelegt. Drei Serien wurden konse-
quent wihrend einer ganzen Vegetationssaison kontrolliert (Fig. 13). Die
Guerilla-Strategen Chrysanthemum alpinum und Campanula cochleariifolia
zeigten beide starke Rametzunahme nach der ersten Klonierung, die nach je-
der weiteren Klonierung sukzessive abflachte. Bereits nach der dritten Klo-
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Fig. 11. Achillea atrata: Vergleich der Multirametklonierungen 1988 und 1989 nach
sechswochiger Versuchsdauer.

Achillea atrata: Comparison of the multi ramet cloning treatment from 1988 and 1989 af-
ter six weeks.
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Fig. 12. Effizienzquotienten bei den Multirametklonierungen.
Efficiency ratios in the multi ramet cloning treatments.
Abkiirzungen s. Fig. 10 - abbreviations see Fig. 10.
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Fig. 13. Regeneration nach Maximum-Klonierungen an Chrysanthemum alpinum (oben),
Campanula cochleariifolia (Mitte) und Myosotis alpestris von Karbonat (unten). Ver-
suchsbeginn 6.4.90. Zu beachten ist der unterschiedliche Ordinatenmassstab.

Regeneration after maximum cloning treatment of Chrysanthemum alpinum (above),
Campanula cochleariifolia (middle) and Myosotis alpestris from carbonate (below). Be-
ginning of the experiment 6.4.90. Note the varying vertical scales.
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Tab. 7. Chrysanthemum alpinum, Campanula cochleariifolia und Myosotis alpestris von
Karbonat: Produktivitit in der Maximum-Klonierung.

Zum Vergleich die durchschnittlichen Werte aus dem SRC-Versuch.

Chrysanthemum alpinum, Campanula cochleariifolia and Myosotis alpestris from carbo-
nate: Productivity in the maximum cloning treatment. Average values from the SRC
treatment as a comparison.

Einzel = prozentuale Rametinderung pro Klonierungsschritt - ramet change in % per
cloning generation, Gesamt = prozentualer Rametbestand kumuliert iiber alle Klonie-
rungsschritte - ramet number in % cumulated for all cloning generations.

Ramet-Bestand (%) im Gewichshaus

Arn Ch. alpinum C. cochleariifolia M. alpestris Ca
Einzeln Gesamt Einzeln Gesamt Einzeln Gesamt
1. Klonierung 302 302 256 256 106 106
2. Klonierung 261 788 203 520 132 140
3. Klonierung 81 638 129 670 78 109
4. Klonierung 49 312 164 1099 143 156

5. Klonierung 91 1001

SRC (aus Tab. 3) 287 147 120
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Fig. 14. Chrysanthemum alpinum:Schicksale der einzelnen Ramets in der Maximum-Klo-
nierung. Fiir jeden Beobachtungszeitpunkt sind die absoluten Rametzahlen angegeben, die
ein Ausgangsramet seit der ersten Klonierung entwickelte. Vertikallinien geben die zweite
bis vierte Klonierung an, bei denen die Module jeweils wieder in Einzelramets separiert
wurden. Mutterramets jeweils umrahmt.

Chrysanthemum alpinum: Fates of the single ramets in the maximum cloning treatment.
Absolute numbers of ramets are shown for each moment of observation, which were pro-
duced by an initial ramet since the first cloning treatment. Vertical lines indicate the 2nd
to 4th cloning treatment, when the modules were separated into single ramets again.
Mother ramets are framed in each case.
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Fig. 15. Schicksale der einzelnen Ramets in der Maximum-Klonierung bei Campanula
cochleariifolia (oben) und Myosotis alpestris (unten). Vertikallinien geben die zweite bis
fiinfte bzw. vierte Klonierung an, bei denen die Module jeweils wieder in Einzelramets se-
pariert wurden. Mutterramets sind umrahmt.

Fates of the single ramets in the maximum cloning treatment for Campanula cochleariifo-
lia (above) and Myosotis alpestris (below). Vertical lines indicate the 2nd to 5th cloning
treatment, when the modules were separated into single ramets again. Mother ramets are
framed in each case.
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nierung verzeichnete Ch. alpinum Rametverluste. C. cochleariifolia war
auch nach der fiinften Klonierung noch produktiv. Myosotis alpestris entwik-
kelte nach der vierten Klonierung die hochste Zuwachsrate, wie bei den ande-
ren Sippen waren die einzelnen Ramets jedoch deutlich kleiner als bei Ver-
suchsbeginn (Tab. 7).

M. alpestris, die auch im SRC-Versuch keine starke Rametzunahme zeigte,
jedoch tiber ein sehr grosses Regenerationsvermogen verfiigt, wuchs kontinu-
ierlicher. Um einen moglichst grossen Materialgewinn zu erzielen, waren bei
Ch. alpinum nur wenige Klonierungen sinnvoll, bei den anderen Sippen mus-
ste eine moglichst hohe Klonierungsquote angestrebt werden. Allerdings
lohnt sich der Vergleich mit den im SRC-Versuch erzielten Zuwachsraten.
Ch. alpinum konnte nach vier Klonierungen nur unwesentlich mehr Ramets
bilden als im SRC-Versuch, nach zwei Klonierungen waren 2.7 mal mehr Ra-
mets auszuzédhlen. Bei C. cochleariifolia gediehen nach vier Klonierungen
7.5 mal mehr Ramets als in der SRC-Klonierung. Es handelte sich jedoch um
eine liberdurchschnittlich gutwiichsige Serie, die bereits im ersten Klonie-
rungsschritt der Maximum-Klonierung deutlich iiber dem durchschnittlichen
SRC-Wert lag. Fiir M. alpestris war nach der vierten Klonierung eine 1.3 mal
hohere Ausbeute als im SRC-Experiment anzugeben.

In allen Versuchen wurden die Einzelramet-Schicksale mitverfolgt. Sie lies-
sen sich durch Angabe der jeweiligen wochentlichen Zuwachsrate in einem
Flussdiagramm darstellen (Fig. 14, 15).

Die genetisch identischen Tochterramets der klonierten Mutterramets verhiel-
ten sich sehr unterschiedlich in Bezug auf ihr vegetatives Wachstum und
Uberleben.

Die Mutterramets der ersten Klonierung iiberlebten die zweite Klonierung
besser als die Tochterramets (Tab. 8).

Tab. 8. Maximum-Klonierung: Uberleben von Mutter- und Tochterramets nach der zwei-
ten bis zur dritten Klonierung.

Maximum cloning treatment: Survival of mother and daughter ramets after the 2nd to 3rd
cloning treatment.

M, = Module am Anfang - modules at the beginning, Rg = Ramets am Ende des Versuchs
- ramets at the end of the experiment,, %M = Module am Ende in % der M A modules at
the end in % of M ,. Ca = Karbonat - carbonate

Miitter Tochter
2. Klonierung M, R, M R.%M %R|M, R, M Ry %M %R
Chrysanthemum alpinum 20 26 13 81 65 312 57 62 30 120 53 194
Campanula cochleariifolia 20 29 19 116 95 400 51 51 36 46 71 90
Mpyosotis alpestris Ca 9 9 8 25 89 278| 19 19 12 12 63 63
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Uber die ganze Saison betrachtet verhielten sich die Mutterramets unter-
schiedlich. Bei Chrysanthemum alpinum iiberlebte kein Mutterramet die drit-
te Klonierung. Campanula cochleariifolia konnte drei der fiinf Mutterramets
bis nach der fiinften Klonierung halten, eines bis nach der dritten, das andere
bis nach der vierten Klonierung. Zwei von drei Mutterramets iiberlebten auch
bei Myosotis alpestris die vierte Klonierung. (vgl. Fig. 14, 15).

3.1.5. Maximum-Klonierungen in der Klimakammer

Aus denselben Griinden wie bei den SRC-Versuchen wurden auch die Maxi-
mum-Klonierungen parallel in der Klimakammer durchgefiihrt.

Die mit jeder Klonierung festgestellte Rametabnahme im Gewédchshaus trat in
der Klimakammer gedampft auf (Fig. 16), d.h. die Rametentwicklung erfolgte
unter kontrollierten Bedingungen kontinuierlicher und mit geringerem pro-
zentualen Zuwachs am Anfang. Aufsummiert glichen sich die Betrdge der
Rametzuwichse jedoch, sodass ein jeweils vermutlich gleich grosses Regene-
rationspotential je nach Umgebungsbedingungen verschieden eingesetzt wor-
den war.

Am deutlichsten war dieser Effekt an Chrysanthemum alpinum zu erkennen,
bei Campanula cochleariifolia konnte nur eine Klonierung parallel in der
Klimakammer durchgefiihrt werden, was eine Gegeniiberstellung erschwerte.
Diese erste Klonierung zeitigte das erwartete Verhalten, die weitere Beobach-
tung brachte dann dasselbe Bild hervor wie wenn zum zweiten Mal kloniert
worden wire: Eine unvermittelte Rametzunahme.

Tab. 9. Produktivitit der Maximum-Klonierungen in der Klimakammer an Chrysanthe-
mum alpinum, Campanula cochleariifolia und Myosotis alpestris von Ca = Karbonat.

Zum Vergleich die durchschnittlichen Werte aus dem Gewichshaus-Versuch.

Productivity of the maximum cloning treatment in the growth chamber of Chrysanthemum
alpinum, Campanula cochleariifolia and Myosotis alpestris from Ca = carbonate.
Average values of the greenhouse experiment as a comparison.

Einzeln = prozentuale Rametinderung pro Klonierungsschritt - percentage change in ram-
et number per cloned generation, Gesamt = prozentualer Rametbestand kumuliert iiber al-
le Klonierungsschritte - percentage ramet stock, cumulated for all cloned generations.

Zuwachs (%) in der Klimakammer
Ar Ch. alpinum C. cochleariifolia M. alpestris Ca
Einzeln Gesamt Einzeln Gesamt Einzeln Gesamt
1. Klonierung 202 202 133 133 78 78
2. Klonierung 152 307 291 387 164 128
3. Klonierung 137 421 158 612 113 145
3. Klon. Gewhs. (aus Tab. 7) 638 670 109




o B

350 7
300 11
= 1
® 250 1
g
E 200 T
o ]
% 150
,g ]
S 100 <A o-5-0-
50 - . ]
0""7""IT'IYTr'Y'Y'K'('Y'J’!‘V'I'I'V'I'TTIl”i“'—l
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160 170 180 190 200 210
300
250 f
) ]
< 200 /8-®
.V .
é 150 /. _._.__./
L7 /
2 100 n’“\n/.,/ / - _
$ : -D-=|::=-D--l;1.=u D-...DD_D_ TQe—e-0—0
1 Halais "‘o—-—__._o ~0-0-0
50 1 ~0
O-V‘r'!'!'I‘r’T"T‘T'T'!'f'V'V'Iﬁ"r-TT'IVTT—'I
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160 170 180 190 200 210
200
= 150 }
= 7 /-"'\
B P—-o
5 100 .----(:;j o8 A,( "
‘ ~
S 1 U\'Sﬁ“\a .ﬁn—ﬁ—n\u
E —O—OO—.O_O
Q
=z 50 -

L o s e s o e R A S e e S S e TR S A s e o e s o e MRS Sumn s

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160 170 180 190 200 210
Zeit (Tage)
-0- Module Gewichshaus -0O- Module Klimakammer

—-@- Ramets Gewichshaus —B- Ramets Klimakammer

Fig. 16. Regeneration nach Maximum-Klonierungen an Chrysanthemum alpinum (oben),
Campanula cochleariifolia (Mitte) und Myosotis alpestris von Karbonat (unten) im Ge-
wichshaus und in der Klimakammer. Versuchsbeginn 6.4.90. Zu beachten ist der unter-
schiedliche Ordinatenmassstab.

Regeneration after maximum cloning treatment of Chrysanthemum alpinum (above),
Campanula cochleariifolia (middle) and Myosotis alpestris from carbonate (below) in the

greenhouse and growth chamber. Beginning of the experiment 6.4.90. Note the varying
vertical scales.
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Tab. 10. Chrysanthemum alpinum, Campanula cochleariifolia und Myosotis alpestris
von Ca = Karbonat: Uberleben der Mutter- und Tochterramets in der Maximumklonierung.
Vergleich zwischen Gewiichshaus und Klimakammer.

Chrysanthemum alpinum, Campanula cochleariifolia and Myosotis alpestris from Ca =
carbonate: Survival of mother and daughter ramets in the maximum cloning treatment.
Comparison between greenhouse and growth chamber.

%M/%R = Modul-/Rametbestand bei Versuchsende in Prozenten der Anfangsmodule/-ra-
mets - module/ramet stock at the end in percent of initial modules/ramets, GH = Ge-
wiichshaus - greenhouse, KK = Klimakammer - growth chamber.

* Der Gewichshausversuch wurde 3 Wochen vor dem Klimakammerversuch angesetzt -
in the greenhouse the test began three weeks earlier than in the growth chamber.

_GH 2. Klon KK 2. Klon. KK 3. Klon.

Art

Campanula cochleariifolia 89
Campanula cochleariifolia 90
Chrysanthemum alpinum 89 *
Chrysanthemum alpinum 90
Myosotis alpestris Ca 89
Myosotis alpestris Ca 90
Senecio carniolicus 89

Myosotis alpestris von Karbonat demonstrierte als untypischer Guerilla-Stra-
tege auch im Parallelversuch eigenes Verhalten und ein grosses Regenera-
tionspotential (Tab. 9). Im Vergleich schnitten die beiden Guerilla-Arten nach
der dritten Klonierung im Gewéchshaus besser ab als in der Klimakammer.
Bei M. alpestris war die Differenz nicht augenfillig, da sie bereits zu Beginn
der Klonierungen ausgeglichenes Verhalten zeigte, und zwar unter beiden
Wachstumsregimes.

Der Unterschied zwischen Mutter- und Tochterramets in Gewéachshaus und
Klimakammer war nicht eindeutig abzulesen, weil enorme Schwankungen
zwischen den beiden Versuchsjahren auftraten (Tab. 10). Gerade fiir Chry-
santhemum alpinum als bestuntersuchter Sippe ergab sich ein widerspriichli-
ches Bild.

3.1.6. Rametgrosse und regeneratives Verhalten im Gewichshaus

Der Variationsbereich des Regenerationspotentials einer Sippe konnte neben
der genetischen Konstitution und den dusseren Bedingungen auch von der
Grosse der jeweiligen Ramets abhdngen, sei sie durch das Alter oder die phy-
sische Konstitution gegeben. Es wurden deshalb, nach Moglichkeit vom glei-
chen Individuum, jeweils kleine und grosse Ramets separat kloniert und der
Rametzuwachs miteinander verglichen (Tab. 11).

Fiir Festuca rubra und die Guerilla-Strategen Achillea atrata, Achillea mo-
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Tab. 11. Rametbestand bei kleinen und grossen Modulen sechs Wochen nach der Klonie-
rung.

Ramet stock of small and large modules six weeks after cloning treatment.

M-/R- = kleine Module/kleine Ramets - small modules/small ramets, M+/R+ = grosse
Module/grosse Ramets - large modules/large ramets.

Anzahl (%) Anzahl (%)
Art M- M+ M+/M- R- R+ R+/R-
Achillea atrata 36 92 200 36 176 489
Achillea moschata 60 56 93 84 112 133
Campanula cochleariifolia 52 80 154 60 120 200
Festuca rubra 64 88 138 76 156 205
Senecio carniolicus 60 36 60 64 44 69

schata und Campanula cochleariifolia ergab sich ein deutlich ausgeprigte-
res Rametwachstum bei grossen Ramets. Einzig Senecio carniolicus produ-
zierte erfolgreichere kleine Ramets. Offenbar konnten kleine Ramets hier
nicht auf die Unterstiitzung der grosseren bzw. dlteren Ramets zdhlen und
verfiigten sogar iiber eine bessere Konstitution. Die Unterschiede zwischen
den beiden Rametgrossenklassen fielen aber insgesamt nicht wesentlich ins
Gewicht (P>0.05 WT).

3.1.7. Diingerversuche im Gewichshaus

Die Diingerversuche wurden aus zwei Griinden konzipiert: Einerseits sollte
abgeklart werden, ob ein reicheres Nahrstoffangebot die Regeneration nach
der Klonierung beschleunigt oder verbessert, andererseits sollte mit dem Diin-
ger das Wurzelwachstum angeregt werden, weil das Uberleben im Feld weit-

Tab. 12. Diingerversuche verglichen mit SRC-Serien.

Fertilizing experiments compared with SRC treatment.

Fr = Friihlingsklonierung -cloning in spring, So = Sommerklonierung - cloning in sum-
mer, M%/R%=Anzahl Module/Ramets in Prozenten der Ausgangsmodule/-ramets - num-
ber of modules/ramets in percent of the initial modules/ramets, AM(%)/AR(%)=Verhiltnis
von gediingten zu ungediingten Modulen/Ramets - ratio of fertilized to unfertilized mod-
ules/ramets. Ca = Karbonat - carbonate, Si = Silikat - silicate.

Diinger-|  gediingt | gt
Art t | Menge M(%)R (%)| %) AM(%) AR(%)
Achillea atrata So| 50g/m?% 30 100 6 38 56
Anthyllis alpestris Fr| 100g/m? 3 3| 3 1
Campanula cochleariifolia So SOg/m2 20 63| 30 63
Chrysanthemum alpinum So| 50g/m%| 83 628 101 134
Helictotrichon versicolor Si Fr 100g/m2 12 18] 27 25
Myosotis alpestris Ca Fr 1()0g/m2 26 44| 29 21
Myosotis alpestris Ca So| 50g/m? 90 188 95 138
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gehend von der Ausbildung eines starken und verankerungsfihigen Wurzel-
werks abhangt.

Die Diingung wirkte sich auf die Mehrzahl der Sippen negativ aus, sie produ-
zierten weniger Ramets als die parallel angelegten Kontrollserien, indem bei
Diingergabe mehr Module abstarben (Tab. 12). Gediingte und iiberlebende
Module konnten jedoch bei 50 g Diinger pro m? einen grosseren Rametzu-
wachs verzeichnen. Unter doppelter Diingergabe (100g/m?) ereigneten sich
immense Verluste, die Pflanzen verbrannten.

3.1.8. Verfiigharer Wurzelraum und regeneratives Verhalten

Die Querschnitte der Rootrainerkammern sind relativ klein und konnten das
expansive Wachstum der Module hemmen. Ob dieser Effekt einen geringeren
Rametzuwachs zur Folge hat oder eine Umverteilung von Ressourcen in un-
terirdische Organe, wurde an zwei besonders grosse Module bildenden Sip-
pen, Myosotis alpestris von Karbonat und Senecio carniolicus, untersucht
(Fig. 17).
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—@- Ramets Rootrainer
- Module Topf
—#- Ramets Topf

Fig. 17. Einfluss des verfiigbaren Wurzelraumes auf die Rametentwicklung bei Myosotis
alpestris von Karbonat (links) und Senecio carniolicus (rechts). Versuchsdauer 21.7.-
11.9.89.

