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der Schonste in Deinem Leben zu werden.



INHALT

e e et et et
P DL B BD Pk =

ot o e el e

ARAARARIAR LWLWWLWWL N

% e g
B (ot BB ) et b
b

o

bl el

BN —

=

B =

B’

[a—y

Vorwort

Einleitung

Was ist klonales Wachstum?

Ridumliche Aspekte des klonalen Wachstums

Morphologie und Geometrie klonal wachsender Pflanzen
Wuchsformen und Strategien klonal wachsender Pflanzen
Phinotypische Plastizitit

Konsequenzen des klonalen Wachstums

Physiologische Integration der Ramets: Nutzen und Gefahren
Nahrungsaneignung und Dichteproblem

Problemstellung

Das Untersuchungsgebiet

Material und Methoden

Das Pflanzenmaterial

Klonierungen und Gewichshausuntersuchungen
Einzelrametklonierungen

Versuchsbedingungen und Kontrollparameter
Gewiichshausversuche

Untersuchungen im Felde

Bepflanzungen

Feldversuche

Ergebnisse
Gewichshausversuche

Versuch "Variabilitit"

Versuch "Zeit"

Versuch "Hormone"

Versuch "Jungpflanzen”
Feldversuche

Demographische Untersuchungen
Wachstumsverhalten
Verhaltenstendenzen in den experimentellen Populationen
Selbstsaat

Diskussion
Zusammenfassung

Summary
Literatur






VORWORT

Die vorliegende Arbeit entstand in den Jahren 1988-92 am Geobotanischen
Institut der ETH. Die Betreuung lag bei Frau Prof. Dr. K.M. Urbanska, die
diese Aufgabe sehr aufmerksam wahmahm und mit vielen Anregungen be-
hilflich war. Besten Dank. Herr Prof. Dr. E. Landolt sorgte mit seiner Person-
lichkeit fiir ein gutes Arbeitsklima am Institut und gab wichtige Hinweise, die
hier ebenfalls herzlich verdankt werden.

Bei den Bepflanzungen konnte ich auf den grossen Einsatz von Remo Fliieler,
Tino Fotsch, Max Gasser, Markus Hofbauer, Barbara Leuthold, Katharina
Rentsch, Erwin Schiffer sowie Christine und Floris Tschurr zidhlen. Hans-
Ruedi Binz loste kompetent Computerprobleme, Anny Honegger Fragen der
Vorgehensweise. Susy Dreyer bewiltigte alle administrativen Belange. Mit
Martin Schiitz, Remo Fliieler, Floris Tschurr und Thomas Wilhalm als Mit-
glieder der Alpinen Gruppe entstand nicht nur eine sachliche, sondem auch
eine personliche Beziehung. Bei ihnen allen bedanke ich mich aufrichtig.

Ganz besonders danke ich jenen Personen, welche fiir die gute Atmosphire
wihrend meiner Institutszeit verantwortlich waren. Dies ist eine grosse Zahl
von nicht namentlich erwihnten Personen, denen ich meine Wertschitzung
hoffentlich im personlichen Umgang auszudriicken vermag.

Innigsten Dank fiir alles geht an meine Freundin Barbara Leuthold. Meiner
Mutter mochte ich fiir die Unterstiitzung wéhrend der ganzen Zeit danken; ge-
widmet ist die Arbeit meinem Vater, der 1991 verstarb.

Dank gebiihrt auch dem Schweizerischen Nationalfonds und dem BUWAL,
welche das Projekt finanzierten.






1. EINLEITUNG

Die Flora oberhalb der Waldgrenze in den Alpen ist sehr stark geprigt von
abiotischen Umweltbedingungen wie niedere bzw. extreme Temperaturen,
Lufttrockenheit und starke Winde, kurze Vegetationszeit sowie Bewegung
des Bodens und einseitige Bodenverhiltnisse (BLiss 1961, LANDoLT 1984). In
einem Zeitraum von Jahrtausenden konnte sich hier eine Vegetation etablie-
ren, die sehr gut an diese Bedingungen angepasst ist. Die Anpassungen be-
treffen neben der Morphologie und Physiologie der Pflanzen auch deren
Wuchsform, indem Zwergwuchs vorherrscht und klonales Wachstum ver-
starkt auftritt (BiLLINGS und MooNEY 1968, CARLSSON et al. 1990). Hohe Pri-
senz klonal wachsender Pflanzen fiihrt aber nicht etwa zu einer Uniformitét
beziiglich biologischer Formen; es herrscht im Gegenteil eine grosse Diversi-
tat an Wuchsformen und Wachstums-Strategien.

In den letzten 20 Jahren wurde in vielen Wintersportorten stellenweise die na-
tiirliche Pflanzendecke inklusive des gewachsenen Bodens innerhalb weniger
Tage grosstenteils bis vollstidndig zerstort, um Skipisten zu erstellen, beste-
hende zu verbreitern und ihre Sicherheit zu erhohen. Auf solchen Planien in
der alpinen Stufe betrdgt der mittlere Deckungsgrad der Vegetation lediglich
noch 4-5 % (MEISTERHANS 1988) und die Bodenschichtung ist zerstort. Der
oberflichliche Humus, die Feinerde und damit auch die Samenbank werden
sehr rasch in tiefere Schichten verlagert oder durch erhohten Oberfldchenab-
fluss (Cernusca 1977, SCHAUER 1981) talwirts weggeschwemmt. Auf Planien
herrschen also zusitzlich zu den natiirlicherweise ungiinstigen Bedingungen
erschwerte Verhiltnisse.

1.1. WASIST KLONALES WACHSTUM?

Unter klonalem Wachstum versteht man die wiederholte Bildung vegetativer
Einheiten, die zu einer horizontalen Ausbreitung einzelner Pflanzen fiihrt
(HarpER 1977, SiLvErTOWN 1987). Die klonal wachsenden Einheiten bleiben
dabei unmittelbar verbunden und unterhalten physiologische Beziehungen
(Tscuurr 1987, Scuutz 1988). Klonales Wachstum bildet eine Sonderform
des expansiven Wachstums (URBANSKA 1992).

Die vegetativen Grundeinheiten, die beim klonalen Wachstum iterativ gebil-
det werden, bezeichnet man als Ramets (KAys und HARPER 1974, HARPER
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1977, MarsHALL 1990). Ein Ramet kann im Falle einer Trennung von der
Mutterpflanze selbstindig und unabhingig existieren (Cook 1983, URBANSKA
1992). Als grundlegende Einheiten, die leben, sterben und reproduzieren (ERr-
1KSSON und JERLING 1990), sind Ramets Teile eines aus einer Zygote entstan-
denen genetischen Individuums, eines Genets (KAys und HARPER 1974, HAR-
PER 1977, SILVERTOWN 1987).

Es ist generell zu unterscheiden zwischen "Wachstum" und "Fortpflanzung":
wihrend Wachstum die Folge der Entwicklung von Meristemen ist und somit
den rdumlichen Aspekt besetzt, beinhaltet Fortpflanzung die Bildung neuer
Individuen, wobei diese sowohl sexueller als auch asexueller Herkunft sein
konnen. Es entstehen physiologisch unabhidngige Nachkommen, die eine neue
Generation im demographischen Sinne darstellen (UrRBANSKA 1985). Insbe-
sondere der Begriff der vegetativen Fortpflanzung soll eindeutig angewendet
werden: Er bezeichnet einerseits eine Fragmentation der klonal wachsenden
Pflanze (=Klonierung), andererseits auch die Fortpflanzung mittels spezieller
vegetativer Strukturen wie zum Beispiel Brutknospen oder Bulbillen (Ur-
BANSKA 1985). Fragmentation kann einerseits spontan geschehen; dies ist bei
vielen auslduferbildenden Arten wie Trifolium repens, aber auch diversen
Horstgriasern (WiLHALM unveroff.) oder dem kompakt wachsenden Cirsium
spinosissimum (TSCHANDER 1989) bekannt. Andererseits kann sie aber auch
von aussen aufgezwungen werden, zum Beispiel durch Steinschlag oder
Hangrutschungen. In beiden Fillen entstehen Klone, das heisst Gruppen erb-
gleicher biologischer Individuen (URBANSKA 1992).

1.2.  RAUMLICHE ASPEKTE DES KLONALEN WACHSTUMS
1.2.1. Morphologie und Geometrie klonal wachsender Pflanzen

Allgemein konnen drei Muster klonalen Wachstums unterschieden werden,
welche sich besonders in der Anfangsphase der Besiedlung eines Standortes
klar erkennen lassen. Spiter und vor allem bei dichter Besiedlung ist es zum
Teil schwierig, zwischen den einzelnen Mustern - insbesondere zwischen
netzartigem und zentrifugalem Wachstum - zu unterscheiden. Viele Arten
zeichnen sich auch durch einen Polymorphismus ihrer morphologischen Or-
ganisation aus. Dabei kann es zur Ausbildung von Mustern kommen, bei de-
nen dichtausfiillende Klonteile mit einer linearen Komponente abwechseln
(STOHCKLIN 1992).



Lineares Wachstum, bei dem ein Genet neue Ramets frontal nach vorne pro-
duziert, ist das wohl einfachste Wachstumsmuster. Es fiihrt zu einer streifen-
formigen Habitatbesetzung und ist dadurch speziell gut fiir die invasive Kolo-
nisation eines Standortes geeignet. Ein Beispiel fiir lineares Wachstum ist
Carex arenaria. Diese von NOBLE et al. (1979) untersuchte Art besiedelt von
der Seite her vegetationslose und unbefestigte Sanddiinen. Die gerichtete
Wuchsform verhilft ihr dabei zu schnellem Vorwirtskommen und entspre-
chender Erschliessung neuer Nihrstoffquellen.

Ein zweites Muster ist das netzartige Wachstum, das durch Verzweigungen
der horizontalen Achse zustande kommt. Dies ergibt eine unregelmissige Be-
setzung der Flidche. Insbesondere Pflanzen, die auf den Nihrstoffgehalt im
Boden reagieren, zeigen solches Wachstum. Die Verzweigungswinkel und
mit ihnen die gesamte Geometrie der Pflanze gehorchen oft bestimmten Re-
geln (BELL und ToMLINsON 1980). So ist der bei Solidago canadensis (SMITH
und PALMER 1976) und Alpinia speciosa (BELL 1979) gefundene Verzwei-
gungswinkel von 60°, der zu einem Sechseck-Muster fiihrt, allgemein sehr
hiufig. Geometrisch gesehen ist dieses Muster eine der effizientesten Mog-
lichkeiten, einen beschrankten Raum moglichst dicht zu besiedeln, ohne dass
er iberbesetzt wiirde.

Die dritte Gruppe von Pflanzen vergrossert ihr Individuumareal durch zentri-
fugales Wachstum. Dabei verschwinden die klaren Ausbreitungsachsen, wie
dies bei den horstbildenden Griasemn zu sehen ist. Die eingenommene Flache
ist mehr oder weniger kreisformig und meist relativ klein, da die Ramets dicht
gedriangt stehen. Vorteile bestehen insbesondere in raumlich stabilen Standor-
ten (PrteLka und AsHMUN 1985) mit grossem Konkurrenzdruck: Durch die
minimalen interspezifischen Kontakte werden die Pflanzen begiinstigt. Nicht
alle Ramet-Klumpen bestehen allerdings aus nur einem Genet. Cook (1983)
fand zum Beispiel bei Viola blanda, dass die dichtgedringten Ramet-Grup-
pen meist aus verschiedenen Genets zusammengesetzt waren.

1.2.2. Wuchsformen und Strategien klonal wachsender Pflanzen

Zwischen den drei Grundmustern des klonalen Wachstums gibt es eine Viel-
zahl von Ubergingen, die zu einer ebenso grossen Anzahl typischer Wuchs-
formen der Pflanzen fiihrt. HARTMANN (1957) beschrieb detailliert die in den
Alpen vorkommenden Formen (Tab. 1).

HARTMANN stellte sein System vor allem im Hinblick auf die Moglichkeit zur
vegetativen Fortpflanzung auf, weshalb den unterirdischen Strukturen erhohte
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Tab. 1. Wuchsformen klonaler alpiner Pflanzen. Nach HARTMANN (1957), vereinfacht.
Growth forms of clonal alpine plants. After HARTMANN (1957), simplified.

Homo- Allorhizie:
rhizie | starke schwache ohne
Adventivwurzelbildung
Ausldufer H1 Al - -
Kriechtriebe in relativ lockerer Verbindung H2a A2a B2a

Kriechtriebe bilden ein polsterartiges Sprossystem H2b A2b B2b C2b
Allorhize Erdstimme, Wuchsrichtung v.a. vertikal H3a A3a B3a C3a
Allorhize Erdstimme, Wuchsrichtung v.a. horizontal | H3b A3b B3b C3b

Bedeutung zukam. Allgemein kann gesagt werden, dass homorhize Pflanzen
den allorhizen in dieser Beziehung iiberlegen sind, da ihr gesamtes Sprossy-
stem der vegetativen Fortpflanzung dienen kann. Innerhalb der allorhizen
Pflanzen nimmt die Moglichkeit fiir eine erfolgreiche vegetative Fortpflan-
zung insbesondere mit abnehmender Adventivwurzelbildung ab.

Das klonale Wachstum als solches und damit die rdumliche Ausbreitung der
Pflanzen waren Ausgangspunkt fiir das Konzept von HArpPErR (1977, 1978)
und Lovert-poust (1981a, 1981b). Sie beschrieben zwei Strategien der
Raumbesetzung: Beim Guerilla-Typ entwickeln sich die Ramets in einer ge-
wissen Distanz voneinander, so dass der Standort ziemlich diinn besiedelt
wird. Die Ausbreitungsgeschwindigkeit ist hoch. Beim Phalanx-Typ entste-
hen kompakte klonale Strukturen, was zu einer hohen Besiedlungsdichte und
einer langsamen Ausbreitung fiihrt.

Diese beiden Typen bilden die Eckpfeiler eines Kontinuums. Diesbeziiglich
haben die Strategien einen Bezug zu den Wachstumsmustern: Lineares
Wachstum zeigen fast ausschliesslich Guerilla-Strategen, zentrifugales
Wachstum fiihrt meist zu Phalanx-Strategie. Netzartiges Wachstum kann in
beiden Strategien enden.

1.2.3. Phianotypische Plastizitat

Die Art und Weise, wie eine Pflanze an threm Standort wichst, wird nicht nur
durch die genetische Veranlagung allein bestimmt. Wesentlichen Einfluss ha-
ben auch okologische Faktoren (JEFreriEs 1984, Kik et al. 1990, ScHmiD und
Bazzaz 1990), so dass die morphologische Form Ausdruck eines fortwédhren-
den Umweltprozesses ist (BELL 1984). Die externen Faktoren sind also die ei-
gentlichen Regulatoren des klonalen Wachstums, die das interne Grundmu-
ster modifizieren (WAREING 1977, GoNzALEZ-MARTIN und Tora 1990). Verin-
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dert werden zunichst die Grundelemente der Pflanze wie zum Beispiel die
Blatter, sowie - wenn auch in abgepufferter Form (HutcHINGS und SLADE
1988, MAILLETTE 1992) - die Ramets und Ausldufer als daraus zusammenge-
setzte Elemente und damit die gesamte Wuchsform und Wachstums-Strate-
gie.

Ein Faktor, der den Phénotyp beeinflusst, ist das Habitat mit den darin vor-
kommenden Lebewesen: Insbesondere wurde Konkurrenz mit anderen Pflan-
zenarten als wichtige Komponente, die das Grundmuster verdndern kann, er-
kannt (TURKINGTON 1989a, 1989b, TURKINGTON und CAVERS 1979). So war
zum Beispiel das klonale Wachstum bei Solidago canadensis am grossten in
Nachbarschaft von Aster pilosus und am geringsten in eigener Nachbarschaft
(HARTNETT und Bazzaz 1985a). BULOW-OLSEN et al. (1984) fanden allgemein,
dass beim Zusammentreffen zweier Genets mit relativer Guerilla- bzw. Pha-
lanx-Form zueinander diese sich in der Grenzzone beziiglich ihrer Wuchs-
form angleichen. Ist die Nachbarschaft sehr eng, resultiert pro Art eine kleine-
re Wachstumsrate als bei lockerer Nachbarschaft. Dies deshalb, weil die
Pflanzen moglichst wenig iiberlappende Zonen, in denen von beiden Beteilig-
ten Ressourcen entzogen werden, schaffen méchten. Der gleiche Effekt liegt
wohl dem Befund zugrunde, dass mit zunehmender Kompaktheit des Geno-
typs (also Richtung Phalanx-Strategie) die Nachbarn stirker in ihrer Wuchs-
form beeinflusst werden (SOLANGAARACHCHI und HARPER 1989) bzw. ebenfalls
kompakter wachsen (SCHMID und Bazzaz 1992).

Als abiotische wachstumsbestimmende Faktoren sind neben dem Wasser vor
allem das Licht und die Nihrstoffe von Bedeutung. Sie sind in ihrer Wirkung
auf die Pflanzen sehr dhnlich (SLADE und HutcHiNngs 1987d, HuTcHINGS und
Mogcie 1990): Bei wenig Licht zeigen die Pflanzen vorwiegend unidirektiona-
les Wachstum mit langen Internodien und nur wenigen kleinen Ramets (SLA-
pE und HutcHINGS 1987c, SUTHERLAND 1990) bei gleichbleibenden Verzwei-
gungswinkeln (SUTHERLAND und STiLLMAN 1988). Genau das gleiche wurde an
ndhrstoffarmen Stellen gefunden (SLADE und HUTCHINGS 1987b, WENNSTROM
und Ericson 1992). Die Wachstumsverinderungen konnen sich auch auf un-
terirdische Strukturen erstrecken: Solidago canadensis zum Beispiel produ-
ziert weniger, dafiir lingere Rhizome, wenn die Ramets eine Néhrstoffbe-
schriankung zu ertragen haben (HARTNETT und Bazzaz 1983). Demgegeniiber
finden sich an beziiglich Licht bzw. Nihrstoffen giinstigen Standorten oft Ag-
gregationen von gut ausgebildeten Ramets, da sich die Ausldufer stark ver-
zweigen und die Internodien kurz bleiben. Trisetum distichophyllum zum
Beispiel ist am natiirlichen, nihrstoffarmen Standort ein typischer Guerilla-
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Stratege, formt aber unter nihrstoffreichen Bedingungen kompakte Horste
(UrBANSKA 1992).

Im Gesamtbild ergibt sich, dass dichteunabhingige abiotische Faktoren min-
destens so wichtig und wahrscheinlich viel wichtiger fiir die Kontrolle einer
Population sind als dichteabhingige interne Faktoren (VAN DER MEUDEN
1988).

1.3. KONSEQUENZEN DES KLONALEN WACHSTUMS
1.3.1. Physiologische Integration der Ramets: Nutzen und Gefahren

Herausragendes Merkmal des klonalen Wachstums ist die physiologische
Verbindung der Ramets untereinander. Dadurch ist es den Pflanzen méglich,
aufgenommene Nihrstoffe und Wasser zu allen Ramets hinzufithren (HEAD-
LEY et al. 1990), auch wenn diese selbstindig leben konnten. Der Transport
innerhalb der Pflanze geschieht vorwiegend akropetal (WELKER et al. 1991),
also hin zu jungen wachsenden Organen (MoorBYy 1977). Insbesondere im
Xylem transportierte Stoffe werden nur in diese eine Richtung verlagert, wih-
rend im Phloem zusitzlich eine geringe basipetale Bewegung gemessen wur-
de (PrICE et al. 1992).

Das Mass der physiologischen Integration ist weder rdaumlich noch zeitlich
konstant. So werden die Stoffe hauptsachlich entlang eines Stolons oder einer
vergleichbaren Struktur transportiert. Hingegen treten kaum Verlagerungen
zwischen einzelnen Blittern eines Ramets oder verschiedenen Hauptachsen
einer Pflanze auf (PricE und HutcHINGs 1992). Junge, sich entwickelnde Ra-
mets sind stark in das System der Stoff-Fliisse eingebunden. Spiter nimmt der
physiologische Eintrag ab (MARSHALL 1990). Allerdings kann diese relative
Unabhingigkeit wieder aufgehoben werden, indem bei lokal schlechten Be-
dingungen die betroffenen Ramets wieder vermehrt Néhrstoffe und Wasser
von lokal bevorteilten Ramets erhalten (HARTNETT und Bazzaz 1983).

Eine physiologische Integration bringt fiir die klonal wachsende Pflanze Nut-
zen: Die Unterstiitzung von jungen Ramets hilft diesen, sich erfolgreich zu
etablieren; der Empfang von lebenswichtigen Stoffen sichert das Uberleben
fiir lokal unter ungiinstigen Bedingungen lebende Ramets; einmal aufgenom-
mene Nahrstoffe konnen aus absterbenden Sprossen recycliert und verlagert
werden (STockLIN 1992). Solche Vorteile, die gegeniiber aklonalen Pflanzen
zutage treten, tragen klonalen Pflanzen gerade in klimatisch ungiinstigen Zo-
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nen wie der alpinen Stufe und der Tundra einen Konkurrenzvorsprung ein. Da
an solchen Standorten die erfolgreiche Keimlungsetablierung erschwert ist,
konnen langlebige Pflanzen, wie dies klonale Individuen dank der gegenseiti-
gen Unterstiitzung der Ramets sind, den Raum besetzen (Prock 1990, CAL-
LAGHAN und EMANUELSSON 1992). Aber auch an beziiglich Nahrstoffen inho-
mogenen Standorten erhalten klonal wachsende Pflanzen einen Vorteil: Dank
ithrer phidnotypischen Plastizitét ist es thnen moglich, lokal ungiinstige Stellen
rasch zu durchqueren, indem sie ldngere Ausldufer ausbilden und weniger Ra-
mets produzieren. Treffen sie dann auf gute Bedingungen, stellen sie sofort
wieder um: Produktion kiirzerer Ausldufer und vieler Ramets (SLADE und
HutcHINGs 1987a). In diesem Sinne zeigen Pflanzen mit klonalem Wachstum
"foraging"-Verhalten. "Foraging" wird definiert als Prozess, in dem ein Orga-
nismus seine Aktivitdten innerhalb des Habitats auf den Erwerb essentieller
Ressourcen ausrichtet (SLADE und HutcHINGS 1987b) und wird mit "Nah-
rungsaneignung” libersetzt.

An Gefahren fiir ein klonal wachsendes Individuum sind vor allem zwei von
Bedeutung: Einerseits kann sich lokaler Stress oder Beschiddigung auf das
ganze Individuum auswirken, andererseits konnen sich Krankheiten innerhalb
der Pflanze ziemlich leicht ausbreiten. Dagegen wurden verschiedene Vor-
kehren getroffen: a) Desintegration von Ramets, so dass lokale Storungen
nicht die gesamte Pflanze stressen oder sich Pathogene nicht iiberall hin ver-
teilen konnen (ErRIKSSON 1988, ErikssoN und JERLING 1990), b) erhohte
Wachstumsgeschwindigkeit bei Befall von Pathogenen, so dass die weit ent-
fernten Ramets nicht infiziert werden konnen (WENNSTROM und ERICSON
1992), ¢) Induktion von Toleranz auf Stressfaktoren in die Tochter-Ramets.
Dies stellten OUTRIDGE und HUTCHINSON (1991) bei mittleren Cadmium-Bela-
stungen fest.

1.3.2. Nahrungsaneignung und Dichteproblem

Die Konzentration von Ramets an giinstigen Stellen kann zu einer allzu dich-
ten Besiedlung fiihren. Die Erschopfung der Nahrstoffe und Eigenbeschattung
sind die Folgen. Um eine maximale Okonomie zwischen Nahrungsaneignung
und Ausbeutung des Standortes zu erhalten, ist die Architektur des Genets
adaptiv (Cook 1985). Die Kontrolle der Dichte geschieht in erster Linie in-
tern: Fiir die Einhaltung eines Gleichgewichts sorgen einerseits apikale Domi-
nanz-Effekte und Variation des Verzweigungswinkels (CALLAGHAN et al.
1990), andererseits eine gesteigerte Todesrate der Ramets bei Uberbesiedlung
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(SARUKHAN und HARPER 1973, CARLSSON und CALLAGHAN 1990, CARLSSON et
al. 1990). Umgekehrt wird die Ramet-Produktion mit abnehmender Dichte
hoher (SARUKHAN 1974, JONSDOTTIR 1991). Bei grosser Dichte wurde zum
Beispiel bei Eichhornia crassipes eine Umlagerung der Krifte auf Bliiten-
produktion gefunden (GEBER et al. 1992), wohingegen bei Solidago canaden-
sis die Bliiten verzdgert und in geringerer Anzahl erschienen (HARTNETT und
Bazzaz 1985b). Es gibt aber auch Hinweise, dass selbst an stark besiedelten
Standorten die Dichte zusitzlich extern reguliert wird: Schizachyrium scopa-
rium reagierte beispielsweise auf sinkende interklonale Stérung mit einer Er-
hohung der Ramet-Produktion, allerdings nicht in gleichem Ausmass wie bei
Reduktion der intraklonalen Dichte (BRISKE und BUTLER 1989).

Alle genannten Autoren betrachten die Dichteregulation als einen dynami-
schen Prozess innerhalb der Pflanze, bei dem der grosste Vorteil fiir das gan-
ze biologische Individuum gesucht wird. Eine andere Sichtweise haben VER-
KAAR (1987) und Pysek (1991), die von intraklonaler bzw. interspezifischer
Konkurrenz sprechen. In diesem Fall setzen sich die lokal stirksten Ramets
oder Rametgruppen ohne Riicksicht auf den Gesamt-Nutzen fiir das Individu-
um durch.

Das von Yoba et al. (1963) gefundene "-3/2 power law" beschreibt mathema-
tisch, wie die Selbstauflichtung einer Population bei Dichtestress ablauft.
Uberpriifungen an verschiedenen Arten erbrachten zum Teil eine Bestitigung
(KAys und HarPER 1974, SARUKHAN et al. 1984), zum anderen Teil keine Hin-
weise auf die Richtigkeit (PITELKA 1984, LoNSDALE 1990) bzw. mindestens
drei verschiedene mogliche Kurven (HutcHINGs 1979). Art und Weise und
Ausmass der Selbstauflichtung diirften also artspezifisch sein. Ob eine Selbst-
auflichtung auch auf Individuum-Ebene geschieht, indem Ramets oder Ra-
metgruppen absterben, ist unklar. Allerdings konnte WiLHALM (unverdff.) bei
Horstgrasern relativ friih eine Selbstfragmentation feststellen, so dass die
Horste aus einzelnen Triebgruppen bestehen. Die Elimination einzelner klei-
nerer Triebgruppen in der Folge scheint durchaus moglich.

1.4. PROBLEMSTELLUNG

Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit waren experimentelle Untersuchungen,
welche zum Ziel hatten, Kenntnisse iiber das Wachstum und die Dynamik
klonal wachsender Pflanzen zu gewinnen. Wachstum ist die irreversible Zu-
nahme an Substanz und rdumlichem Umfang (UrRBANSKA 1992) und ist ein
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Sammelbegriff fiir verschiedene Prozesse. Diese Wachstumsprozesse, die ein-
erseits bei der Pflanzenentwicklung, andererseits bei etablierten Individuen
jahrlich von neuem ablaufen, wurden niher beleuchtet: Wann lauft welcher
Prozess ab und wie dussert sich das? Wie ist das Krifteverhiltnis zwischen
genetischer Fixierung und umweltbedingter Modifikation? Wachstum und da-
mit verbunden Tod sind Voraussetzung fiir eine Dynamik, welche der zweite
Gegenstand genauerer Untersuchungen war: Was fiir eine Dynamik ent-
wickeln die experimentellen Module nach ihrer Auspflanzung im Feld? Er-
gibt sich auch eine Populationsdynamik und durch was ist sie geprigt?

Diese Untersuchungen waren Grundlage fiir einen anwendungsorientierten
Aspekt: Wegen Erosionsgefdhrdung, aber auch aus landschaftsdsthetischen
Griinden, besteht ein Handlungsbedarf, bestehende Planierungen zu renaturie-
ren. Unter Renaturierung wird die Riickfiihrung von Okosystemen in naturni-
here Zustinde verstanden (KLoTzL 1991). Es war deshalb auch ein Ansatz-
punkt der vorliegenden Arbeit, autochthones Pflanzenmaterial auf seine Eig-
nung zur Renaturierung von Skipistenplanien zu testen.

Folgende Uberlegungen fiihrten zur Verwendung von alpinen Leguminosen:
1) Die zwanzig in der alpinen Stufe wachsenden Arten (HEess et al. 1967-72)
reprasentieren beide Extreme der Wachstums-Strategien (Guerilla- und Pha-
lanx-Strategie) und die meisten Wuchsformen nach HARTMANN (1957). So
konnte erstens die ganze Bandbreite der biologischen Diversitidt an Wachs-
tumsformen getestet werden; zweitens bestand die Annahme, dass sich zu-
mindest einige Wachstumsmuster aufgrund dieser verschiedenen Bautypen
ergeben und so Schliisse auf die Reaktion anderer Arten des gleichen Typs
gezogen werden konnen. 2) Die Vergesellschaftung mit Wurzelknollchen-
Bakterien hat zur Folge, dass die Stickstoff-Gehalt im Boden gefordert wird.
Dieser Aspekt erhilt seine Bedeutung hinsichtlich Renaturierungen.
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2 DAS UNTERSUCHUNGSGEBIET

Das Untersuchungsgebiet liegt in der Landschaft Davos in den nordostlichen
Zentralalpen. Dieses Gebiet ist durch seine vielfiltige Geologie gekennzeich-
net: Gerade iiber der Ortschaft Davos befindet sich das Gebiet von Strela und
Schiahorn, welches wie auch die Casanna aus Dolomit (Karbonat-Gestein)
besteht. Die dazwischen liegenden Salezerhorn und Griienturm sowie das Ge-
biet siidlich der Strela und auf der Jakobshorn-Talseite werden durch Silikat-
Gesteine gebildet. Dazu findet sich noch ein Serpentinit-Gebiet zwischen
Wolfgang und Totalphomn (CAbiscH et al. 1929).

Das engere Untersuchungsgebiet liegt in der alpinen Stufe hauptsachlich in
Hohen von 2200 bis 2600 m. Die Grenzen werden gebildet durch Gotschna-
grat, Diirrboden, Ducantal, Chummerhiireli, Chiipfenflue, Casanna und wie-
derum Gotschnagrat (Fig. 1).

