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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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