Influence of the available soil volume on ramet development of Myosotis alpestris from
carbonate (left) and Senecio carniolicus (right). Observation from 21.7. to 11.9.89.
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Von Mpyosotis alpestris iiberlebten mehr Ramets im Topf, wihrend im
Rootrainer® Verluste resultierten. Hingegen iiberlebten in beiden Serien alle
Module. Bei Senecio carniolicus waren es die Rootrainermodule, die gesamt-
haft iiberlebten, Ramets erlitten im Rootrainer® einen geringen Verlust. Im
Topf wurden Module und Ramets stirker beeintrichtigt. :

Ein grosseres Wurzelraumvolumen diirfte also den beiden Arten keinerlei
Vorteile bieten (P>0.05 WT).

3.1.9. Zum Austreibungsvermogen von Wurzelstiicken im Gewichshaus

Durch die Klonierung wird der unterirdische Teil einer Pflanze verletzt und
so die Regenerationsfahigkeit der Gesamtpflanze erfasst. Die Regenerations-
fahigkeit der Wurzeln allein wurde durch Einpflanzen von 1 ¢m langen Wur-
zelstiicken und Festhalten ihrer Austreibungsrate eruiert (Fig. 18).

Die 16 untersuchten Taxa verhielten sich unterschiedlich. Generell zeigten al-
le Arten mit homorhizer Bewurzelung gute Regeneration. Hieracium villo-
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Fig. 18. Austreibungsvermégen von eingegrabenen Wurzelstiicken (1 cm).

Germinating ability of buried root fragments (1 cm).

HV =Hieracium villosum, LA =Lotus alpinus, MAC =Myosotis alpestris Ca, RM = Ra-
nunculus montanus, SL = Scabiosa lucida, AM = Achillea moschata, GR = Geum rep-
tans, HIA = Hieracium alpinum, RG = Ranunculus grenierianus, CHA = Chrysanthe-
mum alpinum, SP = Sibbaldia procumbens, SA = Saxifraga aizoides, SC = Senecio car-
niolicus, HUA = Hutchinsia alpina, AA = Anthyllis alpestris, VB =Veronica bellidioi-
des.
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sum brachte als einzige Art alle Wurzelstiicke zum Austreiben, die schlafen-
den Knospen an den verholzten Rhizomen mochten massgeblich zum Erfolg
beigetragen haben. Mit 80% Austreibungserfolg bewies auch Lotus alpinus
ein hervorragendes Regenerationsvermogen. Myosotis alpestris von Karbo-
nat, Ranunculus montanus und Scabiosa lucida konnten 70% der Wurzels-
tiicke regenerieren, wobei sie sich in der Wuchsform voneinander unterschei-
den. Sowohl M. alpestris wie R. montanus demonstrierten bereits im SRC-
Versuch gutes vegetatives Wachstum. Einen 60%-Erfolg verbuchten Achil-
lea moschata, Geum reptans, Hieracium alpinum und Ranunculus grenieri-
anus. A. moschata kann das ganze Wurzelsystem fiir das vegetative Wachs-
tum einsetzen und bildet vor allem unterirdische Kriechtriebe. G. reptans
und H. alpinum haben verholzte Erdstimme mit Speichervermogen, dhnli-
ches gilt fiir R. grenierianus mit Wurzelknollen. Die Hilfte der Wurzelstiik-
ke trieben aus bei Chrysanthemum alpinum und Sibbaldia procumbens.
Mindestens dieser Betrag konnte fiir S. procumbens mit starker Adventiv-
wurzelbildung der allorhizen Erdstimme erwartet werden. Wenig regenera-
tionsfahig verhielten sich Saxifraga aizoides mit hauptsichlich oberirdischen
Kriechsprossen und Senecio carniolicus, beide mit 30% ausgetriecbenen Wur-
zelstiicken, sowie Hutchinsia alpina mit 10%. Alle drei Arten verfiigen iiber
eine ausgepridgte generative Fortpflanzung. Zwei Arten regenerierten iiber-
haupt nicht. Anthyllis alpestris und Veronica bellidioides bildeten Spross-
verbandsrosetten, das Spross- und Wurzelsystem wurde kaum fiir eine vegeta-
tive Vermehrung genutzt und die zdhen, verholzten Wurzeln werden in der
Natur auch nicht voneinander separiert.

Die Gliederung der untersuchten Arten nach Guerilla- und Phalanxstrategen
brachte keine eindeutige Priferenzen punkto Wurzelregenerationsvermogen,
vielmehr war der Typ der Wurzeln entscheidend, beispielsweise das Vorhan-
densein von Rhizomen.

3.1.10. Blattschnitt-Versuch im Gewichshaus

Mit dem Blattschnitt-Versuch wurde das bislang ausser acht gelassene Rege-
nerationsvermogen der oberirdischen Pflanzenteile behandelt, das in einem
Zusammenspiel mit der unterirdischen Regeneration steht. Ausserdem sollte
der Beweidungseinfluss verschiedener Herbivoren (Vieh, Schafe, Steinbock,
Gemse usw.) auf die Regeneration der Pflanzen abgeklirt werden.

Chrysanthemum alpinum, Myosotis alpestris von Karbonat und Senecio car-
niolicus produzierten iibereinstimmend den grossten Rametzuwachs, wenn
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Fig. 19. Blattschnitt-Versuch an klonierten Modulen von Chrysanthemum alpinum (oben),
Myosotis alpestris von Karbonat (Mitte) und Senecio carniolicus (unten). Versuchsbe-
ginn am 25.7.89.

Defoliation experiment with cloned modules of Chrysanthemum alpinum (above), Myoso-
tis alpestris from carbonate (middle) and Senecio carniolicus (below). Beginning at
25.7.89.
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Fig. 20. Vergleich von Maximum-Klonierung und Blattschnitt-Versuch an klonierten Mo-
dulen von Chrysanthemum alpinum (oben), Myosotis alpestris von Karbonat (Mitte) und
Senecio carniolicus (unten). Versuchsbeginn am 25.7.1989.

Comparison of maximum cloning and defoliation treatment of cloned modules of Chry-
santhemum alpinum (above), Myosotis alpestris from carbonate (middle) and Senecio
carniolicus (below). Beginning at 25.7.1989.
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die Blitter quer halbiert wurden unmittelbar nach der Klonierung (P<0.005
WT, Fig. 19). Diese Behandlung brachte auch die bestentwickelten Pflanzen
hervor. Weniger Ramets als die Module mit halbierten Blittern, aber mehr als
ganz entlaubte entwickelten im neunwdochigen Versuch die unbehandelten
Pflanzen von S. carniolicus. Bei M. alpestris schnitten die Kontrollpflanzen
mit dem geringsten Rametzuwachs am schlechtesten ab. Ganz entlaubte Mo-
dule von Ch. alpinum verzeichneten nach sechs Wochen ungefihr dieselbe
Bilanz wie die Kontrollpflanzen. Uberall fiel auf, dass der Blattschnitt gleich
zu Beginn als Stimulation fiir das Rametwachstum wirkte.

Der Blattschnittversuch wurde mit demselben Pflanzenmaterial und zur glei-
chen Zeit ausgefiihrt wie die Maximum-Klonierungen. Ein Vergleich bot sich
deshalb an, weil die zweite Klonierung im Maximum-Klonierungsversuch fiir
die Pflanzen, analog dem Blattschnitt nach der ersten Klonierung, ebenfalls
eine zweifache Verletzung bedeutete. Zur Veranschaulichung des Zusammen-
spiels ober- und unterirdischer Mechanismen wurden beide Experimente
gleichzeitig dargestellt (Fig. 20).

Die Gegeniiberstellung der vegetativen Entwicklung nach je zwei Eingriffen,
d.h. nach gleichzeitiger Klonierung und Blattschnitt im Blattschnittversuch -
also einer unter- und einer oberirdischen Verletzung - und nach wiederholter
Klonierung - also zwei aufeinanderfolgenden unterirdischen Verletzungen

Enthlitterung

a,
ot o
I. Klonicrung
I)l |)2
1. Klonierung 2. Klonicrung

Fig. 21. Schematische Darstellung der beiden verglichenen Experimente. Oben: Blatt-
schnittversuch, unten: Maximumklonierung.

Schematic presentation of the two compared experiments. Above: defoliation experiment,
below: Maximum cloning treatment.
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(Fig. 21) - fiel eindeutig aus: Geschnittene Pflanzen (quer halbierte Blitter)
verzeichneten alle Rametgewinne, zweimal klonierte erlitten Rametverluste.
Es dringte sich sogar der Vergleich zum Zeitpunkt vor der zweiten Klonie-
rung auf. Obwohl bei allen drei Arten die Maximum-Klonierungen jeweils
die erfolgreichste SRC-Serie lieferten, konnte S. carniolicus im Blattschnitt-
experiment noch grosseren Rametzuwachs produzieren. Der doppelte Eingriff
von Klonierung und Blattschnitt gleichzeitig schien den Pflanzen also besser
zu behagen als die alleinige Klonierung. Bei Ch. alpinum diirften sich die
Rametzahlen etwa die Waage gehalten haben, wihrend M. alpestris in dieser
Serie aussergewohnlich viele Ramets anlegte nach der ersten Klonierung und
damit mehr Zuwachs zeigte als die Pflanzen im Blattschnittversuch. Nicht er-
fasst wurde die Anzahl der Blitter.

3.2 FELDVERSUCHE
3.2.1. Einzelrametklonierungen
3.2.1.1. Rametproduktion

Sowohl auf Karbonat wie auf Silikat wurden die Pflanzungen der einzelklo-
nierten Ramets von 1987 ein Jahr spéter wiederholt (Tab. 13). Wie im Ge-
wichshaus zeichneten sich unter den 18 Taxa drei Verhaltensgruppen ab. Sie
sind im folgenden anhand ihrer Wachstumskurven charakterisiert, wobei je-
weils ein Taxon von Karbonat und eines von Silikat beriicksichtigt wurde.

Zur Gruppe a zihlten Pflanzen mit deutlichem Rametzuwachs nach der
Pflanzung (Fig. 22). Dazu gehorten: Agrostis alpina, Campanula cochlearii-
folia, Chrysanthemum alpinum, Carex sempervirens von Silikat, Festuca
rubra, Myosotis alpestris.

Die Gruppe b bestand aus Pflanzen mit geringem Rametzuwachs oder kon-
stanter Rametzahl nach der Pflanzung (Fig. 23). Ihr gehorten folgende Vertre-
terinnen an: Achillea atrata, Carex sempervirens von Karbonat, Helictotri-
chon versicolor, Hieracium alpinum, Ranunculus montanus, R. grenierianus,
Senecio carniolicus.

In der Gruppe ¢ waren Pflanzen mit einer Rametabnahme nach der Pflan-
zung zu finden (Fig. 24). Dieses Verhalten zeigten Arabis alpina und Erige-
ron uniflorus.
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Tendenziell ist nach drei Jahren Wachstum im Feld eine Konsolidierung oder
gar leichte Rametabnahme festzustellen. Die Wiederholungen decken sich gut
fiir Pflanzen mit geringem Zuwachs oder konstanter Rametzahl, divergieren
aber teilweise bei Pflanzen mit deutlichem Rametzuwachs. Die allgemein ho-
heren Werte der Serie 88 konnen eine Folge der unterschiedlichen Aufent-
haltsdauer der Pflanzen im Gewichshaus sein, denn die Pflanzen fiir die Se-
rie 87 wurden bereits im Herbst 86 gesammelt und im Gewédchshaus iiberwin-
tert. Das Material fiir die 88er-Serie wurde im Friihling 88 gesammelt und
bald darauf kloniert. Gutes Uberleben ist den Griisern zu attestieren, wenn
auch der bekannte riesige Rametzuwachs nur fiir Agrostis alpina und Festu-

Tab. 13. Einzelrametklonierungen im Feld. Pflanzungen von 1987 und 1988 auf Karbonat
und Silikat.

Single ramet cloning in field experiments. Plantings from 1987 and 1988 on carbonate
and silicate.

M = Module - modules, R=Ramets - ramets (Absolutwerte - absolute values), M%, R%
= Endwerte in % der Anfangswerte - values at the end in % of values at the beginning.

87 88 89 90 90
Karbonat 1987 M M R M R M R M% R%
Achillea atrata 40 28 86 26 95 21 46 525 115
Agrostis alpina 40 39 472 39 695 38 678 95 1695
Arabis alpina 40 32 144 27 119 10 28 25 70
Campanula cochleariifolia 40 30 182 29 253 27 305 675 763
Carex sempervirens 40 26 59 26 85 26 124 65 310
Erigeron uniflorus 40 7 7 3 3 1 1 25 25
Helictotrichon versicolor 40 27 89 27 101 25 118 62.5 295
Mpyosotis alpestris 40 40 88 40 107 40 109 100 273
Ranunculus montanus 40 40 56 39 70 39 73 97.5 183
Karbonat 1988
Achillea atrata 40 38 122 39 164 97.5 410
Agrostis alpina 40 38 150 38 307 95 768
Campanula cochleariifolia 40 33 198 31 170 77.5 425
Carex sempervirens 40 39 73 39 71 97.5 178
Helictotrichon versicolor 33 25 38 22 37 66.7 112
Mpyosotis alpestris 40 39 110 36 90 90 225
Ranunculus montanus 40 39 42 3639 90 97.5
Silikat 1987
Carex sempervirens 40 40 99 40 117 39 115 97.5 288
Erigeron uniflorus 40 39 88 32 68 28 51 70 128
Helictotrichon versicolor 40 28 42 28 54 28 57 70 143
Hieracium alpinum 45 45 50 40 45 40 46 889 102
Myosotis alpestris 35 35 108 35 87 35 91 100 260
Ranunculus grenierianus 40 33 43 35 47 35 48 87.5 120
Senecio carniolicus 40 36 48 32 52 30 51 75 128
Silikat 1988
Chrysanthemum alpinum 40 39 106 39 112 975 280
Carex sempervirens 40 40 117 39 131 97.5 328
Festuca rubra 40 38 123 36 152 90 380
Helictotrichon versicolor 40 40 126 40 129 100 323
Hieracium alpinum 40 39 43 39 45 97.5 113
Mpyosotis alpestris 40 40 144 40 148 100 370
Ranunculus grenierianus 40 39 42 39 44 975 110
Senecio carniolicus 40 40 51 36 49 90 123
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ca rubra protokolliert werden konnte. Unter den krautigen Pflanzen sind es
die Guerilla-Strategen, mit Ausnahme von Arabis alpina, die sich stark vege-
tativ vermehrten. Das Bliihverhalten (s. Kap. 4.2.1.2.) und die Bewurzelung
der Pflanzen (s. Kap. 4.2.1.3.) werden separat besprochen.
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Fig. 22. Rametproduktion von Agrostis alpina (links) und Myosotis alpestris von Silikat
(rechts) der Gruppe a: Pflanzen mit deutlichem Rametzuwachs nach der Pflanzung.

Ramet production of Agrostis alpina (left) and Myosotis alpestris from silicate (right) of
group a: individuals with distinct ramet increase after planting.
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Fig. 23. Rametverhalten von Carex sempervirens (links) von Karbonat und Hieracium al-
pinum (rechts) der Gruppe b: Pflanzen mit geringem Rametzuwachs oder konstanter Ra-
metzahl nach der Pflanzung.

Ramet behaviour of Carex sempervirens (left) from carbonate and Hieracium alpinum
(right) of group b: individuals with less or no ramet increase after planting.
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Fig. 24. Rametverhalten von Arabis alpina (links) und Erigeron uniflorus von Silikat
(rechts) der Gruppe c: Pflanzen mit Rametabnahme nach der Pflanzung.

Ramet behaviour of Arabis alpina (left) and Erigeron uniflorus from silicate (right) of
group c: individuals with ramet decrease after planting.

3.2.1.2. Bliitenbildung nach der Anpflanzung

Ein wichtiger Hinweis iiber das Befinden der eingepflanzten Individuen gibt

Tab. 14. Bliihintensitit in den beiden SRC-Serien. Linke Tabellenhilfte mit Pflanzen von
Karbonat, rechts Pflanzen von Silikat. Grundierte Kolonnen: Anzahl Module insgesamt
(Absolutwerte); iibrige Kolonnen: Anzahl Bliihende/Anzahl Module (%).

Flowering intensity in both series. Plants from carbonate: left side of table; plants from
silicate: right side of table. Screened columns: Total number of modules (absolute val-

ues), other columns: number of flowering individuals/number of modules (%).

Erigeron uniflorus
Helictotrichon versicolor
Myosotis alpestris
Ranunculus montanus

Absolutwerte | Prozentwerte Abso!utwerwi Prozentwerts
Arten 1987 88 89 90 88 89 90 | Arten 1987 : 90 88 89 90
Achillea atrata 28 26 21 7 8 10 | Carex sempervirens 404039 0 0 7
Agrostis alpina 3G Erigeron uniflorus 32 28 10 6 11
Arabis alpina Helictotrichon versicolor 272828 0 0 0
Campan. cochleariifolia Hieracium alpinum - D40 42 55 83
Carex sempervirens Mpyosotis alpestris

Ranunculus grenierianus 3
Senecio carniolicus

Arten 1988 Arten 1988 89 90
Achillea atrata Carex sempervirens 0 3
Agrostis alpina Chrysanthemum alpinum 44 33
Campan. cochleariifolia Festuca rubra 0 8
Carex sempervirens Helictotrichon versicolor 0 10
Helictotrichon versicolor Hieracium alpinum 0 54
Myosotis alpestris Myosotis alpestris 78 83
Ranunculus montanus Ranunculus grenierianus 26 46

Senecio carniolicus 0 8
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neben dem vegetativen Wachstum die Entwicklung von Bliiten. Die Bliihent-
wicklung wurde erfasst (Tab. 14), ohne dabei zu ermitteln, ob die gebildeten
Bliiten tatsidchlich fertil waren. Die Kontinuitdt des Blithens vermittelte An-
haltspunkte iiber den Erfolg der Einpflanzung und war im Jahresvergleich fiir
jedes Taxon ablesbar (Fig. 25, 26).
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Fig. 25. Bliihintensitidt der beiden Karbonat-Serien 87 (oben) und 88 (unten), dargestellt
als Prozentwerte blithender Module pro Gesamtzahl Module.

Flowering intensity of the two carbonate series 87 (above) and 88 (below), presented in %
of modules per total number of modules.
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Am hiaufigsten war eine mit jedem Jahr zunehmende Bliihintensitédt zu beob-
achten, die auf eine gute Etablierung der Pflanzen schliessen liess und ihnen
neben der vegetativen Fortpflanzung eine zusitzliche Strategie eroffnete. Die-
ses Verhalten zeigten acht Sippen: Achillea atrata, Campanula cochleariifo-
lia, Carex sempervirens von Silikat, Festuca rubra, Hieracium alpinum, Ra-
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Fig. 26. Bliihintensitdt der beiden Silikat-Serien 87 (oben) und 88 (unten), dargestellt als
Prozentwerte blithender Module pro Gesamtzahl Module.