Die Versuchsflichen auf Silikat (Fig. 2) befinden sich am Jakobshorn, wenig
unterhalb der Luftseilbahn-Endstation auf 2460 bis 2480 m Hohe. Die Expo-
sition ist Nordost, die Neigung betridgt zwischen 2 und 8°. Es handelt sich um
einen breiten, sehr stark befahrenen planierten Skipistenabschnitt in relativer
Muldenlage, der durch zwei Luftseilbahnen und drei Skilifte erschlossen
wird. In der ndheren Umgebung wichst als Klimaxvegetation ein Caricetum
curvulae, welches von der Planierung ebenso betroffen wurde wie eine Ge-
rollhalde mit grobem Blockschutt.

Die 2420 bis 2460 m hoch gelegenen Versuchsflichen iiber Karbonatgestei-
nen sind siidostexponiert. Der Hang an der Strela ist zwischen O und 15° ge-
neigt und weist ausgepragte Kuppen- und Muldenlagen auf. Die Planie dient
als Piste fiir einen Skilift. Die natiirliche Vegetation an diesem Ort wire ein
Seslerion coeruleae (LANDOLT et al. 1986), das in Kuppenlagen in ein Cari-
cion firmae und in Mulden in Richtung Schneetilchenfluren iibergeht.

Das Klimadiagramm vom Weissfluhjoch (Fig. 3) beschreibt die Bedingun-
gen, wie sie ungefidhr im engeren Untersuchungsgebiet, insbesondere an den
Bepflanzungsstellen, herrschen: Die Jahresmitteltemperatur liegt unter 0°C
und es konnen das ganze Jahr hindurch Froste oder Schneefall auftreten; die
Niederschldge sind relativ hoch und haben ein Maximum im Sommer, also
wihrend des ersten Teils der Vegetationsperiode, die von Juli bis Anfang
Oktober dauert. Das Klima ist deutlich kontinental gefarbt (GiGon 1971).
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Fig. 2. Die Versuchsflichen am Jakobshorn.

Oben: Gesamtansicht. Skipistenplanie mit Versuchsfldachen, zu beiden Seiten die natiirli-
chen Vegetationen sowie am unteren Bildrand ein Teil der Gerdllhalde.

Unten: Teilansicht mit Curlex-Decken, welche sich mit zunehmendem Alter besser in die
Landschaft einpassen.

Trial plots at Jakobshorn.

Above: Overview. Graded ski run with trial plots, natural vegetation on both sides and
part of the scree.

Below: Trial plots with Curlex-blankets.
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Fig. 3. Klimadiagramm vom Weissfluhjoch (nach GIGON 1971).
Diagram of clima from Weissfluhjoch (after GIGON 1971 ).

In den Vegetationsperioden der Jahre 1987 bis 1991 war das Wetter durch-
schnittlich durchwegs zu warm, namlich zwischen 1.1°C (1989) und 2.5°C
(1991). Die Niederschliage beliefen sich auf 95% (1991) bis 103% (1987) des
Durchschnitts, wobei grosse monatliche Schwankungen auffielen. So war
zum Beispiel der September 1991 mit 148% niederschlagsreich, wihrend im
darauffolgenden Oktober nur noch 40% der iiblichen Wassermenge fiel
(SMA 1987-1991).



- 20 -

3 MATERIAL UND METHODEN

3.1. DAS PFLANZENMATERIAL

Alle verwendeten Leguminosen-Arten stammen aus dem Untersuchungsge-
biet, wo sie in den Jahren 1987 bis 1991 mit wenigen Ausnahmen in Hohen
zwischen 2200 und 2620 m {i.M. von den zwei Substraten Karbonat und Sili-
kat, der zum Teil auch basenreich war, gesammelt wurden (Tab. 2 und 3).
Hinweise auf mogliche Fundorte stammten von SCHIBLER (1937), die Bestim-
mung der Arten erfolgte nach Hess et al. (1967-72). Die Pflanzen wurden ent-
weder direkt kloniert oder fiir spétere Serien im Versuchsgarten Ziirich einge-

pflanzt.

Tab. 2. Herkunft der Leguminosen auf Silikat. Koordinaten nach LK Blatt 1196, 1197 und

1217; 1:25'000.
Origin of the legumes from silicate.
Art Fundort/Hohe m ii. M. Koordinaten Sammeldatum
Trifolium badium Griienturm 2320-2350 781.150/187.975 | August/Oktober 87,
Juli 89/90/91
Trifolium alpinum Dorftilli 2320 781.450/188.325| August 87
Dorftilli 2290 781.700/188.375 | August 87
Latschiielfurgga 2400-2410/778.525/186.075 | Juli 88, Juli 89
Jakobshorn 2400 784.150/182.775 | September 88
Chorbsch Horn 2540 777.175/184.975 | Juli 89
Trifolium pallescens | Diirrboden 2100 790.200/176.475 | 1988
Trifolium repens Chummerhiireli 2600 776.775/182.775| 1986
Salezerhorn 1987
Griienturm 1987
Trifolium thalii Strelagipfel 2620 778.950/186.925 | September 87
Strelagrat 2520 779.175/187.050 | Juli 88
Griienturm 2320 781.175/187.925 | Juli 89
Trifolium nivale Griienturm 2510 1780.825/188.275| August 87
Strelagrat 2520 ' 779.175/187.050 | September 88
Griienturm 2310-2330 781.125/187.925 | Juli/Aug. 90, Juli 91
Lotus alpinus Strelagrat 2530 779.200/187.075 | August/Oktober 87
Jakobshorn 2430-2440 784.000/182.550 | Juli 88, Juli 90
Latschiiel 2400 778.425/186.200 | Juli 89
Chorbsch Horn 2540 777.175/184.975 | Juli 89
Hippocrepis comosa | Strelagrat 2520 779.175/187.050 | September 88
Astragalus alpinus Griienturm 2320-2340 781.175/187.950 | August/Oktober 87,
Juli 89, Juli 90
Oxytropis campestris | Griienturm 2420 781.025/188.025 | August/Okober 87

Chorbsch Horn 2460

777.975/185.300

September 88
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Tab. 3. Herkunft der Leguminosen auf Karbonat. Koordinaten nach LK Blatt 1196, 1197

und 1217; 1:25'000.

Origin of the legumes from carbonate.

Art Fundort/Hohe m ii. M. Koordinaten Sammeldatum
Trifolium badium Cheren 2020 784.850/176.000 |September 88
Strelapass 2340 779.950/187.300 |Juli 89
Trifolium thalii Strelagrat 2500-2520 779.325/187.100 |August/Oktober 87,
Juli 88/89/91
Ducantal 2190 784.175/174.950 |September 88
Trifolium nivale Strelagrat 2500-2520 779.350/187.125 |September 88,
Juli 89, 1990
Strelapass 2340 779.950/187.300 |Juli 89
Lotus alpinus Ducantal 2250 783.775/174.625 |September 88
Hippocrepis comosa |Schiawang 2310 781.175/187.350 |August 1987
Griienhorn 2300 781.500/192.075 |Oktober 87
Ducantal 2210 784.050/174.950 |September 88
Schiawang 2360 780.675/187.425 (1990
Schiawang 2330 780.250/187.300 |Juli 91
Astragalus frigidus  |Gotschnagrat 2260 783.275/192.500 |Juli 88
Oxytropis jacquinii | Vorder-Latschiiel 2480 778.600/186.500 |August 87
Juli 88, Juli 89
Ducantal 2220 783.900/174.775 |September 88
Vorder-Latschiiel 2450 778.500/186.300 |Juli 89
Anthyllis alpestris Strelaberg 2430 779.750/187.175 |August/Oktober 87
Strelagrat 2480-2510 779.550/187.150 |September 88,
1990, Juli 91
Vorder-Latschiiel 2550 778.700/186.775 |Juli 89
Hedysarum obscurum|Gotschnagrat 2260 783.275/192.500 |Juli 88
Ducantal 2150 784.450/175.150 |September 88
Vorder-Latschiiel 2450 778.425/186.275 |Juli 89

Tab. 4. Einteilung der Leguminosen nach Strategie, Wuchsform (vgl. Kap. 1.2.2.) und

Standortsanspriichen.

Classification of the legumes after strategy, growth form and location of growth.

Art Strategie | Wuchsform |Standortsanspriiche (Boden)

Trifolium badium phalanx C3b ziemlich feucht, ndhrstoffreich, kalkhaltig
und tonig

Trifolium alpinum phalanx C3a trocken, kalkarm

Trifolium pallescens | phalanx C3ab Kalkschutt von Gneis und Schiefer; Grate

Trifolium repens guerilla Al eher feucht, nihrstoffreich, dicht, lehmig

Trifolium thalii phalanx C3b eher feucht, kalk- und etwas stickstoffhaltig
steinig

Trifolium nivale phalanx B2b ziemlich néhrstoffreich, lehmig

Lotus alpinus guerilla B2a locker, steinig, kalkreich und -arm

Hippocrepis comosa | phalanx C3b ziemlich trocken, locker, kalkhaltig

Astragalus alpinus guerilla A2a steinig, kalkhaltig

Astragalus frigidus guerilla C3b eher feucht, ndhrstoffreich, kalkhaltig

Oxytropis campestris | phalanx C3a eher trocken, kalkhaltig; Grate

Oxytropis jacquinii phalanx C3a eher trocken, kalkhaltig, steinig; Grate

Anthyllis alpestris phalanx C3b steinig, kalkhaltig

Hedysarum obscurum | guerilla C3b locker, kalkhaltig, im Winter oft schneefrei
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Die alpinen Leguminosen unterscheiden sich beziiglich ihrer Anpassungen
und Anspriiche betrdchtlich (Tab. 4). Wihrend bereits bei den Strategien so-
wohl der Guerilla- als auch der Phalanx-Typ vorkommen, fordert die Betrach-
tung der Wuchsform noch deutlichere Unterschiede zutage: Von oberirdi-
schen Auslidufern bis Sprossverbandsrosetten sind diverse Wuchsformen ver-
treten. Der Standortsanspriiche der Arten reichen von eher armen bis zu ziem-
lich stickstoffreichen Boden.

3.2. KLONIERUNGEN UND GEWACHSHAUS-
UNTERSUCHUNGEN

3.2.1. Einzelrametklonierungen

Alle untersuchten Arten wurden der Einzelrametklonierung (SRC-Methode)
unterzogen. Bei dieser Art der Klonierung werden die einzelnen Ramets eines
Individuums voneinander getrennt, wobei darauf geachtet wird, dass diese ne-
ben dem Sprossteil wenn moglich auch noch ein Stiick Wurzel besitzen. An-
schliessend wird jedes Ramet fiir sich als Mutter-Ramet in ein Rootrainer-
Kompartiment eingesetzt. Rootrainer sind zusammenklappbare, unten offene
und mehrmals verwendbare Kunststoffbehilter, die fiinf Kompartimente in ei-
ner Reihe besitzen. Diese sind gefiillt mit einer Mischung von zehn Teilen
Blumenerde als Grundsubstrat und je einem Teil Quarzsand zur Strukturver-
besserung und Perlit zur Speicherung von Wasser sowie der darin gelosten
Nihrstoffe. Die so erhaltenen Einheiten (Ramet im Rootrainer-Komparti-
ment) werden im folgenden Module genannt, unabhéngig davon, ob und wie-
viel Tochter-Ramets produziert werden.

Ziel der Einzelrametklonierung ist es, aus wenig Ausgangsmaterial eine maxi-
male Zahl von Modulen zu erhalten. Die alpinen Leguminosen konnen auf
diese Weise um das fiinffache wie bei kleinen Individuen von Anthyllis alpe-
stris bis liber hundertfache - Hippocrepis comosa ist ein derartiges Beispiel -
vermehrt werden.

3.2.2. Versuchsbedingungen und Kontrollparameter
Die Klonierungsversuche gelangten im Gewichshaus oder im Versuchsgarten

in Ziirich (460 m i.M.) zur Durchfiihrung. An beiden Orten, die unmittelbar
nebeneinander lagen, wurden die Pflanzen bei Bedarf beschattet und regel-
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maissig gegossen sowie unter konkurrenzfreien Bedingungen gehalten. Im Ge-
wichshaus lagen die Temperaturen meist 2-3°C iiber der Umgebungstempe-
ratur.

Die Module wurden wihrend sechs Wochen in der Regel wochentlich kon-
trolliert und die folgenden Parameter berechnet:

Geburtenrate: Anzahl neu erscheinender Ramets in Prozent der Anfangszahl.
Sterberate: Anzahl abgestorbener Ramets in Prozent der Anfangszahl. Dieser
Wert schliesst auch den Tod wihrend der Versuchsphase gebildeter Tochter-
ramets mit ein und kann deshalb auf iiber 100% ansteigen. Aus technischen
Griinden ist die Sterberate in den Graphiken mit Negativwerten angegeben.
Rametbilanz: Anzahl tatsdchlich vorhandener Ramets in Prozent der Anfangs-
zahl. Bei Versuchsbeginn betriagt der Wert 100%; ist er spiter grosser, so ist
die Bilanz positiv, negativ ist sie im Bereich zwischen 0 und 99%. Sie kann
auch berechnet werden: Geburtenrate abziiglich Sterberate plus 100%.
Modulzahl: Anzahl iiberlebender Module in Prozent der Ausgangszahl.
Ramet/Modul-Quotient (=R/M-Quotient): Berechnung der Anzahl Ramets
pro Module. Der Wert betrdgt minimal 1, was heisst, dass die vorhandenen
Module alle nur aus einem einzigen Ramet bestehen, und ist gegen oben theo-
retisch unbegrenzt. Der Quotient ist neben der Geburtenrate ein Mass fiir die
Rametproduktion. So bedeutet beispielsweise ein hoher Wert bei negativer
Rametbilanz, dass die wenigen iiberlebenden Module viele Tochterramets
produzieren.

3.2.3. Gewichshausversuche

Mit der SRC-Methode wurden folgende Versuche angelegt (s. auch Tab. 5):
Versuch "Variabilitat": Wiederholte Einzelrametklonierungen sollten erstens
Aufschluss iiber die Bandbreite des Verhaltens der Pflanzen nach einer derar-
tigen Behandlung geben. Zweitens galt es aufzudecken, ob die Variabilitit ge-
netisch oder durch allfillige Ungleichheiten in der Versuchsdurchfiihrung
(Methodik, dussere Bedingungen wie Wairme, Feuchtigkeit etc.) bestimmt
war. Die Wiederholungen wurden einerseits in verschiedenen Jahren, anderer-
seits gleichzeitig parallel angelegt, und zwar sowohl mit frisch vom natiirli-
chen Standort in der alpinen Stufe stammendem Pflanzenmaterial als auch mit
Material aus dem Versuchsgarten Ziirich. Die Klonierungen fanden zwischen
1987 und 1991 statt und betrafen zehn Arten von Silikat (total 58 Serien) und
acht Arten von Karbonat (total 47 Serien). Alle Kontrollparameter wurden an-
gewendet.
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Versuch "Zeit": Hier ging es in Ergidnzung zum vorhergehenden Versuch in
erster Linie darum, Veridnderungen im Wachstumsverhalten nach der Klonie-
rung im ganzen Jahresverlauf festzustellen. Diese sollten, falls vorhanden, der
Phase, in der sich die Pflanze befand (Wachstum, Reproduktion, Anlage von
Reservestoffen fiir den Winter), zugeordnet werden. Dazu wurden wochent-
lich oder zweiwochentlich Individuen derselben Art kloniert, nimlich vom
27. April bis 24. Juni 1990 6 Serien, vom 12. Juli bis 9. August 1990 5 Serien
sowie vom 24. April bis 25. Oktober 1991 wihrend der ganzen Vegetations-
periode 24 Serien. Der Versuchsumfang betrug 20 Module pro Serie, zur Un-
tersuchung gelangten Trifolium repens und Astragalus alpinus. Rametbi-
lanz, Modulzahl und R/M-Quotient waren die protokollierten Grossen.
Versuch "Hormone": Es interessierte, inwieweit das genetische Grundmuster
des Wachstums durch externe Faktoren verdndert oder modifiziert wird. Des-
halb wurden den Pflanzen 1989 Neudofix, ein Bewurzelungsmittel auf der
Basis veredelter Meeresalgen, verabreicht. 1990 und 1991 kamen wihrend
vier Wochen drei verschiedene Pflanzenhormone - ndmlich 3-Indolylessig-
sdure (natiirliches Auxin, IAA) und die beiden kiinstlichen Cytokinine 6-Fur-
furylamino-purin (Kinetin, KIN) und Benzyladenin (BAP) - in Konzentratio-
nen zwischen 0,5 nM und 5 uM zum Einsatz. Die Pflanzen wurden wiéhrend
der ersten vier Versuchswochen mit den wissrigen Hormonlosungen gegos-
sen, spadter mit Leitungswasser.

IAA ist unter anderem fiir die Adventiv- und Seitenwurzelbildung verant-
wortlich und fordert nach einer Beschadigung die Sprossneubildung und wie-
derum Adventivwurzelbildung. Nach BLack und EDELMAN (1970) wird bei ei-
ner IAA-Konzentration von 10% mg/l das Wurzelwachstum maximal gefor-
dert. Bei wesentlicher Uberschreitung des Wirkungsoptimums treten dagegen
Hemmreaktionen auf. KIN und BAP haben dhnliche Wirkungen: Sie stimu-
lieren die Zellteilungsaktivitit von Geweben und beeinflussen Keimung,
Blattalterung und Morphogenese. Auch sind sie an Restitutionsprozessen des
Sprosses beteiligt. Ihre Konzentration betrug bei Messungen an diversen Ar-
ten bis zu 100 pg/l Xylemsaft (NEUMULLER 1979, FELLENBERG 1981, LEXIKON
DER BIOLOGIE 1986, MOHR und SCHOPFER 1992).

Neben Serien mit lediglich einem zugegebenen Hormon wurden auch Mi-
schungen getestet und mit einer Kontrollserie verglichen. Die Versuche betra-
fen je vier Arten der beiden Substrate und sahen folgendermassen aus:

Mai 1990 8 Serien a 25 Module: Kontrolle; 0,5 nM/0,05 pM/5 uM IAA;
0,5uM/5 uM KIN; 0,5uM/5 uM BAP. Juli 1990 7 Serien a 25 Module: Kon-
trolle; 0,5 nM/0,05 uM/S pM TAA; 0,5 nM/0,05uM/5 uM KIN. Mai 1991
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und Juli 91 je 9 Serien a 20 Module: Kontrolle; 0,5 nM/0,05 uM/5 uM IAA;
0,05 uM KIN; 0,5 nM KIN + 0,5 nM IAA; 5 uM KIN + 0,5 nM [AA; 0,5 nM
KIN + 0,5 nM BAP; 0,5 nM IAA + 0,5 nM BAP.

Als Kontrollparameter wurden Rametbilanz und Modulzahl gewihilt.

Versuch "Jungpflanzen": Ein im April 1989 und April 1990 angelegter Ver-
such war die Uberpriifung des Etablierungspotentials aller Arten, nachdem
diese in der Klimakammer gekeimt hatten. Der Grund dafiir lag in der Bereit-
stellung von mehr Material fiir die Feldexperimente.

Der Versuch dauerte sieben Wochen; nur die Modulzahl wurde protokolliert.

3.3. UNTERSUCHUNGEN IM FELDE
3.3.1. Bepflanzungen

Die aus den Gewichshausuntersuchungen erhaltenen Module wurden in der
alpinen Stufe auf langjdhrige Skipistenplanien eingepflanzt. 40 Module in
acht gegeneinander versetzten Reihen a fiinf Module bildeten die Grundein-
heit der Bepflanzung (Fig. 4).

3.3.2. Feldversuche

Demographische Untersuchungen: Um Kenntnis dariiber zu erhalten, ob
und inwieweit sich die experimentellen Module wie natiirliche Individuen
verhielten, gelangten 20 Module alle zwei bis drei Wochen einzeln zur Aus-
zdhlung. Neben Ramet- und Modulzahl fanden auch Bliihdauer und -intensi-
tat protokollarischen Niederschlag. In der gleichen Weise wurden in der wei-
teren Umgebung fiinf Individuen in ihrer natiirlichen Umgebung betrachtet;
zur Ausschliessung von (oberirdischen) Konkurrenzeffekten kamen entspre-
chende Standorte zur Auswahl. In einzelnen Féllen musste die direkt umge-
bende Vegetation abgeschnitten werden. Die Lebensdusserungen der natiirli-
chen bzw. experimentellen Pflanzen wurden miteinander verglichen.
Ebenfalls von Interesse war die unterirdische Entwicklung der experimentel-
len Module. Festzustellen, inwieweit Kongruenz zur oberirdischen Entwick-
lung bestand, war das Ziel. Einmal jahrlich wurden pro Art zwei bis drei Mo-
dule ausgegraben und die Phidnologie und Wuchsform des Wurzelsystems,
die maximale Linge der Wurzeln und die Anwesenheit von Wurzelknéllchen
beschrieben sowie photographisch festgehalten.
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Fig. 4. Muster der Bepflanzung - Planting schedule.

Diese Untersuchungen beschrinkten sich auf Trifolium alpinum und T. badi-
um von Silikat, Anthyllis alpestris von Karbonat sowie T. thalii und T. ni-
vale von beiden Substraten.

Von den tlibrigen Taxa interessierte das Wachstumsverhalten: Zu Beginn
und am Schluss der Vegetationsperiode wurden Uberleben und expansives
Wachstum (gemessen an der Rametanzahl) aller Arten festgehalten. Die gan-
ze Saison hindurch dauerte die Beobachtung, ob Bliiten erschienen und in
welchem Ausmass. In gleicher Weise wie oben erfolgten die Wurzeluntersu-
chungen. So konnten Aussagen zum vegetativen und generativen Wachstums-
verhalten der experimentellen Module und Populationen iiber die Jahre hin-
weg gemacht werden.

Die Fragestellungen zur Selbstsaat der experimentellen Module betrafen die
Maoglichkeit der Keimung und das Ausmass der erfolgreichen Etablierung der
aus eben dieser Selbstsaat stammenden Samen. Es wurden Keimlinge und
Jungpflanzen gezihlt.

Soweit moglich kam es bei allen Untersuchungen zu einem Vergleich zwi-
schen mit der Curlex-Decke geschiitzten und ungeschiitzten Fliachen (Aus-
pflanzung vom Friihsommer 1989), um den Einfluss der Bedeckung abzu-
schitzen.

Nebeneinander angelegt ergaben diese Grundeinheiten Streifen von einem
Meter Breite und unterschiedlicher Linge. Die Streifen wurden mit einer von
einem Kunststoffnetz zusammengehaltenen, biologisch abbaubaren Espen-
holzwolle-Decke, der sogenannten Curlex-Decke, abgedeckt. Damit erhielten
die Module einen Witterungsschutz. Gleichzeitig sollten durch die dadurch
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Asa
Tb |Asa| Tt | La | Tr | Ta | Tb | La | Tt |Asa| Tr | 25 | Tt 30
25 | 40 | 40 | 40 | 40 | 40 | 34 | 40 | 40 | 40 | 40 | Ta | 40 | Tr
15 10

Auspflanzungen 1988. Oben vom 19.7., unten vom 30.8. Komprimierte Darstellung.

Tr Asa Tn Tr Tt Tr
40 40 40 40 40 40

TIr Asa Tn Ana
Ta Tt 30 19 30 35 Tb Ta 0j La
40 40 La He La Tb 40 40 40 40
10 20 10 5

Asa
La Ta La T 30 Tn Tr T:
40 40 40 40 Tt 40 40 40
10

Asa Ana
La Th 31 Tr 30 Tn
40 40 La3 40 Ta 40
Tas 10

Auspflanzungen 1989. Vom 18.7.: Ganz oben klonierte Module, mitte oben aus Samen ge-
zogene Pflanzen, mitte unten ohne Curlex-Bedeckung: aus Samen gezogene Pflanzen (3
Einheiten links) und klonierte Module (5 Einheiten rechts). Ganz unten klonierte Module
vom 30.8.

Tr Tt Tn Asa Tn Asa Tr

D18 | D20 | D14 | Z15 Tt Z19 |Z2x15|Z2x15
Tr |AsaZ 15| Tn Tr 40 Tr L2x5 | 210
18 IrZS5s 15 |Z 5+10 Z15

Tt Ta Tn s
40 40 40 40

Auspflanzungen vom 17.7.1990. Oben klonierte Module, unten aus Samen gezogene
Pflanzen.

Fig. 5. Auspflanzungen auf Silikat: Verwendete Arten und Bepflanzungsplidne auf dem Ja-
kobshorn. Zahlen = Anzahl Module. Die eingefirbten Bepflanzungseinheiten wurden in
diesen Untersuchungen nicht kontrolliert.

Planting schedule of the plots on silicatic soil on Jakobshorn. Numbers = number of mod-
ules. The screened plots were not controlled during these studies.

Z = bei der Einpflanzung verschieden alte Module (3 bis 10 Wochen) - modules of differ-
ent age (3 to 10 weeks), D = in Davos-Clavadel klonierte Module - modules cloned at
Davos-Clavadel.

Ana = Anthyllis alpestris, Asa = Astragalus alpinus, Axa = Anthoxanthum alpinum, Ea =
Epilobium alpinum, Fr = Festuca rubra, Hc = Hippocrepis comosa, Ho = Hedysarum ob-
scurum, La = Lotus alpinus, Oj = Oxytropis jacquinii, Sp = Sibbaldia procumbens, Ta =
Trifolium alpinum, Th = Trifolium badium, Tn = Trifolium nivale, Tr = Trifolium repens,
Tt = Trifolium thalii.
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geschaffenen spezifischen Verhdltnisse Keimungs- und Schutzstellen entste-
hen, um in spiteren Jahren eine erfolgreiche Keimung und Etablierung der
Selbstsaat zu ermoglichen.

Ab Herbst 1987 bis Herbst 1991 wurden jeweils eine Frithsommer-Bepflan-
zung im Juli und eine im Spidtsommer (Ende August/Anfang September)
durchgefiihrt, sowohl auf Silikat (Fig. 5) als auch auf Karbonat (Fig. 6).

[T He
He Ana | 25 30
20 20 | Ho | Ana
| 15 10
19 paded 20 pokeds
Auspflanzungen 1988. Vom 18.7.: links oben Hanglage, links unten Kuppenlage. Rechts
vom 31.8.
Ana
La Tt Hc Tn Ana 20 Hc Tt La Tn
40 40 40 40 40 La 40 40 40 24
20
' Tt Tt Tt
Ana | La Ana Ho Tn 35 La 34 Hc 36
40 | 40 | 40 | 20 40 39 CE
’ Las La6 La4

Auspflanzungen 1989. Vom 17.7.: Links oben klonierte Module, links unten aus Samen
gezogene Pflanzen, rechts oben ohne Curlex-Bedeckung: aus Samen gezogene Pflanzen (2
Einheiten links) und klonierte Module (4 Einheiten rechts). Rechts unten klonierte Module

vom 31.8.
Ana Tt Ana Ana
18 D14 | Z3x5 Tt Tn Z 3%5 Tn Tn
Tn Tt 7Z.2x2 39 29 Hc 40 30
20 25 19

Auspflanzungen 1990. Vom 16.7.: Links klonierte Module, mitte aus Samen gezogene
Pflanzen. Rechts vom 29.8.

Fig. 6. Auspflanzungen auf Karbonat: Verwendete Arten und Bepflanzungsplédne auf der
Strela. Zahlen = Anzahl Module. Die eingefdrbten Bepflanzungseinheiten wurden in die-
sen Untersuchungen nicht kontrolliert.

Planting schedule of the plots on carbonatic soil on Strela. Numbers = number of mod-
ules. The screened plots were not controlled during these studies.

Z = bei der Einpflanzung verschieden alte Module (3 bis 10 Wochen) - modules of differ-
ent age (3 to 10 weeks), D = in Davos-Clavadel klonierte Module - modules cloned at
Davos-Clavadel.

Ad = Alchemilla demissa, An = Alchemilla nitida, Ana = Anthyllis alpestris, Ea = Epilo-
bium alpinum, Hc = Hippocrepis comosa, Ho = Hedysarum obscurum, La = Lotus alpi-
nus, Lm = Ligusticum mutellina, Pd = Potentilla dubia, Tn = Trifolium nivale, Tt = Trifo-
lium thalii.



- 30 -

4, ERGEBNISSE
41. GEWACHSHAUSVERSUCHE
4.1.1. Versuch " Variabilitat"

Die Resultate fiir diesen Versuch ergaben sich aus drei bis dreizehn Serien
pro Art mit 20 bis 210 Modulen bzw. Mutterramets. Im folgenden werden zu-
nichst die festgestellten Verhaltensmuster des Wachstums nach der Klonie-
rung allgemein erldutert, danach die untersuchten Arten einzeln beschrieben
und schliesslich die saisonale Variabilitdt der Ergebnisse beleuchtet.

Es konnten vier Verhaltensmuster festgestellt werden, die zu einer entspre-
chenden Gruppeneinteilung fiihrten. Die Gruppen wurden mit den Parame-
tern, wie sie in Kap. 3.2.2. beschrieben sind, charakterisiert:

Gruppe I: Die Serien dieser Gruppe wiesen eine sehr hohe Geburtenrate auf,
die sich bei Minimalwerten von 45% normalerweise im Rahmen zwischen
150 und 540% befand. Dem stand in der Regel eine geringe Sterberate um
10%, die bis 55% steigen konnte, gegeniiber (Fig. 7). In der Produktionsbi-
lanz ergaben sich Werte zwischen 135 und 640% und der R/M-Quotient be-
trug entsprechend 1.35 bis 6.4. Kennzeichnend fiir diese Gruppe war also die

500 1 -+ 400

400 +

1SS
=
2
S 300 4 §
g & -o- Rametbilanz
£ 2
g 200 1 z Geburtenrate
* g Sterberate
2
100 A )
0 4 -100
0 7 13 21 30 35 42
Zeit in Tagen

Fig. 7. Typisches Verhalten nach SRC in der Gruppe I: Trifolium repens von Silikat, Klo-
nierungszeitpunkt 27.4.90.
Typical behaviour after SRC treatment in group I: T. repens from silicate (27 .4.90).
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Fig. 8. Beispiele von Verhalten nach SRC in der Gruppe II.

Examples of behaviour after SRC treatment in group II.

Links - left: Trifolium thalii von Karbonat, Klonierungszeitpunkt 19.4.88 - T. thalii from
carbonate (19.4.88)

Rechts - right: Lotus alpinus von Silikat, Klonierungszeitpunkt 13.7.90 - L. alpinus from
silicate (13.7.90).

Legende s. Fig. 7 - Legend see Fig. 7.

grosse Rametproduktion, die den Parameter der Sterblichkeit deutlich in
den Hintergrund dringte.

