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Studien iiber die vegetative Fortpflanzung

in den Hochalpen

Die verschiedenen Formen der vegetativen Fortpflanzung

und ihre Bedeutung fiir die Erhaltung der Arten und fiir

die Strukturbildung in der Vegetationsdecke im Bereich

des Carex-Elyna-Vegetationsgiirtels

von Hans Hartmann
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Vorwort

Untersuchungen iiber die Bedeutung der SprofBgestaltung im Zu-
sammenhang mit vegetativen Fortpflanzungsvorgangen und -moglich-
keiten wurden bereits frither im Rahmen einer Diplomarbeit an
einer umfangreicheren Auswahl hochalpiner Arten durchgefiihrt.
Diese Arbeit befindet sich als Manuskript in der Bibliothek des Bo-
tanischen Museums der Universitit Ziirich (Direktor Prof. Dr. A. U.
DANIKER).

Die Feldarbeit beschrinkte sich zur Hauptsache auf die alpine
und nivale Stufe verschiedener Teile Graubiindens (Rhitikon, Sil-
vretta- und Vereina-Gebiet, Keschgebiet, Oberengadin, Calanda, Val
Ponteglias, Avers, Schamser Berge). Zudem ergab sich widhrend eines
lingeren Aufenthaltes in Stid-Frankreich die Gelegenheit, auch in
den Ost-Pyrenden in der entsprechenden Hohenstufe Exkursionen
durchzufiihren.

Die Nomenklatur ist in der vorliegenden Arbeit nach THOMMEN
(Taschenatlas der Schweizer Flora, 1945) sowie ScHINZ und KELLER
(2. Teil, 1917) berticksichtigt.

Fiir den groBziigigen Beitrag an die Druckkosten danke ich dem
Kuratorium der Georges und Antoine Claraz-Schenkung.

Der Naturforschenden Gesellschaft Graubiindens sei die Uber-
nahme der Drucklegung und die Herausgabe der vorliegenden Schrift
bei dieser Gelegenheit bestens verdankt.

Herrn Protf. Dr. A. U. DANIKER mochte ich fiir die zahlreichen An-
regungen und sein Interesse, das er der Arbeit stets entgegengebracht
hat, noch besonders danken.
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1. Einleitung

Ein Studium des Verhaltens von Pflanzen unter extremen Lebens-
bedingungen scheint interessant sowohl idiobiologisch als auch im
Hinblick auf die Bildung und Erhaltung einer Vegetationsdecke.

Die Bildung der Vegetationsstruktur ist zu einem grof3en Teil von
Erscheinungen im vegetativen Bereich (vegetatives Wachstum, vege-
tative Ausbreitung, vegetative Fortpflanzung und Vermehrung) ab-
hingig, womit solche Untersuchungen auch zur Grundlage biocoeno-
logischer Arbeiten werden konnen.

Existenz- und Fortpflanzungsbedingungen werden mit zunehmen-
der Hohe iiber Meer in den hoheren Lagen der Alpen stets ungiinsti-
ger, was sich beispielsweise auf das Verhiltnis zwischen annuellen und
perennierenden Arten derart auswirkt, daB3 die einjihrigen nur noch
mit einem sehr geringen prozentualen Anteil den ausdauernden
Arten gegeniiberstehen.

Gerade die generative Reproduktion als ein recht
komplizierter Vorgang diirfte erwartungsgemif3 im Bereich der Nival-
stufe diversen gefahrdenden Einfliissen ausgesetzt sein. Die Ver-
mutung, dal dementsprechend den meist einfacher verlaufenden
vegetativen Fortpflanzungsvorgingen eventuell er-
héhte Bedeutung zukommen konnte, ist naheliegend.

In der vorliegenden Arbeit sollen mit der Beschreibung einer
groBeren Anzahl von Arten die verschiedenen, + ausgeprigten vege-
tativen Fortpflanzungsmoglichkeiten in der Art einer Ubersicht dar-
gestellt werden. Da der grolen Mehrzahl vegetativer Fortpflanzungs-
formen eine bestimmte Wuchsform zugrunde liegt, seien deren Ver-
. zweigungsverhiltnisse jeweils gebiihrend berticksichtigt.