Flowering intensity of the two silicate series 87 (above) and 88 (below), presented in % of
modules per total number of modules.
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nunculus montanus, R. grenierianus und Senecio carniolicus.

Vier Sippen konnten als konstante Bliiher angesprochen werden. Fiir Carex
sempervirens von Karbonat und Erigeron uniflorus von Silikat galt dies im
wortlichen Sinne, die beiden Myosotis-Sippen bliihten in einer solch unsteten
Weise, dass sie als typisch und ebenfalls regelmissig interpretiert werden
musste.

Keine Bliiten bildete infolge der massiven Sterberate Erigeron uniflorus von
Karbonat, sowie Agrostis alpina und Helictotrichon versicolor von Silikat.
Anfingliche Bliitenbildung, die sich jahrlich verminderte, war bei Arabis al-
pina, Chrysanthemum alpinum und Helictotrichon versicolor von Karbonat
zu beobachten.

Im Gegensatz zu den Rametzuwichsen traten iiberraschend geringe Schwan-
kungen der Bliihintensitdt zwischen den beiden Serien auf. Das generative
Verhalten ist offenbar stirker genetisch fixiert als das vegetative Wachstum,
dem eine breitere phéanotypische Plastizitit zugrunde liegt.

3.2.1.3. Verhalten der einzelnen Sippen im SRC-Feldversuch

Im Detail ergab sich, getrennt nach Substraten aufgefiihrt, folgendes Bild:

Karbonat

- Achillea atrata konnte im ersten Jahr die Rametzahl in der ersten Serie
mehr als verdoppeln, in der der zweiten Serie verdreifachen. Diese Zunah-
me wurde im zweiten Jahr nach der Einpflanzung fortgesetzt. Im dritten
Jahr erfolgte eine Abnahme bis auf 115% des Anfangsbestandes. An Mo-
dulen gingen in der ersten Serie die Hilfte verloren, in der zweiten iiberleb-
ten beinahe alle. Starkes expansives Wachstum verhalf der Sippe dazu, un-
gefdhr die halbe Fliche zu bedecken. Die Bliihintensitit verlief in beiden
Serien exakt parallel zur Rametentwicklung. Das oberirdische Wachstum
widerspiegelte sich im Wurzelbereich: Dreijahrige Individuen ankerten mit
wenigen langen Wurzeln ohne Verzweigungen, zweijihrige Pflanzen hat-
ten ein dichtes Wurzelgeflecht, etwa derselben Linge, ausgebildet.

- In beiden Serien zeigte Agrostis alpina eindeutiges Verhalten: Eine Mo-
dulsterblichkeit von lediglich je 5% und den hochsten Rametzuwachs aller
angepflanzten Sippen. Die zartwiichsigen Halme bildeten kleine Horste
und vermochten kaum grossere Areale zu bedecken, waren aber als Inseln
(z.B. Schutzstellen) in den Kahlflachen von Bedeutung. Lediglich in der
zweiten Serie wurden einige Bliiten gezihlt. Die vegetative Fortpflanzung
war die bevorzugte Strategie, wihrend die Bliitenproduktion eine sekundi-
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re Stellung in der Entwicklung der Art einnahm. An Wurzelbiomasse wur-
de in beiden Serien reichlich investiert.

Aufgrund der zweithochsten Modulverluste und Rametsterblichkeit wurde
Arabis alpina nur in einer Serie getestet. Die Riickentwicklung von der
vergeilten Gewidchshausstruktur mit aufgestengelten Tochterpflinzchen zur
kleinwiichsigen Rosettenform im Felde gelang nicht und war vermutlich
verantwortlich fiir die Verluste. Die Curlex-Bedeckung mochte ausserdem
die Stengel geknickt haben, denn eine gleichgrosse, hier nicht beriicksich-
tigte Population, die zur gleichen Zeit benachbart ausgepflanzt worden
war, aber ohne Bedeckung, entwickelte sich sehr erfolgreich. Von den oh-
nehin stark dezimierten Modulen bliihten im dritten Jahr keine mehr. Die
kiimmerlichen Module verfiigten nur iiber wenige diinne Wurzeln.

Ein Drittel der Module von Campanula cochleariifolia starb in der ersten,
ein Viertel in der zweiten Serie ab, trotzdem kann die Art als die erfolg-
reichste punkto Arealbesiedlung bezeichnet werden, die dank des jeweils
zweithochsten Rametzuwachses ihre Fliche zu gut 50% bedeckte. In der
Serie 87 war ein kontinuierlicher Anstieg der Rametzahl bis auf das 7"2-fa-
che zu verzeichnen, begleitet von einer Bliitenzunahme bis 78% der Modu-
le. In der Serie 88 verringerte sich die Rametzahl nach der Verfiinffachung
im ersten Jahr wieder minim, die Bliitenentwicklung setzte im zweiten Jahr
richtig ein, erreichte aber mit 58% nicht den Wert der Serie 87. Die Pflan-
zen zeigten in beiden Serien vitales Aussehen. Unterirdisch unterstiitzten
tiefgreifende, gut ausgebildete Wurzeln die Etablierung, und zwar bei
zwei- und dreijdahrigen Pflanzen in dhnlichem Umfang.

Carex sempervirens zeigte gegensitzliches Verhalten in den beiden Se-
rien. Im Winter 87/88 ging ein Drittel der Module verloren, die Population
konnte sich darauf halten und entwickelte sukzessive die dreifache Ramet-
anzahl. In der zweiten Serie iiberlebten 98% der Module, wobei der Ramet-
bestand des ersten Jahres nur ganz knapp gehalten werden konnte und mit
178% deutlich tiefer lag als in der Parallelserie. Die jeweils zuriickbleiben-
de Strohtunika erschwerte bei dieser Art die Ansprache, da neue Triebe oft
liber lingere Zeit darin verborgen blieben. Eine flichige Ausbreitung war
kaum zu erwarten. In der 87er-Serie bliihten konstant 4% der Module, in
der zweiten Serie mit sehr viel geringerem Rametzuwachs bliihte nichts.
Entsprechend verfiigten seit zwei Jahren eingepflanzte Individuen iiber
eine geringere Wurzelbiomasse als die sehr gut entwickelten Dreijahrigen.
Eine ausgesprochen schwache Entwicklung durchlief Erigeron uniflorus.
Der Verlust beinahe der ganzen Population - und dies schon im ersten Jahr
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nach der Pflanzung - hatte dabei verschiedene Griinde.

- In beiden Helictotrichon versicolor-Serien iiberlebten nur zwei Drittel der
Module, die Dezimierung erfolgte nach dem ersten Winter. Der Rametzu-
wachs gestaltete sich nicht einheitlich: Eine Verdreifachung in der Serie 87
ging einher mit gleichzeitiger Bliitenabnahme bis zum Ausbleiben der Blii-
te. In der Serie 88 konnte kaum mehr eine Zunahme beobachtet werden,
das Bliithverhalten war dasselbe wie in der ersten Serie. Ein Feinwurzelge-
flecht reichte bei beiden Serien bis in eine Tiefe von 15 cm.

- Myosotis alpestris prisentierte sich als widerstandsfahige Pflanze, die ihre
Wuchsform rasch an die urspriinglichen Wachstumsbedingungen anzupas-
sen verstand. Gutes Uberleben der Module und ein 2V4 bis 2*¥s-Zuwachs an
Ramets kennzeichneten die Sippe. Laterales Wachstum unterstrich die gute
Konstitution, wobei auch die Verankerung in die Tiefe rasch und effizient
erfolgt sein diirfte: Dreijdhrige Pflanzen besassen dicke, zylindrische Wur-
zelballen, bei den zweijidhrigen Individuen nahm sich die Wurzelmasse
noch etwas bescheidener aus. Die starke Bliihintensitat, mit 100% in der
Serie 88, durfte als Zeichen einer liberaus guten Fitness gewertet werden.

- Eine gute Uberlebensfihigkeit kennzeichnete Ranunculus montanus. Mit
90 bis 100% iiberlebenden Modulen stellte die Sippe ein sicheres Reservoir
fiir die Fliche dar, wenngleich nur in der Serie 87 neue Ramets gebildet
wurden (+83%). Expansives Wachstum trat nicht durch grosse Flichen-
deckung in Erscheinung, sondern indem Tochterramets in einiger Distanz
von den Muttermodulen an die Bodenoberfliche gelangten. 80% Bliitenbil-
dung im ersten Jahr mochten sowohl eine komfortable Reserve wie auch
eine "Angstinvestition" anzeigen, davon abgesehen reagierte die Sippe in
beiden Serien mit zunehmender Bliitenproduktion. Drei Jahre alte Indivi-
duen verfiigten iiber ein Wurzelwerk mit der doppelten der oberirdisch er-
kennbaren Biomasse. Die jiingeren Exemplare waren noch nicht soweit ge-
diehen, trotzdem zweigten bereits zahlreiche Seitenwurzeln vom zentralen
Rhizomknollen weg.

Silikat

- Mit 98% iiberlebenden Modulen in beiden Serien war Carex sempervirens
eine sich erfolgreich etablierende Sippe, die einen kontinuierlichen Ramet-
zuwachs auf das Dreifache verzeichnen konnte. Offenbar sind die Pflanzen
weit regenerationsfihiger als ihre Verwandten von Karbonat. Fiir diese An-
nahme spricht auch das weitverzweigte, dichte Wurzelwerk. Die Bliitenbil-
dung erfolgte erst im dritten Jahr der Serie 87 und im zweiten Jahr der Se-
rie 88, allerdings in geringem Umfang.
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- Nach kontinuierlichem Rametzuwachs lebten von Chrysanthemum alpi-
num im zweiten Jahr nach der Pflanzung immer noch 98% der Module.
Die natiirliche, polsterartige Wuchsform wurde allerdings nicht erreicht.
Beinahe die Hilfte der Module bliihten ein Jahr nach der Pflanzung, im
zweiten Jahr waren es noch ein Drittel. Diese Einbusse korrespondierte mit
dem stagnierenden Rametwachstum der sonst sehr wiichsigen Art und
diirfte ein Hinweis auf die Erschopfung des Regenerationspotentials sein.
Die tiefreichenden, jedoch diinnen, spéarlichen Wurzeln unterstiitzten diese
Vermutung.

- Erigeron uniflorus machte mit 70% iiberlebenden Modulen eine ver-
gleichsweise schlechte Entwicklung durch, gedieh aber deutlich erfolgrei-
cher als die Pflanzen von Karbonat. Fiir die Eignung als Bepflanzungsma-
terial gilt jedoch dasselbe wie bereits von den Karbonatpflanzen gesagt
wurde. Die konstante Bliihrate von ca. 10% in allen drei Jahren deutete auf
eine erfolgreiche Etablierung mindestens eines Teils der Population hin.

- Gutes Uberleben der Module und fast vierfachen Rametzuwachs in nur
zwel Jahren schienen Festuca rubra als gute Wahl fiir eine Bepflanzung
auszuweisen, was allerdings aus nur einer Versuchsserie hervorging. Die-
ser Befund wurde unterstrichen durch die Bliitenproduktion im zweiten
Jahr bei 8% der Module. Ein erstaunlich knapp ausgebildetes Wurzelwerk
versorgte die Pflanzen.

- Nach einer 30%igen Moduleinbusse im ersten Winter konnte sich die He-
lictotrichon versicolor-Population auf ihrem Niveau halten und legte in
der ersten Serie um etwa die Hilfte an Ramets zu, ohne jedoch zu bliihen.
In der zweiten Serie starben keine Module ab, die gesamthaft 323% Ra-
mets nach nur zwei Jahren lassen ein grosses Entwicklungspotential ver-
muten. Wiederum bliihten keine Individuen im ersten Jahr, im zweiten
10%. Die laterale Ausdehnung entsprach nicht jener von natiirlich ge-
wachsenen Individuen. Altere Pflanzen besassen ein etwas dichteres Wur-
zelwerk, das aber noch deutlich unterentwickelt war.

- Hieracium alpinum war punkto Uberleben der Module mit 89% bzw.
100% eine erfolgreiche Sippe, dhnlich wie Carex sempervirens von Silikat
oder auch Agrostis alpina. Blattbehaarung und Rosettenwuchs wurden
schon kurz nach der Einpflanzung wieder erkennbar, ebenso die fleischige-
ren Blitter. Der Rametbestand fiel mit 102% bzw. 113% bescheiden, aber
konstant aus. Nach kontinuierlich zunehmender Bliitenbildung bliihten in
der Serie 87 mehr als vier Fiinftel, in der Serie 88 mehr als die Hilfte der
Module, was zusitzlich die erfolgreiche Etablierung bestitigte. Die Wur-
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zelentwicklung kann direkt der Uberlebensrate gegeniibergestellt werden:
Serie 87 hatte wohl dicke Rhizome, aber wenige Seitenwurzeln, Serie 88
besass Rhizome mit gut entwickelten Wurzeln und einem Mehrfachen an
Biomasse als die oberirdischen Teile.

- Die erfolgreichste Sippe iiberhaupt war zweifellos Myosotis alpestris. Alle
Module iiberlebten in beiden Serien, dhnlich wie bei der Karbonatsippe.
Die 87er-Serie verbuchte nach drei Jahren einen Rametbestand von 228%,
in der Serie 88 entwickelten sich 3,7 mal soviele Ramets wie zu Beginn.
Eine robuste Konstitution gehorte wie schon zur Karbonat- ebenso zur Sili-
katsippe. Gemiss dem oberirdischen Zuwachs nahm auch die Wurzelbio-
masse der Serie 88 stidrker zu als jene der ilteren Pflanzen und entsprach
etwa der oberirdischen Biomasse. Analog der Karbonatsippe war sie die
am hiufigsten blilhende Population auf Silikat, mit Anteilen bis 83% in
beiden Serien. Es handelte sich um die "virtuoseste" getestete Art bezogen
auf die Flexibilitét ihres Verhaltens und ihre Widerstandskraft.

- Ahnliches Verhalten wie Ranunculus montanus konnte R. grenierianus
attestiert werden, also eine sukzessive Rametzunahme in Serie 87 bis auf
120%, in Serie 88 bis 110%, und Modulsterberaten von 12% bzw. 2%. Es
ist ebenfalls ein grosses Speichervermoégen in den Wurzelknollen zu ver-
muten, die Art wies das iippigste Wurzelwerk aller getesteten aus. Die Blii-
tenbildung nahm von Jahr zu Jahr zu und erreichte Maximalwerte von
86% bliihenden Modulen in der 87er-Serie, von 46% in der Serie 88.

- Wihrend Senecio carniolicus in der ersten Serie Verluste von einem Vier-
tel der Module hinnehmen musste, beschrinkten diese sich in der Wieder-
holung auf 10%. Der Rametzuwachs fiel mit 28% bzw. 23% recht beschei-
den aus im Vergleich zum natiirlichen vegetativen Wachstum. Offenbar
wurde der Metabolismus hauptsidchlich durch die Wurzeln reguliert, die
Blitter scheinen eher eine passive Funktion besessen zu haben. Jedenfalls
war aus dem Blattaussehen nicht auf den Zustand der Pflanzen zu schlies-
sen. Dichte Klonteile, wie sie aus der benachbarten Vegetation bekannt
sind, entwickelten sich nicht auf den Versuchsflichen, dazu fehlte die noti-
ge unterirdische Verankerung, die zwar tief reichte, aber nur geringe Masse
besass. Hingegen erschienen jeweils im zweiten Jahr Bliiten in beiden Se-
rien, deren Zahl sich im dritten Jahr zu verdoppeln mochte.

3.2.2. Multirametklonierungen (MRC)

Extreme Bedingungen erschweren das Uberleben der Pflanzen im Felde. Ob
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Tab. 15. Multirametklonierungen (links) im Vergleich zur Einzelramet-Klonierung, die
parallel dazu angelegt worden war (Mitte) und zum 3-Jahresversuch (rechts). Feldversuche
von 1988.

Multi ramet cloning treatments (left) compared with SRC treatment, the latter being ar-
ranged parallel to MRC (middle) and in a 3-year-experiment (right). Field trials from
1988.

W = Wuchstyp - growth form, M = Module - modules, R = Ramets - ramets; Ca = Kar-
bonat - carbonate, Si = Silikat (Absolutwerte) - silicate (absolute values). %90 = Bestand
am Ende der Versuche (1990) in % der Anfangswerte bei der Pflanzung - stock at the end
of the experiments (1990) in % of values when

MRC-Feld

Achillea atrata

Carex sempervirens Ca
Campanula cochleariifolia
Helictotrichon versic. Ca

Myosotis alpestris Ca

Carex sempervirens Si
Myosotis alpestris Si

Senecio carniolicus

PWZHLHE mWEHIETIZIRZI DL

Ramets, die die Klonierung im Verbande erlebt hatten und nicht vollstindig
separiert worden waren, sich gegenseitig eher unterstiizen und den hohen An-
forderungen besser gewachsen sind, sollte der vorliegende Versuch an acht
Taxa abkldren.

Die Klassierung der gleichzeitig mit den SRC-Modulen gepflanzten MRC-
Modulen ergab eine Tieferbewertung fiir sechs der acht MRC-Taxa, d.h. fiir
Achillea atrata, Carex sempervirens, Helictotrichon versicolor von Karbo-
nat, Myosotis alpestris von Silikat und Senecio carniolicus. Im MRC-Ver-
such wuchsen nach der Pflanzung bei allen Sippen viel weniger Tochterra-
mets pro Mutterramet heran als im SRC-Versuch (Tab. 15).

Die MRC-Klonierung kann demnach punkto Materialgewinn nur als nachtei-
lig beschrieben werden (P<0.005 WT). Erwihnenswert ist die 100%ige Uber-
lebensrate von Myosotis alpestris von Silikat in allen Versuchen. Carex
sempervirens von Silikat gedieh in beiden SRC-Serien gut, die MRC-Be-
handlung setzte ihr jedoch mit Verlusten an Modulen und Ramets zu. Von
den sechs Taxa, die im SRC-Experiment besseres Uberleben der Module
zeigten, bildeten drei auch mehr Ramets als im MRC-Versuch, ndmlich
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Tab. 16. Multirametklonierungen. Effizienzquotienten EQ der Karbonatsippen 1988 nach
zweli Jahren.

Multi ramet cloning treatments. Efficiency ratios EQ of the carbonate series 1988 after
Iwo years.