Das Verhalten der in Gruppe II vereinten Serien zeichnete sich durch einen
hohen Rametumsatz aus, was sich auch im R/M-Quotient, der mit 1.25 bis 2
zu Buche schlug, ausdriickte. Sowohl Geburten- als auch Sterberate erreich-
ten in der Regel hohe Werte, wiesen aber ein dusserst breites Spektrum auf
(Fig. 8). Erstere lag zwischen 8 und 152%, letztere zwischen 7 und 137%. Es
kam immer wieder zum Absterben von Tochterramets bzw. Wiedererscheinen
zuriickgezogener Module. Die Produktionsbilanz hatte ein Schwergewicht
zwischen 60 und 140%, ging aber auch bis 20 bzw. 250%. Typisch fiir diese
Gruppe waren die stark unterschiedlichen Reaktionen verschiedener Serien
der gleichen Art auf die Klonierung.

In der Gruppe IIT war nur eine dusserst geringe Reaktion auf die Klonie-
rung ersichtlich. Immerhin war auffillig, dass fast immer leichte Verluste in
der Grossenordnung von 0 bis 15% entstanden, wohingegen die Geburtenrate
nur in wenigen Fillen grosser als Null war (Fig. 9). Entsprechend lag die Pro-
duktionsbilanz meist knapp unter 100% und der R/M-Quotient bei 1 oder um
ein weniges dartiber.
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Fig. 9 Typisches Verhalten nach SRC in der Gruppe IlI: Hippocrepis comosa, Klonie-
rungszeitpunkt 11.11.87.
Typical behaviour after SRC treatment in group Ill: H. comosa (11.11.87).
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Fig. 10. Typisches Verhalten nach SRC in der Gruppe IV: Trifolium badium, Klonie-
rungszeitpunkt 13.7.90.
Typical behaviour after SRC treatment in group IV: T. badium (13.7.90).

Das Merkmal der Gruppe IV war eine extreme Sterblichkeit. Die Todesrate
betrug oft 80% oder mehr, wihrend nur sehr selten Tochterramets produziert
wurden. Die Produktionsbilanz lag im Bereich von O bis 25%, allenfalls bis
60 % steigend. Der R/M-Quotient konnte maximal auf 1,25 steigen, lag aber
meist bei 1 (Fig. 10).
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Das Verhalten der einzelnen Arten kann wie folgt beschrieben werden:
Trifolium badium ertrug die Zerstiickelung in die einzelnen Ramets insbe-
sondere im Frithjahr und Sommer iiberhaupt nicht. Von Beginn der Versuche
an wurden in der Regel kontinuierlich Sterbefille registriert, hingegen kaum
je Rametgeburten (Fig. 10). Eine Ausnahme bildete die Serie vom 6.7.89, de-
ren Versuchsverlauf genau gegenteilig verlief (Tab. 6, grauer Bereich). Insge-
samt verhielt sich die Art jedoch typisch gemiss Gruppe IV. Im Herbstver-
such war die Sterberate dann so stark herabgesetzt, dass eine Einteilung in
Gruppe III gerechtfertigt war.

Trifolium alpinum (Tab. 6) verhielt sich sehr dhnlich wie T. badium. Bei
dieser Art konnte konsequent nie die Geburt eines Tochterramets beobachtet
werden, und auch die Herbstserie war von so vielen Ausfillen betroffen, dass
sie in Gruppe 1V fiel.

Tab. 6. Trifolium badium und T. alpinum: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien
1987-1991.

T. badium and T. alpinum: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Si = Silikat - silicate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q.
Trifolium badium Si 7.8.87 7/96 14/108  21/96 76
501  6/10 18/10 20/24 1.26
3.11.87| 8/100 16/100 23/106 30/104 37/100 44/92 88
50 0/0 0/0 6/0 8/4 10/10 10/18| 1.05

18.4. 88 7/94 1092 18/80 25/68 32/62 39/56 46/52 50
51 06 08 424 436  4/42 1.04
Holg9 o , S 331150 4] 920
:‘:"‘531;1 50 “5:-:‘:-: : : i S i i : B e !-98
24.5.90| 8/44 1420 21/12 35/4 4
25 0/56  0/80  0/88 0/96 0/96 1
13.7.90| 7/72 1448 2120 27720 37/12 42/8 8
25 0/28 0/52 0/80  0/80 0/88 0/92 1
13.7.90| 7/100 1480 21/32 2732 3724 42024 20
25 0/0 424 4712 4712 8/84 8/84 1.2
13.7.90| 7/56 14/16  21/4 27/0 0
25 0/44  0/84 0096 0/100 (1)
13.7.90 7/56 1424 21/8 278 37/4 42/4 4
25 0/44 076  0/92 092 096 0/96 1
9.7.91 10/55 18/35 25435 32/10  37/5 46/0 0
20 0/45 0/65 0/65 0/90 095 0/100 (1)
9.7.91 1095 18/80  25/65 32/20 370 0
20 0/5 0/20 0735 0/80  0/100 (@))]
Trifolium alpinum Si 6.8.87| 7/100 14/88 21/61 61
57 00 012 0/39 1
4.11.87| 8/100 16/80 23/66 30/58 37/54 44/46 46
50 0/0 2/22 2736  2/44 2/48 2/56 1
18.4.88| 7/114 10/106 18/46 2524 32/22 39/16 46/12 12
51 14/0  16/10 16/70 16092 16/94 16/100 16/104 1
6.7.89 15/74 33/20 41/19 19
54 - - 1
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Bei Trifolium repens ergaben die Friihjahres-Serien eine enorme Produktivi-
tat und nur ganz ausnahmsweise iiberhaupt eine Mortalitit, unabhéngig von
der Herkunft von Silikat oder Karbonat. Im Sommer sank zwar die Geburten-
rate und die Sterberate stieg leicht, jedoch war der Rametiiberschuss immer
noch ausgesprochen gross (Tab. 7). Die im Bereich von 300 bis 640% liegen-
de Rametbilanz war die weitaus hochste aller gepriiften Arten und lieferte das
Vorbild fiir Gruppe I-Verhalten. Es wurden keine Herbstversuche durchge-
fiihrt.

Typisch fiir den Versuchsverlauf von T. repens war, dass sich die Module
erst nach einer zwei- bis dreiwochigen Ruhepause nach der SRC explosions-
artig vermehrten (Tab. 7). Gegen Ende der Versuchsperiode wurden meist die
ersten Bliiten produziert.

Tab. 7. Trifolium repens: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1989-1991.

T. repens: behaviour after SRC treatment, experiments 1989-1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, S1 = Silikat - silicare, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets IRM-Q.

Trifolium repens Si 13. 4. 89 14/111 28/138 43/331 100
210 - - -l 3.31

10.7. 89 11/126 25/165 37/512 95

43 - - - 5.39

27.4.90| 7/100 1395 21/150 30/225 35/285 42/460 90

20 0/0 0/5  60/10 135/10  195/10 370/10 5.1

13.7.90 7/64 14776  21/84 27/108 38/328 42/404 80

25 036 12/36 20/36 44/36 264/36 340/36| 5.05

1.5.91) 7/100 14/110 21/125 28/135 36/380 42/560 100

20 0/0 10/0  25/0  40/5 285/5  465/5 5.6

10.7.91 10775 17/65 24710 30/120 36/175 45

20 0725 5/40 15/45 70/50 120/55 3.89

Trifolium repens Ca 24,491 7/100 14/110 21/135 28/180 35/310 43/640 100
20 0/0 10/0  35/0 80/0  210/0 540/0 6.4

11.7.91 8/85 15/85 22/115 29/305 35/445 46/465 75

20 0/15 0/15  35/20 225020 370/25 390/25 6.2

Trifolium thalii zeigte in den Friihjahresserien ein sehr breites Spektrum des
Verhaltens, wie dies in der Gruppe II iiblich war (Tab. 8). Interessanterweise
waren die Unterschiede gekoppelt mit dem Versuchsjahr: Wihrend die ersten
Serien 1988 bei Versuchsende eine Rametbilanz von 30 bis 40 % aufwiesen,
lag diejenige von 1989 bei 136% und im 1990 sogar bei 212%. Mit Werten
von iiber 1,5 war dagegen der Ramet/Modul-Quotient durchwegs hoch. Dies
lasst vermuten, dass 1) sich die SRC ausgeprigt im Bereich der minimalen
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Tab. 8. Trifolium thalii: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1991.

T. thalii: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991 .

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Si = Silikat - silicate, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q).

Trifolium thalii Si 11.11. 87 8/94 1500 22/88 29/85 36/77 77
52 0/6 0/10 0712  0/15 023 1

19.4.88| 6/147 9/143 17/53 24/47 31/40 38/30 45/30 17
30| 57710 6724 67/113 67/120 67/127 67/137 67/137| 1.76

6.7.89 15/100 33/100 41/87 81

100 - - - 1.07

24.5.90 8/96 14/88  21/92 35/148 437212 72

251 12/16  12/24  20/28 84/36 152/40 29

13.7.90{ 7/100 14/84 21/44 27/44 38/32 42/28 28

25 0/0 0/16 0/56 0/56 0/68 0/72 1

Trifolium thalii Ca 6.8.87| 7/100 14/116 21/84 68
50 0/0 22/6  22/38 1.24

11.11. 87 8/98 1592 2291 29/92 36/87 85

=L 0/2 0/8 0/9 4/12 6/19 1.02

19.4.88| 6/116 9/111 17/83 24/64 31/48 38/41 45/39 26
770 33/17 33721 33/49 34770 34/73 3492 36/98 1.5

14.4.89 13/120 27/150 42/136 94
105 - - - 1.45
14.7. 89 7/96 21/96 33/96 45/102 ;8
50 - - - -l 131
13.7.90{ 7/100 1406 21/60 27/36 38/12 42/8 8
25 0/0 0/4 0/40 0/64 0/88 0/92 1
10.7.91 10/100  17/85  24/80  31/65  37/50 50
20 0/0 0/15 020  0/35 0/50 1

Modulgrésse bewegte, so dass bei kleinsten Unterschieden in der Versuchs-
durchfiihrung eine stark unterschiedliche Mortalitiit resultierte; und 2) T. tha-
lii zu diesem Zeitpunkt offensichtlich ein hohes Wachstumspotential besass,
auch wenn teilweise nur wenige Module iiberlebten. Zwischen Silikat- bzw.
Karbonat-Sippen konnten keine Unterschiede in der Reaktion erkannt wer-
den.

Die stark riickldufige Rametproduktion in den Sommerversuchen von 7. tha-
lii gab den Ausschlag, dass die Art dannzumal in Gruppe IV eingeteilt wur-
de. Die geringen Reaktionen (Rametproduktion und -tod) in den Herbstversu-
chen forderten eine Zuteilung zu Gruppe III.

Trifolium nivale ertrug die Klonierung insbesondere im Friihjahr sehr gut.
Zu diesem Zeitpunkt zeigte die Art Gruppe I-Verhalten mit grossen Geburten-
und geringen Sterberaten (Tab. 9). Im Sommer nahmen gleichzeitig die Pro-
duktivitdt etwas ab und die Verluste zu, so dass die Serien in Gruppe II fielen,
wobei bei ziemlich konstanten R/M-Quotienten der Schwankungsbereich be-
ziiglich Rametbilanz zwischen 40 und 124% lag (Fig. 11). Die Sippen von Si-
likat bzw. Karbonat verhielten sich sehr dhnlich.



- 36 -

Tab. 9. Trifolium nivale: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1991.
T. nivale: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991.
n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modulesiramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Si = Silikat - silicate, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q.
Trifolium nivale Si 3.11.87| 8/100 16/88 23/86 30/78 37/I18  44/78 76
50 0/0 0/12 2/16 2/24 224 2/24 1.03
18.4.88) 7/107 10/114 18/119 25/124 32/122 39/124 46/124 91
58 10/3 19/5 29/10 34/10 36/14 41/17 45721 1.36
13. 4. 89 14/118 28/125 42/148 96
94 . ; ; 1.54
14.7. 89 33/115 45/122 g}
46 ) e - 1.3¢
27.4.90| 7/100 13775 ¢ 3530 42725 20
S0l 00 oRs 030 oGBS 580
13.7.90
25 20740
13.7.90 32524)
GEaT T VT e S
- 25 0/68 07100 L i s
9.7.91 1090 17/10 24/85 31/90 3750
20 0/10  5/15 1025 20/30 30/40
9.7.91 1095 17/85 24/80 3190 3795
20 0/5 0/15 5”5 15/25 20725
Trifolium nivale Ca 14.4. 88 13/108 27/112 42/167
4 - 5 .
6.7.89 15/92 33/116 41/124
51 - - - 4
12.7.90| 8/104 15096 22/88 28/96 39/120 43/116 68
25 4/0 8/12  12/24 28/32 56/36  60/44 1.71
150 - -2
%
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Fig. 11. Trifolium nivale von Silikat und Karbonat: Schwankungsbereich von Rametbilanz
und R/M-Quotient nach sechs Wochen bei den Sommerversuchen.
T. nivale from silicate and carbonate: oscillation of ramet balance and rim-quotient after
Six weeks (summer experiments).
/1 bzw. /2 = Serienummer bei gleichzeitig angelegten Serien - serie number, if cloned at

the same time.
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Viele Versuchsserien von T. nivale waren durch ein starkes Lingenwachs-
tum der Ramets und Bliitenbildung gekennzeichnet. Das Lingenwachstum
war auf die dusseren Bedingungen in der kollinen Stufe zuriickzufiihren, denn
auch die Horste im Garten zeigten dieses Verhalten.

Uber mehr als ein Jahr in Ziirich iiberdauernde Pflanzen waren stark etioliert
und verhielten sich abweichend von den iibrigen Serien (Tab. 9, graue Berei-
che). Sie liessen sich sowohl im Friihjahr als auch im Sommer nur noch sehr
schlecht erfolgreich klonieren und wiesen markant hohere Sterberaten auf.
Auch bei diesen Versuchen war wieder das gleiche Gefille zwischen den
zweil Klonierungszeitpunkten festzustellen. Die Gruppenzugehorigkeit wie
oben beschrieben galt also nur fiir mehr oder weniger frisch aus der alpinen
Stufe stammenden Materials.

Bei Lotus alpinus (Tab. 10) war die Zugehorigkeit zu Gruppe II im Friihjahr
etwas knapp abgestiitzt; es wurde lediglich eine einzige Serie standardmissig
protokolliert. Wahrscheinlich deshalb ergab sich fiir die Sommerversuche ei-
ne durchschnittlich leicht bessere Reaktion, was sich allerdings nicht in einer
anderen Gruppeneinteilung ausdriickte. Die typische weite Streuung der Re-
sultate war auch hier mit Rametbilanzen zwischen 48 und 278% festzustellen.
Ein parallel durchgefiihrter Versuch im Sommer 1989 mit Pflanzen, die von
den zwei verschiedenen Substraten stammten, ergab keine Abhingigkeit von
der Herkunft. Am meisten erstaunte die Reaktion auf die Herbstklonierung,

Tab. 10. Lotus alpinus: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1990.

L. alpinus: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1990.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Si = Silikat - silicate, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q.

Lotus alpinus Si 6.8.87| /110 14/167 21/169 93
70 0/10 70/3 76/7 1.82

3.11.87 8/84 16/75 23/68 30/63 37/43  44/34 34

56|  0/16 0/25 032 0/37 0/57 0/66 1

18. 4. 88 7/81  10/66  18/59  25/69 32/71 39/59 46/58 29

59 8/27 15/49 20/61 32/63 42/71 44/85 46/88 2

6.7.89 15/116 33/171 417247 93

55 - - - 2.66

13.7.90 7/84  14/80 21/88  27/88 38/136 42/128 52

25 0/16  4)24 4/44 8/48 84/48  88/52| 246

13.7.90( 7/104 14/100 21/104 27/112 38/140 42/144 72

25 4/0 8/8 32/28 44732 76/36  80/36 2

13.7.90| 7/116 14/108 21/116 27/125 38/125 42/129 54

24 16/0  29/21  49/33  71/46 83/58  91/62| 2.39

13.7.90 7/84  14/60 21732 27732 38/40  42/48 28

25 0/16 0/40 0/68 0/68 12/72  20/72 1.71

Lotus alpinus Ca 10. 7. 89 11/114 25/166 37/278 85
79| 5 - : 3.27
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bei der die Sterberate so hoch war, dass eine Einteilung in Gruppe IV unum-
ginglich wurde (Tab. 10). Damit war L. alpinus die einzige Art, die im
Herbst Gruppe 1V-Verhalten zeigte, ohne schon bei Friihjahr- und Sommer-
Klonierungen dasselbe Verhalten aufzuweisen.

Auffallend war die Verdnderung der Wachstumsstrategie: Wihrend die Art in
der natiirlichen Umgebung ein Guerilla-Stratege ist, wandelte sich dies unter
experimentellen Bedingungen in ein phalanxartiges Wachstum.

Hippocrepis comosa gehorte sowohl im Friihjahr als auch im Sommer zu
Gruppe I, wobei zum fritheren Zeitpunkt eher etwas bessere Resultate proto-
kolliert wurden (Tab. 11). Entsprechend war es der grosse Rametumsatz
(durchschnittlicher R/M-Quotient 1,5), der das Geschehen jeweils prigte: Ei-
nerseits starb ein betrachtlicher Teil der Module friih ab, andererseits produ-
zierten die Uberlebenden viele Tochterramets, die ihrerseits wiederum teil-
weise abstarben, da die Pflanzen dadurch zu stark von den Reserven gezehrt
hatten. Dieser Vorgang spiegelte sich im Versuchsverlauf insofern wider, als
dass sich die Rametbilanz nicht regelmissig in eine Richtung veridnderte, son-
dern diese von Mal zu Mal dndern konnte (Fig. 12).

Ein Teil der Sommerversuche wich jedoch stark von diesem Verhalten ab, in-
dem die Reaktion wie in Gruppe IV ausfiel: Keine Rametproduktion, grosse
Mortalitat (Tab. 11, graue Bereiche). Dafiir war zum einen ein starker Schid-
lingsbefall im Jahre 1991 verantwortlich. Zum anderen wuchs die Pflanze im
Versuchsgarten sehr viel {ippiger als in der natiirlichen Umgebung und verlor
dadurch offensichtlich die Moglichkeit, auf den drastischen Eingriff der Klo-
nierung zu reagieren. Wiederum muss also ausgesagt werden, dass die Zuord-
nung zu Gruppe II nur fiir frisches Material unter Normalbedingungen galt.
Bei Astragalus alpinus waren die Unterschiede zwischen Frithjahr und Som-
mer sehr gross. Dazu trug auf der einen Seite die stark abweichende Produkti-
vitit bei, die sich in R/M-Quotienten von iiber 2,25 (Friihjahr) bzw. unter
1,38 (Sommer) dusserte (Tab. 12). Auf der anderen Seite stieg auch die Mor-
talitdt im Sommer drastisch an. Die Art steckte offenbar zu Beginn der Vege-
tationsperiode viel Kraft in die Produktion von Tochterramets, die spiter
durch andere Vorginge wie z.B. Bliitenbildung gebraucht wurde. Wiederum
passierte im Herbstversuch praktisch nichts.

Sehr eindriicklich dusserte sich bei dieser Art der Klonierungsschock, indem
in einer ersten dreiwdchigen Phase die Frage des Uberlebens im Vordergrund
stand: In dieser Zeit war der Hauptteil der Verluste zu notieren. Die zweite
ebenso lange Periode stand dann ganz im Zeichen der Produktion von Toch-
terramets.
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Tab. 11. Hippocrepis comosa: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1991.

H. comosa: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz lprM
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets -Q.
Hippocrepis comosa Ca| 6.8.87| 7/101 14/104 21/113 96
84 21 8/4 17/4 1.18
11.11.87( 8/100 15/100 22/100 29/98 36/98 98
53 0/0 0/0 00 02 0/2 1

19.4.88| 6/129 9/134 17/133 24/138 30/125 38/132 45/149 82
76|  33/4 38/4 44/11 50/12 50/25 66/34 83/34| 1.82

10.7. 89 11/106 25/122 37/110 50
50 - - - 22
24.5.90( 8/152 14/104 21/80 35/32 43/28 20
25 52/0 52/48 64/84 64/132 68/140 1.4
13.7.90( 7/132 14/100 2196 27/96 38/104 42/100 68
25 32/0 32732 44/48  48/52 72/68  76/16| 147

13.7.90] 7/100 14/68 21/56 27/52 38/56 42/60 44
| 2872 3272

060 0

14/110 21/120 2885 42/110
100 25/5  25/40 60/50

1495
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Fig. 12. Hippocrepis comosa: Wiederholte Richtungsinderung der Rametbilanz. Ver-
suchsserie vom 1.5.91.
H. comosa: Up and down of the ramet balance. Experiment 1.5.91.
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Tab. 12. Astragalus alpinus: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1991.

A. alpinus: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Si = Silikat - silicate.

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q.

Astragalus alpinus Si 6. 8. 87 7/86 14/61 21/66 59
44| 014 2/41 7/41 1.12

3.11.87 8/96 16/94 23/100 30/102 37/108 44/106 92

50 0/4 0/6 6/6 8/6 16/8 16/10| 1.15

18.4.88| 7/108 10/106 18/110 25/116 32/154 39/216 26/232 72
501 20/12  22/16  38/28 52/36 90/36 154/38 172/40 3.2

14.7.89| 7/126 21/132 33/134 45/108 78
50 - - - -l 1.38
27.4.90|  7/95 13/110 21/140 30/225 35/295 42/355 90
20 0/5 15/5 50/10 135/10 210/15 270/15 3.94
13.7.90( 7/32 14/16 21/8 27/4 38/ 0
25 4172 0/88  4/96  4/100 4/104 0))]
24.4.91( 7/100 1490 21/100 28/110 35/160 43/225 100
20 0/0 0/10 10/10 20/10  70/10 135/10f 2.25
11.7.91 8/90 15/105 22/95 29/105 35/100 46/50 45
200  0/10 15/10 25/20 30725 30/30 30/80{ 1.11

Oxytropis campestris und O. jacquinii beantworteten die SRC in gleicher
Weise: Die Module starben weitestgehend, oft sogar vollstindig, ab; Tochter-
ramets erschienen nur in Ausnahmefillen (Tab. 13). Einzig im Herbst war die
Absterbegeschwindigkeit reduziert, so dass bei Versuchsende noch die Hilfte
der Module lebte. Allerdings war auch in diesem Fall iiber den Winter hinweg
betrachtet ein Totalausfall zu beklagen.

Tab. 13. Oxytropis campestris und O. jacquinii: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien
1987-1990.

O. campestris and O. jacquinii: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1990.
(Abkiirungen s. Tab. 12 - abbreviations see Table 12)

Art Datum | Anzahl Tage/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q).

Oxytropis campestris Si| 3. 11. 87 8/98 16/94  23/86 30/84 37/68 44/54 52
50 0/2 06  0/14  0/16 2/34 2/50] 1.04

18.4.88| 7/103 1093 18/30 25723 32/13 39/10 46/10 10

301 16/13  23/30 23/93 27/103 27/113 27/116 27/116 1

10.7. 89 11/24 25/4 37/4 4

51 0/76 0/96 096 1

Oxytropis jacquinii Ca 6.8.87 7/59 1473 21/0 0
63 0/41 097 0/100 (1)

18.4.88| 7/103 10/86 18/50 25/45 32/40 39/33 46/24 21

58 8/5 822 10/60 14/69 14/74 14/81 14/90| 1.14

10. 7. 89 11/52 25/12 37/10 10
50 0/48 0/88 0/90 1
10.7.89 11/56 25/8 370 0
50 0/44 0/92 0/100 (1)
24.5.90| 8/60 14/16 21/12 35/4 43/4 4
25| 8/48 892  8/96 8/104 8/104 1

13.7.90|  8/40 14/4  21/0 0
251 0/60 096  0/100 M
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Anthyllis alpestris konnte die bei den Friihjahres-Klonierungen auftretenden
betrichtlichen Verluste durch eine mittelhohe Produktivitit ungefédhr wettma-
chen (Tab. 14). Dies muss als eine Aussage betreffend des durchschnittlichen
Verhaltens angeschaut werden, waren doch die einzelnen Serien sowohl zwi-
schen verschiedenen Jahren als auch zum gleichen Zeitpunkt stark unter-
schiedlich. Diese Unterschiedlichkeit wurde im Sommer ausgeglichen, indem
die Geburtenrate drastisch zuriickging und so jeweils eine stark negative Ra-
metbilanz resultierte. Die Serie vom 14.7.89 mit einer Rametbilanz von 123%
(Tab. 14, grauer Bereich) wurde als Ausreisser taxiert. Die dafiir verantwortli-
chen Zusammenhinge konnten nicht eruiert werden. Die Herbstversuche wa-
ren durch minimale Ausserungen geprigt.

Bei den Sommerversuchen war wiederum festzustellen, dass lingere Zeit im
Ziircher Garten iiberdauerndes Material eine Klonierung weniger gut ertrug
als solches aus der alpinen Stufe. In diesem Fall waren die Unterschiede je-
doch insofern weniger deutlich, als dass vor allem die Absterbegeschwindig-
keit betroffen war und bei Versuchsende bei den parallel angelegten Serien
fast das gleiche Resultat herauskam: Totalverlust oder eine sehr geringe Uber-
lebensrate.

Tab. 14. Anthyllis alpestris: Verhalten nach der SRC, Versuchsserien 1987-1991.

A. alpestris: behaviour after SRC treatment, experiments 1987-1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, MZ = Modulzahl bei Versuchsende - modules at the end of
the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei Versuchsende - ramet/module-quo-
tient, Ca = Karbonat - carbonate.

Art Datum | Anzahl Tage seit Versuchsbeginn/Rametbilanz MZ
n|Geburtenrate/Sterberate der Ramets R/M-Q.

Anthyllis alpestris Ca (12, 11. 87| 8/100 15/100 22/100 29/100 36/98 98
50 0/0 0/0 0/0 0/0 0/2 1

18.4.88| 7/106 10/105 1897 2595 32/87 39/85 46/87 77
62 93 105 1013 11716 1124 11726
R0 app o agpse s
27.4.90|  7/90 13/50 2140 3020 3520 42720
25| 010 0/50 0/60 020 080 O/80
13.7.90| 7/60 14/40 21/20 27/15 38/10
20/ 040  0/60 080  Of8S 0/90
8.5.911 7/110 1490 21/65 29/10 35/65
200 1000 1020 1045 20/50 25/60
8.5.91| 7/100 1495 21/115 29/110 35/135
200 00 05 3015 4535 7035

9,791 10/100  17/90 24/80 31/75 37/50
20 00  0/10 020 025  0/50
9.7.91 10/60  17/30 2425 31/25 37/5
20 040  0/70 0775  0/75 0/95
9.7.91 10720 17/0
20 0/80  0/100 (1)
9.7.91 10/15 17/0 0

20 0/85 0/100 ¢))
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Die meisten Arten zeigten eine saisonale Variabilitat, die sich zu den drei
Klonierungszeitpunkten Frithjahr, Sommer und Herbst in einem recht unter-
schiedlichen Wachstumsverhalten widerspiegelte. Entsprechend variierte die
Einteilung in die Gruppen zu den verschiedenen Jahreszeiten (Tab. 15).

Es konnten prinzipiell zwei Klassen von Pflanzen erkannt werden: Die Klasse
A umfasste diejenigen Arten, die eine starke saisonale Variabilitit erkennen
liessen, in die Klasse B fielen Arten mit nur dusserst geringen jahreszeitlichen
Unterschieden in der Reaktion auf die Klonierung.

Fiir die Klasse A, gekennzeichnet durch starke saisonale Variabilitit, er-
wies sich das Friihjahr als der giinstigste Zeitpunkt fiir eine Klonierung. Zu
dieser Jahreszeit entwickelten sich am meisten Tochterramets und gleichzeitig
war die Sterberate am niedrigsten.

Im Sommer war die Rametproduktion deutlich eingeschrinkt; die Sterberaten
waren konstant recht hoch. Insgesamt war es nicht verwunderlich, dass alle
Arten bei der Sommerklonierung in die gleiche oder eine tiefere Gruppe als
im Friihjahr eingeteilt wurden. Auch bei den Arten mit gleicher Gruppenzu-
gehorigkeit zu beiden Zeitpunkten war es so, dass im Sommer leicht schlech-
tere Ergebnisse resultierten; die Unterschiede waren lediglich zu gering, als
dass eine Deklassierung stattgefunden hitte.

Bei den Herbstversuchen lagen die Temperaturen wihrend der ganzen Perio-
de um 5°C. Deshalb war der Stoffwechsel der Pflanzen stark reduziert, so
dass die Module bequem von ihren wenn auch geringen Reserven leben konn-
ten. Dass "keine Reaktion" nicht arttypisch sein konnte, zeigte sich dadurch,

Tab. 15. Muster der saisonalen Variabilitdit im Wachstumsverhalten der untersuchten
Pflanzen. I - IV = Verhaltensgruppen.
Pattern of seasonal variability of growth behaviour. I-IV = behaviour groups.

Art Frithjahr Sommer Herbst
Trifolium badium v IV 111
Trifolium alpinum v v v
Trifolium repens I I
Trifolium thalii I v III
Trifolium nivale I II 111
Lotus alpinus § II IV
Hippocrepis comosa I1 II III
Astragalus alpinus I II 111
Oxytropis campestris v IV v
Oxytropis jacquinii IV IV
Anthyllis alpestris 11 IV I11
Total Sippen| 3 4 0 4 | 1 4 0 610 0 6 3
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dass weder im Frithjahr noch Sommer auch nur eine Serie in diese Gruppe
eingeteilt werden konnte.

Die Klasse A bestand aus Trifolium repens, T. thalii, T. nivale, Lotus alpi-
nus, Hippocrepis comosa, Astragalus alpinus und Anthyllis alpestris.

Die Klasse B, in der nur eine minimale saisonale Variabilitiat auftrat, wur-
de durch T. badium, T. alpinum, Oxytropis campestris und O. jacquinii
gebildet. Alle diese Arten reagierten bereits im Friihjahr mit sehr hohen Ver-
lusten, die bis Totalausfall der ganzen Serie reichen konnten, auf die Klonie-
rung. Zu den ungiinstigeren Zeitpunkten Sommer und Herbst waren dann
schlechtere Resultate schlicht nicht mehr moglich, so dass die Serien nahezu
identisch aussahen.

Es konnte keine Abhingigkeit von der Herkunft von einem der beiden Sub-
strate Silikat oder Karbonat nachgewiesen werden. Hingegen war das Verhal-
ten mit der Wuchsform sowie der Wachstumsstrategie gekoppelt: C3a- und
C3b-Pflanzen reagierten durchschnittlich deutlich schlechter als die A1/A2a-
und B2a/B2b-Arten; Phalanx-Strategen erzielten weniger gute Resultate als
Guerillas.