Es galt nun vorerst, die einzelnen Spezies, besonders auf Grund
von vergleichenden Beobachtungen an den natiirlichen Standorten,
einer morphologischen Untersuchung zu unterziehen, um dann so
weit als moglich induktiv die verschiedenen Arten, welche sich in der
Ausbildung vegetativer Fortpflanzungskérper oder Korperteile dhn-
lich sind, zu einem gemeinsamen Typus zu vereinigen. Die morpho-
logischen Analysen sind im allgemeinen so weit durchgefiihrt, als sie
fiir die Abklirung der Frage vegetativer Propagation von Bedeutung
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sein konnen. Sie erheben deshalb auch keineswegs den Anspruch auf
Vollstindigkeit, wie dies fiir eine rein morphologische Arbeit uner-
laBlich wire. Auf Grund der Spro- und Wurzelverhiltnisse mag-
lichst zahlreicher Arten fithren wir eine Klassifizierung durch, wel-
cher eine Differenzierung nach morphologisch-physiognomischen Ge-
sichtspunkten der fiir eine vegetative Fortpflanzung in Frage kom-
menden Sprof- und Wurzelteile zugrunde liegt. Im weiteren sei an-
schlieBend noch kurz die Frage der Bedeutung vegetativer Fort-
pflanzungstypen fir die Vegetationsentwicklung in den Hochalpen
gestreift.

Weil Begriffe, wie vegetative Fortpflanzung, vegetatives Wachs-
tum, vegetative Vermehrung und vegetative Ausbreitung nicht immer
einheitlich angewendet werden, bedarf es in diesem Zusammenhang
einer kurzen Klarlegung derselben.

Der Vorgang der eigentlich vegetativen Reproduk-
tion, welcher eine ungeschlechtliche Fortpflanzung durch viel-
zellige Fortpflanzungseinheiten darstellt, ist streng zu unterscheiden
besonders von jeder Art sexueller Reproduktion. Im Verlauf der
vegetativen Propagation isolieren sich zusammenhingende Zellgrup-
pen, die oft bereits zu fertigen Sprossen oder Sprossen im Knospen-
stadium ausdifferenziert sind, vom Mutterorganismus.

Ungeschlechtliche Fortpflanzung liegt wohl bei
allen Protisten vor; das ist die Zellteilung in ihren verschiedenen
Modifikationen als Zweiteilung, Knospung, Vielfachteilung. Die un-
geschlechtlichen Fortpflanzungs- und Vermehrungsvorginge der
sporenbildenden Generation, wie sie bei sehr vielen
Kryptogamen verbreitet sind, miissen unterschieden werden von den
eigentlich vegetativen Fortpflanzungsvorgingen. Die ungeschlecht-
liche Vermehrung durch Sporen steht sehr oft in enger Beziehung
zur Reduktionsteilung. Da aber die Befruchtung ein Vorgang ist,
der urspriinglich wohl nichts mit der Fortpflanzung zu tun hat, so
stand wahrscheinlich auch die Reduktion primér nicht in direkter
Verbindung damit. Nach Craussen (1915) ist die Reduktion erst
sekundir — aus O6konomischen Griinden — in den Fortpflanzungs-
zyklus einbezogen worden.

Die eigentlich vegetative Fortpflanzung (durch Brutzellen, Brut-
korper, Brutknospen, gewohnliche Sprofteile) ist bei Gametophyt
und Sporophyt in den verschiedenen Pflanzenklassen weit verbreitet.
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Bei den Pflanzen von den heterosporen Farnen aufwirts fehlt dem
Gametophyten die Moglichkeit zur ungeschlechtlichen Fortpflan-
zung ganz.

Bei den hoheren Pflanzen sind im allgemeinen mit einer weiteren
Differenzierung des Cormus zugleich neue vegetative Propagations-
varianten verwirklicht worden. Selbst in verwandtschaftlich sich
nahestehenden Pflanzengruppen sind die vegetativen Fortpflanzungs-
moglichkeiten oft sehr mannigfaltig; in sehr vielen Fillen ergeben
sie sich schon aus den Verzweigungsverhiltnissen im Zusammenhang
mit sproBbiirtiger Wurzelbildung einer bestimmten Wuchsform.