R/M = Anzahl Ramets pro Modul bei der Einpflanzung - number of ramets per module at
planting, ay, = Anzahl Module am Anfang des Versuchs (1988) - number of modules at
beginning of the experiment (1988), by = Anzahl Ramets am Ende des Versuchs (1990) -
number of ramets at the end of the experiment (1990). Grossere Rametgruppen wurden
nicht beriicksichtigt - Larger groups of ramets not considered.

Achillea atrata Carex sempervirens Campanula cochleariifolia

Rm|ap; ag byp bg EQ  ®M|ap; ag by bgr EQ  R®M|ap; ag by br EQ
1l 4 4 3 6 2 1l 5 5 3 6 2 1] § 5 45 26 52
2l 6 12 6 23 19 2 12 24 10 26 13 2/ 13 26 12 87 3.6
3 7 21 5 2919 3] 10 30 10 32 1.1 3 5 15 4 29 24
4 4 16 4 10 06 4 4 16 3 17 14 4 5 20 S5 54 27
5] 1 5 1 6 1.2 5 1 5 1 § 1 5 4 20 4 43 22

22 58 19 74 32 80 27 86 32 86 30 239
Helictotrichon versicolor Mpyosotis alpestris
R',M apM 4R bM bR EQ RIM apm ag bM bR EQ

11 13 13 8 17 2.1 1 4 4 4 13 33

2| 15 30 11 38 1.7 2112 24 9 35 19

3 39 2 12 2 3, 9 27 9 39 14

4 3 12 2 9 11 4 6 24 6 26 1.1

6. 1 6 0 0 O S5 4 20 4 22 1.1
35 70 23 76 35 99 32 135

Achillea atrata, Carex sempervirens von Silikat und Senecio carniolicus.

Wie im Gewichshaus wiesen tendenziell jene Module die hochsten Effizienz-
quotienten EQ (s. Kap. 4.1.3.) auf, die bei der Pflanzung am wenigsten Ra-
mets besassen (Tab. 16), allerdings nicht mit derselben Konsequenz. Einzelra-
mets hatten immer den hochsten EQ, Ser- bzw. 6er-Gruppen den tiefsten,
Ausnahme bildete Achillea atrata, wo aber nur eine einzige Ser-Gruppe
gepflanzt worden und deshalb wenig aussagekriftig war.

3.2.3. Rametgrosse und regeneratives Verhalten

Analog zu den Gewichshausversuchen wurden die Grossenunterschiede von
Ramets derselben Klone im Felde iiberpriift. Zwei Taxa gelangten auf die
Karbonatfliche, drei auf silikatische Unterlage. Nach zwei Jahren prisentierte
sich kein eindeutiges Bild (Tab. 17). Zwar hatten sdmtliche grosseren Mutter-
ramets mehr Tochterramets gebildet als die kleineren, doch verhielten sich
zwei der fiinf Taxa nicht wie erwartet. Grosse Mutterramets des Guerilla-
Strategen Chrysanthemum alpinum produzierten lediglich 43% mehr Ramet-
zuwachs als kleine, die Modulsterblichkeit lag um 6% hoher als bei den klein-
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Tab. 17. Entwicklung von zwei Grossenklassen von Ramets im zweijidhrigen Feldversuch.
Development of two size classes of ramets in the two year field experiment.

M = Module - modules, R = Ramets - ramets, A% = Differenz der beiden Grossengrup-
pen nach zwei Jahren in % - difference berween the two size classes after two years in %.

+ = Gruppe der grosseren Ramets - group of larger ramets, - = Gruppe der kleineren Ra-
mets - group of smaller ramets.

Versuchsjahr 89 90 89 90 A% +/-

Arten +% +% % - % (89) (90)
Achillea atrata abs 15 ‘M 867 B6.7 882 882 16 16

% 1 R | 280 320
Campanula cochleariifolia abs M 06 94

% R
Chrysanthemum alpinum abs M |

% R
Festuca rubra abs M

%o R
Senecio carniolicus abs M

% 100 R

wiichsigen. Umgekehrt waren bei Senecio carniolicus, der Phalanxpflanze,
nur minime Unterschiede zwischen den beiden Griossenklassen auszumachen,
obwohl die kleinen Mutterramets vermutlich altersbedingt kleiner waren und
ein Entwicklungsriickstand bzw. ein noch nicht fertig ausgebautes Regenera-
tionspotential als Begriindung fiir einen geringeren Rametzuwachs einge-
leuchtet hitten.

Die z.T. grossen Unterschiede zwischen den beiden Grossenklassen (P<0.01
WT) diirfen allerdings nicht iiberschidtzt werden, wurden doch bereits grosse
Variabilititen in den SRC-Versuchen festgestellt, die sich alle in derselben
Grossenordnung bewegten wie im vorliegenden Experiment, ausgenommen
Festuca rubra, von der bloss eine Serie existiert und ein Vergleich deshalb
nicht moglich war.

Bei vier Taxa verminderten sich die im ersten Jahr aufgetretenen Unterschie-
de ein Jahr spiter, einzig Achillea atrata reagierte mit noch divergierenderen
Werten. Die protokollierten Abweichungen zwischen den Grossenklassen
konnten sich also nach einer geniigend langen Etablierungsdauer minimieren.

3.2.4. Diingerversuch

Sechs Arten wurden 1989 nach einer SRC-Behandlung eingepflanzt und ge-
diingt (50 g/m?). Obwohl ein Jahr Beobachtungsdauer zu kurz war, um Aus-
sagen iiber den Erfolg einer Etablierung zu machen, gaben die Reaktionen des
Wachstums interessante Hinweise, wie das Regenerationspotential durch die
zusitzlich verfiigbaren Ressourcen beeinflusst wurde.
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Tab. 18. Diingerversuch. Im SRC-Verfahren herangezogene Module ein Jahr nach der
Einpflanzung und Diingung. Als Vergleich in der letzten Kolonne die Daten des SRC-Ver-
suchs ohne Diingung, ebenfalls nach einem Jahr Feldaufenthalt.

Fertilizer experiment. Modules grown after SRC treatment one year after planting and
fertilizing. Data from SRC treatment without fertilizing in the last column as a compari-
son, after one year in the field, too.

* = nicht mehr zdhlbar, Module vermutlich zu 100% tiberlebt, Ramets bis 20/Modul - not
countable, modules presumably survived at 100%, ramets to 20/module. Ca = Karbonat -
carbonate, Si = Silikat - silicate.

Versuchsjahr 1989 1990 1990 88 0.Dii
Taxa M R M R M% R% M% R%
Achillea atrata 20 23 17 28 85 140 95 305
Campanula cochleariifolia 20 56 20 134 100 670 82.5 495
Chrysanthemum alpinum 20 69 * » * * 975 265
Mpyosotis alpestris Ca 20 34 19 116 95 580 915 275
Mpyosotis alpestris Si 20 27 16 46 80 230 100 360
Senecio carniolicus 20 36 20 63 100 315 100 128

Zwei Taxa, Myosotis alpestris von Silikat und Achillea atrata, produzierten
im Diingerversuch weniger Module und Ramets als im ungediingten SRC-Ex-
periment von 1988, die iibrigen vier Taxa wiesen deutlich stirkeres vegetati-
ves Wachstum aus mit einer Diingung (Tab. 18). Ob die beiden beeintrichtig-
ten Taxa an der Diingergabe direkten Schaden genommen hatten, indem z.B.
die Blitter verbrannten, oder ob sich die Pflanzen durch zu stark angeregtes
Wachstum iiberausgabten, konnte im Versuch nicht festgestellt werden. Die
Wurzelentwicklung von Achillea atrata unterschied sich nicht merklich von
jener im SRC-Versuch. Festzuhalten bleibt, dass die Diingerapplikation ge-
samthaft vorteilhaft war (P<0.005 WT) und teilweise enorme Rametzuwéichse
ermoglichte, zwischen einem Drittel bei Campanula cochleariifolia bis zum
Zweieinhalbfachen bei Senecio carniolicus. Diese Produktivitit spiegelte
sich auch im unterirdischen Bereich: Chrysanthemum alpinum, Myosotis al-
pestris von Karbonat und S. carniolicus wiesen bereits nach einem Jahr Fel-
daufenthalt ein immenses Wurzelwerk auf, wie es in natiirlichen Verhiltnis-
sen kaum je gewachsen wire. Bei C. cochleariifolia war im Vergleich zum
SRC-Versuch ein gut ausgebildetes Wurzelwerk festzustellen, konnte aber
nicht als iippig bezeichnet werden.

Konsequenterweise wurden die Rametzuwichse auf die Anzahl Ausgangsmo-
dule bezogen wie in den bisherigen Versuchen, obwohl die Zahl der Ramets
bei Versuchsbeginn bekannt war. Nur auf diese Weise war ein Vergleich mit
den SRC-Serien moglich.
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3.2.5. Direkte Klonierungen

Ein Teil der Module aus dem SRC-Versuch wurde nochmals frisch kloniert
und direkt eingepflanzt, ohne vorherige Rehabilitationsphase. Es schien da-
durch eine noch hohere Ausbeute des herangezogenen Pflanzenmaterials
moglich zu sein. Ein Testversuch an zwei Taxa war 1988 erfolgreich verlau-
fen.

Alle zehn Sippen iiberlebten schlechter in der Direkt-Klonierung und bildeten
weniger Ramets (P<0.05 WT, Tab. 19). Es ist jedoch zu beachten, dass in der
Direktklonierung grosstenteils Einzelramets eingepflanzt wurden, wihrend im
SRC-Versuch die Zahl der eingepflanzten Ramets nicht bekannt und oft grés-
ser als eins war. Dementsprechend fielen die Rametzuwédchse nach einem
Jahr relativ héher aus fiir die SRC-Versuche, weil immer die Anfangsmodule
als Bezug dienten, d.h. wenn 20 2er-Gruppen eingepflanzt worden wiren und
nach einem Jahr 100 Ramets aufwiesen, hitte der Zuwachs 500% betragen,
anstatt bloss den realen 250%, wie sie fiir die Direkt-Klonierung errechnet
worden wiren. Trotzdem trifft die gemachte Feststellung fiir die meisten Taxa
zu, denn die Differenzen zum SRC-Versuch waren grosser als die wahr-
scheinliche Uberschitzung der Zuwichse. Beispielsweise lagen die Zuwichse

Tab. 19. Direkt-Klonierungen 1989, nach einem Jahr Feldaufenthalt. Zum Vergleich die
Daten der SRC-Versuche 1988 nach einem Jahr in der letzten Spalte.

Direct cloning treatments 1989, one year after field presence. Data from SRC-trials 1988
after one year in the last column.

* = keine Versuchsserie angelegt - no series realized. 110/m? = Dichte der experimentel-
len Population - density of the experimental population. Ca = Karbonat - carbonata, Si =
Silikat - silicate.

Yersuchsjahr 1989 1990 1990 % 88 SRC
Sippen M R M R M% R% M% R%
Achillea atrata 20 20 17 22 85 110 95 305
Anthyllis alpestris 20 20 6 16 30 80 * *
Campanula cochleariifolia 20 20 13 27 65 135 83 495
Chrysanthemum alpinum 20 27 15 21 75 105 98 265
Helictotrichon versicolor Si 20 20 15 17 75 85 100 315
Hieracium alpinum 20 20 14 14 70 70 98 108
Mpyosotis aipestris Ca 20 20 14 19 70 95 98 275
Myosotis alpestris Si 20 20 16 18 80 90 100 360
Myosotis alpestris Si, 110/m? 60 60 39 45 65 75 100 360
Ranunculus grenierianus 20 20 18 22 9 110 98 105
Senecio carniolicus 20 26 15 19 75 95 100 128

1988 1989 1990 1989 %
M R M R M R M% R%
Campanula cochleariifolia 35 35 28 57 28 72 80 163
Senecio carniolicus SRC 35 35 32 o4 31 62 914 183
Senecio carniolicus MRC 35 146 33 134 94.3 91.8
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Tab. 20. Direkte Klonierungen mit Diinger.

Direct cloning treatments with fertilizer.

M = Module - modules, R = Ramets - ramets, M%=Bestand in % der Anfangswerte -
stock in % of values at the beginning. Ca = Karbonat - carbonate, Si = Silikat - silicate.

Versuchsjahr 1989 1990 1990 %
Arten M R M R M% R%
Achillea atrata 20 20 16 41 80 205
Anthyllis alpestris 25 25 10 31 40 124
‘| Campanula cochleariifolia 20 20 8 19 40 95
Chrysanthemum alpinum 20 27 18 69 90 345
Myosotis alpestris Ca 20 20 15 39 75 195
Helictotrichon versicolor Si 20 20 10 136 50 680
Ranunculus grenierianus 30 30 5 6 16.67 20
Senecio carniolicus 20 20 19 39 95 195

bei Myosotis alpestris von Silikat viermal hoher im SRC-Versuch als in der
Direkt-Klonierung, und damit auch gesamthaft, selbst wenn im SRC-Versuch
2er- oder sogar 3er-Rametgruppen eingepflanzt worden sein sollten. Vorsich-
tig zu interpretieren sind die Angaben fiir Achillea atrata, Campanula coch-
leariifolia und Chrysanthemum alpinum. Dort konnten sich die effektiven
Zuwichse tatsdchlich im selben Bereich bewegt haben wie in der Direkt-Klo-
nierung.

Drei Taxa wurden wiederholt behandelt: C. cochleariifolia wuchs 1988 bes-
ser als ein Jahr spiter, die Rametzuwichse und das Uberleben der Module la-
gen jedoch in derselben Grossenordnung. Fiir S. carniolicus mussten die
89er-Werte auf die Anzahl Anfangsramets umgerechnet werden, um einen
Vergleich anzustellen: 73% Rametbestand, ein Jahr spiter fiel er mit 183%
doppelt so hoch aus. Wiederum zeigten sich damit grosse Schwankungen
zwischen einzelnen Versuchsjahren. In der gleichzeitig durchgefiihrten Multi-
ramet-Direkt-Klonierung wurden die Werte bereits angepasst. Mit 92% Ra-
metbestand war ein Verlust zu verzeichnen und bestitigte das nachteilige Ab-
schneiden dieses Verfahrens gegeniiber der SRC-Behandlung. M. alpestris
von Silikat gedieh in der dichter bepflanzten Flidche schlechter als im Standar-
draster, wobei der Grund eher in der Variabilitit des Materials gelegen sein
diirfte als in der Dichtestruktur des Bepflanzungsmusters.

Der erhoffte deutliche Materialgewinn konnte mit der Direkt-Klonierung fiir
keine Sippe erzielt werden. Es lag auf der Hand, dieses Verfahren gleichzeitig
mit einer Diingergabe auszutesten, um die verminderten Zuwichse eventuell
zu steigern. Dies gelang mit 680% Rametbestand am besten fiir Helictotri-
chon versicolor von Silikat, wobei die Hilfte der Module abstarben (Tab.
20). Aber auch Achillea atrata und Myosotis alpestris von Karbonat mit Ra-
metverdoppelung bzw. Chrysanthemum alpinum und Senecio carniolicus
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mit einem 2'2-fachen Zuwachs verhielten sich erwartungsgemiss. Bei An-
thyllis alpestris resultierte nur ein bescheidener Zuwachs im Diingerversuch,
gar nachteilig wirkte er sich fiir die beiden Arten Campanula cochleariifolia
und Ranunculus grenierianus aus, die den Diinger offensichtlich nicht ertru-
gen.
3.2.6. Populationsdichte

Die beabsichtigte Bepflanzung von Flichen in einem Dichtegradienten mus-
ste aus praktischen Griinden auf zwei unterschiedliche Populationsdichten re-
duziert werden. 110 Ramets/m? dienten als Beispiel fiir eine grosse Dichte
einer experimentellen Population, 30 Ramets/m? betrug die Bepflanzung in
den SRC-Versuchen und galt als mittlere Populationsdichte. _
Lediglich zwei Sippen konnten bei hoherer Populationsdichte bedeutend
mehr Ramets produzieren: Achillea atrata mehr als das Dreifache (Tab. 21),
bedeckte die Fliche regelmissig und dicht. Uber die Modulsterblichkeit liess
sich nur mutmassen, da das polsterartige Wachstum in der dichteren Fliche
keine Abgrenzungen mehr zuliess, mit Sicherheit iiberlebten jedoch mehr
Module als im SRC-Versuch. 1990 wurden 26 Bliitenstinde mit 100 Bliiten-
kopfen gezdhlt. Von Chrysanthemum alpinum ist nur eine einjihrige Beob-
achtung vorhanden, und die unbekannte Zahl der Anfangsramets im SRC-Ex-
periment erschwerte eine exakte Erfassung. Allein der optische Eindruck der
dichteren Flache vermittelte aber ein vitaleres Bild dieser Art. Fiir Ranuncu-
lus grenierianus lagen sowohl Uberleben wie Rametproduktion héher bei

T ab.2 21. Vergleich der Populationsdichten 30 Module/m? (SRC-Versuche) und 110 Modu-
le/m=.

Comparison of the population densities with 30 modulesim?® (SRC experiments) and 110
modules/m?.

M = Module - modules, R = Ramets - ramets; Ca = Karbonat - carbonate, Si = Silikat -
silicate. * = Keine Daten erhoben - no data evaluated, ** = nicht mehr zdhlbar - not
countable.

Versuchsjahr| 87 | 1988 1989 1990 1990 % SRC90%

Arten M MR MR| MR M%R% M% R%
Achillea atrata 60 | 38 122 * * | ** 256 ** 427 53 115
Arabis alpina 60 | = * | = = 11 24| 18 40 25 70
Campanula cochleariifolia 60 | * * [ * % *k 119| ** 108 68 763
Helictotrichon versicolor Ca 60 | 58 81| 54 128 53 177 88 295 63 295
Ranunculus grenierianus Si 60 | 60 64 60 75 59 87 98 145 88 120
Senecio carniolicus 60 [ 51 65| 42 62 30 54|, 50 S0 75 128
1989 1990 1990 % SRC88%

Chrysanthemum alpinum 60 198 60 241|100 402 98 265
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grosserer Populationsdichte, aber in derselben Grossenordnung, wihrend He-
lictotrichon versicolor von Karbonat denselben Rametzuwachs und eine et-
was bessere Uberlebensrate verzeichnete bei hoherer Populationsdichte. Ara-
bis alpina, Campanula cochleariifolia und Senecio carniolicus bewéhrten
sich im SRC-Experiment besser als bei hoherer Bepflanzungsdichte. A. alpi-
na brachte 1990 eine einzige Bliite hervor, C. cochleariifolia 22 Bliiten auf
sehr kleinen Individuen, die unregelmaissig iiber die Flidche verteilt waren. Et-
liche der 119 Ramets von 1990 diirften aus der Selbstaussaat vom Vorjahr
entstammt sein.

Erstaunlich entwickelte sich eine Restpopulation von Arabis alpina, die
1987, weil iiberzihlig, neben der Versuchsfliche ausgepflanzt worden war.
Sie wurde nicht mit Curlex abgedeckt und nicht protokolliert, prasentierte
sich 1990 jedoch als dichtes Polster mit Bliiten auf nahezu allen ca. 60 Modu-
len. Die Bepflanzungsdichte entsprach etwa derselben des Versuchs mit hohe-
rer Populationsdichte.