4.1.2. Versuch " Zeit"

Aufgrund des vorhergehenden Versuches konnte zwar eine saisonale Variabi-
litat erkannt werden, jedoch war noch unklar, a) wann genau die Umstellung
der Perioden erfolgte und b) ob der Wechsel plétzlich passierte oder kontinu-
ierlich stattfand und welche Vorginge dafiir verantwortlich waren. Zur Beant-
wortung dieser Fragen wurden bei zwei Arten, Trz'folium repens und Astra-
galus alpinus iiber lingere Zeit Klonierungsserien der gleichen Art angelegt.
Fiir Trifolium repens (Tab. 16, Fig. 13) ergab sich das folgende Bild der
zeitlichen Veridnderungen:

In einer ersten Phase im April/Mai waren die Serien einzig von einer extrem
grossen Rametproduktion gekennzeichnet, welche Mitte Mai ein Maximum
von 980 % erreichte (Tab. 16). Interessant war eine Serie mit deutlich weni-
ger Rametzuwachs, die in beiden Versuchsjahren genau zum gleichen Zeit-
punkt nach der Maximalproduktion auftrat, die nicht genauer erkldrt werden
konnte. Insgesamt entsprach das Verhalten jedoch demjenigen der Versuchs-
gartenpopulation, die in dieser Zeit ebenfalls stark zulegte.

Der Juni war geprigt durch etwas hohere Verluste bei kontinuierlich ab-
nehmender Geburtenrate. Eine Betrachtung der Pflanzen im Versuchsgarten
gab Aufschluss iiber die Griinde dafiir: Im Juni besassen die Pflanzen sehr
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lange Auslduferstringe mit lebenden Ramets an jedem Knoten. In einer kur-
zen Zeit Anfang Juli starben die Ramets dann, wie es der Biologie von Trifo-
lium repens entsprach, ebenso wie die Verbindungsstiicke von hinten her ab.
Gleichzeitig erschien ein Vielzahl von Bliiten.

Darauf folgte eine kurze Periode um Anfang Juli, in der die Verluste wieder
zuriickgingen und die Produktivitit - gemessen am Ramet/Modul-Quotienten
- nochmals anstieg, aber mit Werten zwischen 6 und 7 nicht mehr das Niveau
vom Mai erreichte (Tab. 16). Ersteres lag daran, dass die hintersten abgestor-
benen Ramets nicht mehr fiir die Klonierung verwendet werden konnten; letz-
teres wurde damit begriindet, dass der Kraftverbrauch fiir den Unterhalt der
Bliiten kleiner war als zuvor fiir die Bliitenbildung. Insgesamt verbesserten

Tab. 16. Trifolium repens: Verdnderung des Verhaltens nach SRC im Jahresverlauf, Ver-
suchsserien 1990 und 1991.

T. repens: Variation of the behaviour after SRC treatment throughout the year, experi-
ments 1990 and 1991 .

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient - ramet/module-quotient.

Zeit in Wochen: 1 2 3 4 5 6
Datum| n |RametbilanzZModulzahl R/M-Q.
27.4.90 20 100/100 9595 150/90 225/90 385/50 460/90 5.11
14.5.90 20 145/100 170/100 150/95 300/100 575/95 6.05
24.5.90 20 95/90 125/90 120/85 145/80 295/80 3.69
31.5.90 20 120/95 135/90 295/85 570/85 6.71
7.6.90 20 80/80 60/55 95/50 (1,9)
14. 6. 90 20 95/95 115/95 (1,21)
12.7.90 20 55/55 70/65 75/65 95/75 250775 340/75 4.53
23.7.90 20 100/100 105/100 125/95 210/90 235/90 (2,61)
27.7.90 20 105/100 115/100 190/95 245/95 (2,58)
3.8.90 20 100/100 110/95 115/95 (1,21)
9.8.90 20 90/90 60/55 (1,09)
24.4.91 20 100/100 110/100 135/100 180/100 310/100 640/100 6.4
1.5.91 20 95/95 95/95 140/95 210/90 495/95 610/95 6.42
1.5.91 20 100/100 110/100 125/100 135/95 380/100 560/100 5.6
8.5.91 20 100/100 125/100 230/100 450/100 670/100  1080/100 10.8
15.5.91 20 110/100 150/100 285/100 415/100 680/100 975/100 9.75
24.5.91 20 105/100 110/100 130/100 155/100 22095 285/95 3
29.5.91 20 105/100 145/100 305/100 580/100 670/100 940/100 9.4
6.6.91 20 95/95 110/95 180/100 315/100 555/100 740/100 7.4
12.6.91 20 95/95 90/80 100/80 185/80 350775 510/75 6.8
21.6.91 20 100/95 10595 195/95 335/90 345/80 375/85 4.41
1.7. 91 20 100/100 11095 135/95 255/95 365/95 605/100 6.05
4.7.91 20 100/100 125/100 325/100 520/95 640/95 6.74
11.7.91 20 85/85 85/15 140/80 305/80 445/80 465/80 5.81
19.7.91 20 85/85 105/90 155/90 210/85 235/90 265/90 2.94
26.7.91 12 83/83 100/83 108/75 117/75 142/75 317/75 4.23
2.8.91 14 100/100 100/100 107/93 107/86 200/86 229/86 2.66
9.8.91 16 94/94 94/87 113/87 131/87 194/87 250/87 2.87
15.8.91 10 80/80 80/80 70/70 60/60 60/60 60/60 1
5.9.91 20 100/100 90/90 40/35 40/35 30730 35/20 1.75
13.9.91 20 100/100 100/100 100/100 120/100 155/100 170/100 1.7
20.9.91 20 100/100 100/100 100/100 100/100 95/95 105/95 1.11

3.10.91| 20 70/70 65/65 70/70 70/70 (1)
18.10.91| 20|  100/100 95/95 95/95 1
25.10.91| 20 85/85 100/100 1
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Fig. 13. Trifolium repens: Klonierungsserien vom 24.4. bis 25.10.91 fiir den Versuch
"Zeit". Resultate nach 6 Wochen Versuchsdauer.
T. repens: Experiment "time"”, series from 24.4. 10 25.10.91. Results after six weeks.

sich also die Resultate, woran beide Parameter - Geburten- und Sterberate -
beteiligt waren.

In der nachfolgenden Sommerzeit waren die Ausfille konstant erhéht und die
Geburtenrate nahm laufend ab. Bis Anfang September hatte sich diese Ten-
denz derart akzentuiert, dass dannzumal eine negative Rametbilanz von 60
bzw. 35 % resultierte (Fig. 13). Die Versuchsgartenpopulation verhielt sich
parallel dazu und erreichte ebenfalls zu Beginn des Septembers den Minimal-
bestand im Jahresverlauf. Nach der Hauptbliihperiode im Juli begann die
Pflanze zunichst in geringem Mass, spiter immer stirker, in der Wurzel Re-
serven anzulegen. Die Krifte wurden also just an diesen Orten gesammelt, die
bei einer Klonierung zu einem grossen Teil entfernt wurden, was die erhohten
Ausfille bewirkte.

Ab Mitte September schliesslich hatten sich die Pflanzen offensichtlich be-
reits fiir den Winter vorbereitet; jedenfalls zeigten die Serien nur noch sehr
geringe Reaktionen auf die Klonierung.

Die Versuche mit Astragalus alpinus (Tab. 17, Fig. 14) brachten vergleich-
bare Resultate. Da sich die beiden Arten die Vegetationsperiode unterschied-
lich einteilten, waren auch die Reaktionen auf die SRC nicht synchron zuein-
ander. Zudem befanden sich Rametbilanz und Modulzahl arttypisch generell
auf einem anderen Niveau.
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Tab. 17. Astragalus alpinus: Verinderung des Verhaltens im Jahresverlauf nach SRC,
Versuchsserien 1990 und 1991.

A. alpinus: Variation of the behaviour after SRC treatment throughout the year, experi-
ments 1990 and 1991.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient - ramet/module-quotient.

Zeit in Wochen: 1 2 3 4 5 6
Datum| n |Rametbilanz/Modulzahl R/M-Q.
27.4.90( 20 95/95 110/90 140/90 225/90 295/90 295/90 3.28
14.5.90( 20 100/95 125/85 155/90 180/85 315/85 3.71
24.5.90( 20 105/100  135/100  150/100 195/95 230/95 242
31.5.90( 20 110/90 135/90 230/80 360/80 4.5
7.6.90| 20 80/75 35/30 40/30 (1,33)
14.6.90| 20 45/35 45/30 (1,5)
12.7.90| 20 30/30 10/10 10/10 5/5 0/0 1)
23.7.90| 20 100/100 9595 100/95 110/70 110/65 (1,69)
27.7.90| 20 90/90 85/85 90/80 90/75 (1,2)
3.8.90| 19 95/5 26/26 26/21 (1,24)
9.8.90| 20 65/65 55/55 1)
24.4.91( 20 100/100 9090  100/100  110/100 160/100  225/100 2.25
1.5.91| 20 100/100 95/95 95/95 95/90 22590 200/90 2.22
8.5.91| 20 100/100  100/100  100/100  150/100  135/100  190/100 1.9
15.5.91| 20 100/100 105/95 120/100 110/95 155/90 160/90 1.78
24.5.91| 20 100/100 105/90 95/90 110/85 140/85 135/90 1.5
29.5.91| 20 105/100 105/100 110/100 115/95 10595 120/95 1.26
6.6.91| 20 100/100  115/100  150/100  150/100  150/100  185/100 1.85
12.6.91 20 100/95 100/95 90/85 105/75 80/60 1.33
21.6.91| 20 100/100 126/100  137/100  189/100 189/89 184/79 2.33
1.7.90| 20 100/100 11595 145/95 140/75 150/75 145/80 1.81
4.7.91| 20 100/100 11095 65/50 50/30 55/25 40/20 2
11.7.91] 20 90/90 105/90 95/85 105/85 100/80 50/45 1.11
19.7.91| 20 100/100 100/95 100/90 95/9%0 60/60 45/45 1
26.7.91 20 100/100 100/95 35/35 25025 15/15 1
2.8.91| 20 95/95 95/95 55/55 50/50 20/20 5/5 1
9.8.91| 18 100/100 28/28 11/11 6/6 6/6 6/6 1
15.8.91| 20 100/100  100/100 80/80 80/80 70/70 65/65 1
30.8.91| 20 105/100 105/95 105/85 115/85 95/80 90/75 1.2
5.9.91| 18 100/94 94/94 111/83 117/83 117/83 111/78 142
13.9.91| 20 120/100 100/95 95/90 90/85 80/75 75/70 1.07
20.9.91| 20 100/100 80/80 80/80 50/50 50/45 30/30 1
3.10.91| 20 85/85 15/15 75/15 7575 1
18.10.91| 20 100/100 65/65 50/50 1
25.10.91| 20 90/90 40/40 1

Der Versuchsverlauf von A. alpinus kann wie folgt kurz zusammengefasst
werden:

Zeit der hochsten Rametproduktion war wiederum im April und Mai, wobei
sich das Maximum von 125 % ganz zu Beginn der Vegetationsperiode befand
und sich danach ein kontinuierlicher Riickgang einstellte (Tab. 17). Die Zeit
der Bliitenanlage fand verkiirzt nur in der ersten Hilfte des Juni statt und die
folgende Phase guter Resultate war entsprechend Ende des Monats auch be-
reits abgeschlossen. Das "Sommerverhalten” begann also Anfang Juli: Die
extremen Verluste bei dusserst wenigen Geburten kontrastierten mit dem Ver-
halten im Friihjahr deutlich; die Rametbilanzen erreichten nur noch Werte
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Fig. 14. Astragalus alpinus: Klonierungsserien vom 24.4. bis 25.10.91 fiir den Versuch
"Zeit". Resultate nach 6 Wochen Versuchsdauer.
A. alpinus: Experiment "time", series from 24 .4. to 25.10.91. Results after six weeks.

zwischen 5 und 65 %. Diese Periode endete Mitte August, wiederum zweli
Wochen friiher als bei T. repens. Darauf folgte bis Oktober eine deutliche
Beruhigung der Reaktion; teilweise konnte hier noch eine Produktivitit proto-
kolliert werden. Als qualitativer Unterschied zu 7. repens verschlechterte
sich der Zustand des Gartenmaterials ab Oktober oberirdisch betrachtet deut-
lich, was sich sofort in entsprechenden Klonierungsresultaten niederschlug.
Am Resultat der Klonierung wurden die pflanzeninternen Vorgéange deutlich.
Die Annahme, dass die Klonierbarkeit einer Pflanze eng mit der Phase im
Jahreszyklus, in der sie sich zur Zeit des Eingriffes befindet, zusammenhingt,
konnte also eindriicklich bestitigt werden. Dieser Befund wird in der Diskus-
sion noch niher erortert.

4.1.3. Versuch "Hormone"

Die ab Sommer 1989 zu fiinf Zeitpunkten durchgefiihrten Versuche konnten
nicht alle miteinander verglichen werden. Das in Serie Sommer 1989 verwen-
dete Neudofix war in seiner exakten Zusammensetzung unbestimmt und wird
deshalb im folgenden separat behandelt. Bei den Versuchen 1991 herrschten
nicht vergleichbare Versuchsbedingungen. Sie werden darum nicht beriick-
sichtigt und das Gesagte stiitzt sich lediglich auf die Resultate der zwei 1990-
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er Serien. Wegen dieser Knappheit an Daten und weil die Reaktion der gete-
steten Arten kaum divergierte, wird auf eine Einzelbesprechung der Resultate
verzichtet, sondern nur die generellen Ziige erldutert.

Die Versuche mit Neudofix verliefen allesamt ausgesprochen dhnlich wie die
Kontrollversuche (Tab. 18). Dies gilt im speziellen fiir die Modulzahl, die bei
den beiden Serien oft beinahe Deckungsgleichheit erreichte. Aber auch die
Rametbilanz lag in einem engeren Schwankungsbereich, wie er auch bei iden-
tisch angelegten Parallelversuchen auftritt. Das Praparat zeigte also iiberhaupt
keine Wirkung, weder im positiven noch im negativen Sinn.

Tab. 18. Verhalten nach SRC, Vergleich unbehandelter und mit Neudofix behandelter Se-
rien im Sommer 1989.

Behaviour after SRC treatment, comparison of series without and with Neudofix treat-
ment, respectively. Experiments summer 1989. '

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment.

Art Datum| n |Tage: Rametbilanz/Modulzahl

Kontrolle Neudofix
Trifolium alpinum Si 6. Juli| 54/50| 15:74/26| 33:20/80| 41:19/81| 15:60/40| 24:24/76| 41:26/74
Trifolium thalii Si 6. Juli{100/99| 15:100/2|33:100/13| 41:87/19| 15:95/5|33:112/16|41:130/16

Trifolium thalii Ca 14. Juli| 50/50 7:96/4] 21:96/12|45:102/22 7:98/6| 21:102/8| 45:84/24
Hippocrepis comosa Ca|10. Juli| 50/50|11:106/20{25:122/36|37:110/50| 11:88/30| 25:82/46| 37:76/54
Oxytropis campestris Si|10. Juli| 51/49| 11:24/76| 25:4/96| 37:4/96| 11:59/41| 25:24/76| 37:20/80
Oxytropis jacquinii Ca | 10. Juli| 50/50| 11:52/48| 25:12/88| 37:10/90| 11:46/54| 25:14/86| 37:8/92

Aufgrund der Versuche des Jahres 1990 (Tab. 19) mit reinen Pflanzenhor-
monen konnten zwei prinzipielle Reaktionsmuster festgelegt werden:

Auf der einen Seite standen die Arten, die in der Kontrollserie eine positive
Rametbilanz aufwiesen (Fig. 15). Dabei handelte es sich um Trifolium re-
pens, T. thalii und T. nivale. Hier zeigte sich, dass die Indolessigsdure
(IAA) zwar keinen positiven Einfluss auf das Verhalten brachte, aber auch
keinen deutlich negativen: Die Resultate lagen in der gleichen Grossenord-
nung wie die der Kontrollserie; mit zunehmender Konzentration von IAA war
die Rametproduktion allerdings etwas reduziert. Ganz anders die Reaktion auf
die Gabe von Benzyladenin (BAP) bzw. Furfurylaminopurin (KIN): gleich-
zeitig tiefere Geburten- und hohere Sterberaten fiihrten zu markant schlechte-
ren Ergebnissen.

Auf der anderen Seite wiesen die Kontrollserien von Trifolium badium, As-
tragalus alpinus und Oxytropis jacquinii eine deutlich negative Rametbi-
lanz auf. In diesen Fillen konnten kaum Unterschiede zwischen unbehandel-
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Tab. 19. Verhalten nach SRC, Vergleich unbehandelter und mit Hormonen behandelter
Serien. Oben 24./25. Mai 1990, unten 12. Juli 1990. Versuchsumfang 25 Module.
Behaviour after SRC treatment, comparison of series without and with hormone treat-
ment, respectively. Above 24./125. May 1990, below 12. July 1990. Size of series 25 mod-
ules.

n = Anzahl Module bzw. Ramets bei Versuchsbeginn - number of modules/ramets at the
beginning of the experiment; IAA, KIN, BAP = Pflanzenhormone, vgl. Text - plant hor-
mones. Si = Silikat - silicate, Ca = Karbonat - carbonate. Notation: Rametbilanz/Sterbe-
rate der Ramets - notation: ramet balance/death rate of the ramets.

Art Tage| Kon- S5e-4 M Se-2yM 5pyM 05pM 5uM 0,5uM 5uM
trolle IAA TAA TAA KIN KIN BAP  BAP
Trifolium badium Si 8| 44/56  52/48  36/64  24[16  32/68  16/84  56/44  12/88
14| 20/80 12/88  12/88 4/96 4096  0/100  16/84 4/96
21 12788 8/92  12/88 4/96 8/96 16/84  0/100
35 4/96 4/96 8/92 4096  0/100 0/100
43 496 4/96 8/92 4/96
Trifolium thalii Si 8 96/16 104/12 116/8 104/4  80/20 84/16  80/24  88/12

14| 8820 8020 92124  96/12 60/40  45/44  68/36  72/28
21 92/20  88/20 84/36  84/28 2416  36/64 36/64 52/64
35| 148/28 104/32  96/48 120/40 8092 16/84  16/84  20/92
43| 21228 16828 148/48 132/40 4/96  16/84  24/88  24/96
Hippocrepis comosa Ca 8| 152/0 124/8 120/0 96/12 96/8 84/16  112/0  92/16
14| 104/8  96/32 8424  48/56  52/48  64/36 8820  56/48
21]  80/44 100/44  76/36  52/64  44/56  56/48  56/56  52/56
351 32776 28/84 802  0/100 4/96 2892  20/88
43| 28/80 112/68  36/92 496 1296  28/92  20/88
Oxytropis jacquinii Ca 8| 60/48 44/59  56/44  60/44  40/60  48/52  52/48  36/64
14| 16/84  28/72 40/60 16/84 802  12/88  20/84  20/80
211 12/88  16/84  28/72  16/84  0/100 4/96 496 8/92
35 4/96 4/96  0/100  0/100 0/100  0/100  0/100
43 4/96 4/96

Art Tage|Kontrolle Se-4 uM 5Se-2 uM SpM  Se-4 uyM  Se-2 uM 5uM
TIAA TIAA IAA KIN KIN KIN
Trifolium repens Si 8 84/36 72/28 52/48 64/44 54/48 64/36 84/16

15 76/28 80/20 68/32 72/28 64/36 52/48 76124
22 84/28 104724  108/16 84/24 72/36 52/48 88/24
28| 108/20  108/32  100/20  112/24 68/44 56/48 68/36
39| 32820 324728 300/20  260/20 80/48 68/52 88/36
43| 404020  348/32  296/24  308/20  108/48  100/52  140/36
Trifolium nivale Ca 8 104/0 100/0 104/0 92/8 80/20 96/4 96/4
15 96/12 100/4 88/12 88/12 104/0 52/48 92/8
22 88/20  100/16 84/20 88/16  104/12 48/52 96/20
28 100/20 100120 92/28 96/16  108/12 40/60 88/24
39, 12028 11220 116/28 108/16  112/16 40/60 84/32
43| 116/32 12420  116/28  116/16  104/16 44/60 84/28
Astragalus alpinus Si 8 32/72 52/48 68/32 56/44 28/72 48/52 56/44
15 16/88 48/52 32/68 36/64 12/88 12/88 48/76
22 8/92 40/60 12/88 20/80 4/96 8/92 24/84
28 4/96 28/76 8/92 20/80 0/100 8/92 20/88

39 0/100 88/12 4/96 12/88 4/96 4/96
43 88/12 4/96 4/96 4/96 496
Oxytropis jacquinii Ca 8 40/60 48/52 48/52 24776 32/68 68/32 36/64

15 4/96 16/84 8/92 16/84 8/92 4/96 8/92
22 0/100 0/100 12/88 8/92 4/96 0/100  0/100
28 0/100 0/100 4/96
39 4/96
43 4/96
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Fig. 15. Trifolium thalii von Silikat: Resultate nach sechs Wochen Versuchsdauer im
Friihjahr 1990 bei Gabe verschiedener Hormone.

T. thalii from silicate: Results after six weeks with different hormone treatments in spring.
Ko - Kontrollserie - control serie; IAA, KIN, BAP - Pflanzenhormone (sieche Text) -
plant hormones (see text).

ten und behandelten Serien, egal mit welchem Hormon und in welcher Kon-
zentration, herauskristallisiert werden (Fig. 16).

Im Gesamtbild ergab sich also, dass IAA in sehr kleinen Konzentrationen (0,5
nM) offenbar keinen Einfluss auf die Verhaltensweise hatte. Bei hoheren
Konzentrationen war die Rametbilanz aufgrund einer reduzierten Geburtenra-
te etwas geringer. Da IAA insbesondere Adventivwurzelbildung und Spross-
neubildung fordern sollte, darf angenommen werden, dass sich alpine Pflan-
zen diesbeziiglich arttypisch genetisch fixiert verhalten und keine Verbesse-
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Fig. 16. Trifolium badium: Versuchsverlauf vom 24. Mai 1990 bei Gabe verschiedener
Hormone.

T. badium: Experiment course with different hormone treatments (24.5.90).

IAA, KIN, BAP - Pflanzenhormone (siehe Text) - plant hormones (see text).
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rung moglich 1st. Die schlechteren Resultate bei hoheren Konzentrationen
diirften auf Wachstumshemmreaktionen zuriickzufiihren sein.

Die Reaktionen auf KIN- und BAP-Gaben waren unabhingig von der verab-
reichten Menge deutlich negativ. Dafiir waren sowohl eine tiefere Rametpro-
duktion als auch hohere Ausfille verantwortlich, indessen die Module
deutlich hoher wuchsen als die Vergleichsserie. Die beiden Hormone hatten
das Lingenwachstum der Pflanzen dermassen angeregt, dass die minimalen
unterirdischen Strukturen mit der Nachlieferung von Nihrstoffen und Wasser
tiberfordert waren: Der Organismus als Ganzes starb ab.

Mit den verwendeten Methoden der Hormongabe konnte also keine Wachs-
tumsverbesserung schlecht reagierender Pflanzen erzielt werden.

4.1.4. Versuch " Jungpflanzen"

Die nachfolgenden Ergebnisse beziehen sich auf den Etablierungserfolg zuvor
in der Klimakammer gekeimter Samen (Tab. 20). Er wurde anhand der Mo-
dulzahl ermittelt.

Gesamthaft gesehen wiesen am Ende des siebenwdéchigen Versuchs 71% (32
von 45) der Populationen eine Uberlebensrate von 80 oder mehr Prozent auf,
wobei bei 28% davon iiberhaupt keine Ausfille zu beklagen waren. Bei genau
einem Fiinftel der Populationen lag das Ergebnis zwischen 60 und 80%; 9%
lagen noch darunter. Die Reaktionen der verschiedenen Serien der gleichen
Art waren in der Regel ausgesprochen dhnlich. Es durfte deshalb davon aus-
gegangen werden, dass diese arttypisch waren und Herkunftsunterschiede -
im speziellen von unterschiedlichen Substraten - in den Hintergrund traten.
Beziiglich des Etablierungserfolgs ergaben sich zwei Tendenzen:

Der ersten Tendenz folgten Trifolium badium, T. alpinum, T. repens, T.
thalii, T. nivale, Lotus alpinus und Anthyllis alpestris. Alle diese Arten
wiesen eine hohe oder sehr hohe Uberlebensrate auf (Fig. 17). Sie betrug
mindestens 69%, in aller Regel jedoch iiber 90%. Diverse Serien musste so-
gar iiberhaupt keine Verluste hinnehmen. Lediglich bei L. alpinus und A. al-
pestris erlitt je eine von sieben Serien deutlich hohere Verluste. 7. badium
verhielt sich in den drei Versuchen mit Modulzahlen von 100, 86 und 69%
bei Versuchsende recht unterschiedlich.

Unterschiede bestanden in der Zeitdauer bis zur Etablierung: Fiir T. badium
und A. alpestris geniigten zwei Wochen, drei bis vier Wochen benoétigten T.
repens, T. thalii, T. nivale und L. alpinus, und bei T. alpinum betrug die
Frist sieben Wochen.
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Tab. 20. Verhalten eingepflanzter Jungpflanzen, Versuchsserien vom 17.-21.4.89 bzw.
17.4.90.

Behaviour of the planted young plants, experiments 17.-21.4.89 and 17 .4.90.

n = Anzahl Keimlinge bzw. Module bei Versuchsbeginn - number of seedlings/modules at
the beginning of the experiment; Zahlen = Modulzahl - numbers = number of modules.

Art Herkunft | Jahr n Zeit in Wochen nach Versuchsbeginn
1 2 3 4 5 6 7
Trifolium badium Silikat 1989 | 2x35 84 80O 77 77 17 1717
Silikat 1990 50 100 100 100 100 100 100
Trifolium alpinum Silikat 1989 | 4x35 100 100 99 9 99 96 96
Silikat 1990 50 100 100 100 98 97 96
Trifolium pallescens Silikat 1989 | 2x35 63 56 54 51 50 49 43
Trifolium repens Silikat 1989 35 100 94 91 89 89 89 89
Trifolium thalii Silikat 1989 | 2x35 8 8 79 77 17 11 77
Silikat 1990 50 100 98 98 96 98 98
Karbonat | 1990 50 100 100 98 98 98 98
Trifolium nivale Silikat 1989 35 100 100 100 100 100 100 100
Silikat 1990 50 98 94 88 88 88 88
Karbonat | 1990 50 1000 94 92 92 92 90
Lotus alpinus Silikat 1989 | 5x35 97 92 89 87 87 87 87
Karbonat | 1989 | 2x35 9 99 97 97 97 97 97
Astragalus frigidus Silikat 1989 35 100 100 97 91 91 86 69
Karbonat | 1989 | 3x35 99 9% 95 91 % 85 81
Astragalus alpinus Silikat 1989 35 100 100 100 100 100 97 94
Karbonat | 1989 35 91 83 83 77 66 57 49
Oxytropis campestris Silikat 1989 10 70 70 70 60 60 60 50
Karbonat | 1989 35 97 91 83 80 83 80 77
Oxytropis jacquinii Silikat 1989 | 25435 85 73 72 72 68 68 68
Anthyllis alpestris Silikat 1989 35 100 100 100 100 100 100 100
Karbonat | 1989 | 4x3S 100 98 98 98 98 98 98
Karbonat | 1990 40 33 10 5 5 5 5
Hedysarum obscurum Silikat 1989 35 100 100 100 100 100 100 100
Karbonat | 1989 | 2x35 80 8 8 8 86 86 86

Trifolium badium
W 7rifolium alpinum
B3 Anthyllis alpestris

Modulzahl
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Zeit in Wochen

Fig. 17. Typisches Verhalten eingepflanzter Jungpflanzen mit hoher Uberlebensrate: Tri-
folium badium, T. alpinum und Anthyllis alpestris, alle vom 17. April 1990.

Typical behaviour of young plants with high survival: T. badium, T. alpinum and A. alpe-
stris (17.4.90).
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Als weitere Art diirfte auch Hedysarum obscurum hierhin gehoren, welches
eine hohe Uberlebensrate aufwies und bereits nach zwei Wochen keine Aus-
tdlle mehr erlitt. Fiir eine definitive Zuteilung war der Versuchsumfang je-
doch etwas knapp.

Trifolium pallescens, Astragalus frigidus und Oxytropis campestris folgten
der zweiten Tendenz, die durch eine tiefe Uberlebensrate geprigt war (Fig.
18). Typischerweise starben wihrend der gesamten Kontrollphase Individuen
ab, so dass die Uberlebenden innerhalb der Versuchsdauer nicht als voll eta-
bliert angesehen werden konnten. Insbesondere bei den letzten zwei Arten
gab es zwar bei Versuchsende Populationen mit einer recht hohen Modulzahl.
Diese glichen sich aber bis zehn Wochen nach Versuchsbeginn dem tiefen
Niveau der anderen Populationen an.

Astragalus alpinus und Oxytropis jacquinii schliesslich, die nur in zwei Po-
pulationen getestet wurden, verhielten sich nicht eindeutig gemiss einer Ten-
denz. Ersterer gehorte eher in die Gruppe mit hohen Uberlebensraten, letztere
tendierte mehr Richtung tiefe Uberlebensrate.

100 T

80 +

60 H

Trifolium pallescens
Bl Astragalus frigidus
E3 Oxytropis campestris

40 4

Modulzahl

20

0 1 2 3 4 5 6 1

Zeit in Wochen

Fig. 18. Typisches Verhalten eingepflanzter Jungpflanzen mit tiefer Uberlebensrate: Trifo-
lium pallescens, Astragalus frigidus und Oxytropis campestris, alle vom April 1989.
Typical behaviour of young plants with low survival: T. pallescens, A. frigidus and O.
campestris (April 1989).
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4.2. FELDVERSUCHE

In diesem Kapitel werden zunichst die demographischen Untersuchungen an
ausgewihlten Arten niher beschrieben und danach die Populationsentwick-
lung der restlichen getesteten Sippen allgemein charakterisiert. Darin einge-
schlossen sind auch die Ergebnisse der Wurzeluntersuchungen. Anschliessend
erfolgt ein zusammenfassender Uberblick iiber das Verhalten der ausge-
pflanzten Module. Im letzten Teil wird die Selbstsaat in den bepflanzten Fli-
chen kurz erortert.

4.2.1. Demographische Untersuchungen

Von den fiinf untersuchten Arten wurden je 6 bis 10 experimentelle Popula-
tionen angelegt. Das Verhalten der Pflanzen in der Planie wird fiir jede Art
einzeln beschrieben und mit demjenigen am natiirlichen Standort wachsender
Individuen verglichen.

