Zeitschrift: Veroffentlichungen des Geobotanischen Institutes der Eidg. Tech.
Hochschule, Stiftung Rubel, in Zirich

Herausgeber: Geobotanisches Institut, Stiftung Ribel (Zirich)
Band: 108 (1992)

Artikel: Experimentelle Untersuchungen tber das Regenerationsverhalten bei
alpinen Pflanzen = Experimental studies on the regenerative behaviour
of alpine plants

Autor: Tschurr, Floris Reto
Kapitel: 4: Diskussion
DOl: https://doi.org/10.5169/seals-308972

Nutzungsbedingungen

Die ETH-Bibliothek ist die Anbieterin der digitalisierten Zeitschriften auf E-Periodica. Sie besitzt keine
Urheberrechte an den Zeitschriften und ist nicht verantwortlich fur deren Inhalte. Die Rechte liegen in
der Regel bei den Herausgebern beziehungsweise den externen Rechteinhabern. Das Veroffentlichen
von Bildern in Print- und Online-Publikationen sowie auf Social Media-Kanalen oder Webseiten ist nur
mit vorheriger Genehmigung der Rechteinhaber erlaubt. Mehr erfahren

Conditions d'utilisation

L'ETH Library est le fournisseur des revues numérisées. Elle ne détient aucun droit d'auteur sur les
revues et n'est pas responsable de leur contenu. En regle générale, les droits sont détenus par les
éditeurs ou les détenteurs de droits externes. La reproduction d'images dans des publications
imprimées ou en ligne ainsi que sur des canaux de médias sociaux ou des sites web n'est autorisée
gu'avec l'accord préalable des détenteurs des droits. En savoir plus

Terms of use

The ETH Library is the provider of the digitised journals. It does not own any copyrights to the journals
and is not responsible for their content. The rights usually lie with the publishers or the external rights
holders. Publishing images in print and online publications, as well as on social media channels or
websites, is only permitted with the prior consent of the rights holders. Find out more

Download PDF: 24.10.2025

ETH-Bibliothek Zurich, E-Periodica, https://www.e-periodica.ch


https://doi.org/10.5169/seals-308972
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=de
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=fr
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=en

- 101 -

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



- 103 -

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
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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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