110 4
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Fig. 27. Blattschnittversuch an Myosotis alpestris und Senecio carniolicus: Rametent-
wicklung ein Jahr nach dem Schnitt. Ausgangszustand 1989 fiir alle Gruppen 100%. Defo-
liation experiment with Myosotis alpestris and Senecio carniolicus: Ramet development
one year after clipping. Stock at the beginning: 100% for all groups.

G = Geschnittene Pflanzen - clipped plants, K = Kontrollpflanzen - untreated plants; Ca
= Karbonat - carbonate, Si = Silikat - silicate.



3.2.7. Blattschnittversuche

Drei1 Sippen wurden an ihrem natiirlichen Standort dem im Gewichshaus be-
wihrten Blattschnittverfahren unterzogen, d.h. einer Halbierung der Blitter
quer zur Blattachse. Anlass dazu bot die Uberpriifung der Gewichshausresul-
tate unter natiirlichen Bedingungen und die Simulation der im Gebiet hiufig
vorkommenden Beweidung. Es iiberlebten sowohl die geschnittenen Indivi-
duen wie die Kontrollpflanzen alle (Fig. 27). Als einzige Gruppe konnten ge-
schnittene Pflanzen von Myosotis alpestris von Silikat 2% Ramets zulegen
und war damit erfolgreicher als die Kontrollgruppe. Dies gilt ebenso fiir die
Karbonatsippe von M. alpestris, wenngleich hier beide Gruppen Verluste
einzustecken hatten. Geschnittene Senecio carniolicus-Module biissten 29%
ithrer Ramets ein, wihrend die Rametzahl in der Kontrollgruppe unverdndert
blieb. Gesamthaft konnten keine signifikanten Unterschiede zwischen den
beiden Serien ausgemacht werden (P>0.05 WT).

3.3. VERGLEICH VON GEWACHSHAUS- UND
FELDVERSUCHEN

Im folgenden werden die im Gewichshaus beobachteten Verhaltenstendenzen
mit jenen im Feld verglichen. Ziel der Gegeniiberstellung ist, zumindest eini-
ge Aspekte der phanotypischen Plastizitdt der untersuchten Arten zu beleuch-
ten und damit die Interpretation des aufgetretenen regenerativen Wachstums
nach Beschiddigungen zu erleichtern.

3.3.1. Einzelrametklonierungen

Die Gruppenzuteilung aufgrund des Rametverhaltens nach der Klonierung im
Gewichshaus und nach der Pflanzung im Feld ergibt fiir 10 der 18 gepriiften
Taxa eine iibereinstimmende Klassierung (Tab. 22). Sechs Taxa mussten um-
geteilt werden, drei davon in die nichst hohere, drei in die nichst tiefere
Gruppe. Achillea atrata stengelte im Gewichshaus auf und konnte bis zur
Einpflanzung bzw. danach nicht mehr rasch genug ihre natiirliche Wuchsform
erlangen. Tatsdchlich wire sie jedoch in der Gruppe "a" zu belassen (s. Kap.
3.1.1. und 3.2.1.1.). Die Pflanzen von Erigeron uniflorus miissen der Gruppe
"c" zugeteilt werden. Das konstante Rametwachstum von Agrostis alpina

wurde bereits erkldrt. Das Gras gehort vom Wuchsverhalten her in die Gruppe



-91 -

Tab. 22. Vergleich der Gruppeneinteilungen (s.Text) aufgrund des Rametverhaltens im
Gewichshaus und im Feld.

Comparison of the group classification (see text) based on the ramet behaviour in the
greenhouse and the field trials.

1. Gleiches Verhalten in 2. Eine Gruppe gewechselt

Gewiichshaus und Feld

Campanula cochleariifolia » Gewachshaus > Feld

Chrysanthemum alpinum Achillea atrata a>b
Myosotis alpestris Ca Erigeron uniflorus Ca b>c
Myosotis alpestris Si Erigeron uniflorus Si b>c

Carex sempervirens Ca

Helictotrichon versicolor Ca « Gewichshaus < Feld

COOTCTOoUoO® R

Hieracium alpinum Agrostis alpina b<a
Ranunculus montanus Carex sempervirens Si b<a
Ranunculus grenierianus Helictotrichon versicolor Si c<b
Senecio carniolicus

J. Zwei Gruppen gewechselt

* Gewichshaus > Feld * Gewichshaus < Feld

Arabis alpina ac Festuca rubra c<a

"a". Weshalb die auf Silikat vorkommenden Pflanzen von Carex sempervi-
rens und Helictorichon versicolor im Gewichshaus weniger Rametwachs-
tum zeigten als im Feld, ist unklar.

Zwei Arten verhielten sich vollstindig kontrdar im Gewichshaus und im Feld:
Arabis alpina iiberstand die Rehabilitationsphase nach der Klonierung mit
grossem Rametgewinn, nach der Einpflanzung erlitt sie immense Verluste.
Genau umgekehrt verlief die Entwicklung bei Festuca rubra. Beide Arten
diirften der Gruppe "a" angehoren.

Es gab keine Art, die sowohl im Gewéchshaus und im Feld der Gruppe "c"

angehorte, d.h. Rametabnahme zeigte.
3.3.2. Multirametklonierungen

Tendenziell iiberlebten sowohl im Gewidchshaus wie auch im Feld die Modu-
le besser als im SRC-Versuch. Die Produktion von Tochterramets pro Modul
war relativ am hochsten, je weniger Ausgangsramets ein Modul besass, was
sich in der Grosse des Effizienzquotienten spiegelte. Auch hier stimmten die
Beobachtungen im Gewichshaus mit jenen im Felde iiberein.

Ein direkter Vergleich der Zuwachsraten ist wegen der unterschiedlich langen
Versuchsdauer - sechs Wochen im Gewichshaus, zwei Jahre im Feld - nicht
zuldssig. Ebenso erlaubt der Betrag des EQ keine Riickschliisse auf die Indi-
viuum- Ebene der Taxa, er ist eine ausgesprochen subindividuelle Grosse.
Eine Multirametklonierung ist aus Griinden eines Materialgewinnes keines-
falls lohnenswert.
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3.3.3. Rametgrosse und regeneratives Wachstum

Das Ausmass der Abweichungen zwischen grossen und kleinen Ramets war
dhnlich sowohl nach der Klonierung wie nach der Auspflanzung. Senecio
carniolicus zeigte die geringsten Schwankungen und die kleinsten Zuwichse,
wie das von einigen Phalanx-Strategen zu erwarten gewesen war. Die Griser,
wie Festuca rubra, reagierten erwartungsgemaiss mit einer immensen Ver-
mehrung. Die iibrigen Taxa waren Guerilla-Strategen, der Rametzuwachs un-
ter den grossen Ramets stellte sich in beiden Behandlungen als grésser heraus
als jener der kleinen Ramets. Die Modulsterblichkeit hingegen unterschied
sich nicht deutlich.

3.3.4. Diingereinfluss auf das regenerative Wachstum

Von den insgesamt acht getesteten Taxa fanden vier sowohl im sechswochi-
gen Gewdédchshaus- wie im einjdhrigen Feldversuch Verwendung. Die iibrigen
vier wurden nur in einer Versuchsanordnung gepriift.

Achillea atrata iiberlebte vor allem im Gewichshaus, mit geringer Einbusse
auch im Feld, schlechter unter Diingergaben als ungediingt (Tab. 23). Die
Pflanze bildete an der Bodenoberfliche wachsende Feinwurzeln aus, die of-
fenbar noch geringste Nihrstoffmengen zu erschliessen vermochten und eine
gute Anpassung an ndhrstoffarme Verhiltnisse gewihrleisteten. Zusitzliche
Nihrstoffe kann die Sippe offenbar nicht verwerten, sie hat im Gegenteil
Schaden daran genommen.

Vergleichbares Wurzelwachstum war bei Campanula cochleariifolia zu be-
obachten, allerdings griffen die Wurzeln tiefer und hielten kompaktere Erdvo-

Tab. 23. Diingerversuche im Gewichshaus (6 Wochen) und im Feld (1 Jahr).

Fertilizer experiments in the greenhouse (6 weeks) and in the field trial (1 year).

M = Module - modules, R = Ramets - ramets, Ca = Karbonat - carbonate, Si = Silikat -
silicate.

Gewachs [ Du Art Feld o
ediingt | . |g/m ediin un m
l\gfl% Rg% % ¢ I\%% Rg%: 19 ¢

30 100 | 50 | Achillea atrata 85 140 50
20 63| 50 | Campanula cochleariifolia 100 670 50
83 628 50 | Chrysanthemum alpinum ® o 50
90 188 | 50 | Myosotis alpestris Ca 95 580 50
26 44 100 | Myosotis alpestris Ca

3 100 | Anthyllis alpestris

12 100 | Helictotrichon versicolor Si

Myosotis alpestris Si 80 2301 10 4
Senecio carniolicus 100 315} 100 128
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lumina zusammen. Im Gewichshaus wurde die Diingung nicht ertragen:
Uberleben und Vermehrung waren dadurch beeintrichtigt. Im Feld hingegen
verhalf die Diingung zu 100%igem Uberleben und einem Rametgewinn von
mehr als einem Drittel gegeniiber ungediingten Kontrollpflanzen. Chrysan-
themum alpinum sprach an auf Diinger, das Uberleben der Module wurde
zwar in beiden Versuchsanordnungen nicht wesentlich beeinflusst, der Ra-
metgewinn konnte jedoch im Gewichshaus um einen Drittel, im Feld schit-
zungsweise um mehr als die Hilfte, gesteigert werden. Die dichten Wurzel-
ballen vermochten die zusitzlichen Nihrstoffe offenbar zu speichern. Ein
dhnliches Bild prisentierte Myosotis alpestris mit zwar minim geringerem
Uberleben der Module unter Diingergabe, aber mehr als der doppelten Ramet-
produktion im Feld, gegeniiber einem 38%igen Rametgewinn im Gewichs-
haus.

Ch. alpinum und M. alpestris von Karbonat sollten in einem ldngerfristigen
Diingerversuch gepriift werden, fiir C. cochleariifolia wire dasselbe minde-
~ stens zu erwigen.

Unter den vier iibrigen Arten reagierte S. carniolicus im Feldversuch mit ei-
nem 2'2-fachen Rametgewinn, an Modulen iiberlebten alle sowohl in der
Diinger- wie in der Kontrollpopulation. Im Feld starben /s mehr Module von
M. alpestris von Silikat, wenn sie gediingt wurden. Helictotrichon versico-
lor von Silikat und Anthyllis alpestris nahmen im Gewichshaus grossen
Schaden durch die Diingung, wobei mit 100g/m? klar eine Uberdosis verab-
reicht worden war.

Eine generelle Diingung ist also bei Beriicksichtigung aller Arten nicht zu
empfehlen, sondern hochstens im Einzelfall angezeigt. Welcher Zeitpunkt op-
timal ist, d.h. nach der Klonierung, nach der Pflanzung oder beide Male, wur-
de nicht untersucht.

3.3.5. Zu den Blattschnittversuchen

Den schliissigen Resultaten des Gewidchshausexperimentes stehen Feldresul-
tate ohne Aussagekraft gegeniiber, da die Differenzen zwischen den geschnit-
tenen und den Kontrollpflanzen zu klein waren, um daraus eine Verhaltens-
tendenz abzuleiten. Es war allerdings anzunehmen, dass Einfliisse wie Blatt-
schnitte sich hauptsédchlich in einer extremen Behandlung, also gepaart mit
der Klonierung, sichtbar manifestieren wiirden, wihrend im Feld, zusétzlich
verdeckt durch die wachstumsverzogernden Standortsbedingungen, eine Re-
aktion eher kompensiert oder aufgeschoben wird. Immerhin ist keine wider-
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spriichliche Diagnose zu stellen, sodass die Vermutung einer Anpassung ver-
schiedener Alpenpflanzen an Beschiddigungen nicht auszuschliessen ist.

3.4. EINWANDERUNG IN DIE VERSUCHSFLACHEN

Die 16 m? Karbonat- und 14 m? Silikatflichen wurden beziiglich eingewan-
derter Pflanzen seit der Pflanzung der Module kontrolliert. Sowohl in quanti-
tativer wie in qualitativer Hinsicht ergaben sich interessante Zusammenhinge.
Die Curlex-Abdeckung der Versuchsflichen hatte sich als wirksamer Diaspo-
renfianger erwiesen. Im ersten Jahr nach der Bepflanzung entwickelten sich in
nahezu allen Flichen gute Keimlingsbestinde, die dann sukzessive abnah-
men (Fig. 28, Tab. 24).

Auf den Karbonatflidchen konnten im ersten Jahr fast dreimal soviele Einwan-
derer gezdhlt werden wie auf den Silikatflichen. Dieses Verhiltnis verschob
sich weiter zugunsten des Karbonatstandortes bis zum 4.8-fachen Wert im
dritten Jahr.

Trotz der quantitativen Unterschiede zwischen den untersuchten Gesteinsun-
terlagen dhnelten sich die Anteile der Alters- und Entwicklungsklassen auf
beiden Substraten aufféllig. Im ersten Jahr nach der Bepflanzung fanden sich
auf Karbonat 85% Keimlinge und 15% ausgewachsene Einwanderer, auf Sili-

1200 -

—O— Total Karbonat

-8~ Total Silikat

-0~ Dikotyledonen Karbonat
—&- Dikotyledonen Silikat

Anzahl Einwanderer

-0- Monokotyledonen Karbonat
-— Monokotyledonen Silikat

Versuchsjahr

Fig. 28. Einwanderung in die 16 m? Karbonat- und 14 m? Silikatflichen der beiden SRC-
Versuchsserien.
Immigration into the 16 m? carbonate and 14 m2 silicate plots of both SRC series.
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Tab. 24. Einwanderungskontrolle 1989/90. Obere Hilfte: Versuche auf Karbonat, untere
Hilfte: Versuche auf Silikat. Links: 1987, rechts: 1988.

Immigration in 1989/90. Upper part: Control on carbonate; lower part: control on sili-
cate. Left: 1987, right: 1988.

Sub = Substrat - substrate (Ca = Karbonat - carbonate, Si = Silikat - silicate), D = Diko-
tyledonen - dicots, M = Monokotyledonen - monocots, K = Dikotyledonen-Keimlinge -
dicot seedlings, G = Monokotyledonen-Keimlinge - monocot seedlings. "-" = keine Serie
angelegt - no serie realized. Tot = D+M+K+G.

Art (Kontrolle 1989) D M K G [Tot p+k MiG | D M K G | Tot bD+K MG
Achillea atrata 27 12 42 9| 90 69 21| 2 8 84 78| 172 86 86
Agrostis alpina 11 0 79 1| 91 9 1| 15 24 49 196 | 284 64 220
Arabis alpina 8§ 03 0 41 41 Of- - - - - - -
Campanula cochleariifolia | 36 24 39 50| 149 75 74|15 5 53 55| 128 68 60
Carex sempervirens 6 2 15 3| 26 21 5|28 7110 48| 193 138 55
Erigeron uniflorus 0 0 0 0O o o of- - - - - - -
Helictotrichon versicolor 8 1 29 13| 51 37 14|19 4 67 18| 108 86 22
Myosotis alpestris 26 16 61 88| 191 87 104| 24 1 83 11| 119 107 12
Ranunculus montanus 31 11113 781|233 144 89| 2 0 20 9 31 22 9
Total 153 66 411 242 | 872 564 308 |105 49 466 415 1035 571 464
Anzahl/m? 17 7 46 27| 97627 342| 15 7 67 59| 148 82 66
Art (Kontrolle 1990)

Achillea atrata 280 6 37 4| 75 65 10] 11 15 53 57| 136 64 72
Agrostis alpina 9 0 1 1| 11 10 1| 20 43 34 131 | 228 54 174
Arabis alpina 2 0 6 0| 28 28 oO0)- - - - - - -
Campanula cochleariifolia | 26 26 2 42| 9% 28 68| 30 23 37 68| 158 67 91
Carex sempervirens 2 Z 1 3 8 3 5|44 18 54 33| 149 98 51
Erigeron uniflorus 0O 0 0 O o o o- - - - - - -
Helictotrichon versicolor 11 3 10 6| 30 21 9115 0 29 15 59 44 15
Myosotis alpestris 27 21 17 29| 94 44 50) 39 2 41 13| 95 80 15
Ranunculus montanus 26 9 32 76|143 58 85| 4 0 10 4 18 14 4
Total 151 67 106 161 | 485 257 228 |163 101 258 321 | 843 421 422
Anzahl/m? 17 7 12 18| 54 286 253 | 23 14 37 46| 120 60 60
Art (Kontrolle 1989) D M K G [Tot p+k s | D M K G |Tot DK MG
Carex sempervirens 0O 0 13 3|16 13 3}- - - - - - -
Chrysanthemum alpinum - - - - - - - 0 3 63 3| 69 63 6
Erigeron uniflorus 1 0 17 8| 26 18 8- - - - - - -
Helictotrichon versicolor 3 1 18 2| 24 21 3] 2 0 22 2| 26 24 2
Hieracium alpinum 0 0 38 0| 38 338 0] 8 1 19 28| 56 27 29
Myosotis alpestris 0 1 12 0} 13 12 1] 9 1 36 6| 52 45 7
Ranunculus grenierianus 2 015 0| 17 17 0|2 2 8 0| 110 108 2
Senecio carniolicus 0o 0 7 2 9 7 21 4 023 2| 29 27 2
Total 6 2120 15| 143 126 17| 49 7 245 41| 342 294 48
Anzahl/m? 1 017 2| 2 18 2| 8 1 41 7| 57 49 8
Art (Kontrolle 1990)

Carex sempervirens 2 1 9 0] 12 11 1f- - - - - - -
Chrysanthemum alpinum - - - - - - - 5 0 68 7 80 73 7
Erigeron uniflorus 1 1 5 7 6 f- - - - - - -
Festuca rubra - - - - - - - 7 8 20 31 66 27 39
Helictotrichon versicolor 0 2 14 0| 16 14 2y 3 0 9 4 16 12 4
Hieracium alpinum 0 0 30 0| 30 30 o0)14 2 9 23| 48 23 25
Myosotis alpestris 0 1 4 0 S 4 1y 6 2 24 7| 39 30 9
Ranunculus grenierianus 0 0 0 0; 10 10 O)16 4 58 3| 8 74 17
Senecio carniolicus 2 1 6 0 9 8 1|1 3 3 18 0] 24 21 3
Total 15 6 68 0| 8 83 6] 54 19206 75| 354 260 94
Anzahl/m? 2 110 0| 13119 1| 8 3 29 11| 51 37 13




- 96 -

Tab. 25. Prozentuale Anteile von Mono- und Dikotyledonen, getrennt nach Keimlingen
und ausgewachsenen Pflanzen, die wihrend drei Versuchsjahren auf 16 m? Karbonat- bzw.
14 m? Silikatflichen einwanderten.