Trifolium badium

Trifolium badium von Silikat (Tab. 21) wies in der Zeit bis zum erstmaligen
Bliihen in der zweiten Vegetationsperiode nach der Auspflanzung eine zu-
nichst steigende, danach eine ausgeglichene oder leicht positive Rametbilanz
aus. In dieser Periode betrugen die Rametumsitze rund 40%. Entsprechend
der Auspflanzung im Friih- oder Spdtsommer war der Bliihbeginn im August
oder September des Folgejahres zu beobachten. Die Bliihintensitit war sehr
stark; sie erstreckte sich manchmal bis auf sdmtliche Module, und es wurde
fast immer mehr als ein Bliitenkopf pro Modul registriert. Nach der Bliite
starben bis Ende Jahr vor allem die reproduzierenden Ramets grosstenteils ab.
Diverse Module liberlebten den Winter nicht.

In der dritten Vegetationsperiode war ein deutlicher Vitalitdtsverlust zu beob-
achten. Dies dusserte sich einerseits dadurch, dass die Sterberaten der Ramets
fast durchwegs hohere Werte annahmen als ithre Geburtenraten, so dass der
Ramet/Modul-Quotient Ende Saison tiefer als noch im Jahr zuvor lag. Ande-
rerseits nahmen auch Bliihdauer und -intensitidt von durchschnittlich 76% im
Vorjahr auf nur noch 6% drastisch ab, wobei mehr als die Hilfte der Popula-
tionen keine Bliiten mehr produzierten. Eine Ausnahme stellte die Serie vom
Spiatsommer 1989 dar, die in der zweiten Vegetationsperiode am wenigsten
gebliiht hatte: Sie konnte im dritten Jahr grossenmissig nochmals zulegen
und erreichte immerhin beinahe einen Viertel des vorherigen Bliiherfolgs.
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Den folgenden Winter iiberlebten dann nur noch ganz vereinzelte Module, die
nur noch wenige Ramets aufwiesen.

Zwei Versuche mit Pflanzen, die aus Samen grossgezogen wurden, wiesen
Verhaltensunterschiede auf (Tab. 21). Bei einer Serie ergaben sich die glei-
chen Resultate wie bei den Standardversuchen mit kloniertem Material. Bei
der anderen nutzten die experimentellen Module die Zeit bis zum Erscheinen

Tab. 21. Trifolium badium: Rametumsatz und Bliihverhalten der eingepflanzten Module.
T. badium: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment, * = Kontrollbereich nach dem ersten Jahr gedndert - control area changed after
one year; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants; R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient
bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/module-quotient at the end of a year; Bl-P = Blii-
tenproduktion - production of flowers: % M = Anzahl blilhender Module pro Gesamtzahl
Module (in %) - flowering modules in proportion to total number of modules, BI/M = An-
zahl Bliitenkopfe pro Modul - flower heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit -
screened = flowering period.

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr | Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets (in %) BI/M
4.9.87(1989(9/34 937 4.11
20 - (15/6)| 0/100
KM|1990|0
19. 7. 88|1989|20/204 18/129( 7.16] 70
20 - 16/53| 098] 43
KM|1990(1/3 (1)
30. 8. 88(1989|23/99 o 22/129| 586/ 100
25 - oo A313) 4/63] 1.7
KM|[1990{13/53 11/30 2.73 17
- 19/62 0/97 1
1991|1/1 (1)
30. 8. 88(1989|10/63 6.8/ 90
10 - 0/53 2
KM|1990(7/32 5
L 0/100
1991|0 0 2
18. 7. 89|1989|25/75 6.44
25/19*| 25]|- (+25%)
JP|1990|16/95 775 64
19|- 9/51| 32
1991|6/54 6/51 8| 100
19}- 4/9 2.2
30. 8. 89(1989 2
20 48/43
KM |[1990{9/42 522 44
- 11/32| 1.3
1991(9/37 9/48 5.56 11
- 30/0 1
17.7.90/1990 443
15 , 26/44
JP|1991/10/51 10/60 - 961 6.78| 60
- 18/0 35/16 1.8
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der ersten Bliiten fiir ein starkes expansives Wachstum. Der Winter brachte
die iibliche grosse Modulsterblichkeit, und auch der Rametumsatz im dritten
Jahr war durchschnittlich. Hingegen produzierten nochmals simtliche Module
Bliiten.

Im Verhalten von T. badium konnte also eine deutliche Periodizitit festge-
stellt werden: Nachdem die erste Saison offenbar noch der Bewiltigung des
Einpflanzungsschocks gedient hatte, setzte eine Phase voller Vitalitit mit
leichtem expansivem Wachstum und iippiger Bliihtitigkeit ein. Danach folgte
eine Seneszenzphase, bei der die Module ein weiteres Jahr tiberlebten, ohne
aber nochmals in grosserem Ausmass durch intensive Bliiten- und Samenpro-
duktion fiir eigenen Nachwuchs sorgen zu kénnen. Schliesslich starben die
urspriinglich eingepflanzten Module fast vollstdndig ab.

In der unterirdischen Entwicklung wurde dagegen keine Periodizitit festge-
stellt. Die Module waren bereits bei der Auspflanzung recht stark bewurzelt.
Sie bauten die Wurzeln rasch erheblich aus, indem sie den gesamten Bereich
der Gartenerde intensiv besetzten. Hier machte die Entwicklung halt; nur we-
nige Feinwurzeln drangen auf kurzer Distanz in den nidhrstoffirmeren umge-
benden Boden vor.

Bei den Individuen, die in der natiirlichen Umgebung wuchsen, wurde ein al-
ternierendes Verhalten protokolliert: Auf ein Jahr mit intensiver Bliiten- und
Samenproduktion, in deren Anschluss die fertilen Triebe abstarben, folgte ein
Jahr mit nur geringem generativen Aufwand. Im Unterschied zu den experi-
mentellen Populationen iiberlebten die Individuen in natiirlichen Populationen
hingegen dieses Zwischenjahr mit dem anschliessenden Winter. Allerdings
starben in der Untersuchungsperiode auch einige Individuen ab, so dass da-
von ausgegangen werden muss, dass Individuen dieser Art relativ kurzlebig
sind.

Trifolium alpinum

Trifolium alpinum von Silikat (Tab. 22) entwickelte sich wihrend der ganzen
Untersuchungszeit langsam, aber kontinuierlich. Wachstumsschiibe erfolgten
ausschliesslich unmittelbar nach der Schneeschmelze, und zwar im zweiten
Jahr in geringem, im dritten in vermehrtem Ausmass (durchschnittlich 41%).
In der vierten und fiinften Vegetationsperiode ging der Jahresanfangszuwachs
wieder auf 15-30% zuriick. Die Winterausfille waren gering, mit Ausnahme
einer im Spidtsommer ausgepflanzten Serie, in welcher die Sterblichkeit nach
dem ersten Jahr hoch war.

Nach dieser anfanglich belebten Zeit waren im weiteren Jahresverlauf Ramet-
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produktion und -tod reduziert, so dass der Rametumsatz oft nicht iiber 20%
erreichte. Vor allem Rametgeburten waren selten, wohingegen die Ausfille
zwar auch gering, aber in den ersten drei Jahren hédufig etwas grosser waren.
Meist betrafen sie ganze Module und betrugen zwischen 10 und 40%. Ein

Tab. 22. Trifolium alpinum: Rametumsatz und Bliithverhalten der eingepflanzten Module.
T. alpinum: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanker, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year; Bl-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl bliihender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, BI/M = Anzahl Bliitenkopfe pro Modul - flower

heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr | Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BI/'M
4.9.87|1989(9/15 9/16 1.78
10 - (13/7)| 1190
KM|19909/35 9/36 9/36 9/29 3.22
: . 30 30 6/23 3100
1991|9/38 9/42 . 942 9/41 9/41 4.56 11
- o 1o 11/3 11/3 2
19. 7. 88(1989|4/9 4/9 510 2
5 - 0/0 11/0| 50/20
KM |1990|3/13 3/13 313 3/13 4.33
- 0/0 00 0/0 15/0
1991(3/15 3/16 : G 3/16 3/15 5 33
- 7/0 7/0 /7 1
30. 8. 881989(20/20 20/20 1
20 . 0/0 25/0
KM |1990|20/25 16/22 1.38
p 8/20 27/5
199118727 18/28 18/29 18/31 18/29 1.61
= 4/0 7/0 15/0 15/7
18. 7. 89/1989(20/20 20/20 20720 17/17 1
20 - 0/0 0/0 0/15 24/6
JP|1990(18/20 17/18 17/18 16/16 1
- 0/10 0/10 0/20 63/25
1991(12/22 12/22 12/22 11723 11/23 2.09
- 0/0 0/0 9/5 9/5
18.7.89(1989|20/20 20/20 20,20 9/9 1
20 - 0/0 0/0 0/55 56/0
JP, 0B |1990|14/14 11/11 8/9 1.13
- 0721 7/43 22/89
1991]1/3 13 1/3 1/3 1/3 3
- 0/0 0/0 0/0 0/0
30. 8. 89(1989 15/15 1
15 - 0/27
KM|1990(11/11 11/11 11/11 1
- 0/0 27/0
1991(11/14 11/14 11/14 11/15 11/15 1.36
- 0/0 0/0 7/0 7/0
17.7.90|1990|20/20 19720 1.05
20 - 5/5 0/60
JP|1991|8/8 8/8 8/8 777 6/6 1
- 33/0 33/0 33/17 33/33
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kleinerer Teil der Module zog sich auf den Winter hin unterirdisch zuriick,
um im nidchsten Friihjahr oberirdisch wieder zu erscheinen. Dieses Verhal-
tensmuster war unabhidngig vom Alter der experimentellen Population.

Der Ramet/Modul-Quotient zeigte eine steigende Tendenz (Tab. 22). Nach-
dem er im ersten Jahr noch bei 1 lag, war er im zweiten Jahr durchschnittlich
bereits etwas dariiber und vergrosserte sich in den darauf folgenden Jahren
auf 2,2 bzw. 3,3 bzw. 4,6.

Die Bliitenproduktion in den untersuchten Flichen war dusserst gering: Sie
trat iiberhaupt nur zweimal in geringem Masse in vier- bzw. fiinfjihrigen Fli-
chen auf. Die blilhenden Module hatten eine Mindestgrosse von sechs Ra-
mets.

Als grosser Unterschied zu den Standardversuchen mit klonierten Modulen
mussten die aus Samen aufgezogenen Individuen und die unbedeckten Pflan-
zen weitaus grossere Verluste von 80% nach zwei bzw. 95% nach drei Jahren
erdulden.

Die unterirdische Entwicklung verlief genauso langsam wie die oberirdische.
Die Pflanzen wurzelten von Beginn weg sehr deutlich in die Tiefe, mit einer
Geschwindigkeit von 5 cm pro Jahr. Die so entstehende Pfahlwurzel besass
relativ wenig Seiten- bzw. Feinwurzeln, die zudem nur eine geringe Linge er-
reichten.

In natiirlichen Populationen wachsende Individuen waren durchwegs sehr
gross. Nahe beieinander liegende, aber oberirdisch deutlich getrennte Ramet-
bestdnde fiihrten oft in 30 bis 40 cm Tiefe in die gleiche michtige Pfahlwur-
zel und waren so nicht unabhéngig voneinander. Der Rametumsatz lag im Be-
reich von 10%, sowohl innerhalb der Vegetationsperiode als auch iiber den
Winter. Die auffallenden Bliiten liessen den Eindruck umfassenderer Bliite
entstehen als dies numerisch der Fall war.

Die grossen Verdnderungen der experimentellen Populationen von T. alpi-
num liber den Winter und zu Jahresbeginn entsprachen somit nicht dem na-
tirlichen Verhalten, wie es dltere etablierte Individuen zeigen, die geringen
Zuwachs- und Sterberaten wihrend der Vegetationsperiode dagegen schon.

Trifolium thalii

Bei Trifolium thalii wurde Material von Silikat und Karbonat getestet. Das
Verhalten der Silikat-Sippen (Tab. 23) war im ersten Jahr durch eine starke
Zunahme der totalen Rametanzahl gepragt. Das war sowohl auf eine sehr ho-
he Ramet-Geburtenrate als auch auf ihre minimale Sterberate, die oft sogar
null betrug, zuriickzufiihren. Innerhalb dieser kurzen Zeit resultierte ein Ra-
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Tab. 23. Trifolium thalii von Silikat: Rametumsatz und Bliihverhalten der eingepflanzten
Module.

T. thalii from silicate: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment, * = Kontrollbereich nach dem ersten Jahr gedndert- control area changed after
one year; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanker, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year; B1-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl bliihender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, BI/M = Anzahl Bliitenképfe pro Modul - flower
heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr|Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BI/M
19. 7. 88|1989(19/289 19/267 - 19/217| 11.42 89
19 - G 4129 5/65| 44
KM |[1990{10/87 - 9ﬁ8 9/71 9/56 6.22 30
- 3/14 5/23 5/40 0/100 1
1991(0 (1)
30. 8. 88]1989|20/70 260/82. - 19/93 4.89 5
20/20* - 17/0 he - 40/7| (-10%) 1
KM|1990|18/71 18/72 17/72 e 17/84 4.94 72
- o S 35/17 15/10) 1.5
1991{16/89 “16/87 16/86 5.38 44
- - BH6 17/20 1.6
18. 7. 89|1989|23/72 22/163 22/175 7.95
23/16%| 23|- 13177 161721 (+10%)
KM|1990|14/115 12/107 12/111 9.25
16/- i 14/17 75/0
1991|12/194 12/199 1273 = :12/168 14 67
16|- 5/3 819 16/28 24
18. 7. 89/198925/62 25/148 5.92 78
25/18*| 25]- _ ) 144/5| (+35%)| 3.3
JP[1990|18/171 - 118/187 18/203 18/187 10.39 67
18]- ;.; 31722 40/1 14
1991(18/259 18[284 18/264 14.67
18- 10/1 23/21
18. 7. 89|1989|10/14 10/30 3 40
10 - 150/36| 60/23 1
KM, 0B [19908/41 = J40 8/39 4.88 50
- B, 7/12 28/36| 1.3
1991(5/36 5/38 538 5/37 6/38 6.33] 100
- 6/0 6 6/3 11/6 14
17.7.90/1990 10/48 10/50 5
10 2 4/0 180/0
KM|1991|10/140 10/159 16/164 10/176 10/178 17.8 50
- 14/0 1971 30/4 34/6 3
17. 7. 90(1990 9/42 9/46 5.11
9 - 10/0 159/0
KM|1991/|9/119 9/136 9/145 9/144 9/144 16 67
- 14/0 20 26/5 31/10 2.2
17.7.90{1990 17/92 541
17 - 62/16
JP{1991|15/134 14/159  14/166 14/170 14/178 12.71 36
- 20/1 28/4 41/14 48/15 1.2
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met/Modul-Quotient von 6 oder mehr.

Uber den Winter starben nur ganz wenige Ramets ab, und die Zeit von der
Schneeschmelze bis zur ersten Kontrolle im zweiten Jahr wurde bereits wie-
der zu neuer Rametproduktion ausgeniitzt. Der weitere Jahresverlauf war ge-
kennzeichnet durch eine sehr stark verringerte Geburtenrate, wihrend
gleichzeitig regelmissig Ausfille entstanden. Die beiden Parameter bewegten
sich in der gleichen Grossenordnung zwischen rund 5 und 35%, wobei die
Geburtenrate meist noch etwas grosser war. Vor allem dank des Zuwachses
ganz zu Beginn der Saison wurde der R/M-Quotient um durchschnittlich
240% gesteigert und erreichte Spitzenwerte von 17,8. Mit einer Ausnahme
produzierten in diesem zweiten Jahr alle Populationen Bliiten, allerdings in
sehr unterschiedlichem Ausmass: Zwischen 5 und 89% der Module bliihten
wihrend drei bis sieben Wochen mit einer Intensitdt von 1 bis 4.4 Bliiten pro
bliihendem Modul. Im weiteren Jahresverlauf wurden nur geringe Auswir-
kungen der Bliitenbildung auf den Rametumsatz festgestellt.

Ab dem folgenden Winter trat eine Differenzierung im Versuchsverlauf ein.
Die Population, die nicht gebliiht hatte, erlitt iiber den Winter keine Ausfille
und begann sofort nach der Schneeschmelze mit einer regen Rametproduk-
tion. Dagegen erging es der am intensivsten blilhenden Population am
schlechtesten, indem die Uberwinterung mit grossen Verlusten verbunden
war, die sowohl die Ramets als auch beinahe die Hélfte der Module betrafen.
Zudem lief die Rametproduktion nur sehr zogerlich an. Eine weitere Popula-
tion lag in threm Ergebnis zwischen diesen beiden Extremen.

In dieser dritten Vegetationsperiode war der Rametumsatz gegeniiber dem
Vorjahr durchwegs leicht erhoht. Die Vorzeichen dnderten sich nicht, d. h. die
einzelnen Sippen hatten entweder in beiden Jahren eine positive oder eine ne-
gative Rametbilanz. Wiederum wurden Bliiten produziert, und zwar beziiglich
Intensitit genau umgekehrt als vorher: Die im zweiten Jahr mit 89% der Mo-
dule sehr stark blithende Population erreichte im dritten Jahr nur noch 30%;
in den zuvor nicht oder wenig blilhenden Populationen brachten dafiir 67
bzw. 72% der Module Bliiten hervor.

Ganz uneinheitlich prédsentierte sich das Bild der zwei wihrend vier Jahren
kontrollierten Flachen (Tab. 23). Auf einer iiberlebte kein einziges Modul den
dritten Winter, auf der anderen resultierte von der letzten Kontrolle des dritten
bis zur ersten des vierten Jahres die ungefahr gleiche Geburten- wie Sterbera-
te der Ramets (15 bzw. 10%). Innerhalb der Vegetationsperiode war der Ra-
metumsatz gegeniiber den vorherigen Jahren reduziert; die Rametbilanz ver-
dnderte sich von positiven in negative Werte.



= Gl =

Die aus Samen grossgezogenen Pflanzen verhielten sich qualitativ sowohl be-
ziiglich Rametumsatz als auch Bliitenproduktion gleich wie die aus der SRC
erhaltenen biologischen Individuen. Es bestanden jedoch quantitative Unter-
schiede, indem in der ersten Saison der Rametumsatz geringer, in der zweiten
dafiir hoher war.

Die experimentelle Population, die nicht mit der Curlex-Matte geschiitzt wor-
den war, bliihte als einzige schon im ersten Jahr, und auch im zweiten und
dritten Jahr konnten Bliiten erkannt werden. Interessanterweise war die Blii-
tenproduktion von Jahr zu Jahr grosser und erreichte schliesslich 100%. Die
Geburtenrate der Ramets war gering, ihre Sterberate insbesondere im ersten
Jahr erhoht, und auch die Ausfille iiber den Winter waren eher grosser. Dage-
gen war der Rametumsatz innerhalb der Vegetationsperiode konstant gerin-
ger. Der Ramet/Modul-Quotient vergrosserte sich nicht so schnell wie bei den
abgedeckten Flidchen.

Ausserst rasch, d. h. oft noch innerhalb der ersten Feldsaison, war die Garten-
erde sehr dicht durchwurzelt, vorderhand noch ohne grosse Differenzierung in
Wurzeltypen. Dies geschah in einer bis Ende der zweiten Vegetationsperiode
dauernden Phase, in der sich einige wenige Hauptwurzelstringe etablierten.
Diese begannen anschliessend, sich in die Tiefe vorzutasten, allerdings nur
mit einer geringen Ausbreitungsgeschwindigkeit. So war das Wurzelbild auch
nach vier Jahren noch durch die Ausdehnung der Gartenerde gepragt.

In der natiirlichen Population lebende Pflanzen von T. thalii hatten Ramet-
umsitze zwischen 40 und 50%. Ein knapper Fiinftel der Ramets trug Bliiten.
Bei den experimentellen Populationen waren die extremen Wachstumsraten
des ersten Jahres also aussergewdhnlich; bereits ab der zweiten Saison lagen
die Umsitze in einem normalen Rahmen. Die Bliitenproduktion lag in dersel-
ben Grossenordnung von rund 20%.

Fiir die Versuche von Trifolium thalii auf Karbonat (Tab. 24) galten dhnliche
Verhaltensmuster wie fiir die Silikat-Versuche. Das erste Jahr war geprigt
durch hohe Rametproduktion bis 150%, im zweiten Jahr setzte in der Regel
die erste Bliite ein und es fand bereits ein eigentlicher Rametumsatz mit Ge-
burten und Todesfillen von insgesamt rund 50% statt. Der R/M-Quotient er-
reichte maximal 9,12, was deutlich weniger als bei den Silikat-Sippen war.
Nach dieser Zeit begann das Verhalten der einzelnen Serien auseinanderzu-
driften. Allgemein wurde der Rametumsatz von Jahr zu Jahr etwas reduziert
und niherte sich demjenigen an, wie ihn die Individuen auf dem nahegelege-
nen Strelaberg (ca. 25%) hatten. Auch die Wurzel-Entwicklung glich derjeni-
gen der Silikat-Sippen. Die Unterschiede waren quantitativer Art, indem eher
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Tab. 24. Trifolium thalii von Karbonat: Rametumsatz und Bliihverhalten der eingepflanz-
ten Module.

T. thalii from Carbonate: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.
(Abkiirungen s. S. 63 - abbreviations see page 63)

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr|Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BUM

3.9.87(1989(12/54 11/57 5.18 8

20 | @] 2112| 1
KM|1990 11;’62 11f70 = 10/63 6.3 55
18f5 i 37/35 30/56 1.7
1991 6}‘47 6/43 6/43 7.16 33
4/13 4/13 1.5
18. 7. 88/1989 19/181 19/141 742 58
19 o 12/34 4/61f 2.8
KM|1990 i(}lﬁﬂ s 10/66 6.6 40
S 25/15 3/39 2

1991|8/42 8/33 8/32

7/31

18.7. 88/1989(17/153 17/155|  9.12| 12

17 - 24221 16/10 1
KM|1990(17/164 : 9 81
- : 3 8/8| 22
1991|16/144 15/152 15/158 10.53 33
& 13/8 19/9 1.2
31. 8. 88(1989|20/148 20/121 6.05 95
20 - 16/34| 28/12 28
KM|1990(18/141 12/68 5.67 17
= 6/58 0/74 1
1991(4/18 3/13 3/13 4.33 25
- 6/33 6/33 1
17.7.89(1989(25/55 25/121 24/134 5.58 32
25/20*%| 25]- “H] 120/0 155/11| (+45%) 1.1
KM(1990(18/129 = 17A2 17/103 6.06 39
20 828 7/24 1.3
1991(13/85 / /88 13/93 7.15 46
20|- sy S 16M13 24/14 1.2
17.7.89(1989{20/70 20/88 - 20/119 20/128 6.4 90
20 - 7 e 70/0 90/7 51/0 1.2
KM, 0B |1990{20/193 207203  20/193 20/147 20/113 5.65 80
- 1212 16/16 16/40 16/59 5/45 1.3
1991{14/68 12/61 12/58 12/57 12/54 4.5 8
- 1712 1/16 1/18 1/22 1
31. 8.89|1989 10/11 1.1
10 - 236/0
KM|1990|10/37 10/43 10/60 10/59 59
- 16/0 6200 65/3 49/0
1991110/88 10P80/1000 10/106 10/108 10.8 50
i s sEeaopnasr 25/5 30/7 2.6
31. 8. 89(1989 10/13 1.3
o | : 262/0
KM|1990{10/47 o : : 10/57 10/62 6.2 30
o 3472 42/2 2
1991|10/87 1095 10/93 9.3 80
- S 18/9 24/17 3
16. 7. 901990 15/52 13/39 13/29 223
25 - 0/25 0/44 0/48
KM|1991|5/15 5/17 5/18 521 5/22 4.4
2 - 13/0 20/0 40/0 47/0
16. 7. 90{1990 7114,{513 14/39 13/23 1.77 7
20 L= 4/28 6/61 0/78 1

JPI1991| 2/5 keme weitere Kontrolle
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etwas weniger Wurzeln gebildet wurde, die Hauptwurzelstringe dafiir ver-
mehrt in die Tiefe wuchsen.

Als Spezialversuch wurden wiederum aus Samen grossgezogene Pflanzen
ausgepflanzt. Sie wiesen auf diesem Substrat von Beginn weg grosse Verluste
auf: Lediglich zwei Module waren zu Beginn der zweiten Vegetationsperiode
noch lebendig (Tab. 24). Da keine reprisentativen Ergebnisse mehr zu erhal-
ten waren, wurden die Kontrollen auf dieser Flache eingestellt.

Auch der Versuch ohne Bedeckung wurde parallel zu demjenigen auf dem Ja-
kobshorn angelegt. Diese Population bliihte in allen drei Versuchsjahren, je-
doch war die Intensitédt gegeniiber dem Silikat-Standort invers: 90% im ersten
Jahr, darauf sinkend bis 8%.

Die Ergebnisse von Pflanzen auf einem natiirlichen Karbonat-Standort waren
vergleichbar mit denjenigen der Individuen vom Silikat-Standort. Der Ramet-
Umsatz war allerdings etwas geringer und betrug lediglich etwa 25%.

Der Ramet-Umsatz der experimentellen Populationen nidherte sich somit mit
zunehmender Versuchsdauer mehr und mehr den natiirlichen Verhiltnissen
an.

Trifolium nivale

Von Trifolium nivale wurden Pflanzen von Silikat und Karbonat gepriift. Die
vier Serien von Silikat, die standardmissig mit klonierten Modulen ange-
pflanzt wurden, verhielten sich im ersten Jahr einigermassen einheitlich (Tab.
25). Charakteristisch waren sehr hohe Ramet-Geburtenraten im Bereich von
100% und kleine Sterberaten um 10%. Zur Bliite gelangte nur eine Serie in
geringem Ausmass wihrend lediglich zwei1 Wochen.

Bereits der folgende Winter wurde unterschiedlich beantwortet: Drei von vier
Populationen wiesen geringe Verluste zwischen 10 und 20% auf. Gerade nach
der Schneeschmelze folgte ein grosser Wachstumsschub. Die vierte Popula-
tion dagegen musste bei der Uberwinterung mit 82% sehr hohe Verluste hin-
nehmen: Bei ihr war im Friihjahr nur noch ein einziges Modul zu finden.

Tab. 24 (S. 62).

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanker, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year;, Bl-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl blithender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, BI/M = Anzahl Bliitenképfe pro Modul - flower
heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.
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Das weitere Verhalten der untersuchten Pflanzen gestaltete sich folgender-
massen:

Die zwei im Sommer bepflanzten Flichen bliihten Ende Juli und im August.
Bis dahin erschienen anteilmissig die meisten Tochterramets; der Hauptteil
der Verluste trat danach auf, da viele bliitentragende Ramets abstarben. Insge-

Tab. 25. Trifolium nivale von Silikat: Rametumsatz und Bliihverhalten der eingepflanzten
Module.

T. nivale from silicate: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment, * = Kontrollbereich nach dem ersten Jahr geiindert- control area changed after
one year; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanket; R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year; Bl-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl bliihender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, BI/M = Anzahl Bliitenkopfe pro Modul - flower
heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.

Datum|Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr |Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BU/M
19. 7. 88|1989|18/99 18/101 18/95 5.28 6
18/20*| 18|- S 14/18| (-35%) 2
KM|1990|16/54 14/55 14/52 - 14/49 3.5 29
20|- 11/9 13/17 20/30 0/57 1
1991{10/21 10/22 1021 10/21 10/22 2.2
20|- 5/0 555 5/5 10/5
18. 7. 89|1989{25/50 o 25/87 24/104 4.33 16
25/20* 25|- o 58/4 100/12| (+15%) 1
KM|1990(17/76 : 18/62 14/41 2.93 33
20|- - 9/28 13/59 2/66| 1.7
1991|7/15 922 9/23 9/24 2.67
20|- 4710 73720 80/27
18. 7. 89|1989|15/33 15/62 15/80 5.33
13 - , 94/6 o 1529] 44/10
JP|1990|12/107 12/109 12/105 - 12/86 717 25
- 12/10 1820 e 19/38 329 2.7
1991(11/64 11/77 11/74 11771 11/69 6.27 82
- 20/0 30/14 34723 41/33 42
18.7.89(1989|25/43 18/51 18/58 3.22
25 - o 60/42 77/42 3/71
KM, 0B|1990(2/9 2 1/1 1| 100
- “0f78 0/89 0/100 1
1991(0 (1)
30. 8. 89(1989 10/11 1.1
10 - 118/18
KM|1990(8/22 7/23 8/31 3.88
- 9/5 _— 55/14 39/35
1991(5/32 5/36 5/36 S 531 6.2 40
- 13/0 19/6 19419 19722 2.5
17.7.90{1990 8/20 8/22 2,75
20 - 15/5 0/82
KM|[1991|1/4 1/4 1/5 175 1/5 51 100
- 0/0 25/0 250 25/0 1
17.7.90|1990 16/31 1.94
20 - 48/45
JP|19919/32 9/40 9/38 9/38 .. 9737 4.11 56
- 25/0 28/9 38/19 . 38/22 2
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samt ergab sich ein negativer Rametumsatz; der R/M-Quotient sank. Der Ne-
gativtrend setzte sich insbesondere tiber die Winterzeit fort, in der grosse Ver-
luste zu beklagen waren.

Ab der dritten Saison verhielten sich die Pflanzen der beiden Serien unter-
schiedlich: Die einen produzierten im Jahresverlauf anndhernd gleich viele
Ramets wie verloren gingen; zudem bliihten sie. Die anderen hatten nochmals
einen grossen Schub des expansiven Wachstums, entwickelten aber keine
Bliiten mehr.

In der im Herbst angepflanzten Population zeigten die Pflanzen wihrend des
ganzen Jahres vegetatives Wachstum, in der zweiten Hilfte sogar mehr als in
der ersten. Es wurden keine Bliiten produziert. Der R/M-Quotient erfuhr eine
Steigerung. Die Bilanz der nichsten Uberwinterung inklusive der Zeit unmit-
telbar nach der Ausaperung war bei einem recht hohen Rametumsatz von
75% und missiger Modulsterblichkeit ausgeglichen. Dasselbe galt fiir das fol-
gende Jahr, wobei der Umsatz nur noch 40% betrug. Mit einer Verzégerung
von einer Saison wurden auch in dieser Population Bliiten festgestellt, mit
40% der Module und 2,5 Bliitenkdpfen pro Modul in durchschnittlichem Aus-
mass.

Die Population aus Pflanzen, die von Samen grossgezogen wurden, ent-
wickelte sich parallel zum letzten erwidhnten Standardversuch (Tab. 25). So-
mit konnte angenommen werden, dass in dieser Beziehung keine ins Gewicht
fallenden Unterschiede bestanden.