Fiir jede Art von Vermehrung ist eine VergroBerung der
Individuenzahl charakteristisch. Dieser Vorgang ist somit noch in
erhohtem MaBe direkt oder indirekt an das Wachstum lebender Sub-
stanz gebunden. Schon bei den relativ einfachen Organismen der
Einzeller kann sich das Individuum in der Regel erst dann auf un-
geschlechtlichem Wege vermehren, wenn es eine + festgelegte GroBe
erreicht hat. Auch bei den hoher organisierten mehrzelligen Pflanzen
ist wohl die Fortpflanzung meist mit einer zahlenmiBigen VergroBe-
rung der Tochterindividuen verbunden.

Anderseits sind gerade unter den Bliitenpflanzen zahlreiche Bei-
spiele vegetativer Fortpflanzungsformen bekannt, die gesamthaft be-
trachtet keine Vermehrungsvorgiange darstellen. Mit der Ausbildung
nur einer Tochterzwiebel, einer Tochterknolle oder eines Jahres-
triebes an einem unverzweigt wachsenden unterirdischen Erdstamm
ist wohl die Erhaltung der Art fiir einmal gesichert; die Individuen-
zahl bleibt jedoch unveriandert.

Vegetative Fortpflanzung ist also nicht in jedem Fall vegetativer
Vermehrung gleichzusetzen.

Aus der Bezichung des Begriffes der vegetativen Vermehrung zu
dem des Wachstums ergibt sich die Folgerung, welche die vege-
tative Propagation sehr oft als ein Spezialfall von vegetativem Wachs-
tum erkliren 1dBt. Fiir die generative Reproduktion gilt diese Be-
ziehung natiirlich nicht. Entweder wird dann gleichzeitig mit dem
Fortpflanzungsvorgang dem Wachstum durch Zellteilung ein Ende
gesetzt, oder durch die Ausbildung einer gréBeren Zahl von Keim-
zellen und deren Abgliederung vom Elternorganismus spielt sich
eher ein dem Wachstum entgegengesetzter Vorgang ab. Auch der
Befruchtungsakt hat nichts mit Wachstum gemeinsam.
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Viele der beziiglich ihrer vegetativen Propagation untersuchten
Arten vermehren sich dadurch, indem an der Erdoberfliche oder in
der Erde verlaufende, verzweigte Achsensysteme durch Verwesung
der dlteren absterbenden Teile in einzelne Zweige zerfallen, welche
infolge erzeugter sproBbiirtiger Wurzeln als selbstindige Individuen
weiterleben und sich in gleicher Weise weiter fortpflanzen.

Im Gegensatz zum hoheren Tier ist die hohere Pflanze durch den
Besitz von Vegetationspunkten ausgezeichnet, welche anscheinend
fortwahrend weiterwachsen. Gewisse Bezirke des Pflanzenkérpers be-
halten also dauernd embryonalen Charakter. Dementsprechend
konnte das Wachstum wohl immer weiterfithren, wiaren ihm nicht —
besonders aus stoffwechsel-physiologischen Griinden — doch be-
stimmte Schranken gesetzt. Man wiirde somit erwarten, dall einem
Steckling eines dltesten Baumes wieder die gleichen Lebens-
aussichten auf ein individuelles Hochstalter zukdmen wie dem jun-
gen Reis. Die Frage, ob die fortgesetzte ungeschlechtliche Vermeh-
rung durch Stecklinge und Pfropfung zur Altersschwiche fiihre, wird
verschieden beurteilt. Nach MoLisca (1929, p. 152 u.f.) soll diese
Frage von der Mehrzahl der Theoretiker verneint, von der Mehrzahl
der Praktiker dagegen bejaht werden.

Wahrscheinlich ist in bezug auf die Nachwirkungen doch zu
unterscheiden zwischen natiirlicher und kiinstlicher vegetativer Fort-
pflanzung (Stecklinge und Pfropfreiser).