Percentage portions of monocots and dicots, separated into seedlings and mature plants,
immigrated during three years into the 16 m* carbonate or 14 m? silicate plots, respec-
tively.

Jahre

Karbonat (%) 1 2 3
ausgewachsene Dikotyledonen (D) 10 18 31
Keimlinge Dikotyledonen (K) 45 39 22
ausgewachsene Monokotyledonen (M) 5 10 14
Keimlinge Monokotyledonen (G) 40 33 33
Total 100 100 100
Silikat (%)

ausgewachsene Dikotyledonen (D) 14 12 17
Keimlinge Dikotyledonen (K) 72 65 76
ausgewachsene Monokotyledonen (M) 2 5 7
Keimlinge Monokotyledonen (G) 12 18 0
Total 100 100 100

nokotyledonen nahmen die ausgewachsenen Pflanzen, gemessen an der je-
weiligen (abnehmenden) Gesamtzahl an Einwanderern, mit den Jahren zu, der
Keimlingsanteil sank. Die Daten der zweijdhrigen Flichen wurden gemittelt
aus zwei Aufnahmejahren. Dabei zeigten sich die gewohnt starken Schwan-
kungen im Jahresvergleich (Fig. 29).

Die ridumliche Verteilung der eingewanderten Pflanzen innerhalb der einzel-

Karbonatflichen Silikatflichen
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Fig. 29. Einwanderung in die zweijdhrigen SRC-Flichen im Jahresvergleich, getrennt nach
den beiden Substraten Karbonat (16 m?) und Silikat (14 m?).

Immigration into two years old SRC plots: comparison between different years, separated
after carbonate (16 m*) and silicate (14 m?).

D = ausgewachsene Dikotyledonen - mature dicots, M = ausgewachsene Monokotyledo-
nen - mature monocots, K = Keimlinge Dikotyledonen - dicot seedlings, G = Keimlinge
Monokotyledonen - monocot seedlings.
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nen Testquadrate war ausserordentlich heterogen. Ein einziges Versuchsqua-
drat war deshalb nicht aussagekriftig fiir die generelle rdumliche Verteilung
von Einwanderern in die ausgepflanzten experimentellen Populationen. Um-
so besser liessen sich die einzelnen Faktoren studieren, die in den Flidchen
hervortraten (Fig. 30, 31). Wird trotzdem eine durchschnittliche Anzahl an
Eingewanderten pro m? errechnet, ergeben sich auf Karbonat Betrige von
148, 109 bzw. 54 Eingewanderten pro m? fiir 1-, 2- bzw. 3-jahrige Flichen,
auf Silikat entsprechend 57, 36 bzw. 13 Eingewanderten pro m? fiir 1-, 2-
bzw. 3-jahrige Flichen.

Das Artenspektrum an eingewanderten Pflanzen erwies sich mit 24 Arten auf
Karbonat fast doppelt so hoch als auf Silikat mit 13 Arten (Tab. 26, 27). 13
verschiedene Arten konnten bereits im ersten Jahr nach der Bepflanzung auf
den Karbonatflichen als neu eingewandert vermerkt werden. Im zweiten Jahr
betrug die Artengarnitur 19 Taxa, allerdings nicht mit denselben Arten wie im
_ersten Jahr, im dritten Jahr fanden sich 20 Arten ein. Uber alle drei Jahre zu-
sammengefasst wuchsen insgesamt, wenn auch bloss temporir, 24 Arten an
eingewanderten Pflanzen auf den Karbonatflichen. Am hiufigsten, ndmlich
in 90% der 1 m2-Versuchsquadrate, war Arabis pumila vertreten, die im
zweiten Jahr bereits bliihte. In je 84% der Karbonatquadrate erschienen Hut-
chinsia alpina und Sedum atratum. Poa alpina trat in 59% der Quadrate
auf. Sie pflanzte sich mittels vegetativen Propagulen fort und machte vermut-
lich den grossten Teil der monokotylen Einwanderer aus. Es ist jedoch mog-
lich, dass weitere Grasarten einwanderten, die nicht erfasst wurden, da deren
Bestimmung grosse Schwierigkeiten bereitete. Das mit Erigeron uniflorus
bepflanzte Versuchsquadrat blieb génzlich unbesiedelt. Insgesamt bliihten auf
den Karbonatflichen zwei eingewanderte Arten im ersten, neun Arten im
zweiten und sieben Arten im dritten Jahr nach der Bepflanzung.

Auf Silikat wanderten im ersten Jahr neun Arten ein, im zweiten und dritten
Jahr waren noch je acht eingewanderte Arten vertreten. Uber alle drei Jahre
gesehen wurden insgesamt 13 verschiedene eingewanderte Arten auf den Si-
likatflichen beobachtet. In allen Versuchsquadraten wurde Chrysanthemum
alpinum gefunden, die zwar nie zur Bliite kam, aber als sicheres Reservoir
fiir eine Besiedlung galt und auch quantitativ den Hauptanteil an der Vegeta-
tion stellte. Fiir die Griser gilt dieselbe Einschrankung wie auf den Karbonat-
flichen. Zwei der eingewanderten Arten bliihten auf Silikat im ersten Jahr, im
zweiten Jahr keine und im dritten Jahr eine. Einen Sonderfall bildete Picea
abies, die in den Alpen natiirlicherweise kein Vorkommen mehr hat auf die-
ser Meereshohe.
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Fig. 30 und 31. Pflanzen, die in das mit Achillea atrata (1988, schwarze Punkte) be-
pflanzte Versuchsquadrat einwanderten.

Immigrators into the field square planted with Achillea atrata (1988, black spots).

Fig. 30. Ein Jahr nach der Bepflanzung - one year after planting.

Fig. 31. Zwei Jahre nach der Bepflanzung - two years after planting.

G = einkeimblittrige Keimlinge - monocot seedlings, K= zweikeimblittrige Keimlinge -
dicot seedlings, M = ausgewachsene Einkeimblattrige - mature monocots, D = ausge-
wachsene Zweikeimblittrige - mature dicots.
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Tab. 26. Einwanderung der 24 festgestellten Arten in die Karbonat-Versuchsflichen. An-
gegeben ist jeweils die Anzahl besiedelter m%/Jahr.
Immigration of the 24 noted species into the carbonate plots. Data represent the number
of occupied m¢/year.

* = Individuen der Art bliihten in diesem Jahr - individuals of that species flowered, x =
die Art trat in x% der Versuchsquadrate, gemessen an der Gesamtfliche von 32 m?, auf -
the species occurred in x% of all squares, compared with the total area of 32 m*.

Art 1. Jahr 2. Jahr 3. Jahr Total X

7 m? 16 m2 9 m2 32 m? (%)
Achillea atrata 1 1 0 2 6
Anthyllis alpestris 1 2 * 1 4 12
Arabis alpina 0 0 2 2 6
Arabis pumila 6 15 * 8 * 29 90
Arenaria ciliata 4 5 4 13 40
Campanula cochleariifolia 2 4 * 2 8 25
Campanula scheuchzerii 2 §* 2 9 28
Cerastium latifolium 0 1 0 1 3
Cirsium spinossissimum 1 3 2 - 6 18
Festuca sp. 0 1* 3 * 4 12
Homogyne alpina 0 0 1 1 3
Hutchinsia alpina 6 15 6 * 27 84
Leontodon hispidus 1 8 5 14 43
Ligusticum mutellina 0 1 1 2 6
Minuartia verna 0 8 * 3 * 11 34
Mpyosotis alpestris 1 0 1 2 6
Poa alpina 3% 11 * 5% 19 59
Potentilla dubia 0 0 1 1 13
Ranunculus alpestris 0 5 1 6 18
Saxifraga aizoides 0 0 1 1 3
Saxifraga aphylia 0 1i* 0 1 3
Scabiosa lucida 0 2 0 2 6
Sedum atratum 7 14 6 27 84
Sempervivum alpinum ] * 4 * 3 8 25
Anzahl Arten 13 19 20

Tab. 27. Einwanderung der 13 festgestellten Arten in die Silikat-Versuchsflichen.
Immigration of the 13 noted species into the silicate plots.

Art 1. Jahr 2. Jahr 3. Jahr Total X

7 m2 14 1'1]2 7 m2 28 m2 (%)
Alchemilla sp. 1 0 0 1 3
Cardamine resedifolia 3 * 3 e 8 28
Chrysanthemum alpinum 7 14 7 28 100
Leontodon helveticus 2% 1 1 4 14
Festuca rubra 3 2 2 7 25
Hieracium alpinum 0 2 3 5 17
Homogyne alpina 0 0 1 1 3
Myosotis alpestris 0 0 2 2 7
Picea abies 1 0 0 1 3
Gramineae 4 7 5 16 57
Sedum alpestre 1 0 0 1 3
Ranunculus grenierianus 0 1 0 1 3
Senecio carniolicus 1 1 0 2 7
Anzahl Arten 9 8 8
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Selbstaussat der eingepflanzten Arten wurde bei Campanula cochleariifolia,
Chrysanthemum alpinum, Hieracium alpinum, Myosotis alpestris, Ranuncu-
lus montanus und R. grenierianus, festgestellt.

Das Verhiltnis der Anzahl zweikeimblittrigen Individuen zu den Einkeim-
blattrigen entwickelte sich im Laufe von drei Jahren nicht eindeutig zugun-
sten einer Pflanzenklasse.
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4. DISKUSSION

Wachstumsvorgédnge, die durch die Beschiddigung einer Pflanze hervorgeru-
fen werden, sind vielseitig und meistens schwierig voneinander abgrenzbar.
So ist nach einer Klonierung der Ersatz etwa eines abgetrennten Wurzel-
stiicks, also das regenerative Wachstum, oft begleitet von einer Vergrosse-
rung des Individuums durch expansives Wachstum. Aber auch Uberlappun-
gen zwischen verschiedenen Strategien finden statt, beispielsweise bei einer
Klonierung am Ende der Vegetationssaison: Verschiedene Pflanzen ziehen
dann bereits ihre Nihrstoffe in unterirdische Organe zuriick und bedienen
sich damit der Fluchtstrategie des regenerativen Verhaltens, die dann iiberla-
gert wird von der Regeneration durch die Beschddigung der Klonierung.
Trotz diesen Schwierigkeiten ldsst sich der Regenerationserfolg allgemein
aufgrund der Anzahl nach der Beschiddigung neu gebildeten Ramets beurtei-
‘len, weil dies eine verbreitete und gut verifizierbare Reaktion klonal wach-
sender Individuen ist. Da die Pflanzengrosse eine wichtige Fitnesskomponen-
te fiir eine Population darstellt (SoLBRrIG 1981), fiigt sich eine derartige Erfas-
sung des regenerativen Wachstums einzelner Individuen problemlos in den
Populationskontext ein.

Die riumlichen Aspekte des regenerativen Verhaltens werden einerseits
durch die Wuchsform der Pflanzen selbst induziert, andererseits durch das
Ressourcenangebot bestimmt. Der Einfluss der Wuchsform koénnte in der
vorliegenden Arbeit bei einigen Arten mit einer drastischen Verinderung des
Mikroklimas durch die Klonierung erklidrt werden, z.B. bei Linaria alpina.
Vor allem erwiesen sich aber die unterschiedlichen Raumbesetzungsstrate-
gien der untersuchten Pflanzen als wichtige Faktoren: Guerillastrategen ver-
buchten im SRC-Versuch durchschnittlich hohere Zuwachsraten. Die Giiltig-
keit dieser Beobachtung wurde mit zusétzlichen Experimenten ndher abge-
klart.

Im Multirametklonierungsversuch zeigte sich eine unerwartet deutliche Effi-
zienzzunahme punkto Rametbildung, begonnen bei Rametverbinden (6er-
Gruppen) bis hin zu Einzelramets. Die Effizienzquotienten von Guerillastra-
tegen lagen iiber den Werten von Phalanxpflanzen, Beschidigungen wurden
also eher von Guerillastrategen mit regenerativem Wachstum beantwortet.
Allerdings traten punkto Uberleben der Module keine Unterschiede zwischen
Guerilla- und Phalanxtyp auf, die Rametgruppen von beiden Typen iiberleb-
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ten immer besser als SRC-Vergleichsmodule, was auf eine gegenseitige Un-
terstiitzung unter verbundenen Ramets hinweisen konnte. Unterschiede zwi-
schen den Rametgruppengrossen nach Klonierung fanden auch Scumip und
Bazzaz (1987) an Kompositenarten mit verschiedenen Wuchsformen. Diese
Autoren erachteten aber nicht die Gruppengrosse als ausschlaggebend, son-
dern den Grad der physiologischen Integration, der bei Phalanxpflanzen am
grossten war und dort die Bildung neuer Ramets einschrinkte. Guerillastrate-
gen zeigten geringere Verhaltensunterschiede zwischen klonierten und unbe-
handelten Pflanzen. Eine gegenseitige Unterstiitzung unter verbundenen Ra-
mets ging also bei den Phalanxpflanzen auf Kosten des regenerativen Wachs-
tums. Dieser Stellenwert der physiologischen Integration kam bei der Klonie-
rung einer typischen Phalanxpflanze, Schizachyrium scoparium, noch deutli-
cher zum Ausdruck (WiLLIAMS und Briske 1991). In den vorliegenden Versu-
chen spielte demgegeniiber die Rametgruppengrosse, inbegriffen Einzelra-
mets, die Hauptrolle. Je stirker sie abnahm, desto grosser fiel der relative Ra-
metzuwachs aus. Die Verbindungsstrukturen bei Guerillapflanzen sind oft
von betrichtlicher Lange und ihr Unterhalt moglicherweise sehr kostspielig.
Im Beschiddigungsfall diirfte eine solitire Lebensweise fiir Guerillaramets
deshalb giinstiger ausfallen. Diese Ergebnisse stimmen mit den Angaben iiber
Carex bigelowii-Individuen iiberein, die sowohl Guerilla- wie Phalanxramets
ausbildeten (CarLssoN und CALLAGHAN 1990). Dass eine gegenseitige Unter-
stiitzung verbundener Ramets nach oberirdischer Beschiddigung stattgefunden
hitte, ist dennoch nicht auszuschliessen, erfolgt die Stoffversorgung in Pflan-
zen doch oft sektoriell (WATSON und CAspER 1984, BRISKE und ANDERSON
1990), und in Richtung zu Verbrauchsorten hin, wie sie fehlende Blitter dar-
stellen.

Im Entblatterungsversuch wurden die getesteten Pflanzen doppelt beschidigt:
Unterirdisch durch die Klonierung, oberirdisch durch Blattschnitt. Nach solch
schweren Beschiddigungen werden anscheinend verschiedene, komplexe Re-
generationsstrategien eingeschlagen. Senecio carniolicus regenerierte keine
Blitter, sondern investierte offenbar am meisten Energie in die unterirdische
Regeneration und die Bildung neuer Ramets. Myosotis alpestris hingegen er-
ginzte die angeschnittenen Blitter, bildete einige neue und produzierte eben-
falls junge Ramets. Unabhingig davon hatte wahrscheinlich bei beiden Arten
wie auch bei Chrysanthemum alpinum das Verhiltnis zwischen ober- und
unterirdischer Biomasse den Regenerationserfolg bedingt, und nicht in erster
Linie das Ausmass der Beschadigung, wie das bereits im MRC-Versuch be-
merkt worden war. Im Entblitterungsversuch blieb dieses Verhiltnis durch
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die doppelte Beschiddigung einigermassen ausgeglichen und kénnte gegenii-
ber bloss SRC-behandelten Pflanzen Regenerationsvorteile geboten haben.
Der Entblitterungsversuch im Felde unterschied sich in dieser Beziehung
durch die fehlende Klonierung klar vom Gewichshausversuch. Unterschiede
zwischen geschnittenen und unbehandelten Pflanzen wurden nicht beobach-
tet, was einerseits andeuten konnte, dass das Verhiltnis ober-/funterirdischer
Biomasse hauptsdchlich bei unterirdischer Beschddigung entscheidend sei,
andererseits war die Versuchsdauer von nur einem Jahr kurz bemessen. Aus-
serdem brauchen sich Auswirkungen nicht unbedingt im vegetativen Bereich
zu manifestieren, sondern konnen erst wihrend der Fortpflanzung mittels Sa-
men ablesbar sein. So berichtete PYKe (1989) von Samenaborten und redu-
zierter Fruchtbildung nach Entbldtterung des einjahrigen Thlaspi arvense,
GALEN (1990) vom Ausfall der gesamten jdhrlichen Sameproduktion bei Po-
lemonium viscosum und 80% Verlusten in den beiden Folgejahren. Auch
MCcNAUGHTON (1983) relativierte, dass das Uberstehen einer Beschidigung
- wie Beweidung wohl Investitionen auf Individuumsstufe erfordere, z.B. rege-
neratives Wachstum, dass sich der Gewinn daraus spéter jedoch auch auf Po-
pulationsstufe auszahlen konne. In den durchgefiihrten Feldversuchen wurde
die Fortpflanzung durch Samen nur teilweise erfasst, die beobachtete Selbst-
aussaat bei einigen klonierten Arten weist jedoch nicht auf eine reduzierte
Fitness hin. Allerdings sollten die Arten einzeln auf ihre Fitness iiberpriift
werden.

Das Gegenstiick zum Entblitterungsversuch im Feld bildete das Experiment
mit direkter Klonierung, ebenfalls im Feld ausgefiihrt. Dass alle zehn alpinen
Taxa schlechter iiberlebten als im SRC-Feldversuch, iiberraschte nicht. Erkla-
rungen dafiir sind fehlende Verankerungsmdoglichkeit ohne Wurzeln im teil-
weise beweglichen Untergrund, zu kurze Zeit, um unterirdische Reserven fiir
den Winter anzulegen und fehlende Wundverheilungsphase, die der Regene-
ration der Wurzeln iiblicherweise vorausgeht. Auch hier liesse sich die Be-
deutung des ober-/unterirdischen Biomasseverhiltnisses, gerade bei unterirdi-
schen Beschiddigungen, als Begriindung widerspruchslos einfiigen. Giinstige
Standortsverhiltnisse diirften den beschiddigten und frisch gepflanzten Indivi-
duen eine Etablierung zusitzlich erleichtern.