Anders der Befund bei der im Frihsommer 1989 bepflanzten Flidche ohne Be-
deckung: Hier war im Vergleich zum Standard-Versuch im ersten Jahr die
Ausfallrate erhoht, und bis zur dritten Feldsaison waren simtliche Module ab-
gestorben. Die Curlex-Matte hatte also einen deutlich positiven Einfluss.
Unterirdische Veridnderungen konnten innerhalb der Versuchsperiode nur we-
nige erkannt werden. Die Module besetzten schon bei der Auspflanzung einen
Grossteil des Rootrainer-Kompartiments mit einem dichten Wurzelgeflecht.
Nach vier Jahren war dieses noch verdichtet, doch es erstreckten sich nur in
sehr beschrinktem Umfang Wurzeln iiber diesen Bereich hinaus. Es fiel auf,
dass der Anteil grober Wurzeln nach dieser Zeit erhoht war.

An der natiirlichen Population von Trifolium nivale war ganz auffallend, wie
stark unterschiedlich sich die einzelnen Individuen verhielten. Bliiten wurden
zwar ausnahmslos gebildet, doch war das Schicksal der reproduzierenden Ra-
mets nach der Bliite verschieden. Die einen Module unterhielten diese, meist
durch einen langen Stengel und relativ wenig Blattfliche gekennzeichneten
Ramets weiter und es erschienen im néchsten Jahr sogar wiederum Bliiten
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daran. Andere Module liessen diese Ramets iiber den Winter absterben, und
dritte stiessen sie sofort nach der Bliite ab, worauf die Produktion von Toch-
terramets einsetzte. Entsprechend ergab sich ein minimaler bis sehr hoher
Rametumsatz von 0 bis 100%.

Wegen der unterschiedlichen Reaktionen sowohl der einzelnen experimentel-
len Populationen als auch der natiirlichen Individuen war ein umfassender
Vergleich kaum anzustellen. Es konnte lediglich festgestellt werden, dass a)
der grosse Zuwachs im ersten Jahr nach der Auspflanzung nicht dem natiirli-

Tab. 26. Trifolium nivale von Karbonat: Rametumsatz und Bliihverhalten der einge-
pflanzten Module.

T. nivale from carbonate: Ramet flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment; Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanker, R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year; Bl-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl bliihender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, B/M = Anzahl Bliitenkopfe pro Modul - flower
heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
1| Jahr|Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BI/M
17.7. 89(1989(20/27 200300 o 90/39 20/37 1.85 20
20 - e 48 70/33 35/3 1
KM|[1990{19/49 18/40 M40 18/23 1.28 33
- 6/24 SRPT 8/63 22/35] 1.5
1991(12/20 12/19 11/17 11/15 9/12 1.33
- 5/10 5/20 530 5/45
17.7.89(1989 24/43: 21/41 : 21/58 21/55 2.62 46
24 19423 63/28 31/19| 18/29| 1.4
KM, 0B |1990 16/49 15/49 14/44 1 14/19 1.36 21
2/2 4/14... 4 4/65 0/84 1
1991 2/3 22 111 0 (1)
0/33 0/67 0/100
31. 8.89(1989 14
20 - 232/4
KM|1990{20/92 20097 2094 o 20/84 4.2 90
- 93 119 . 12/21 19/‘7 2.1
1991|20/94 20/98 20/100 20/63 20/42 95
- 6/2 11/4 - 14/47 14/69 22
16. 7. 90|1990 20/43 20/42 19/41 2.18
20 - 57 _ 12/16 5/12
KM|1991|19/38 19/40 19/42 19/39 19/38 2 6
- 5/0 110 1178 18/18 1
16.7.90|1990 20/40 20/52 20/66 3.5
20 3373 68/3 58/0
JP|1991|20/104 20/1()1 20/101 S 20/32 20/47 2.35 85
- 2/5. 41 1829 10/55 21
29.8.90(1991|8/17 7/16 1/19 7719 7722 3.14 29
KM - 6/12 24/12 29/18 47/18 2
3 x 10/1991(9/32 9/33 9/34 946 9/45 5| 33
- 3/0 6/0 440 44/3 2
1991(10/19 10/22 10723 10/28 10/27 2.7 30
- 16/0 21/0 470 4745 1.7
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chen Verhalten entsprach, b) die experimentellen Populationen fast immer in
geringerem Mass Bliiten produzierten und c) es kaum experimentelle Indivi-
duen gab, die noch in der gleichen Saison die abgestorbenen bliitentragenden
Ramets durch eine neue Generation ersetzten.

Fir Trifolium nivale von Karbonat (Tab. 26) konnte ebenso wenig ein allge-
mein giiltiges Verhaltensmuster gefunden werden wie fiir die Pflanzen von
Silikat. Die Reaktionen waren von Beginn weg unterschiedlich, und zwar
auch bei gleichzeitig angelegten Serien. So betrug beispielsweise der R/M-
Quotient der drei im Spdtsommer 1990 begonnenen Versuche Ende 1991 2,7
bzw. 3,1 bzw. 5, was insbesondere auf verschiedene Wachstumsraten unmit-
telbar nach der Einpflanzung zuriickzufiihren war. Auch Parallelversuche mit
klonierten Modulen bzw. aus Samen gezogenen Pflanzen - bei anderen Arten
sowie den Silikat-Sippen dieser Art durchwegs dhnlich reagierend - zeigten
ein entgegengesetztes Bild (Tab. 26). In dieser Hinsicht ist die Tatsache, dass
der Versuch ohne Abdeckung im Vergleich zum Standard-Versuch wiederum
deutlich schlechter abschnitt, mit Vorbehalt zu geniessen. Andererseits war
der Unterschied doch betrdchtlich, starb doch die unbedeckte Population im
dritten Feldjahr vollstdndig aus.

Die Bliitenproduktion war wiederum recht unterschiedlich, allerdings etwas
weniger variabel als die Wachstumsreaktionen (vgl. Fig. 19, S. 72).

Die Beobachtung der unterirdischen Entwicklung auf der Strela erbrachte
ebenfalls das gleiche Bild wie bei den experimentellen Populationen auf dem
Jakobshorn: Praktisch von Beginn weg nahezu vollstindige Durchwurzelung
des Gartenerde-Substrates sowie nur geringe Tendenz, diesen Bereich zu ver-
lassen.

Pflanzen aus natiirlichen Populationen von Karbonat-Standorten verhielten
sich unterschiedlich. Grosse Unterschiede bestanden insbesondere im Aus-
mass der Bliitenbildung: Gar keine bis zwei Drittel der Ramets pro Pflanze
produzierten Bliiten.

Unterschiedliches Verhalten, das bei den Pflanzen aus experimentellen wie
aus natlirlichen Populationen gefunden wurde, war also offenbar charakteri-
stisch fiir diese Art.

Anthyllis alpestris

In den Anthyllis alpestris-Bepflanzungsflaichen auf Karbonat war die erste
Vegetationsperiode durch eine sehr hohe Rametproduktion von 100% und
mehr geprdgt. Die Populationen wirkten zu jeder Zeit sehr vital. Eine Serie
bildete sogar Bliiten, allerdings nur in geringem Ausmass und im Vergleich
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zur normalen Bliitezeit stark verspitet. Die grosse Lebenskraft der Module
zeigte sich auch darin, dass im ersten Winter praktisch keine Module abstar-
ben und bereits die ersten Tage nach der Ausaperung zu emeuter starker Ra-
metproduktion ausgeniitzt werden konnten. Nach diesem anfanglichen Schub
erfolgte noch im Juli der Beginn der Bliitezeit. Diese war dusserst intensiv,
rund zwei Drittel der Individuen bliihte mit durchschnittlich zwei Bliitenkop-
fen pro Modul. Danach ging die Populationsgrosse durch das Absterben der
reproduzierenden Ramets zuriick. Der Rametumsatz erreichte so normaler-
weise 60 bis 70% (Tab. 27).

Bedeutendere Ausfille als iliber den ersten Winter wurden im zweiten regi-
striert, als Sterberaten von 15 bis 50% auftraten und regelmissig ganze Mo-
dule ausfielen. Der Wachstumsschub nach der Schneeschmelze war gering,
der Rametumsatz bis Ende Jahr nur noch 50 bis 60%, die Populationsgrisse
leicht abnehmend. Der Bliiherfolg ging drastisch zuriick.

Auch der folgenden Winter forderte wieder einige Module als Opfer, aller-
dings deutlich weniger als im Jahr zuvor. Im Jahresverlauf iiberwogen die Ra-
met-Ausfille gegeniiber den Geburten leicht, Hauptmerkmal war aber der
nochmalige Riickgang des Rametumsatzes auf durchschnittlich 35%. Ande-
rerseits bliihten wieder markant mehr Module als im Vorjahr (Tab. 27).

Kurz zusammengefasst ldsst sich das Verhalten mit Anthyllis alpestris wie
folgt beschreiben: Im ersten und zu Beginn des zweiten Jahres liess starkes
expansives Wachstum die Rametzahlen ansteigen, danach sanken diese stetig
langsam. Der Rametumsatz nahm kontinuierlich ab. In der Bliitenproduktion
wurde ein zweijdhriger Rhythmus mit Spitzen im zweiten und vierten Jahr er-
kannt.

Eine in Kuppenlage gepflanzte Serie verhielt sich gleich wie die anderen, mit
Ausnahme der ersten Saison, in der sie eine erheblich geringere Rametpro-
duktion hatte. Zudem war der kleinere Wuchs der Module auffillig.
Vollstindig in das typische Verhaltensmuster passte eine Serie, die aus von
Samen gezogenen Pflanzen bestand.

Auch eine unbedeckte Flache entwickelte sich analog. Offenbar war fiir An-
thyllis alpestris eine schiitzende Curlex-Bedeckung nicht von entscheiden-
dem Einfluss (Tab. 27).

Die im Friihsommer 1990 angelegte Population zeigte ein vom iiblichen Ver-
lauf abweichendes Verhalten: Die erste Feldsaison entsprach dem dritten
"Normaljahr", die zweite dem vierten. Die Module dieser Serie waren zuvor,
anders als alle anderen Versuchspflanzen, wihrend mehr als eines Jahres in
den Plastik-Kistchen unterhalb der alpinen Stufe aufbewahrt worden. Die
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Grosse bei der Anpflanzung liess darauf schliessen, dass die Entwicklung, die
die anderen im ersten Feldjahr durchgemacht hatten, in diesen Kistchen ab-
solviert wurde.

Die Wurzeln von A. alpestris besiedelten die nihrstoffreiche Gartenerde rela-
tiv locker. Sie konnten ihr Areal auch nach langerer Zeit kaum dariiber hinaus
vergrossern. So war es denn nicht verwunderlich, dass selbst ein vierjdhriges
Modul, das vermutlich durch ein Schaf beweidet wurde, dadurch vollumfing-
lich ausgerissen wurde. Bei einigen Modulen konnte bei der Kontrolle nur

Tab. 27. Anthyllis alpestris: Rametumsatz und Bliihverhalten der eingepflanzten Module.
A. alpestris: Rametr flux and flowering behaviour of the planted modules.

n = Anzahl Module bei Versuchsbeginn - number of modules at the beginning of the ex-
periment;, Vers. = Versuch - experiment: KM = klonierte Module - cloned modules, JP =
grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young plants, oB = ohne Bedeckung - without
blanket; R/M-Q. = Ramet/Modul-Quotient bei der letzten Kontrolle im Jahr - ramet/mod-
ule-quotient at the end of a year;, Bl-P = Bliitenproduktion - production of flowers: % M
= Anzahl blilhender Module pro Gesamtzahl Module (in %) - flowering modules in pro-
portion to total number of modules, BI/M = Anzahl Bliitenkopfe pro Modul - flower
heads per module; grau unterlegt = Bliitezeit - screened = flowering period.

Datum |Zeit: Juli August September Oktober BI-P:
n|Jahr|Anzahl Module/Anzahl Ramets RM-Q.| % M
Vers. Geburten-/Sterberate der Ramets BU/M
18. 7. 88[1989(19/71 19/92 18/71 3.94 37
19 - 31/1 32/321 13/45 1
KM | 1990|11/49 11/56 11/62 11/72 6.55
- 14/0 29/2 55/8 21/36
1991(8/61 8/58 7/53 . 7/56 7/54 7.71 75
- 7/11 10123 16/25 23/34 1.3
18. 7. 88[1989(19/193 197259 19/211| 11.11 68
19 - 35721 ) 39/30( 15/50| 1.8
KM|[1990(12/137 10/136 10/134 10/135 13.5 40
- 4/5 14/16 24/25 9/1 1.5
1991(10/146 9/156 9/157 = 9/155 9/146 16.22 78
- _ 92 103 . 14/8 16/16 2.1
31. 8. 88(1989|20/103 20/110 20/77 3.85 80
20 - 22/8 17/42| 16/22 2.5
KM|1990(17/72 15/74 14/63 13/67 14/63 4.5
- 15/12 17/29 25/32 18/40 0/43
1991|12/36 12/35 12/37 12/36 12/36 3 8
- 3/6  8/6 8/8 8/8 2
17.7.89[1989|19/61 19/80 19/112 197132 6.95 21
19 - 3372 8773 - 12377 39/0 1
JP|1990{19/183 19/158 6/54 6/52 6/47 7.83 96
- 4/18 9/80 12/84 12/86 2/15| 26
1991|6/41 5/33 5/33 5/35 5/35 7 20
- o/17 017 6/19 9/21 1
17. 7. 89|1989|20/67 20/78 20/114 20/126 6.33
20 - 18/1 72/1 101/13 41/1
JP, 0B|1990(19/177 19/174 18/152 18/139 18/127 7.06 63
2 112 5/19 5/26 5/33 3/200 1.8
1991(18/106 18/107 8/101 18/103 18/101 5.61
- 312  4/8 8/10 8/12
16. 7. 90{1990 18/106 18/108 18/101 -4 561
18 - 7/5 8/13 6/41
KM|[1991|12/66 12/72 12/81 12/82 12/86 7.17 37
- 14/5 30/8 35/11 44/14 2.1
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wenig Substrat gefunden werden. Entweder wurde der Rest mit Wasser abge-
schwemmt oder diese hatten bei der Pflanzung nur wenig davon erhalten.
Diese Pflanzen bildeten jedenfalls zwar etwas weniger Wurzeln, besetzten da-
fiir aber ein bedeutend grosseres unterirdisches Areal und waren deshalb viel
besser verankert als die anderen Module.

Zum Verhalten natiirlicher Individuen liegen keine exakten Daten beziiglich
des Ramet-Umsatzes vor, da die Ramets teilweise sehr klein waren und auf-
grund der ausgepridgten Phalanx-Strategie dieser Art iibersehen wurden. Des-
halb waren die erhaltenen Resultate in dieser Hinsicht zum Teil zu ungenau.
Es wurde aber festgestellt, dass der Ramet-Umsatz seine Dynamik durch dus-
sere Ereignisse erhielt. Insbesondere waren dies Besonnung nach langer Be-
deckung durch Schnee sowie Bliitenbildung, in deren Anschluss absterbende
Ramets ersetzt werden mussten. Ein solches Ereignis konnte aber auch Ver-
biss sein, indem innert kiirzester Zeit anstelle der abgefressenen Ramets neue
traten.

Kein Individuum starb wihrend der Versuchsphase ab, so dass von einer
Langlebigkeit der Pflanzen ausgegangen werden durfte.

4.2.2. Wachstumsverhalten

Im folgenden werden sechs Arten in threm Wachstumsverhalten beschrieben:
Das vegetative Wachstum wurde sowohl oberirdisch als unterirdisch betrach-
tet. Ebenfalls zu Protokoll gelangte das Bliihverhalten.

Von Trifolium repens liegen keine numerischen Angaben vor, da das arttypi-
sche Wachstumsverhalten genaue Kontrollen verunméglichte. Oxytropis jac-
quinii und Hedysarum obscurum wurden nur in ein bzw. zwei Serien gete-
stet; deren Ergebnisse sind deshalb nur beschrankt aussagekriftig.

Bei Trifolium repens von Silikat entwickelten sich die Module das erste Jahr
nach der Auspflanzung sehr gut. Mit ihren Ausldufern besiedelten sie ein
grosses Areal, und schon bald waren die Abgrenzungen zwischen den Indivi-
duen verwischt. Es wurden wenige Bliiten produziert.

Darauf folgend starben entlang den Ausldufern von hinten her die Ramets und
Verbindungsstiicke ab, so dass nur noch die terminalen Tochter-Ramets iiber-
lebten. Diese besassen viel kleinere Blatter als die Mutter-Ramets. Es war of-
fensichtlich, dass die vegetative Fortpflanzung durch Selbstklonierung erfolg-
reicher war als die generative Fortpflanzung.

Lotus alpinus wurde in sechs Serien von Silikat und fiinf von Karbonat gete-
stet (Tab. 28). Die einzelnen Serien verhielten sich sehr unterschiedlich. Es
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konnte deshalb kein allgemeingiiltiges Verhaltensschema erkannt werden,
weder von der Versuchsanlage (Standard- bzw. Spezialversuche, Pflanzzeit-
punkt) noch von der Herkunft bzw. geologischen Unterlage her. Nicht einmal
im ersten Jahr, in dem die Versuchsbedingungen durch die noch frische Cur-
lex-Bedeckung und das unverbrauchte Gartensubstrat zueinander am dhnlich-
sten waren, ergab sich eine einheitliche Entwicklung. Bei Versuchsende lag
dann die Populationsgrosse zwischen 16 und 202% des Bestandes bei der er-
sten Kontrolle.

Eine Konstante war, dass wihrend der ganzen Kontrollperiode Module ab-
starben, teilweise hauptsdchlich iiber den Winter, teilweise vorwiegend wih-
rend der Saison. Das Ausmass war allerdings wieder sehr unterschiedlich;
nach drei Jahren lebten noch zwischen 10 und 79% der Module.

Lotus alpinus, am natiirlichen Standort als Guerilla-Stratege bekannt, wihlte
auf den Skipistenplanierungen zunichst die Phalanx-Strategie und wechselte
erst nach erfolgreicher Etablierung und zwei bis drei Jahren des Wachstums
auf Guerilla um.

Das Hauptbliihjahr war die dritte Saison; acht von elf Serien erzeugten hier
ihre maximale Bliitenproduktion, die mit einer Spanne zwischen 14 und 77%
wiederum recht unterschiedlich ausfiel. Auf zwei Versuchsflichen wurden im
zweiten Jahr am meisten Bliiten gezihlt, eine Population produzierte keine In-
floreszenzen.

Tab. 28. Lotus alpinus: Wachstumsverhalten der eingepflanzten Module. Oben von Sili-
kat, unten von Karbonat.

L. alpinus: Growth behaviour of the planted modules. Above from silicate, below from
carbonate.

M = Module (fettgedruckt) - modules, R = Ramets - ramets, M->R = fiir die Bestimmung
der Rametzahl ausgezihlte Module - exactly counted (ramet number) modules; KM = klo-
nierte Module - cloned modules, JP = grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young
plants, oB = ohne Bedeckung - without blanker; grau unterlegt = Jahre mit Bliitenproduk-
tion - screened = years with production of flowers.

Datum Versuch M M->R M M MRMRMRMIRMRMRBR
1988 1989 1990 1991
Anfang Ende |Anfang Ende |Anfang Ende |Anfang Ende
4.9.87 KM 45 20 | 27 28 26 98 26 - 26 225 24 133 16 67 16 88
19.7.88 KM 15 15 .15 9 13 gy %50 130 2 38
30.8.88 KM 105 20 72 64 51 57 53 49 24 53 32
18.7.89 JP 60 10 60 55 60 - 59 88 59 - 36 106 35 111
18.7.89 JP,oB 80 25 80 158 76 - 56 250 52 - 7 .28 M0 40
30.8.89 KM 40 40 40 91 17 - 12 19 5 6 8 18
17.7.89 KM 40 10 40 51 40 - 40 76 32 104 25 61 31 70
17.7.89 KM,oB 40 20 40 70 38 - 97 29 77
17.7.89 JP 40 20 40 150 40 20 4 24
17.7.89 JP,oB 20 20 20 141 20 6 34 8 43
31.8.89 KM 39 10 39 31 63 31 59




Fig. 19. Trifolium nivale, experimentelle Population vom Herbst 1989 auf der Strela: Up-

pige Bliitenbildung knapp zwei Jahre nach der Auspflanzung.
T. nivale, experimental population autumn 1989 on Strela: High production of flowers

nearly two years after planting.

Fig. 20. Astragalus alpinus am Jakobshorn: Infolge starken expansiven Wachstums ver-
schwimmen die Arealgrenzen der einzelnen Individuen im dritten Jahr nach der Auspflan-

zung.
A. alpinus on Jakobshorn: Partly overlapping areas of the individuals as the result of ex-

pansive growth. Third year after planting.
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Die Wurzelbildung verlief parallel zur oberirdischen Entwicklung: Module
mit vielen Ramets hatten ein grosses Wurzelwerk, solche mit wenigen Ra-
mets ein spdrliches. Auch umfangreichere Wurzelsysteme reichten kaum je in
die Tiefe; sie breiteten sich viel mehr knapp unter der Oberfldche aus. In ei-
nem Fall konnte ein Wurzelstrang bis zum nédchsten Modul verfolgt werden,
wo er von den dort vorhandenen Néahrstoffen profitierte und diverse Feinwur-
zeln bildete.

Hippocrepis comosa: Die im Friihsommer gepflanzten Einheiten von Kar-
bonat legten im ersten Jahr an Grosse leicht zu. Die zweite Vegetationsperio-
de war insgesamt gekennzeichnet durch leichte Einbussen an Ramets. In der
dritten Saison resultierte wiederum eine Vergrosserung der Module, welche
oft auf einen anfanglichen Wachstumsschub zuriickzufiihren war. Ein Teil der
Versuche wurde wihrend vier Jahren kontrolliert. Bei diesen ergab sich fiir
diese letzte Periode nochmals eine negative Ramet-Bilanz. Bliiten wurden
erstmals im zweiten Jahr produziert. Mit durchschnittlich rund 50% war es
das Jahr mit der grossten Produktion wéhrend der Untersuchungsphase. In der
ndchsten Saison bliihten nur noch knapp 10% der Module und in der vierten
waren es etwa 20% (Tab. 29).

Eine ebenfalls im Frithsommer angepflanzte, aber nicht abgedeckte Fliache
hatte 1thr Bliihmaximum mit 30% erst im dritten Jahr. Ebenso verzigert er-
folgte der Riickschlag der Populationsgrosse auch zu dieser Zeit.

Dieser Effekt - Populationsriickgang und Blilhmaximum im gleichen Jahr -

Tab. 29. Hippocrepis comosa: Wachstumsverhalten der eingepflanzten Module. Oben
von Karbonat, unten von Silikat.

H. comosa: Growth behaviour of the planted modules. Above from carbonate, below from
silicate.

M = Module (fettgedruckt) - modules, R = Ramets - ramets, M->R = fiir die Bestimmung
der Rametzahl ausgezihlte Module - exactly counted (ramet number) modules; KM = klo-
nierte Module - cloned modules, oB = ohne Bedeckung - without blanket; grau unterlegt
= Jahre mit Bliitenproduktion - screened = years with production of flowers.

Datum Versuch M M->R M M MRMIRMPRMIBRMIRMR
1988 1989 1990 1991

Anfang Ende |Anfang Ende |Anfang Ende Anfang Ende
3.9.87 KM 15 15 2 5 8 13 8 27 85041335 384 "3 5
18.7.88 KM 20 5 20 20 20 50 20 47 20 63 20 70 20 71 20 64
18.7.88 KM 19 5 19 19 19 51 19 50 17 61 15 64 12 44 12 44
31.8.88 KM 70 20 69 84 68 101 65 122 60 152 58 164 S5 157
17.7.89 KM 40 10 40 40 39 52 38 53 34 50 32 52 33 62
17.7.89 KM,oB 39 15 39 43 33 52 30 80 28 98 28 70 29 69
31.8.89 KM 20 10 20 17 17 25 14 38 14 64 14 70
31.8.89 KM 19 10 19 15 15 23 15 46 14 65 14 B89
29.8.90 KM 20 20 8§ 14 8 11
18.7.89 JP 20 20 2035 1 1 7 11 10 16 8 16 7 13
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trat bei den im Spatsommer gepflanzten Modulen sogar erst im vierten Jahr
auf, dafiir dauerte die vorgidngige Wachstumsphase entsprechend ldnger.
Somit waren bei Hippocrepis comosa vegetatives Wachstum und Bliitenbil-
dung offenbar bis zu einem gewissen Grad alternative Prozesse, indem alle
Serien in ihrem Hauptbliihjahr eine leichte Verkleinerung der Module hinneh-
men mussten.

Die Module bildeten von Beginn an Sprossverbandsrosetten, die zum Teil re-
lativ stark gestreckt waren. Dieses Verhalten, das dem natiirlichen entsprach,
fiihrte zu eher kleinen Arealen. Die Modulsterblichkeit lag bei Versuchsende
normalerweise zwischen 20 und 30%, mit Maximalwerten zwischen O und
80%.

H. comosa bildete ein nicht sehr dichtes Wurzelwerk. Dafiir wuchs dieses
auch bei sehr ungiinstigen Bedingungen insbesondere in die Tiefe, aber auch
seitlich erheblich iiber den Bereich der néhrstoffreichen Erde hinaus. Es war
typisch, dass nach zwei bis drei Jahren nur noch ein Teil des mit der Pflan-
zung eingebrachten Substrates zu finden war.

Die einzige Silikat-Serie verhielt sich im Vergleich zu Material von Karbonat
ganz anders (Tab. 29): Fast alle Module zogen sich auf den ersten Winter un-
terirdisch zuriick, und nur etwa die Hilfte erschien im ndchsten Jahr wieder.
Die meisten dieser Uberlebenden konnten bis Versuchsende weiterbestehen;
jedoch produzierten sie kaum Tochterramets und iiberhaupt keine Bliiten.
Astragalus alpinus von Silikat zeigte typischerweise hdufig lingere Perioden
mit nur geringen Verinderungen in der Rametzahl der Module (Tab. 30).
Dies betraf sowohl die eigentliche Produktionszeit im Sommer als auch die
Ruhepause im Winter. Teilweise wurde zu Saisonbeginn ein grosser Wachs-

Tab. 30. Astragalus alpinus: Wachstumsverhalten der eingepflanzten Module.

A. alpinus: Growth behaviour of the planted modules.

M = Module (fettgedruckt) - modules, R = Ramets - ramets, M->R = fiir die Bestimmung
der Rametzahl ausgezihlte Module - exactly counted (ramer number) modules; KM = klo-
nierte Module - cloned modules, JP = grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young
plants, oB = ohne Bedeckung - without blanker; grau unterlegt = Jahre mit Bliitenproduk-
tion - screened = years with production of flowers.

Datum Versuch M M->R M M MRMRMMRMURMZPRMRBR
1988 1989 1990 1991
Anfang Ende Anfang Ende |Anfang Ende |Anfang Ende

4,987 KM 15 10 15 13 13 41 13 58 13 109 11 11 39
19.7.88 KM 65 10 65 61 63 76 63 91 3 1 s 9y 55 32
30.8.88 KM 110 10 109 42 110 45 108 70 99 34 99 22 98 45
18.7.89 KM 40 15 40 55 39 60 39 56 37 58 38 75 38 76
18.7.89 KM,0B 30 10 30 32 22 23 22 59 15 50 14 56 14 58
18.7.89 JP 19 10 19 - 17 48 15 97 11 80 15 118 14 122

30.8.89 KM 31 31 31 48 18 28 11 23 11 39 10 43
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tumsschub beobachtet - pro Versuchsserie aber hochstens einmal. Durch eine
entsprechend erhohte Sterberate im nachfolgenden Jahresverlauf erzielten die
Population in der Jahresschlussbilanz jedoch trotzdem nur mehr oder weniger
ausgeglichene Werte. Solche Schwankungen konnten ab der zweiten Saison
jederzeit ohne von aussen erkennbaren Grund auftreten. Die im Spitsommer
1987 gepflanzte Serie beispielsweise schnellte beziiglich Rametzahl anfangs
1990 beinahe auf den doppelten Wert; danach folgten iiberkompensatorische
Einbussen, so dass insgesamt fiir dieses Jahr eine leichte Verminderung resul-
tierte. Uber die ganze Versuchsperiode hinweg ergab sich oft ein leichtes Ge-
samtwachstum, wobel dieses Resultat durch zeitlich nicht genau festgelegte
Phasen zunehmender und abnehmender Grosse der Module zustande kam.
Die Pflanzen, die von grossgezogenen Samen stammten, vergrosserten sich
stark, eine Standardserie wurde bedeutend kleiner. Die unbedeckte Flache
wies bei Versuchsende eine iiberdurchschnittliche Rametzahl von 180% auf.
Die Modulsterblichkeit lag in der Regel zwischen 5 und 25%. Eine Ausnah-
me bildete in dieser Beziehung die Serie, die ohne schiitzende Abdeckung be-
lassen wurde. Bei ihr erreichte die Mortalitdt 53% (Tab. 30).

Die Bliitenbildung war allgemein sehr gering und iiberstieg nie 30% der Po-
pulation. Frilhsommer-Bepflanzungen produzierten bereits in der zweiten Sai-
son erstmals einige Bliiten, solche vom Spitsommer brauchten dafiir ein Jahr
linger. Anders verhielten sich die Fliche vom Spidtsommer 1989 sowie die
unbedeckte Sippe, denen es nicht zur Entwicklung von Bliiten reichte.
Astragalus alpinus durchwurzelte das Gartensubstrat schon friih recht dicht.
Nach ungefihr zwei Jahren begannen die experimentellen Module, dieses zu
verlassen, indem sie ihrer Art entsprechend unterirdische Ausldufer bildeten,
aus denen Tochterramets hervorgingen und die auch bewurzelt waren. So be-
siedelten sie ein ziemlich grosses Areal. Auf dlteren Flichen konnte bei Nach-
barschaft zweier erfolgreich expandierender Module keine eindeutige Grenze
mehr dazwischen gezogen werden (Fig. 20, S. 72).

Oxytropis jacquinii wurde in einer einzigen Frilhsommer-Serie getestet. Die-
se biisste schon in der ersten Vegetationsperiode drei Viertel aller Module ein,
und die Uberlebenden bestanden durchwegs nur aus einem einzelnen Ramet.
Im nidchsten Jahr konnte sich die Population einigermassen halten, ohne
Tochter-Ramets zu produzieren. Dies geschah auf die dritte Saison hin und
wihrend dieser, so dass die verbliebenen Module schliesslich durchschnittlich
aus vier Ramets bestanden (Tab. 31). Die Module waren dannzumal immer
noch sehr klein und besetzten nur ein minimales Areal. Zu keiner Zeit wurden
Bliiten gesichtet.
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Tab. 31. Oxytropis jacquinii (oben) und Hedysarum obscurum (unten): Wachstumsver-
halten der eingepflanzten Module.