Ganz allgemein ist einem SproB3 oder SproBteil mit der Fahigkeit,
geniigend kriftige sproBbiirtige Wurzeln hervorzubringen,
die Moglichkeit zur vegetativen Fortpflanzung gegeben. |

Im AnschluB an die Erorterungen iber die Erscheinung der
Fortpflanzung wire noch kurz auf die Bedeutung der Ausbrei-
tun g hinzuweisen, als eine notwendige Folge auf die Vermehrung.
Wihrend bei den generativen Fortpflanzungstypen der Vorgang der
Verbreitung von Samen und Friichten vom eigentlichen Vermeh-
rungsakt unterschieden und fiir sich untersucht werden kann, gehen
diese beiden Vorginge bei der Mehrzahl vegetativer Fortpflanzungs-
typen Hand in Hand. So wirkt z. B. der Ausldufer einer Pflanze, an
dessen Ende ein Tochterindividuum ausdifferenziert wird, fir die
betreffende Art zugleich als Ausbreitungsorgan, indem das junge
Pflinzchen erst in einiger Entfernung von der Mutterpflanze abge-
legt wird. Zum Unterschied der Verbreitung von Samen und Friich-
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ten vollzieht sich die vegetative Ausbreitung normalerweise auf re-
lativ beschriankter Fliche. Aber selbst durch die Fortpflanzung mit-
tels Knollen und Zwiebeln, nach deren Verlauf innerhalb kurzer
Zeitabstinde beinahe keine Ortsverinderung erkennbar ist, wird den
Tochterindividuen in jeder folgenden Vegetationsperiode ein, wenn
auch nur geringfiigig verandertes, neues Milieu zugidnglich gemacht.
Die Mutterpflanzen sterben ab, und allmihlich entfernen sich die
nachfolgenden Generationen immer weiter voneinander, so daf3 im
Laufe lingerer Zeitriume doch auch relativ gréBBere Distanzen zu-
riickgelegt werden.

Die vegetativen Fortpflanzungserscheinungen im speziellen sind
wohl zum iiberwiegenden Teil in gewissem Sinne mit Restitu-
tions- und Regenerationsvorgangen verwandt, indem
bei den in Frage kommenden hoheren Pflanzen anscheinend leicht
neue Vegetationspunkte fiir Sprosse und besonders auch fiir Wur-
zeln zur Ausbildung gelangen. Arten oder Varietiten, welche Brut-
knospen erzeugen, tragen an den entsprechenden Stellen embryonale
Anlagen, die sich vegetativ'zu neuen Pflinzchen zu entwickeln ver-
mogen. Die Totipotenz der entsprechenden Zellen ist bis zum aus-
gewachsenen Zustand des Individuums erhalten geblieben.

Bei den einzeln beschriebenen Arten in dieser Arbeit handelt es
sich durchwegs um Vertreter des Carex-Elyna-Vegetationsgiirtels
(E. Scumip 1940). Die Auswahl setzt sich somit aus Arten der ober-
sten Vegetationsstufe zusammen, welche besonders die héhere Zone
der eu-alpinen sowie der nivalen Stufe besiedeln und nach unten an
den Zwergstrauchgiirtel (Vaccinium-Loiseleuria-Vegetationsgiirtel, E.
Scumip) grenzen. Es sind Arten der verschiedensten Phytocoenosen,
von den typischen Rasenbestinden (Curvuletum, Firmetum, Elyne-
tum usw.) bis iiber die Pionierrasengrenze hinaus.

Bekanntlich dndert die Hohenlage der Vegetationsstufen ent-
sprechend den Klimastufen vom zentralen Alpenteil gegen den Nord-
alpenrand hin. Um dies am Beispiel der Schneegrenze («Firnlinie»)
zu veranschaulichen, wird dieselbe fiir Nordbiinden mit 2650—2700 m
angegeben, wihrend sie im Err-Kesch-Silvrettagebiet zirka 2900 m er-
reicht. In der auf dieser Linie stirksten Massenerhebung des Bernina-
gebietes steigt die Firnlinie auf 2960 m an (BRAUN-BLANQUET). Dem-
entsprechend variieren in diesen Gebieten auch die verschiedenen
Vegetationsstufen mit einem Hohenunterschied von etwa 200—300 m.
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2. Die Bedeutung vegetativer
Fortpflanzungsvorgiange unter der Wirkung
extremer klimatisch-edaphischer Faktoren fiir das
Pflanzenleben in den Hochalpen

a. Gegenseitige Beziehungen
verschiedener Fortpflanzungsformen

Ein orientierender Uberblick tiber den allgemeinen Achsenbau der verschie-
denen Pflanzenarten aus der alpinen und nivalen Stufe ldBt schon erkennen, daB
die Mehrzahl aller Alpenpflanzen ein vorwiegend unterirdisches Achsen-Wur-
zelsystem entwickelt hat. Auch die oberirdischen SproBteile verlaufen sehr oft
eng dem Boden anliegend, was die betreffenden Arten zur Bildung von Rasen,
Teppichen usw. veranlassen kann. In der Mehrzahl der Fille ist mit der Aus-
bildung - solcher Achsensysteme, durch Verwirklichung eines der spiter zu be-
sprechenden Fortpflanzungstypen, gleichzeitig die Moglichkeit zur vegetativen
Fortpflanzung gegeben.