Grossere Ramets erhielten in den sechs Wochen nach der Klonierung einen
hoheren Rametzuwachs als kleinere. Dennoch verwischten sich die Differen-
zen im Feldversuch iiber lingere Zeit betrachtet wieder. Bei Phalanxpflanzen
konnten die Gewidchshausergebnisse mit der Altersstruktur der Ramets be-
griindet werden, weil kleine Ramets oft jiinger sind und eher peripher oder
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nahe den Wachstumszonen gedeihen und noch weniger regenerationsfahig
sind. In der nur sechs- bis achtwochigen Beobachtungszeit kimen Unter-
schiede zwischen den Grossenklassen zum Tragen, spiter wiirde ein Aus-
gleich stattfinden. Eine zweite Erklirung liegt in den unterschiedlichen
Wachstumsbedingungen fiir Ramets einer Phalanxpflanze, bei denen zentrale
und grossere Ramets in ihrer Entwicklung mikroklimatisch und erndhrungs-
physiologisch bevorteilt sind. Bei Guerillapflanzen hitten sich Unterschiede
dagegen eher aus Variationen der Mikrostandorte erkldren lassen. Dass unter
den vier untersuchten Guerillapflanzen einzig von Campanula cochleariifo-
lia eindeutig die grossere Rametklasse besser abschnitt, relativiert jedoch das
vermutete bessere Verhalten bei grossen Guerillastrategen, das klar erfolgrei-
chere Abschneiden der kleinen Rametklasse von Senecio carniolicus stellt
diese Interpretationen zusitzlich in Frage. Untersuchungen iiber Grossenklas-
sen beziehen sich meistens auf die Grosse der genetischen Individuen und
weisen Zusammenhinge mit der Uberlebensdauer und Fruchtbildungswahr-
scheinlichkeit (PITELKA et al. 1985, WERNER 1975) nach oder verneinen eine
genetische Differenzierung zwischen aus Samen entstandenen Individuen,
aufgrund der sich Grossenklassen herausgebildet haben sollen (AsHMUN und
PiTELKA 1985, GoTTLIEB 1977). Im vorliegenden Versuch wurde jedoch nicht
die Grosse der genetischen Individuen, sondern jene der Ausgangsramets un-
tersucht. Dazu wurde einzig das Wachstum der Ausgangsramets, die nach der
Klonierung zu biologischen Individuen im Sinne von UrBANSKA (1990) wur-
den, betrachtet. Die Individuengrosse braucht durchaus nicht mit der ur-
spriinglichen Grosse vor der Klonierung korreliert zu sein. Der Versuch von
CarLssON und CALLAGHAN (1990), in dem festgestellt wurde, dass grosse Ra-
mets innerhalb eines Carex bigelowii-Individuums mehr Ramets produzier-
ten und eher bliihten als kleine Ramets, ist deshalb nicht vergleichbar. Unter-
schiedliche Rametgrossen erlauben also noch keine Riickschliisse auf die Re-
generationsfihigkeit der Ramets, hierzu miissten zusitzliche Parameter er-
forscht werden.

Die vorliegenden Ergebnisse lassen also vermuten, dass die Ramets der unter-
suchten Pflanzen, vor allem von Guerillaarten, eher selbstiandig funktionieren
als sich gegenseitig unterstiitzen bei Beschddigungen. Dem Ausmass der Be-
schiddigung kam nicht erstrangige Bedeutung zu, vielmehr konnte das Ver-
hiltnis von ober- zu unterirdischer Biomasse ausschlaggebend gewesen sein,
hauptsichlich wenn die Beschddigung an unterirdischen Organen auftrat.

Die Selbstindigkeit der Ramets wurde im Pflanzdichteversuch untermauert,
weil keine der Populationen so hohe Dichten erreichte, dass Konkurren-
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zerscheinungen eine Rolle gespielt hitten, und trotzdem keine signifikanten
Unterschiede zwischen den Populationsdichten gefunden werden konnten.
Entweder waren die mikroklimatischen Bedingungen als Folge der Curlexbe-
dekkung bereits gut genug und nicht mehr verbesserungsfihig durch eine ver-
dnderte Populationsdichte, oder die Ausbildung eines giinstigen Mikroklimas
wurde moglicherweise eher von einem Individuum erreicht als von einer gan-
zen Population. Dahingehend wire auch die liickige Struktur der dichteren
Population von Campanula cochleariifolia zu verstehen.

Der Diingerversuch im Gewidchshaus zeigte klar, dass zu hohe Néahrstoffga-
ben von Alpenpflanzen nicht ertragen werden. Auch mittlere Diingung konn-
ten bloss zwei der vier Arten estimieren. Dieses Resultat erstaunt nicht, da
die Kontrollen in der ohnehin leicht gediingten Gartenerde, unter konkurrenz-
freien Bedingungen und bei regelmissiger Bewdsserung angesetzt waren.
Anders im Feldversuch, wo vier der sechs Arten nach der Diingung einen
~ markanten Zuwachs produzierten. Anhand der ausgegrabenen Module konn-
ten die erfolgten viel grosseren als im SRC-Versuch gebildeten Reserven
kontrolliert werden. Diese Beobachtungen unterstiitzen die beim Direktklo-
nierungsexperiment gedusserte Vermutung, es seien fiir das Uberleben im
Feld geniigend Reserven fiir den Winter anzulegen. Ahnliches Verhalten kon-
statierten CARLSSON und CALLAGHAN (1990) im dreijdhrigen Feldversuch bei
Carex bigelowii, allerdings nach wiederholter Diingung. Auch bei Carex
arenaria bewirkte zweimalige Diingung anfangs einer Saison stark erhéhten
Rametzuwachs und hohere Rametsterberaten (NOBLE et al. 1979).

Hohe und wiederholte Diingergaben scheinen meistens einen Biomassezu-
wachs nach sich zu ziehen. Der Zuwachs im bloss einjihrigen Diinger-Feld-
experiment lassen allein jedoch noch nicht auf die Nachhaltigkeit des Erfol-
ges schliessen, denn Pflanzen von natiirlicherweise nahrstoffarmen Standor-
ten scheinen befdhigt zu sein, das vorhandene knappe Angebot effizienter fiir
ihr Wachstum zu nutzen (CANHAM und MARKS 1985, CHAPIN et al. 1987). Die
ober- wie unterirdische Biomassezunahme konnte sich als eine kurzfristige
Uberausgabung der Pflanzen herausstellen, wie sie in den Arbeiten von KORr-
NER (1984) nach der einmal jdhrlichen Diingung verschiedener alpiner
Zwergstraucher auftrat. In diesen Versuchen folgten dem anfidnglich zuneh-
menden regenerativen Wachstum mittelfristig Biomasseverluste. In einer
Pflanzengemeinschaft wirken immer mehrere Faktoren limitierend auf das
Wachstum der verschiedenen Arten (CHAPIN und SHAVER 1985). Im hier pri-
sentierten Versuch handelte es sich zwar nicht um eine intakte Pflanzenge-
sellschaft, es ist jedoch anzunehmen, dass die Uberkompensationen wegen
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des Verzichts auf Nachdiingungen mit der Zeit wieder abnehmen, wenn nicht
sogar Schidden, wie sie KORNER beschrieb, eintreten sollten.

Der verfiigbare Wurzelraum ist, wenn die Bedeutung des ober-/unterirdischen
Biomasseverhilmisses zutrifft, ein wichtiger Parameter. Eine grosse Boden-
tiefe wurde mit den Rootrainerkammern bereits verwirklicht, ob dabei dem
lateralen Wachstum verschiedener Guerillapflanzen Geniige getan war, folgte
auch aus dem Experiment nicht signifikant. Aus Gewédchshausbeobachtungen
kann auf die eher nebensichliche Bedeutung des Wurzelraumes nach Beschii-
digung geschlossen werden. Wichtiger diirfte der Wurzelraum sein, wenn
keine Beschiddigung stattgefunden hatte und einjdhrige Pflanzen verwendet
wurden wie beispielsweise in den Versuchen von HARPER und OGDEN (1970)
mit Senecio vulgaris.

Der Einfluss der Temperatur auf das regenerative Verhalten der untersuchten
Pflanzen erwies sich als betrdchtlich. Im Feld wirkte die Temperatur indirekt
limitierend, indem die Vegetationsdauer sehr eingeschriankt war (KORNER und
LARCHER 1988) und kleine, schwach bewurzelte Module, wie solche von Eri-
geron uniflorus, durch Frosthebung ausfielen. Damit wird die Meinung vie-
ler Autoren geteilt, dass grosse Temperaturschwankungen zu den wichtigsten
okosystemspezifischen Faktoren oberhalb der Waldgrenze zihlen (BILLINGS
und MooNEY 1968, BLiss 1971, LanpoLT 1983, 1984, UrBANSKA und ScHUTZ
1986), und zwar nicht allein als direkt lebensbedrohendes Ereignis, sondemn
auch als heilungshemmender Einfluss nach einer Beschddigung.

Als Begleiteffekt fielen die veridnderten Strahlungsverhiltnisse zwischen
Feld- und Gewichshausstandorten auf. Sie wirkten als begrenzender Faktor
fiir eine erfolgreiche Regeneration im Feld, wo starke Vergeilung wihrend
der Akklimatisationsphase in der subalpinen Stufe nicht mehr riickgingig ge-
macht werden konnte und die aufgeschossenen Triebe, z.B. von Arabis alpi-
na, unter der Curlexbedeckung abbrachen. Ob eine lidngere Akklimatisa-
tionsdauer diesen Mangel wettmachen koénnte, muss erst noch abgeklirt wer-
den.

Es ist also festzuhalten, dass tiefe Temperaturen eine dimpfende Wirkung auf
das regenerative Wachstum von Alpenpflanzen ausiiben, dass ferner der
Wurzelraum von zweitrangiger Bedeutung fiir das Regenerationsverhalten
gewesen sein konnte, und dass zusitzliche Nihrstoffe nicht unbedingt genutzt
werden. Diese Aussagen sollten durch weitere langfristige Beobachtungen
tiberpriift werden.

Die zeitlichen Aspekte des regenerativen Verhaltens spiegelten sich in sei-
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nem Verlauf, im Zeitpunkt der Klonierung bzw. der Einpflanzung und in der
Dauer der Beobachtung der untersuchten Arten.

Die Uberlebenskurven wurden #hnlich der von BELsKY (1986) vorgeschlage-
nen Einteilung gruppiert und gaben die Konstitution und das regenerative
Verhalten gut wieder. Weder eine hohe Uberlebensfihigkeit allein, reprisen-
tiert durch die Modulkurve, (wie z.B. bei Hieracium alpinum), noch ein
grosses vegetatives Wachstumsvermogen, verkorpert durch die Rametkurve,
(wie z.B. bei Arabis alpina), boten jedoch Gewihr fiir eine erfolgreiche Ent-
wicklung nach der Beschéddigung. Es hatten immer beide Kurven einem Ma-
ximum zuzustreben. Der Verlauf der Uberlebenskurven liess eine Gruppe
von Pflanzen erkennen, die einen Klonierungsschock erlitten hatten. Ihr
Wachstum war fiir eine gewisse Zeitspanne unterbrochen, wihrend der offen-
bar bloss eine Wundverheilung vollzogen und moglicherweise eine Stoffum-
verteilung in der Pflanze eingeleitet wurde. In Anbetracht der Verlangsamung
von Wachstumsprozessen in kalten Gebieten (KORNER und LARCHER 1988)
fragt sich, wie und ob ein im Gewichshaus beobachteter Klonierungsschock
in natiirlichen Verhiltnissen tiberwunden wiirde.

Die Einteilung in die verschiedenen Gruppen (s. Kap. 3.1.1. und 3.2.1.) besti-
tigte sich im Vergleich zwischen Gewichshaus- und Feldversuchen. 10 der
18 untersuchten Taxa erhielten eine iibereinstimmende Klassierung und deck-
ten sich mit der frilheren Gruppierung von TscHURR (1987, 1988). Fiir diese
Pflanzen kann deshalb angenommen werden, dass das Wachstumsverhalten
richtig erfasst wurde. Auch die Unterscheidung zwischen Guerilla- und Pha-
lanxpflanzen entsprach dem gewonnenen Bild. Im Gewichshaus verhielten
sich alle Guerillapflanzen gemdss der Gruppe "a" mit grossem Rametzu-
wachs, die Phalanxpflanzen teilten sich in die Gruppen "b" und "c". Im Feld
konnten die meisten Abweichungen gegeniiber dem erwarteten Verhalten an-
hand verschiedener Faktoren erkldrt werden, z.B. durch veridnderte Licht-
oder Bodenverhiltmisse. Weshalb die Silikatpopulation von Helictorichon
versicolor im Gewichshaus weniger Rametwachstum zeigte als im Feld, ist
unklar. Fiir Gridser wurden sonst generell sehr hohe Zuwachsraten im Ge-
wichshaus vermeldet (URBANSKA et al. 1987), die sich auch im Feldversuch
bestitigten (GASSER 1989). WILHALM (1990) teilte die von ihm untersuchten
alpinen Griser ebenfalls nach dem regenerativen Wachstum in drei, aller-
dings anders definierte, Gruppen ein.

Der Zeitpunkt von Klonierung und Einpflanzung im Verlauf der Saison ist
entscheidend fiir das Regenerationsverhalten von Alpenpflanzen. Fiir den Er-
folg der Klonierung im Friihjahr sind zwei mogliche Erklirungen anzufiihren.
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1. Die Pflanzen sind so stark auf den bevorstehenden Wachstumsschub opti-
miert, dass die Beschddigung energetisch eine zweitrangige Rolle spielt; 2.
Gerade im Friihjahr treten in natiirlichen Verhiltnissen die meisten Beschidi-
gungen auf, durch Schmelzwasser verursachte Gelidnderutschungen zum Bei-
spiel; sie sind deshalb im Verhalten der Pflanzen mit eingeplant. Im Friih-
sommer wurde eine Klonierung oft am schlechtesten ertragen, weil die Pflan-
zen ihren Metabolismus fiir die Fortpflanzung durch Samen einsetzten, wih-
rend der mittlere Erfolg im Herbst mit der bereits einsetzenden Einwinterung
und dem Riickzug der Reserven begriindet werden kann. Die Bedeutung des
Zeitpunktes der Anpflanzung lédsst sich dhnlich erforschen unter Beriicksich-
tigung der kurzen Vegetationsdauer iiber der Waldgrenze. Die Pflanzen sind
dort vermutlich gezwungen, Reaktionen auf drastische Verdnderungen iiber
mehrere Jahre zu etappieren. Die jahrliche Abnahme der Unterschiede im
Versuch mit verschiedenen Rametgrossenklassen konnte in diesem Kontext
als Hinweis dafiir gelten, dass die Grossenklassen nur alters- bzw. entwick-
lungsbedingter Natur gewesen waren. Der Diingerversuch im Feld wirft
ebenfalls die Frage nach dem optimalen Zeitpunkt einer eventuellen Diin-
gung auf (vgl. BRowN et al. 1978, RaBoTNOV 1978).

Die Versuchsdauer von sechs bis acht Wochen im Gewichshaus bzw. von
drei Jahren im Feld war fiir verschiedene Reaktionen der Pflanzen zu kurz
bemessen. Ahnlich wie Uberkompensationen nach Herbivorie erst bewertet
werden konnen, wenn bekannt ist, in welchem Bereich der Herbivor-Opti-
mierungskurve (McNAUGHTON 1983) eine Pflanze geantwortet hat, ist im Ge-
wichshausversuch mit der gewihlten Versuchsdauer vermutlich nur ein Aus-
schnitt des Reaktionsverlaufs erfasst worden. So sind auch die abweichenden
SRC-Daten von GAsser (1989) zu erkldren, der zum Teil dieselben Arten
withrend bloss drei bis vier Wochen beobachtete. Einerseits diirften Regene-
rationsprozesse durch die héheren Temperaturen im Gewichshaus rascher
und verstirkt ablaufen als unter natiirlichen Bedingungen und so iiberbewer-
tet werden in der Anfangsphase. Andererseits wurde das regenerative Wachs-
tum von Pflanzen, die einen Klonierungsschock erlitten hatten, nicht erfasst.
Im Feld diirften sich ebenfalls Verhaltenstendenzen, z.B. im Direktklonie-
rungsversuch, besser herausschilen nach einer lingeren Beobachtungsperio-
de.

Diversitit und Variabilitit waren entscheidende Eigenschaften der Regene-
ration bei Alpenpflanzen. Bereits aus der Zuteilung zu den verschiedenen
Wachstumsgruppen nach der SRC wurde ersichtlich, dass das Regenerations-
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verhalten nicht taxonomisch gepridgt war oder wenn, dass es von okologi-
schen Faktoren iiberlagert wurde. Dieser Eindruck deckt sich mit den Beob-
achtungen von HASLER (1988), der die Familie der Leguminosae niher unter-
suchte. Die Variabilitiit der hier untersuchten Arten dusserte sich einerseits in
grossen Schwankungen zwischen den einzelnen Versuchsjahren, andererseits
in einer enormen phénotypischen Plastizitit, die als Puffermechanismus ge-
geniiber kleinstandortlich variierenden Umgebungsbedingungen interpretiert
werden kann. Die grosste phianotypische Plastizitdt im Regenerationsverhal-
ten nach SRC bewiesen Arabis alpina und Senecio carniolicus. Umgekehrt
zeigte sich im Vergleich zwischen Gewiéchshaus- und Klimakammerbehand-
lung, dass verschiedenartige Umgebungsbedingungen nicht zwangslidufig un-
terschiedliches Verhalten hervorzurufen brauchen: Die auftretenden Unter-
schiede konnten im SRC-Versuch statistisch nicht abgesichert werden.

Die Schwankungen von Diversitdt und Variabilitit wurden nicht ermittelt. Es
kann aber angenommen werden, dass die Variabilitdt im Vergleich zur Diver-
sitdt stdarker variierte als bei HUNT (1984), der Streuungen auf vier biologi-
schen Organisationsstufen untersuchte. Vermutlich sind die extremen Wachs-
tumsbedingungen in der alpinen Stufe fiir die hheren Variabilititen verant-
wortlich.

Der Maximumklonierungsversuch diente als zentrales Werkzeug zur Ab-
schitzung des Regenerationspotentials auf Individuum- und Populationsstu-
fe. Das Experiment mit dem Eingraben von Wurzelstiicken bildete die eigent-
liche Ergdnzung zum Klonierungsversuch, allerdings wurde eine ungleich ra-
dikalere Beschddigung vorgenommen. Sie gewihrleistete, dass tatsdchlich
Regenerationsprozesse und nicht vorwiegend apikale Dominanzeffekte er-
fasst wurden. Diese Behandlung war willkiirlich gewéhlt worden und miisste
je nach Art neu ermittelt werden, so dass eine Mindestzahl an Wurzelstiicken
iiberlebten. Asumun und PrTeLkA (1985) fanden teilweise eine Abhingigkeit
des Wachstums von der Linge der eingegrabenen Wurzelstiicke. Im darge-
stellten Versuch erstaunte die enorme Regenerationsfahigkeit von mehr als
der Hilfte aller Wurzelstiicke bei 11 von 16 Arten, vor allem bei Arten, die
auch in der SRC-Behandlung einen grossen Zuwachs leisteten. Wenn noch
beriicksichtigt wird, dass die am schlechtesten ausgetriebenen Arten sich
einer ausgepriagten Fortpflanzung mittels Samen bedienen, lédsst sich erahnen,
dass ein betrichtlicher Anteil des Regenerationspotentials alpiner Pflanzen in
den Wurzeln liegen diirfte. Eine quantitative Abschitzung ist jedoch dusserst
schwierig, zumal die Wurzelreserven nach Bostock und BeENTON (1979) je
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nach Wachstumsbedingungen unter anderem fiir regeneratives Wachstum
oder als Beitrag zur Fortpflanzungskapazitit oberirdischer Teile eingesetzt
werden konnen. Die Tiefe der Wurzelstiicke im Boden kann eine limitierende
Rolle fiir die Ausnutzung des Regenerationspotentials darstellen, wie HARRIS
und DAvy (1986) an Elymus farctus beobachteten. Die Feststellung, dass die
unterirdischen Organe einen betrdchtlichen Anteil zum Regenerationserfolg
einer Pflanze beitragen, vertrigt sich gut mit jener, dass das Verhiltnis von
ober- zu unterirdischer Biomasse entscheidend sei.