O. jacquinii (above) and H. obscurum (below): Growth behaviour of the planted modules.
M = Module (fettgedruckt) - modules, R = Ramets - ramets, M->R = fiir die Bestimmung
der Rametzahl ausgezihlte Module - exactly counted (ramet number) modules; KM = klo-
nierter Module - cloned modules, JP = grossgezogene Jungpflanzen - cultivated young
plants.

Datum Versuch M M->R M M M R MRMRMIBRMIRMR
1988 1989 1990 1991
Anfang Ende |[Anfang Ende |Anfang Ende |Anfang Ende
18.7.89 JP 40 40 40 48 10 10 11 13 8 11 33 11 45
31.8.88 KM 15 15 12 - 10 - 14 34 12 20 13 38 15 21
17.7.8% JP 20 20 19 26 9 6 3 3 1 1 0 0 1 1

Bel Hedysarum obscurum war der Versuchsumfang mit zwei Serien eben-
falls sehr klein. Beim im Spitsommer 1988 angelegten Versuch waren Ende
der Untersuchungsphase noch alle Module vorhanden, obwohl sie zwischen-
durch oberirdisch nicht mehr zu sehen gewesen waren. Sie besassen immer zu
Saisonbeginn zwei bis drei Ramets und am Ende jeweilen noch eins bis zwei.
Insgesamt blieb die Population stabil. Bei der anderen Fliche starben die In-
dividuen bis auf ein einziges aus, das zudem #usserst schlecht entwickelt war
(Tab. 31). Beiden Serien war die vollstindige Absenz von Bliiten sowie die
geringe Arealbesiedlung gemeinsam.

4.2.3. Verhaltenstendenzen in den experimentellen Populationen

Die einzelnen Module innerhalb einer Serie wurden in keiner Weise von den
Nachbarindividuen beeinflusst, auch bei ilteren Versuchen nicht. Trotzdem
verhielten sie sich grossmehrheitlich parallel, wobei der Streuungsbereich mit
zunehmendem Alter der Versuche leicht grosser wurde. Interessanterweise
gab es aber fast durchwegs einige wenige Module pro Serie, die Ausnahmen
bildeten: Diese entwickelten sich entweder gegenteilig oder zwar in gleicher
Richtung, aber in ganz anderem Ausmass.

Die Reaktionen verschiedener Serien der gleichen Art waren dagegen diver-
gierend. Bei fast allen kontrollierten Taxa gab es eine oder mehrere Serien,
die sich abweichend von der durch die Mehrheit der Serien festgelegten artty-
pischen Normalreaktion verhielten.

Die in Fig. 21 dargestellten Wachstumskurven bestehen sowohl beziiglich ve-
getativer Entwicklung als auch Bliitenbildung aus gewichteten Durchschnitts-
werten. Sie entsprechen also nicht den Werten einer beispielhaft dargestellten
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Versuchsserie, sondern stellen einen qualitativen Verlauf dar. Bei der Be-
trachtung der dargelegten Graphiken fallen folgende Sachverhalte auf:

Fiir gewisse Arten (Astragalus alpinus) wurden gar keine, fiir andere (z. B.
Trifolium thalii, T. nivale) nur unvollstindige Kurven erstellt. Dies war auf
die individuellen Reaktionen der einzelnen Versuchsserien zuriickzufiihren.
Im ersten Fall konnte von Beginn an keine Konstante erkannt werden, im
zweiten war die Postulierung eines Normverhaltens aufgrund zu grosser Ab-
weichungen nach ein bzw. zwei Jahren nicht moglich. Allgemein verstérkte
sich die Tendenz zu unterschiedlichen Reaktionen mit zunehmender Ver-
suchsdauer.

Die Wachstumskurven wiesen liber die ganze Versuchsdauer hinweg betrach-
tet von Art zu Art einen anderen Verlauf auf. Eine Anordnung in eigentliche
Verhaltensgruppen fiel schwer. Immerhin waren zu Versuchsbeginn bei eini-
gen Arten dhnliche Lebensdusserungen zu verzeichnen: Trifolium badium, T.
repens, T. thalii, T. nivale und Anthyllis alpestris zeigten im ersten Jahr eine
starke Rametproduktion (Fig. 21). Sie profitierten offensichtlich von den an-
fanglich insbesondere hinsichtlich Nihrstoffen giinstigen Bedingungen. Diese
nicht auszuniitzen vermochten hingegen Trifolium alpinum, Lotus alpinus,
Hippocrepis comosa, Astragalus alpinus, Oxytropis jacquinii und Hedysa-
rum obscurum. Bei diesen Arten fehlte der anfangliche Wachstumsschub.

Die Pflanzen mit Anfangszunahme mussten im Anschluss daran eine Gros-
senverminderung hinnehmen. Dieser setzte allerdings zu verschiedenen Zeit-
punkten ein, und zudem war das Ausmass komplett verschieden. So nahm
beispielsweise die Rametzahl bei A. alpestris schon nach dem ersten Jahr
wieder ab, aber die Population war bei der letzten Kontrolle immer noch gros-
ser als zu Beginn. Bei T. badium setzte der Riickgang erst nach zwei Saisons
ein, dafiir starb die Art nach vier Jahren praktisch vollstindig aus.

Der fehlende Wachstumsschub blieb die einzige Gemeinsamkeit fiir die ande-
ren Arten. Ansonsten verhielten sie sich sehr unterschiedlich.

Das Bliihverhalten innerhalb der Arten war in der Regel konstanter als das
Wachstums-Geschehen. So konnte bei einigen Arten eine mittlere Bliihinten-
sitdt angegeben werden (Fig. 21), auch wenn die Wachstumskurven sehr di-
vers waren und keine graphische Darstellung zuliessen (z.B. Lotus alpinus).
Es wurden drei Typen unterschieden:

Als starke Bliiher wurden diejenigen Pflanzen bezeichnet, bei denen in meh-
reren Jahren mindestens 20% der Module Bliiten produzierten (Fig. 21). In-
nerhalb dieses Typs gab es Arten, bei denen mit zunehmendem Alter die Blii-
hintensitét stieg: T. thalii, T. nivale und L. alpinus. Gerade die beiden erstge-
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Fig. 21. Mittlere Wachstumskurven und Bliihintensitit bei alpinen Leguminosen.

Average growth course and flowering intensity of alpine legumes.

Abszisse: Saison nach Auspflanzung - season after planting, Ordinate: Ramets/Modu-
le/Bliihintensitét in % - ramets/imodules/flowering intensity in %.
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Fig. 21 (Forts. - continued)

nannten Taxa legten in ihrem Bliiherfolg auch dann noch zu, als die Popula-
tionen in Abnahme begriffen waren. Das zeigte, dass die iiberlebenden Modu-
le gut etabliert waren. Gegenteilig, nimlich zunéchst stark und spéter nachlas-
send bliihend, verhielt sich nur T. badium. Darin spiegelte sich die Wachs-
tumskurve und damit das allgemeine Befinden der Art wider: Zuerst rege
Wachstumstatigkeit, danach fast vollstdndiges Absterben noch wéhrend der
Untersuchungszeit. Schwankende Bliitenzahlen waren bei A. alpestris und
H. comosa zu beobachten. Offenbar war nach einem Jahr des Bliihefforts je-
weils eine Verschnaufpause notig.

Der Typ der schwachen Bliiher wurde durch T. alpinum und A. alpinus re-
prasentiert. Geringe Bliihtitigkeit liess aber nicht unbedingt auf einen
schlechten Zustand der Sippen schliessen. T. alpinum beispielsweise hatte
einfach eine sehr langsame Entwicklung und bendotigte zum Blithen eine Mo-
dul-Mindestgrosse von ungefdhr sechs Ramets. Solche Ramets entstanden
erst nach vier oder mehr Jahren.

0. jacquinii und H. obscurum schliesslich bliihten gar nicht. Dies durfte als
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Fig. 22. Versuchsfliche am Jakobshorn: Abgestorbene Mutterpflanze von Trifolium badi-
um, deren Nachkommen in Kohorten (Keimlinge und Jungpflanzen) auftreten und mit ein-
gewanderten Chrysanthemum alpinum-Jungpflanzen vermischt sind.

Plot on Jakobshorn: dead mother plant of T. badium, offspring (seedlings and young
plants) in cohorts mingled with young plants of C. alpinum.

Fig. 23. Trifolium thalii, Versuch Herbst 1988 am Jakobshorn: Durch das abgestorbene

Gewebe der miitterlichen Bliitenkopfe geschiitzte Keimlinge.
T. thalii, experiment autumn 1988 on Jakobshorn: seedlings protected by the dead materi-

al of the maternal flower heads.
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Hinweis auf den Zustand der Pflanzen gesehen werden. Beide Arten bekunde-
ten grosse Miihe, das Uberleben sicherzustellen. Wenn auch teilweise diverse
Tochter-Ramets produziert werden konnten, so waren die Module als ganzes
doch sehr kiimmerlich ausgebildet und in einem schlechten Zustand. Fiir ei-
nen generativen Aufwand blieb offensichtlich keine Kraft mehr iibrig.

Die Wachstums-Strategie konnte nicht als trennendes Element beziiglich Ver-
halten zwischen den Arten herangezogen werden. Immerhin war auffillig,
dass bei allen vier getesteten Guerillas keine mittlere Wachstumskurve ge-
zeichnet werden konnte. Phalanx-Strategen waren auf der ganzen Bandbreite
der moglichen Reaktionen zu finden. So gehorte beispielsweise T. thalii auf
der einen Seite zu den Arten mit starkem anfinglichen Rametzuwachs, auf
der anderen Seite war bei O. jacquinii die Sterblichkeit zu Beginn sehr hoch,
und die Population erholte sich erst in der dritten Saison wieder. Die feinere
Unterscheidung der Pflanzen nach Wuchsform hatte ebenfalls keinen Zusam-
menhang mit der gezeigten Reaktion im Feld.

Arten, die auf Silikat und Karbonat getestet wurden, verhielten sich an den
beiden Standorten in der Regel mehr oder weniger gleich. Eine Ausnahme
bildete Hippocrepis comosa, deren Silikat-Serie bedeutend schlechtere. Re-
sultate als die Serien von Karbonat brachte.

Der Bepflanzungszeitpunkt hatte keinen Einfluss auf die Sterberate der Mo-
dule. Hingegen bliihten die im Spatsommer gepflanzten Module oft spiter als
die Individuen von den Frithsommer-Serien.

Der Ramet-Umsatz erreichte normalerweise im ersten Jahr die grossten Werte
und sank danach langsam. Dadurch néherte er sich mehr und mehr den Um-
satzraten, wie sie in natiirlichen Populationen gemessen wurden, an.

Weder auf Individuum- noch auf Populationsebene traten signifikante Unter-
schiede zwischen Serien mit klonierten Modulen bzw. aus Samen grossgezo-
genen Pflanzen auf. Dagegen erwies sich die Curlex-Decke eindeutig als Vor-
teil, indem die Mortalitiat auf bedeckten Fldchen viel kleiner war.

4.2.4. Selbstsaat

Die Beobachtungen beziiglich Selbstsaat wurden unterschiedlich durchge-
fiihrt: Von den stark bliihenden Pflanzen wurden Trifolium badium, T. thalii,
T. nivale und A. alpestris detailliert tiberpriift. Nur vom letzten Feldjahr lie-
gen Ergebnisse von L. alpinus und H. comosa sowie den beiden Arten mit
schwacher Bliitenproduktion vor. Bei den Nicht-Bliihern eriibrigte sich eine
Kontrolle.
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In diversen Fillen wurden in einem Jahr mehr Jungpflanzen als Keimlinge
protokolliert. Dies war einerseits darauf zuriickzufiihren, dass die eigentliche
Keimlingsphase relativ kurz dauerte und so aus zeitlichen Griinden ein Teil
der Keimlinge nicht erfasst werden konnte. Andererseits diirfte ihre geringe
Grosse auch dazu gefiihrt haben, dass sie teilweise iibersehen wurden. Die er-
mittelte Keimlingszahl war insgesamt also mit Sicherheit etwas zu tief und ist
deshalb als Minimalzahl zu betrachten.

Die in Tab. 32 angegebenen Zahlen sind Jahresmaximalwerte. Insbesondere
Keimlinge waren gegen Ende Saison hin immer weniger bis gar keine mehr
zu finden, da sich ein Teil zu Jungpflanzen entwickelte und ein Teil abstarb.
Die Ergebnisse dieser Untersuchungen lassen sich wie folgt zusammenfassen:
Allgemein war die Selbstsaatrate gering. Nur bei den vier oben ersterwihnten
Arten konnten iiberhaupt Nachkommen gefunden werden, und auch bei die-
sen wurden in der Mehrzahl der Flichen keine Keimlinge oder Jungpflanzen
erkannt.

In den ersten zwei Jahren nach der Auspflanzung konnten nur ganz vereinzelt
Keimlinge oder Jungpflanzen beobachtet werden. Dies erstaunte nicht, wur-
den doch erstmals in der zweiten Saison in grosserem Umfang Bliiten produ-
ziert. Die reifen Samen iiberwinterten dann nochmals und keimten erst im

Tab. 32. Keimlinge und Jungpflanzen in den Versuchsflichen.

Seedlings and young plants in the plots.

K = Keimlinge - seedlings, JP = Jungpflanzen - young plants; FrS = Friisommer - early
summer, n = Anzahl Module - number of modules, SpS = Spitsommer - late summer,
KM = klonierte Module - cloned modules, oB = ohne Bedeckung - without blanket.

Jahr nach der Auspflanzung 1 2 3 4 5
Art Datum Versuch nM| K JP | K JP | K JP| K JP| K JP
Trifolium badium SpS 87 KM 25 | - - - - 0 0 3 1 1 2
FrS 88 KM 20 | - - 0 1 0 7 10 36
SpS 88/1 KM 25 | - - 0 o 1w 7 17 2
SpS 88/2 KM 4| - - 0 0 1 2 0 8
restliche Serien (3) keine Nachkommen
Trifolium thalii Si FrS 88 KM 20 | - - 0 2 0 4 0 0
restliche Serien (6) keine Nachkommen
Trifolium thalii Ca SpS 87 KM 20 | - - - - 0 0 0 0 1 1
FrS 88 KM 20 | - - 0 7 2 10 44 35
FrS 89 KM 40 | 0 0 0 2 0 0
FrS89 KM,oB 40 | 0 0 0 4 31 59
restliche Serien (5) keine Nachkommen
Trifolium nivale Si FrS 89 KM 40| 0 0 0 1 0 0
SpS 89 KM 40 | 0 0 0 0 0 1
restliche Serien (5) keine Nachkommen
Trifolium nivale Ca FrS8 KM,oB 24 | 0 0 0 4 10 11
restliche Serien (4) keine Nachkommen
Anthyllis alpestris FrS 88/1 KM 20 | - - 0 0 0 0 2 0
FrS 88/2 KM 20 | - - 0 0 0 1 0 0
restliche Serien (5) keine Nachkommen
Trifolium alpinum, Lotus alpinus, Hippocrepis comosa, Astragalus alpinus: keine Nachkommen
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dritten Jahr und nur zu einem gewissen Teil aus.

In verschiedenen Serien der gleichen Art ergaben sich stark unterschiedliche
Keimlings- bzw. Jungpflanzen-Zahlen. Neben vielen Flichen ohne Spuren
von Selbstsaat gab es einige wenige, auf denen viele Nachkommen erkannt
wurden. Insbesondere einige Flichen von T. badium und T. thalii auf Karbo-
nat fielen durch hohe Nachkommen-Zahlen auf (Tab. 32).

Keimlinge und Jungpflanzen waren innerhalb der Flachen sehr unregelmassig
verteilt: Sie waren dort zu finden, wo der verbliihte Bliitenkopf zu liegen kam.
Da diese zufillig verteilt wurden und fiir die Etablierung vorteilhafte Mikro-
standorte (Schutzstellen) selten waren, wuchsen meist keine Tochterpflanzen
auf. Traf andererseits ein Bliitenkopf einmal auf giinstige Bedingungen, konn-
ten daraus bis zu Dutzenden von Samen auskeimen. Diese Beobachtungen
zeigten die Gruppenausbreitung der Diasporen, wobei Halb- bzw. Vollge-
schwister jeweils Keimlings-Kohorten bildeten (Fig. 22, S. 80). Das abgestor-
bene Gewebe der Bliiten bildete bis zu einem gewissen Grad einen Schutz fiir
die auskeimenden Samen und verbesserte so die eigentlichen Standortbedin-
gungen (Fig. 23, S. 80).

Sowohl bei T. thalii als auch bei T. nivale, die auf beiden Substraten getestet
wurden, erzielten die Karbonat-Versuche insgesamt das bessere Ergebnis
(Tab. 32). Allerdings war dieser Befund statistisch nicht signifikant, denn die
Gesamtzahl der Keimlinge bewegte sich in einer Grossenordnung, in der der
Zufall eine wichtige Rolle spielte. Es handelte sich also nur um eine Tendenz
in diese Richtung.

Keimung und Keimungsphase wurden durch die Curlex-Decke nicht positiv
beeinflusst. Dieser Schluss kam aufgrund der Tatsache zustande, dass bei den
beiden Karbonat-Sippen von 7. thalii und T. nivale die hochsten Zahlen auf
den unbedeckten Fldchen gezdhlt wurden. Vergleichsserien anderer Arten
verhielten sich in dieser Hinsicht indifferent (meist iiberhaupt keine Keimlin-
ge)' ..

Die Uberlebensrate der Tochterpflanzen konnte nicht definitiv abgeschétzt
werden, da der Prozess der generativen Nachkommensrekrutierung erst im
letzten Feldjahr in grosserem Masse anlief. Es musste aber von einer geringen
Rate ausgegangen werden: Zum einen starben diverse Keimlinge schon im
Jahresverlauf ab. Zum anderen waren auch die Einbussen der Jungpflanzen
aus dem Vorjahr bei der ersten Uberwinterung gross.
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S, DISKUSSION

Die vorliegende Arbeit befasst sich vor allem mit Wachstums- und Entwick-
lungsvorgiangen auf der Ebene der biologischen Individuen. Das Interesse galt
zudem auch der aufkommenden Dynamik der experimentellen Populationen,
die mit ihrem zunehmendem Alter aufkam.

Wachstum ist eine quantitative Grosse, die auf der Individuumebene eine
Folge der Entwicklung von Meristemen ist. Es kann in fiinf Typen unterteilt
werden: Anfangs-, Etablierungs-, expansives, regeneratives und reproduktives
Wachstum (UrBanska 1992), wobei zumindest einige Typen selten isoliert
auftreten. Wachstum irgendeiner Art ist die Voraussetzung fiir eine Entwick-
lung, welche ein qualitativer Prozess ist und bei dem das Individuum meist
von einem Zustand in einen anderen iibergeht. Wachstum und somit auch
Entwicklung verlaufen diskontinuierlich, sowohl bei der Entstehung und der
Regeneration von Individuen, als auch innerhalb eines Jahreszyklus etablier-
ter Pflanzen. Gerade im ersten Fall entstehen typische Entwicklungsschritte;
dies fiihrte zum Konzept der Altersentwicklungsklassen ("age-states”, RABOT-
Nov 1945, 1950). In der alpinen Stufe hat sich eine weitergefasste Einteilung
nach Entwicklungsklassen bewihrt (Gasser 1986), die auch in der vorliegen-
den Arbeit angewendet wird.

Untrennbar mit Wachstum bzw. Entwicklung verbunden ist der Tod. Beide
Prozesse sind essentielle Voraussetzung fiir das Aufkommen einer Dynamik
der Individuen. Dynamik beinhaltet neben der rdumlichen insbesondere eine
zeitliche Komponente und ist somit eigentliche Ebene demographischer Pro-
zesse. Populationsdynamik basiert auf und ist Spiegelbild der Dynamik ein-
zelner Individuen, wie sich auch bei den untersuchten Arten zeigte.

Etablierungswachstum tritt wihrend der Entwicklung eines Keimlings zur
Jungpflanze auf und unterliegt einesteils einer genetischen Fixierung und
wird anderenteils durch Umweltfaktoren beeinflusst.

Die genetische Komponente kam beim Vergleich des Verhaltens verschiede-
ner Leguminosen bei identischen Bedingungen zum Ausdruck: Es traten art-
typische Unterschiede in der Uberlebensrate sowie in der Zeitspanne bis zur
vollstandigen Etablierung auf. Solche Unterschiede wurden schon mehrfach
auch fiir taxonomisch eng verwandte Arten gefunden (Fossatt 1980, WEILEN-
MANN 1980, 1981, ScHUTZ 1988). Darin dussern sich unterschiedliche Stra-
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tegien der Raumbesetzung: Fiir die hier untersuchten Arten mit hoher Uberle-
bensrate, zum Beispiel Trifolium badium oder Anthyllis alpestris, scheint
Fortpflanzung mittels Samen eine Alternative zur vegetativen Ausbreitung
und allenfalls Vermehrung zu sein. Das schnelle Wachstum und die entspre-
chend friihe Etablierung solcher Pflanzen deuten genauso in diese Richtung
wie das laut FLUELER (1988, 1992) gute Keimungspotential aller Legumino-
sen. Arten mit grosser Mortalitidt in der Etablierungsphase wie zum Beispiel
Trifolium pallescens und Astragalus frigidus stiitzen dagegen stdrker auf ei-
ne vegetative Nischeneroberung ab. Dass gerade diese Arten langsames
Wachstum und einen geringen Ramet-Umsatz haben, bestitigt die Annahme.
Auffallend ist zudem, dass zwei Arten, die in steinigen Standorten und auch
auf Graten wachsen (Trifolium pallescens, Oxytropis campestris), ein gerin-
ges Etablierungspotential besitzen. Ein Zusammenhang mit dem Habitat - an
diesen Orten sind die Bedingungen fiir eine erfolgreiche Keimung und Eta-
blierung speziell schwierig - kann somit angenommen werden. Ahnliches
fand auch Fossati (1980) beziiglich der Keimungsrate und -geschwindigkeit.
Eine Ausnahme bildete in meinen Untersuchungen Trifolium alpinum, das
aufgrund seiner geringen Wachstumsgeschwindigkeit nicht bei den erfolgrei-
chen Etablierern erwartet worden wire.

Die externe Beeinflussung des genetischen Musters der Etablierungsphase
zeigt sich im weitaus geringeren Etablierungserfolg in der alpinen Stufe unter
natiirlichen Bedingungen (Prock 1990). Dafiir verantwortlich sind nicht che-
mische Faktoren des Bodens wie Basen- oder Nahrstoffarmut (WEILENMANN
1981), sondern klimatische und physikalische Faktoren wie hohe Temperatu-
ren und Trockenheit einerseits und Frosthebung andererseits (FossaTi 1980).
Diese von der Natur her bereits schwierigen Bedingungen sind in Skipisten-
planien noch extremer geworden (z.B. ScHUTZ 1988, FLUELER 1992).

Regeneratives Wachstum umfasst Wundverheilung sowie den Ersatz abge-
storbener Organe. Die beiden Prozesse laufen nach einer Beschddigung
gleichzeitig ab. Allerdings verlduft der Kraftaufwand dafiir nicht parallel: Ei-
ne erste Phase ist vorwiegend der Wundverheilung gewidmet. Mass dafiir ist
die Modulsterblichkeit, da eine die Kraftreserven iibersteigende und damit er-
folglose Wundverheilung zum Tod des Moduls fiihrt. Spéter nimmt der Ersatz
abgestorbener Pflanzenteile mehr Kraft in Anspruch. Dieser Aspekt des rege-
nerativen Wachstums ist eigentlich eine Sonderform des expansiven Wachs-
tums, da damit eine rdaumliche Vergrosserung des Individuums verbunden ist.
Bei klonal wachsenden Pflanzen wird dieser Teil aufgrund der Rametpro-
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duktion beurteilt. Ein Regenerationserfolg wird also sowohl an der Uberle-
bensrate der Module als auch an der Rametproduktion gemessen. Im Laufe
der vorliegenden Arbeit konnte bei den Einzelrametklonierungs-Versuchen
(SRC) der Vorgang der Krifteumverteilung schon gezeigt werden, indem
Ausfille zumindest vorwiegend in den ersten vier Versuchswochen auftraten;
eine eigentliche Rametproduktion setzte demgegeniiber auch bei Gruppe I-
Arten meist verzogert nach etwa zwei Wochen ein. Ahnliche Resultate waren
schon zuvor verschiedentlich gefunden worden ( z.B. UrRBANsKA et al. 1987,
HASLER 1988, TSCHURR 1988, GASSER 1989, WILHALM 1990).

Insgesamt wurde wiederum eine genetische und eine durch die Umwelt be-
stimmte Komponente des Regenerationswachstums deutlich: Genetisch vor-
gegeben ist das Regenerationspotential der Arten, welche die maximale Rege-
nerationsfahigkeit bei optimalen Bedingungen bestimmt. In erster Linie dus-
serte sich die genetische Fixierung bei den Leguminosen in den unabhingig
von der kleinstandortlichen Herkunft der Pflanzen arttypischen Reaktionen.
Diese fielen unbesehen der nahen Verwandtschaft der Arten sehr divers aus.
Wie schon TscHURR (1990) feststellte, hat die Fixierung also keinen direkten
kausalen Zusammenhang mit der Taxonomie, sondern vielmehr mit der
Wuchsform bzw. Strategie der Arten: Die besseren Resultate der Guerilla-
Strategen hidngen damit zusammen, dass mit zunehmender rdaumlicher Aus-
dehnung die Gefahr der zufilligen Abtrennung von Klonteilen steigt und die
Pflanzen entsprechend darauf eingerichtet sind. Ausserdem ist die physiologi-
sche Integration tendenziell geringer als bei Phalanx-Strategen. Dies zeigten
Scumid und Bazzaz (1987) anhand verschiedener Aster- bzw. Solidago-Ar-
ten und auch STOCKLIN (1992) gelangte zum gleichen Schluss. Aber auch die
Phalanx-Strategen sind in unterschiedlichem Mass physiologisch integriert,
was in den verschiedenen Wuchsformen erkenntlich ist (HARTMANN 1957): Je
geringer die Adventivwurzelbildung, desto grisser die gegenseitige Abhin-
gigkeit, desto kleiner das Regenerationsvermogen, was bel meinen Versuchen
eindriicklich gezeigt werden konnte. Das gleiche Ergebnis fand TsCHURR
(1992), und auch in FLUELER und HASLER (1990) wurde ein Zusammenhang
zwischen der Reaktion nach Klonierung und Wurzelmorphologie erkannt.
Das Regenerationspotential kann zu Jahresbeginn am besten ausgeschopft
werden; spiter im Jahr wird es sowohl durch interne als auch durch umwelt-
bedingte Faktoren modifiziert, und zwar konsequent in Richtung Potentialver-
minderung. Als interne Faktoren sind beispielsweise die Umlagerung von
Kriften auf andere Arten des Wachstums, in denen sie gebunden bleiben
(KozLowski 1991), zu nennen. Extern fallen insbesondere die hohen Tem-
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peraturen ins Gewicht. Entsprechend wurde bei vielen hier gepriiften Arten
eine ausgepridgte Variabilitdt in der Reaktion auf die Klonierung gefunden.
Dasselbe berichteten schon andere Autoren von verschiedenen alpinen Arten
(z.B. TscHURR 1987, 1988, Gasser 1989). Auch KEIGLEY (1988) stellte fest,
dass einige Arten wie zum Beispiel Arctostaphylos uva-ursi und Shepherdia
canadensis bei einer Fragmentation anfangs Vegetationsperiode bedeutend
mehr Wurzeln bildeten als spiter im Jahr. Die Entwicklungsphase, in der die
Pflanze innerhalb ihres Jahreszyklus steht, findet also Niederschlag im Rege-
nerationserfolg und fiihrt zu einer typischen saisonalen Variabilitédt. Arten, die
keine saisonale Variabilitdt zeigen, beispielsweise Trifolium badium oder
Oxytropis campestris, haben ein derart geringes Regenerationspotential, dass
bereits bei der Friihjahresklonierung alle Module absterben und deshalb Mo-
difikationen nicht mehr zum Ausdruck kommen.

Im Rahmen dieser Arbeit wurden keine Multirametklonierungen durchge-
fiihrt. Es wire jedoch interessant zu sehen, was fiir Auswirkungen diese Me-
thodik auf die Variabilitdt des Wachstums bei Leguminosen hat, wie sie auch
bei anderen Arten aufgetreten ist (WiLHALM 1990, TSCHURR 1992).

Expansives Wachstum fiihrt zur rdumlichen Vergosserung der Pflanzen. Es
setzt sich durch die Aspekte Wachstumsform und -leistung zusammen. Beide
unterliegen zwar einem genetischen Grundmuster, werden aber in besonde-
rem Masse durch die Umwelt verdndert.

Die Wachstumsform wird durch die horizontale und die vertikale Ausdeh-
nung bestimmt. Die horizontale Komponente wird in art- bzw. "strategietypi-
schem” Ausmass durch externe Faktoren modifiziert: Die Guerilla-Legumino-
sen wiesen unter den Verhiltnissen im Versuchsgarten teilweise bedeutend
kompaktere Wuchsformen als am natiirlichen Standort auf. Dies ist eine Fol-
ge der ausgezeichneten Néhrstoffbedingungen, wie auch SLADE und Hurt-
CHINGS (1987b) am Beispiel von Glechoma hederaceum zeigten. Auch der
Wechsel von anfinglicher Phalanx- zu Guerilla-Strategie in den durchgefiihr-
ten Feldversuchen insbesondere bei Lotus alpinus und Astragalus alpinus
wurde mit der Nihrstoffsituation erkldrt: Diese ist anfangs sehr gut und ver-
schlechtert sich zusehends. Deshalb hatten die Pflanzen zu Beginn keinen An-
lass, ihr kleines Areal zu vergrossern und wiesen deshalb eine gedrédngte
Wuchsform auf. Mit zunehmender Erschopfung der Resourcen dringte sich
dann die Erkundung einer weiteren Umgebung auf und die Wuchsform wurde
gestreckter und lockerer. Phalanx-Strategen behalten unter giinstigen Emih-
rungsbedingungen ihre Form, besitzen aber bei schlechten Bedingungen nicht
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die Moglichkeit, sich wesentlich stirker auszubreiten, wie die Resultate von
beispielsweise Trifolium thalii oder T. alpinum zeigten. Gleiche Ergebnisse
erhielten ScuMID und Bazzaz (1990): Die Architektur von Aster-Arten mit
langen Rhizomen (Guerilla-Strategie) wurde durch sich dndernde Umweltfak-
toren beeinflusst, diejenige von Solidago-Arten mit kurzen Rhizomen (Pha-
lanx-Strategie) dagegen nicht.