Mit Umschaltungen im Metabolismus kann die Nutzung des Regenerations-
potentials von der Individuum- auf die Populationsstufe transponiert werden.
Eine bekannte Umschaltung fand sowohl im Gewidchshaus- wie im Feld-
SRC-Versuch statt: Jene von vegetativem Wachstum zur Bliitenbildung. Die
beiden stdrksten Blither im Gewichshaus setzten ihr Regenerationspotential
verschieden ein. Campanula cochleariifolia legte nach einer Phase starken
regenerativen Wachstums eine einmonatige Phase der Bliitenbildung bei al-
len Individuen ein. Das Ziel dieser "Alles-oder-nichts"-Strategie weist so-
wohl eine ortliche wie auch eine zeitliche Komponente auf, da einerseits das
Uberleben der Individuen im Vordergrund stand, andererseits der Popula-
tionsumsatz. Bei Myosotis alpestris ging die Bliilhphase wihrend ldngerer
Zeit mit langsamem regenerativem Wachstum einher. Mit dieser Strategie
wurde offenbar eine gleichzeitige Optimierung beider Prozesse angestrebt, et-
wa im Sinne einer "Vollkaskoversicherung”. Ob in diesem Fall tatsdchlich
Umschaltungen stattgefunden hatten, ist unklar. Zur Absicherung dieser spe-
kulativen Erkldrungen und um allfillige weitere Strategien erkennen zu kon-
nen, sind unbedingt zusitzliche Informationen erforderlich, etwa iiber die
Menge und Fertilitédt der gebildeten Samen und ihre Keimfihigkeit. Immerhin
gab die Bliitenbildung im Feldversuch Anhaltspunkte iiber die Konstitution
und den Etablierungsgrad einer Population. Zahlreiche Bliiten bereits im er-
sten Jahr nach der Klonierung und regelmissiges Bliihen in den Folgejahren
(Campanula cochleariifolia, Hieracium alpinum, Myosotis alpestris, Ranun-
culus grenierianus, R. montanus) konnen als Zeichen einer guten Fitness
gewertet werden. Dagegen diirfte nur einmaliges Blithen (Arabis alpina)
oder anfanglich ausgeprédgte und danach kontinuierlich abnehmende Bliiten-
bildung (Helictotrichon versicolor von Karbonat) eher als "Notfallstrategie"
der Pflanzen gedeutet werden, die oft kurz vor dem lokalen Verschwinden
einer Population gewdhlt wird. Das Ausbleiben von Bliiten in den drei Jahren
Versuchsdauer lédsst keine Schliisse zu, weil die Bliitenproduktion an extre-
men Standorten mitunter mehrere Jahre auf sich warten lassen kann. ScHUTZ
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(1988) stellte aber fest, dass zahlreiche alpine Pflanzen bereits im dritten oder
vierten Lebensjahr die Fortpflanzung durch Samen aufnehmen. Fiir einen ge-
nauen Vergleich miisste das chronologische Alter der klonierten Pflanzen be-
kannt sein. Dieser Gesichtspunkt sollte in zukiinftigen Versuchen mit einbe-
zogen werden.

Die zeitliche Einteilung des Regenerationspotentials zeigte sich im Maxim-
umklonierungsversuch anhand der Einzelschicksale der markierten Ramets
auf zwet verschiedene Weisen. Campanula cochleariifolia produzierte
hauptsichlich in der vierten und fiinften Generation zahlreiche neue Ramets,
das Sterberisiko wurde dadurch breiter verteilt. Im Gegensatz dazu iiberleb-
ten bei Chrysanthemum alpinum nur wenige Ramets des immensen An-
fangszuwachses die vierte Klonierung, darunter kein Mutterramet. Myosotis
alpestris nahm eine Zwischenstellung ein. Der Vergleich zeigt, dass bei den
untersuchten Arten die Alters-Entwicklungsstufen der Ramets ausschlagge-
bend waren fiir den Regenerationserfolg, indem zur Hauptsache die Mutterra-
mets als Triagerinnen des Regenerationspotentials fungierten. C. cochlearii-
folia schlug eine lingerfristige Strategie ein, wiahrend Ch. alpinum das ge-
samte Potential nach den ersten beiden Klonierungen einsetzte, nachher war
es offensichtlich aufgebraucht. M. alpestris ist niher bei C. cochleariifolia
einzuordnen. Auffallend war, dass bei allen drei Sippen nach der letzten Klo-
nierung nur noch einzelne Ramets regeneratives Potential bargen und Zu-
wachs verbuchten, der Rest jedoch ums Uberleben kimpfte. Es kann also an-
genommen werden, dass das Regenerationspotential mit dem gewéhlten Ver-
suchsansatz tatsidchlich ausgeschopft worden war und dass die Abnahmen
nicht bloss eine Folge der zu Ende gehenden Vegetationssaison waren. Der-
selbe Effekt wire wahrscheinlich auch mit einer wiederholten Entblitterung
erreicht worden (BRrISKE und ANDERSON 1990), die den Kohlehydratvorrat und
die Proteinreserven einer Pflanze ausschopft (CRAWLEY 1987, JONSDOTTIR und
CALLAGHAN 1989). Die Hiufigkeit der Entblitterungen kann sich jedoch je
nach Art verschieden auswirken (DEREGIBUS und TrLICA 1990).

Uber die Grisse des Regenerationspotentials konnte aus dem Vergleich der
Maximumklonierungen im Gewichshaus und in der Klimakammer gemut-
masst werden. Ein iiberschlagsmissiges Aufsummieren der Zuwachs- und
Verlustbetrdge beider Behandlungen ergibt ein relativ ausgeglichenes Bild.
Es kann daher angenommen werden, dass ein vom Betrage her jeweils kon-
stantes Regenerationspotential zur Verfiigung stand. Das wiirde auch die An-
gleichung der Zuwachsraten im Grossenklassen-Feldversuch besser erkliren.
Die im Laufe der Arbeit gewonnenen Ergebnisse weisen darauf hin, dass ei-
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nem durch 6kologische Faktoren dominierten Regenerationsverlauf ein mog-
licherweise genetisch dominiertes Regenerationspotential zugrunde liegt, das
jedoch erst gewissen Alters- bzw. Entwicklungsstadien zur Verfiigung steht.
Der Einsatz des Potentials geschah unterschiedlich und beinhaltete Verkniip-
fungen zwischen Individuum- und Populationsstufe. Einerseits besteht eine
strategische Wahlmoglichkeit zwischen vegetativem Wachstum und Bliiten-
bildung. Andererseits wird eine, vermutlich je nach Art, zeitlich unterschied-
liche Portionierung des Regenerationspotentials vorgenommen. Bei einem
kurzfristigen Einsatz zeigte sich, dass nicht das Regenerationspotential aller
einzelnen Individuen reduziert wurde, sondern die Zahl der regenerationsfi-
higen Individuen stark abnahm, die Uberlebenden blieben jedoch unvermin-
dert potent. Es wurde also das Regenerationspotential auf Populationsstufe
gesteuert, im Gegensatz zur langfristigen Strategie, wo eine Einteilung von
den einzelnen Individuen vorgenommen wurde.

Fiir eine optimale Regenerationsleistung diirften ober- und unterirdische Or-
gane in vergleichbarem Masse ihre Beitrége erbringen.

Allgemein ist festzustellen, dass mit einer SRC-Behandlung das Regenera-
tionspotential einer Pflanze selten ausgeschopft ist, dass demzufolge aus die-
sen Rametzuwachsraten nicht auf die Grosse des Potentials geschlossen wer-
den darf.

Zu den weiteren Faktoren, die die Regeneration auf Populationsstufe beein-
flussten, zdhlen die kiinstlichen Versuchsbedingungen im Feld. Das galt ins-
besondere fiir die Textur der Skipistenboden, dariiberhinaus wurden die Fla-
chen vor der Bepflanzung von Vegetation befreit und den Modulen Gartener-
de mitgeliefert. Verschiedene wichtige Parameter fiir das Populationswachs-
tum mussten deshalb unberiicksichtigt bleiben.

Eine begleitende Eigenschaft der Curlexdecke wurde bei der Kontrolle der
Einwanderung untersucht: Die netzartige Holzstruktur diente als Diasporen-
falle. Diese Eigenschaft war fiir die Vergrosserung der Populationen weitaus
bedeutsamer als der Nachteil, dass sich etablierende Keimlinge weniger Licht
erhielten. Die weitere Entwicklung der Diasporen bleibt noch ungewiss. Im-
merhin wies das jdhrlich wechselnde Artenspektrum der eingewanderten Dia-
sporen auf stattfindende Sukzessionsprozesse hin. Die starke jdhrliche Ab-
nahme der Anzahl Keimlinge nach Versuchsbeginn konnte mit mehreren
Faktoren zusammenhéngen. Wichtigster war wohl der parallel einhergehende
Abbau der Curlexmatte, mit der einerseits ein vorher giinstiges Mikroklima
verlorenging und die andererseits nicht mehr als Diasporenfianger wirkte. Ein



- 113 -

weiterer Grund wire im fortschreitenden Abbau der Gartenerde zu suchen,
die bei der Bepflanzung mitgeliefert worden war und den Keimlingen evtl.
als zusdtzliches Substrat gedient haben konnte. Auf jeden Fall ist zu folgern,
dass fiir eine erfolgreiche Keimlingsetablierung geniigend Schutzstellen vor-
handen sein miissen (URBANSKA und ScHUTZ 1986), wobei die zum Teil mehr-
jahrige Etablierungsdauer beriicksichtigt werden sollte. Inwiefern die Vielfalt
im Mikrorelief ein reicheres Schutzstellenangebot darstellt, muss noch er-
forscht werden, weil partiell grosse Ausfille vermutlich zu Lasten dieses Ef-
fekts diagnostiziert wurden. Langfristige Untersuchungen in diesem Bereich
sind deshalb dringend notwendig.

ZUSAMMENFASSUNG

Das Regenerationsverhalten von 19 alpinen Pflanzenarten (Tab. 1) wurde nach Beschidi-
gung hauptsdchlich anhand des Rametzuwachses nach Klonierungen auf Individuums- und
-z.T. auf Populationsstufe untersucht. Zur Beschreibung des Verlaufs der Regeneration und
des Potentials sind zehn verschiedene Experimente teilweise im Gewidchshaus, in der Kli-
makammer und im Feld durchgefiihrt worden (Tab. 2).

Die rdumlichen Aspekte des Regenerationsverlaufs dusserten sich folgendermassen:

1. Die Raumbesetzungsstrategie der Pflanzen bewirkte einen héheren Rametzuwachs bei
Guerilla- als bei Phalanxarten.

2. Eine gegenseitige Unterstiitzung unter verbundenen Ramets in einem Individuum war
vorhanden, aber wichtiger scheint die mdglichst rasche physiologische Unabhingigkeit
der einzelnen Ramets gewesen zu sein.

3. Es war nicht in erster Linie das Ausmass der Beschiddigung, sondern eher das Verhilt-
nis von ober- zu unterirdischer Biomasse entscheidend fiir einen Regenerationserfolg.

4. Hohe Nihrstoffgaben wurden von den untersuchten Pflanzen nicht genutzt, sondern
schidigten sie im Gegenteil.

5. Aus der unterschiedlichen Grosse von Ramets lédsst sich noch nicht auf ein unterschied-
liches Regenerationsverhalten schliessen.

6. Unterirdische Teile hatten betréchtlichen Anteil an der Regeneration eines Individuums.

7. Der verfiigbare Wurzelraum diirfte von zweitrangiger Bedeutung fiir das Regenera-
tionsverhalten gewesen sein.

8. Tiefe Temperaturen ddmpften das regenerative Wachstum allgemein.

Die zeitlichen Aspekte des Regenerationsverlaufs dusserten sich im Einsetzen der Ramet-
bildung oder -sterblichkeit und der Dauer dieses Vorgangs. Er wurde in drei Gruppen auf-
geteilt, einer Gruppe mit Uberkompensation nach Beschidigung, einer mit einigermassen
exakter Kompensation und einer mit Unterkompensation. Diese Einteilung bestitigte sich
gut im Vergleich zwischen den Gewichshaus- und den Feldversuchen. Die untersuchten
Arten liessen sich nicht nach taxonomischen Kriterien einordnen, sondern unterlagen in
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ihrem Wuchsverhalten den extremen kologischen Bedingungen. Der Zeitpunkt der Klo-
nierung war entscheidend, es konnte eine saisonale Abhingigkeit ermittelt werden mit ei-
nem Wachstumsoptimum im Friihling und einem -minimum im Sommer. Auch der An-
pflanzungszeitpunkt sollte moglichst friih in der Saison gewihlt werden. Eine geniigend
lange Akklimatisationsphase vor der Anpflanzung diirfte einigen Pflanzen Vorteile brin-
gen.

Als Mass fiir das Regenerationspotential diente die Anzahl méglicher Klonierungen pro
Saison. Das Potential wurde sowohl qualitativ wie quantitativ unterschiedlich eingesetzt.
Qualitativ trat einerseits eine Umschaltung auf: Nach anfiinglich vegetativem Wachstum
folgte Bliitenbildung, was als "entweder-oder"-Strategie bezeichnet wurde. Andererseits
konnten beide Prozesse parallel ablaufen und wurden "Vollkaskoversicherungs"-Strategie
genannt. Quantitative Aussagen lieferten die Aufzeichnungen der Einzelschicksale klonier-
ter Individuen. Die Mutterramets fungierten dabei primir als Trigerinnen des Regenera-
tionspotentials, denn sie iiberlebten vorwiegend die Klonierungen. Das Regenerationspo-
tential wurde in einem Falle iiber die Klonierungsgenerationen verteilt auf die einzelnen
Individuen, im anderen Falle ist es zu Beginn der Behandlung investiert worden. Im zwei-
ten Falle erfolgte eine Regulation auf Populationsstufe.

Die Grosse des Regenerationspotentials wurde anhand der Maximumklonierungen im Ge-
wichshaus und in der Klimakammer als relativ konstant eingeschitzt. Gesamthaft zeichnet
sich ab, dass einem durch okologische Faktoren dominierten Regenerationsverlauf ein ge-
netisch dominiertes Regenerationspotential zugrunde liegt, das jedoch erst gewissen Al-
ters- bzw. Entwicklungsstadien zur Verfiigung steht.

Die Kontrolle der Bliitenbildung in den Feldversuchen gab Anhaltspunkte fiir die grossten-
teils gute Fitness der Versuchspopulationen in den drei Beobachtungsjahren. Die Einwan-
derung in die Versuchsflichen hatte nach hohen Anfangsraten sukzessive abgenommen.
Wichtige Voraussetzung fiir eine erfolgreiche Besiedlung war das Vorhandensein geeigne-
ter Schutzstellen. Das Schutzstellenangebot konnte stark optimiert werden durch Abdecken
der Flichen mit Geotextilien, die als Diasporenfidnger wirkten.

SUMMARY

Regenerative behaviour after damage in 19 alpine plant species was assessed on the indi-
vidual and population levels in terms of ramet increase after cloning (Table 1). To describe
the course and capacity of regeneration, ten different experiments were carried out in the
greenhouse, in controlled growth chambers and on field plots (Table 2).

The following patial aspects of the course of regeneration were observed:

1. Higher ramet increase for guerrilla species than for phalanx plants as a spreading strate-
gy

2. Connected ramets of an individual supported one another, but the quickest possible
physiological independency of the single ramets seemed more important.

3. For successful regeneration, the above/belowground biomass ratio was apparently a
more important factor than the extent of damage.
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4. High nutrient application was not tolerated by the investigated alpine plants, and even

damaged them.

Differing sizes of initial ramets allowed no conclusions as to their regenerative ability.

6. Belowground parts contributed, to a substantial extent, to the regeneration of an indi-
vidual.

7. The available soil volume was probably of secondary importance for regenerative beha-
viour.

8. Low temperatures decreased regenerative growth in general.

o

Temporal aspects of the course of regeneration refer to the time when ramet production or
mortality began and to the duration of these processes. The course of regeneration was
broken down into three categories, one showing overcompensation after damage, one with
about equal compensation and one with undercompensation. This classification was con-
firmed by the comparison between greenhouse and field trials. The investigated species
could not be grouped by taxonomical criteria in their growth behaviour, they were depen-
dent on the harsh ecological conditions. The cloning time was important because a season-
al dependency was determined with a growth optimum in spring and a minimum in sum-
mer. Planting time was also essential and should be as early as possible in the season. An
acclimatization period of a sufficient duration before planting turned out to be necessary.
Regenerative capacity was evaluated by the number of possible cloning treatments per
growing season. The capacity was invested differently, both qualitatively and quantitative-
ly. Qualitatively, on one side, a trade off was observed: After vegetative growth, a flower-
ing phase followed and was named an "either-or" strategy. On the other side, a "full-com-
prehensive insurance” strategy manifested itself in the parallel occurrence of both process-
es. Records of the fates of cloned individuals allowed quantitative conclusions. Mother
ramets functioned as carriers of regenerative capacity because they predominantly survived
the cloning treatments. In one case the regenerative capacity was partitioned over all
cloned generations to the single individuals, in the other case, the capacity was invested at
the beginning of the treatment. The latter possibility was controlled at the population level.
The range of regenerative capacity was estimated from maximum cloning treatments in the
greenhouse and in the growth chamber as relatively constant. It is therefore conceivable,
that a course of regeneration, dominated by ecological factors, is based upon a genetically
dominated regenerative capacity, although available only during certain age-stages.
Survival, self seeding and partly regular and intense flowering suggested fit experimental
populations. The immigration processes in the field plots confirmed the importance of ap-
propriate safe sites for diaspores as well as for vegetatively originating units. Safe site
availability was optimized by covering the plots with geotextiles which functioned as dia-
spore traps.
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