Das Hohenwachstum - die vertikale Komponente also - wurde hingegen bei
allen untersuchten Leguminosen durch das Lichtangebot stark beeinflusst:
Geringe Strahlung mit vermindertem UV-Anteil, wie dies in der kollinen Stu-
fe im Vergleich zur alpinen Stufe der Fall ist, fiihrt zu vermehrtem
Streckungswachstum (LANDOLT 1984). Scumip und Bazzaz (1990) fanden
wiederum iibereinstimmende Resultate, indem die Grosse sowohl von Aster
als auch von Solidago mit wechselnden Bedingungen stark variierte.

Die Wachstumsleistung wird fast ausschliesslich durch externe Faktoren be-
stimmt. Nur thr Maximum wird durch die genetisch fixierte Nédhrstoffaufnah-
mekapazitit vorgegeben. Dieses wird unter optimalen dusseren Bedingungen,
wie sie bei der vorliegenden Arbeit im ersten Feldjahr herrschten, erreicht: Ei-
ne ausreichende Menge nédhrstoffreichen Substrates, die schiitzende und aus-
gleichende Curlex-Decke und nicht zuletzt die einmalige Bewésserung unmit-
telbar nach der Bepflanzung. Zudem befanden sich die Pflanzen klimatisch
gesehen in ihrer natiirlichen Umgebung, an die sie vollumfinglich angepasst
sind. Die Kapazitit ist nicht korreliert mit der Wachstums-Strategie oder der
Wuchsform. Sie dussert sich hingegen in den Standortanspriichen der einzel-
nen Arten. Von den getesteten Taxa sind vier Trifolium-Arten auf zumindest
etwas nahrstoff- bzw. stickstoffreicheren Boden anzutreffen (Hess et al. 1967-
72). Gerade diese vier wiesen im ersten Feldjahr eine grosse Ramet-Produk-
tion auf. Sie konnten also die reichlich vorhandenen Niahrstoffe aufnehmen
und in Biomasse umsetzen. Alle anderen Taxa wachsen auf mageren und eher
lockeren, steinigen Boden der alpinen Stufe. Sie sind nicht auf eine derart
reichliche Situation eingerichtet und vermochten diese nicht auszuniitzen; ihre
Aufnahmekapazitit ist also gering. Eine Ausnahme bildete Anthyllis alpes-
tris, die die Néhrstoffe sofort in grossem Mass in den Pflanzenkorper einbau-
en konnte, obwohl sie keineswegs auf einem entspreéhenden Standort wichst.
Umweltbedingte Modifikationen in Richtung geringere Leistung des Wachs-
tums traten in den folgenden Jahren und besonders bei den Arten mit grosser
Aufnahmekapazitiat auf, als sich die Versuchsbedingungen immer mehr ver-
schlechterten.
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Das reproduktive Wachstum erwies sich bei den untersuchten Arten ebenso
divers und variabel wie das vegetative Wachstum.

Einzelne Arten (Trifolium thalii, T. nivale, Lotus alpinus) steigerten ihre Blii-
hintensitit stetig. Interessanterweise waren dies gerade jene Taxa, welche ei-
nen uneinheitlichen Versuchsverlauf beziiglich vegetativem Wachstum auf-
wiesen. Entweder handelte es sich bei den geringeren generativen Schwan-
kungen um eine stdrkere genetische Fixierung, was in Einklang mit den Re-
sultaten von TSCHURR (1992) stehen wiirde. Oder die Schwankungen waren
nur deshalb geringer, weil die mégliche Bandbreite dafiir enger gesteckt ist.
Die Angaben verschiedener Autoren lassen vermuten, dass vegetatives und
generatives Wachstum alternative Prozesse sind, die sich gegenseitig beein-
flussen (GEBER et al. 1992, HARTNETT und Bazzaz 1985b, HARPER und WooD
1957, SYMONIDES et al. 1986, UrRBANSKA 1986). Somit miissten beide Kompo-
nenten gleichermassen durch externe Faktoren variiert werden konnen. Auch
jahrlich schwankende Bliitenzahlen, wie sie bei Anthyllis alpestris und Hip-
pocrepis comosa auftraten, wiesen in Richtung Umweltabhéngigkeit. Dieses
Phianomen wurde auch bei Cortaderia pilosa (DAvViEs et al. 1990) sowie
Agrostis stolonifera, Festuca rubra und Poa irrigata (JONSDOTTIR 1991) be-
obachtet.

Anfinglich starke und danach abnehmende Bliitenbildung, die zum Beispiel
bei1 Trifolium badium auftrat, wurde in Zusammenhang mit der hohen
Wachstumsgeschwindigkeit und der kurzen Lebensdauer der Ramets und In-
dividuen als arttypisch betrachtet: Zur Bestandessicherung ist die Pflanze auf
Fortpflanzung durch Samen angewiesen. Deshalb produziert T. badium bei
erster Gelegenheit sehr viele Bliiten und entsprechend Samen und verwendet
grosse Energiereserven dafiir. In diesem Fall diirfte das Verhalten verstérkt
genetisch vorgegeben sein, und es handelt sich kaum um eine Notfallstrategie,
wie TScHURR (1992) fiir solche Fille annahm.

Schwache Bliihintensitidt, wie bei Trifolium alpinum oder Astragalus alpinus
beobachtet, diirfte mit der langsamen Entwicklung zusammenhingen: Die In-
dividuen miissen zuerst eine Minimumgrosse erreichen, bevor eine Reproduk-
tion moglich ist (SILvErRTOWN 1991). Bei T. alpinum etwa betrug dieser Wert
sechs Ramets, was erst nach vier oder mehr Jahren erreicht wurde und somit
wihrend der Kontrollperiode nur vereinzelt auftrat. Ausbleibende Bliitenpro-
duktion schliesslich war ein deutliches Indiz fiir den schlechten Zustand der
Pflanzen: Sowohl Oxytropis jacquinii als auch Hedysarum obscurum hatten
grosse Miihe, das Uberleben an und fiir sich sicherzustellen und die Kriifte
wurden vollumfanglich dafiir aufgebraucht. Gerade dieser letzte Fall unter-
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streicht, dass Bliitenbildung ein Zeichen von Fitness sein kann.

Der typische Jahreszyklus von etablierten klonalen Pflanzen, in dem sich
verschiedene Arten des Wachstums abwechseln, ldsst sich anhand von Versu-
chen mit Trifolium repens und Astragalus alpinus wie folgt postulieren:
Gerade nach dem Winter wird viel Kraft in die Produktion photosynthetisie-
render Biomasse - Blitter bzw. ganze Ramets - gesteckt. Somit werden die
Energiereserven aktiviert und liegen zu einem grossen Teil regelméssig ver-
teilt im griinen Teil der Pflanze vor. Dort konnen sie nach einer Beschddigung
sehr unmittelbar mobilisiert werden. Die mit zunehmender Dauer der Vegeta-
tionsperiode leicht abnehmenden Produktionsraten deuten darauf hin, dass die
Pflanze von der vorhergehenden Saison noch Kraftreserven besass und diese
ganz zu Beginn zusitzlich zur Verfiigung hatte. Dieser Befund ist tliberein-
stimmend mit KozLowskl (1991), der die Ende Vegetationsperiode gespei-
cherte Energie in die Reserve zur Sicherstellung des Uberlebens und eine so-
genannte strukturelle Grosse, die anfangs Saison sofort fiir das Wachstum zur
Verfiigung steht, aufteilte.

In einer zweiten Phase beschiftigen sich die Pflanzen intern mit der Anlage
von Bliiten; sie stecken ihre Kraft also in generatives Wachstum. Dazu wird
ein wesentlicher Teil der Kraftreserven benotigt, und diese bleiben auch bis
zu einem gewissen Grad in diesem Prozess gebunden; jedenfalls nahm so-
wohl das Wundverheilungsvermdgen als auch die Rametproduktion ab. Auch
KozLowskl (1991) beschrieb beziiglich Energieverbrauch der Pflanzen mo-
dellhaft einen Ubergang von Wachstum zu Reproduktion im Jahresverlauf.
Dies zeigt, dass vegetatives und generatives Wachstum alternative Prozesse
sind, die nicht gleichzeitig stattfinden. Dass sich diese zwei Formen des
Wachstums gegenseitig ersetzen konnen, zeigten bereits HARPER und WooD
(1957) am Beispiel von Senecio jacobaea. Auch bei der Wasserhyazinthe
verlangsamte eine friithe Induktion der Bliitenbildung die Ramet-Produktion;
es wurden also Krifte umgelagert (Watson 1990). Da bei meinen Legumino-
sen weitaus nicht alle Ramets Bliiten hervorbrachten, jedoch alle Ramets vom
eingeschriankten Regenerationspotential betroffen waren, durfte dies als Zei-
chen starker physiologischer Integration gewertet werden, bei der alle Betei-
ligten ein Stiick ihrer Fitness zur Entwicklung von Fortpflanzungsorganen
hergaben. Der Befund von Davies et al. (1990), dass horstformige Pflanzen
von Cortaderia pilosa mehr reproduzierende Triebe besitzen als nicht-horst-
tormige, bekriftigt diese Ansicht. Die physiologische Integration geht mit ei-
ner Schwichung der unterstiitzenden Ramets einher, was durch WiLLiams und
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BRriske (1991) anhand von Versuchen mit Schizachyrium scoparium bestitigt
wird. Eine derartige Inkaufnahme verminderter Reaktionsfahigkeit auf ungiin-
stige Einfliisse macht die Bedeutung der sexuellen Fortpflanzung fiir die
Pflanzen deutlich.

Die Zeit der Bliite an und fiir sich, in der diese unterhalten werden miissen,
zehrt insgesamt weniger an den Reserven der Individuen. Zwar biissen die
bliitentragenden Ramets ihre eigenstindige Lebensfahigkeit ein, doch ist der
Unterstiitzungsaufwand fiir die anderen Ramets nicht mehr sehr hoch und das
Mass der physiologischen Integration reduziert. Dies dussert sich wiederum in
einem erhohten Regenerationsvermégen.

Das anschliessende "Sommerverhalten" diirfte durch ein Zusammenspiel ver-
schiedener Faktoren zustande kommen: Erstens entzieht die Samenreifung
dem Individuum zunehmend Krifte, so dass die Unterstiitzung der bliitentra-
genden Ramets wieder erhoht werden muss. TsCHURR (1992) erachtete diesen
Prozess ebenfalls als erfolgshemmend beziiglich Klonierung. Zweitens be-
gann in dieser Zeit bereits wieder eine Umkehr des Energieflusses Richtung
unterirdische Strukturen zur Anlage von Reserven, und zwar zunichst in ge-
ringem und dann immer stirker werdendem Ausmass. Ubereinstimmend dazu
berichtete KozLowski (1991) ebenfalls von einem Wechsel von Reproduk-
tionswachstum zu Reservestoffspeicherung. Allerdings erachtete er den Uber-
gang als plotzlich und nicht kontinuierlich. Drittens sind gerade in der heissen
Sommerzeit die Bedingungen in der kollinen Stufe fiir alpine Pflanzen ohne-
hin nicht ideal. Dieser zusitzliche Stressfaktor diirfte die Resultate noch ak-
zentuiert haben.

Die letzte Phase ist durch geringe Reaktionen geprdgt. Offensichtlich liegen
die Krifte jetzt als Reserven derart konzentriert in den unterirdischen Struktu-
ren vor, dass auch kleine Stiicke davon ein Uberleben des Ramets gewdhrlei-
sten konnen. Begiinstigend wirkt auch, dass zu dieser Zeit keine sehr hohen
Temperaturen mehr auftreten, die einen hohen Assimilationsbedarf bewirk-
ten. Dem Temperaturfaktor wird mit fortschreitender Jahreszeit absolut domi-
nante Bedeutung zuerkannt, stieg doch das Thermometer bei den letzten Ver-
suchen kaum mehr tiber 5°C.

Der oben angefiihrte Jahreszyklus der alpinen Leguminosen sollte im Rahmen
weiterer Arbeiten mit dem Verhalten anderer alpiner Pflanzen verglichen
werden konnen.

Eine Dynamik der untersuchten biologischen Individuen war im ersten Jahr
nur ansatzweise vorhanden; diese Periode stand ganz im Zeichen expansiven
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Wachstums, ohne dass wesentliche Todesraten auftraten. Da auch kaum
Bliiten gebildet wurden, bestanden die Populationen zu diesem Zeitpunkt
meist nur aus Nicht-Reproduzierenden mit gleichem chronologischen Alter.
Dies steht in einem gewissen Gegensatz zu NOBLE et al. (1979), welche bei
Carex arenaria eine synchrone Geburts- und Sterberate in der gleichen Gros-
senordnung fanden. Der Grund fiir die abweichenden Resultate diirfte darin
liegen, dass meine experimentellen Module im Gegensatz zur Sandsegge
noch nicht voll etabliert waren.

Im weiteren Versuchsverlauf entstand ein arttypischer Ramet-Umsatz, der an-
fanglich durchwegs erhtht war und sich mit zunehmender Dauer zusehends
dem natiirlichen Umsatz anglich. Dies wird mit dem Aufbrauchen der zusitz-
lichen Nihrstoffe in der Gartenerde erkldart. Zum gleichen Schluss kommen
HarpER und BELL (1979), und in dieser Beziehung besteht auch Ubereinstim-
mung mit NoOBLE et al. (1979): Zugabe von Diinger bewirkte bei Carex are-
naria eine Verdoppelung der Geburtsrate, sofort gefolgt von einer entspre-
chenden ErhShung der Sterberate. Die durchschnittliche Dichte stieg von et-
wa 150 auf 200, obwohl mehr als 1000 Ramets neu erschienen. Bei alpinen
Leguminosen wurde die Populationsstruktur nach zwei Versuchsjahren durch
das Hinzutreten von reproduzierenden Individuen diversifiziert; ab dem drit-
ten Jahr trat ein weiterer Aspekt hinzu: Die Entstehung einer neuen Genera-
tion aus Selbstsaat, festzustellen bei Arten mit grossem Bliiherfolg (Trifolium
badium, T. thalii, T. nivale, Anthyllis alpestris). Somit waren erstmals alle
Entwicklungsklassen nach Gasser (1986) - Keimlinge, Nicht-Reproduzieren-
de und Reproduzierende - vertreten, und die experimentellen Populationen er-
reichten somit in dieser Hinsicht einen naturnahen Zustand.

Aufgrund der Verteilung der Keimlinge musste geschlossen werden, dass eine
alte Skipistenplanie nur wenig Keimungsstellen bietet. Auch die dreijahrige
Curlex-Abdeckung lieferte trotz leichter Humusbildung durch ihren Abbau
keine vorteilhaften Keimungsbedinungen. Vielmehr sorgen die Pflanzen
selbst fiir giinstige Voraussetzungen, indem die abgestorbenen Bliitenkopfe
die Samen vor den extremsten Witterungseinfliissen schiitzten (Pseudosynap-
tospermie). Zudem diirften auch die dicht nebeneinander liegenden Keimlinge
selbst als Komponente der Schutzstellen fungieren, indem durch den dichten
Keimlingsbestand das Mikroklima positiv beeinflusst wird: Die aussen be-
findlichen Keimlinge schiitzen die innen wachsenden durch ihre Prisenz vor
Austrocknung auf Kosten einer verminderten eigenen Uberlebenschance.

Die ersten Lebensphasen waren in den untersuchten experimentellen Popula-
tionen mit grossen Ausféllen verbunden, so dass sich trotz eines gewissen re-
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produktiven Erfolgs, definiert als Erscheinen von aktiven Individuen (URr-
BANSKA 1989a), insgesamt kaum zusitzliche Individuen aus Selbstsaat etablie-
ren konnten. Die Keimungsstellen sind also eindeutig keine Schutzstellen, die
eine erfolgreiche Etablierung von Keimlingen sichern und vor Risiken wie
Frosthebung, Wind und extremen Schwankungen der Bodenoberfliche schiit-
zen sollen (URBANSKA und ScHUTZ 1986, URBANSKA et al. 1988). Die Dynamik
erlitt an dieser Stelle im Vergleich zu Populationen am natiirlichen Standort
einen Bruch, indem die ohnehin geringe Nachkommenrekrutierung in der al-
pinen Stufe (Prock 1990) noch bedeutend herabgesetzt wurde. Dieser Befund
ist jedoch auch vor dem Hintergrund der beschriankten Versuchsdauer zuse-
hen; bei einem Augenschein 1992 konnten jedenfalls teilweise wieder viele
Keimlinge beobachtet werden. Diese Untersuchungen sollten weitergefiihrt
werden, um mehr Aussagekraft zu erhalten.

Beziiglich Renaturierung von Skipistenplanien mittels Anpflanzung ist ne-
ben der Voraussetzung einer erfolgreichen Regeneration die Dynamik in den
Feldversuchen der alles entscheidende Faktor. In dieser Hinsicht sind die An-
spriiche an die Arten die folgenden: a) Grosse Wachstumsleistung und langle-
bige Ramets, so dass es rasch und ausdauernd zu einer dichten Arealbesied-
lung kommt, b) starke Bliitenbildung, so dass eine Bepflanzung durch Selbst-
saat unterstiitzt wird und c) geringe Néahrstoffanspriiche, um auf eine Diin-
gung verzichten zu kénnen. Diese Bedingungen widersprechen einander zum
Teil, weshalb die einzige ideale Art nicht gefunden werden kann:

Eine grosse Wachstumsleistung ist mit einem hohen Ramet-Umsatz, dieser
wiederum mit einer kurzen Lebensdauer der Ramets verbunden. Der dauernde
Umbau des Pflanzenkorpers braucht viel Energie, weshalb die Pflanzen zu-
dem auf eine entsprechende Nahrstoffsituation angewiesen sind. Trifolium
badium ist eine Art mit diesen Merkmalen. Bei ihr fiihrte die mit der Zeit
schlechter werdende Ressourcenverfiigbarkeit zu einem Absterben fast aller
Individuen nach vier Jahren. Dass starke Bliitenbildung fiir die Erhaltung der
Population nicht ausreicht, wurde auch an dieser Art deutlich. Denn diese
Voraussetzung war gegeben. Es wurden denn auch zum Teil sehr viele Keim-
linge gezihlt; nur fehlte wegen deren geringer Uberlebenschance ein etablier-
ter Nachwuchs trotzdem vollstindig. So wird denn ein hoher Anteil bliiten-
tragender Ramets eher als Hypothek angesehen, da diese zuerst einmal auf die
Unterstiitzung anderer Ramets angewiesen sind und so die Gesamtfitness der
Pflanze reduzieren und schliesslich im Anschluss an die Bliite meist abster-
ben, so dass neue Ramets zur Erhaltung der Individuumgrosse gebildet wer-
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den miissen. Dieser grosse kriftemédssige Aufwand wurde auch bei T. nivale
und A. alpestris deutlich, welche wie schon in den Versuchen von GASSER
(1989) stark bliihten und danach eine Minimalgrosse erreichten.

Geringe Nihrstoffanspriiche haben einen tiefen Ramet-Umsatz und damit ei-
ne langsame Wachstums- und Entwicklungsgeschwindigkeit zur Folge, wie
das Beispiel von T. alpinum deutlich zeigte: Zwar iiberlebte ein grosser Pro-
zentsatz der experimentellen Module, diese deckten aber auch bei Versuch-
sende nur ein minimales Areal ab. Zudem gab es bis anhin wegen fast aus-
bleibender Bliitenbildung keine Nachkommen. Da die unterirdische Entwick-
lung in dhnlichem Tempo wie die oberirdische verlief, vermag die Art auch
den Boden nur ungeniigend zu halten, obwohl gerade sie ausgeprigt in die
Tiefe wurzelt. Ahnliches Verhalten zeigten O. jacquinii und H. obscurum.
Bei diesen Taxa war die Wachstumsgeschwindigkeit allerdings dermassen ge-
ring, dass eine Etablierung innerhalb einer Saison nur unvollstindig gelang.
Die hohen Verlustraten lassen einen Einsatz zur Farce verkommen.

Eine schnelle Besiedlung des Standortes wird auch mittels Guerilla-Strategie
erreicht. Ausgepréigt diese Strategie wendet T. repens an. Allerdings sterben
bei ihm - auch wieder verbunden mit einer raschen Wachstumsgeschwindig-
keit - friih von hinten her die Ramets und auch die Verbindungen dazwischen
ab, so dass der Kontakt mit dem Mutterindividuum verloren geht. Die neuen
Rametgruppen haben in der Folge ausgeprigt mit der schlechten Situation zu
kdmpfen, weshalb die Entwicklung sehr stark verlangsamt wird. Die anderen
Guerilla-Pflanzen (A. alpinus, L. alpinus) zeigten zundchst wegen der guten
Nihrstoffsituation zwar Phalanx-Wachstum. Spiter wuchsen sie dann aber
lockerer, um sich die erforderliche Nahrung aneignen zu konnen. Da sie in
Bezug auf Wachstum und Bliitenbildung keine Extrempositionen einnehmen,
sind diese zwei Arten tatsdchlich noch am besten fiir eine Renaturierung zu
gebrauchen.

Eine nicht-extreme Dynamik kann generell als Vorteil fiir die gestellten An-
spriiche angesehen werden. Denn die Extremisten unter den Pflanzen konnen
sich weniger an die unterschiedlichen Anfordernisse auf Skipistenplanien an-
passen und erleiden so immer in mindestens einer Hinsicht einen wesentli-
chen Nachteil. In diesem Sinne kann auch H. comosa zumindest an wirme-
ren Lagen empfohlen werden, obwohl die Arealbesiedlung wegen der Pha-
lanx-Wuchsform langsam vor sich geht. Nicht abschliessend beurteilt werden
konnte T. thalii, da bei thm die Reaktionen allzu unterschiedlich ausfielen.

In einem Renaturierungskonzept ist jedoch nicht unbedingt eine hypotheti-
sche ideale Art gefragt, sondern eine Kombination von Arten, die sich beziig-
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lich Wuchsform, Dynamik, Fortpflanzungs-Strategie und Lebenszyklus er-
ginzen, so dass ein Synergie-Effekt entstehen kann. Die geforderte Biodiver-
sitdt stellt sich auf diese Weise zwingend ein. In einem solchen Konzept
konnten die Leguminosen dank ihrer Symbiose mit Rhizobien vor allem als
Element zur Stickstoffanreicherung des Bodens verwendet werden. Denn wie
bei diesen Untersuchungen deutlich gezeigt werden konnte, besitzen alle ge-
priiften Arten schon bei der Auspflanzung Wurzelknollchen, die sich im Lau-
fe der Zeit noch vermehren.

Andere wesentliche Aspekte von Renaturierungen in der alpinen Stufe wie
zum Beispiel die Verwendung autochthonen Materials oder die Diingerpro-
blematik werden hier nicht niher erldutert. Fiir die Diskussion derartiger Fra-
gen wird hier auf entsprechende Arbeiten verwiesen (u. a. NZZ 1989, ScHUTZ
1989, 1990, UrRBANSKA 1988, 1989b, 1990, UrBANSKA und HASLER 1992). Es
sei an dieser Stelle jedoch mit aller Deutlichkeit darauf hingewiesen, dass das
Vorhandensein eines Renaturierungskonzepts fiir alpine Skipisten niemals als
Alibi fiir neue Eingriffe herhalten darf.

Im Laufe dieser Arbeit traten einige neue interessante Aspekte zutage, die
zwar hier nicht genauer erdrtert werden, aber Ansatzpunkt weiterer Untersu-
chungen sein konnen:

Klonierungen sollten auf der Basis optimaler Bedingungen beziiglich chemi-
scher und physikalischer Faktoren in der natiirlichen Umgebung durchgefiihrt
werden. Dadurch entfillt der Vorbehalt, dass unnatiirliche Versuchsbedingun-
gen unter Umstdnden die Resultate entscheidend beeinflussen.

Fiir die Klonierung ist es von Vorteil, wenn das ganze Pflanzenmaterial gene-
tisch einheitlich ist, insbesondere auch in verschiedenen Serien der gleichen
Art. So konnen Unterschiede viel klarer zugeordnet werden, und teilweise
diirfte die bei diesen Versuchen aufgetretene grosse Variabilitdt abnehmen.
Auf der anderen Seite ist eine genetische Durchmischung bei den Auspflan-
zungen deshalb von Vorteil, weil dann die Gefahr der Selbstinkompabilitt
wesentlich verkleinert ist. Bei Selbstinkompabilitidt kann keine Populations-
dynamik entstehen und der Auspflanzungserfolg wird dadurch in Frage ge-
stellt.

Nachbarschaftseinfliisse wurden in dieser Arbeit keine gefunden. Allerdings
wurden die experimentellen Module in einem Abstand gepflanzt, in dem sie
sich normalerweise bis Versuchsende nicht beriihrten. Gerade im Hinblick auf
die Erstellung eines Artenspektrums fiir Renaturierungen sind aber Nachbar-
schaftsbeziehungen von Wichtigkeit. Zur Beantwortung dieser Frage wiren
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dichtere Bepflanzungen nétig, und zwar nicht nur innerhalb der gleichen Art
wie bei TSCHURR (1992), sondern zwischen verschiedenen Arten mit definier-
ter Wuchsform.

In der vorliegenden Arbeit wurde ein Teil der Arten auch in der natiirlichen
Umgebung betrachtet. Diese Beobachtungen brachten zum Teil wesentliche
Aufschliisse, zum Beispiel beziiglich der Dynamik von Trifolium badium.
Kenntnis iiber die gesamte Dynamik einer Art - nicht nur die Wachstums-
Strategie und Wuchsform - in ihrer natiirlichen Umgebung lassen exaktere
Beurteilungen ihres Verhaltens in den experimentellen Populationen zu, wes-
halb sie fiir alle Untersuchungen dieser Art zu fordem ist.

Die Dynamik der experimentellen Populationen wurde mit zunehmender Ver-
suchsdauer als wesentliches Element erkannt. Eine Dynamik in den Versuchs-
fldichen als solchen findet aber nicht nur durch Selbstsaat, sondern auch durch
Einwanderung statt, so dass die Artendiversitdt und die Anzahl der Coenopo-
pulationen steigt (ScHUTZ 1988, TsSCHURR 1992, UrRBANSKA und ONIPCHENKO
unver6ff.). Auch in meinen Untersuchungen wurde bei den Feldkontrollen
Einwanderung bemerkt. Genauere Untersuchungen iiber die Dynamik der ge-
samten Fliache diirften ndheren Aufschluss iiber die Eignung der Curlex-Dec-
ke als Samenfalle, Keimungs- und Schutzstelle sowie das Verhalten weiterer
Arten auf diesem extremen Standort erbringen.
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ZUSAMMENFASSUNG

Die Arbeit befasst sich mit dem Wachstumsverhalten von 14 alpinen Leguminosen-Arten.
Sie umfasst Untersuchungen an Versuchsserien im Gewichshaus bzw. Garten in Ziirich
sowie experimentellen Populationen in alpinen Skipistenplanien nahe Davos. Zum Ver-
gleich wurden Populationen in der natiirlichen Umgebung beobachtet. Die Gewédchshaus-
bzw. Gartenversuche gaben Aufschluss iiber das Etablierungs- und Regenerationswachs-
tum sowie den jdhrlichen Zyklus der Resourcenverteilung. Aus den Feldexperimenten
konnten vor allem Schliisse iiber das expansive und reproduktive Wachstum sowie die In-
dividuum- und Populationsdynamik gezogen werden.

Erwartungsgemiss besassen alle untersuchten Wachstumsformen eine genetische und eine
durch die Umwelt beeinflusste Komponente. Das Wachstumspotential hing beim Etablie-
rungs- und Reproduktionswachstum mit der Wachstumsgeschwindigkeit und Dynamik der
Individuen, beim Regenerationswachstum mit der physiologischen Integration der Ramets
und beim expansiven Wachstum mit der Nihrstoffaufnahmekapazitit der Pflanze zusam-
men. Die phédnotypische Plastizitit des Wachstums erwies sich je nach Wachstumstyp als
unterschiedlich: Wihrend das reproduktive Wachstum relativ wenig modifiziert wurde,
waren die Verinderungen sowohl beim Etablierungs- als auch beim regenerativen und ex-
pansiven Wachstum bedeutend grosser. Letztere beiden Typen zeigten zudem eine saiso-
nale Periodizitit, welche als Ausdruck interner Resourcenverteilungen im Laufe des jihrli-
chen Lebenszyklus der Pflanzen betrachtet werden darf.

Die Dynamik der experimentellen Populationen war anfinglich durch einen arttypischen
Ramet-Umsatz geprigt. Spidter wurde der Populationsaufbau differenziert, da einige Indi-
viduen in die reproduktive Phase eintraten. Anschliessend daran brachte Selbstsaat und das
darauffolgende Auftreten von neuen Generationen eine weitere Diversifikation in Bezug
auf Alters-/Entwicklungsklassen. Diesem Aspekt konnte allerdings wegen der beschrink-
ten Versuchsdauer zu wenig Beachtung geschenkt werden.

Einwanderung wurde in den Feldversuchen zwar registriert, aber nicht genauer untersucht.

Abschliessend wird die Bedeutung der Resultate fiir Renaturierungen von alpinen Skipi-
stenplanien kurz diskutiert.
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SUMMARY

The study deals with the growth of 14 alpine Leguminosae species; it includes experi-
ments in the greenhouse and the garden in Zurich as well as in alpine machine-graded ski
runs near Davos. In addition, natural populations in undisturbed alpine areas were ob-
served and compared with experimental series. The results obtained in the greenhouse and
the garden trials contributed information to the establishment and regenerative growth as
well as the resource distribution in the plant throughout the year. The field experiments
contributed in the first place to conclusions about the expansive and reproductive growth
and the dynamics of the individuals and populations.

As expected, all of the growth types included a genetic as well as an environmental com-
ponent. During the establishment and reproductive growth, the potential of growth was
mostly reflected in the speed of growth and in the dynamics of given individuals. During
the regenerative growth, it was influenced by the physiological integration of the ramets
and during the expansive growth by the capacity of resource uptake. The phenotypical
plasticity of clonal growth was related to the growth type: the modifications of reproduc-
tive growth were rather slight, whereas the other growth types proved to be more variable.
Cycles of establishment and expansive growth were characterized by seasonal changes, ap-
parently resulting from differences in internal distribution of resources throughout the year.

The dynamic of the experimental populations was dominated at the beginning by the ram-
et-turnover. Later on, some of the individuals reached the reproductive phase and the age-
state structure of populations became more differentiated. Further diversification relative
to age-state hierarchy resulted from self-seeding and the subsequent development of new
generations. However, this aspect could not have been investigated in detail on account of
the limited research period.

Immigration of diaspores from the neighbouring areas was registrated but not analysed.

In conclusion, the relevance of the results obtained to revegetation of machine-graded ski
runs above the timberline is briefly discussed.
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