Als Folge der unwirtlichen Verhiltnisse in den alpinen Regionen ist zu er-
warten, dal3 die Wirksamkeit der Reproduktion durch Samen mindestens herab-
gesetzt ist und iiberhaupt das gesamte pflanzliche Leben, auch in seiner duBeren
Erscheinungsform, von den entsprechenden Verhiltnissen, wie sie unter Klima-
einfliisssen des Tieflandes gegeben sind, abweicht.

Da sich die in den Alpen iibereinanderliegende Vegetationsstufenfolge in gro-
Ber horizontaler Ausdehnung gegen Norden hin wiederholt, die Pflanzen des
hohen Nordens deshalb unter dhnlich extremen Klimaeinfliissen leben, ist es nicht
verwunderlich, dall enge ©kologische Beziehungen zwischen nordischen und
alpinen Arten schon relativ frith aufgedeckt wurden.

KJjeLLMAN (1885), der anldBlich der Reise der Vega an den Nordkiisten —
besonders Sibiriens — sein Hauptinteresse der Pflanzenwelt zuwandte, beschreibt
beispielsweise verschiedene Arten mit vegetativer Vermehrung. Er beobachtete
zahlreiche Pflanzen, die in gewohnlichen Sommern gar nicht zur Samenreife ge-
langen und deshalb einen anderen Weg der Reproduktion eingeschlagen hitten,
einen Weg, der schneller und sicherer zum Ziel fiihre. In einer ersten Gruppe
zdhlt KjerLmMaN Arten auf, welche im floralen Teil Brutknospen er-
zeugen: Festuca ovina, Poa flexuosa, Aira caespitosa, Polygonum viviparum, Saxi-
fraga stellaris f. comosa, Saxifraga cernua. In einer zweiten Gruppe faBt er Arten
zusammen mit Brutknospen, die dem vegetativen System angehoren,
z. B. Saxifraga flagellaris und Cardamine pratensis. In der dritten Kategorie ver-
einigt er alle jene Arten, deren Lebenstitigkeit auf die Ausbildung rein vege-
tativer Teile beschrinkt bleibt und deren Reproduktionsvermégen deshalb
in Zusammenhang steht mit der Ausbildung des SproBsystems.
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Eine Ubersicht iiber die Pflanzenarten der Hochalpen in bezug auf vegetative
Fortpflanzungsmoglichkeiten zeigt, daB eigentlich nur eine kleine Minderzahl
einen spezialisierten Fortpflanzungsmechanismus aufweist, wie er etwa verwirklicht
ist mit der Erzeugung von Brutknospen und echten Ausliufern. Anderseits sind
auch nur wenige Arten aufzuzihlen, welchen auf Grund der Ausbildung von
SproB- und Wourzelsystem oder der kurzen Lebensdauer (Annuelle und Bis-
annuelle) jede Voraussetzung vegetativer Propagation zum vornherein abzu-
sprechen ist.

Wenn nachfolgend kurz auf Anderungen im allgemeinen Lebensablauf der
hochalpinen Pflanzen eingegangen wird als Funktion extremer Klimabedingungen,
so sollen nur jene Verhiltnisse beriicksichtigt werden, wo Unterschiede organo-
graphisch oder quantitativ in Erscheinung treten und zudem — mindestens poten-
tiell — gewisse Beziechungen zu vegetativen Fortpflanzungsvorgingen bestehen.

Vergleiche mit den Lebensverhiltnissen der Ebenenpflanzen bringen zum
Ausdruck, daB3 bei den Arten der Hochalpen und des Nordens, gerade in bezug
auf die Reproduktion durch Samen und Friichte sowie der damit in Zusammen-
hang stehenden Vorginge, teilweise auffallende Abweichungen festzustellen sind.

Blithen, Reifen von Friichten und Samen, aber auch das Keimen sind in be-
deutendem MaBe von der Witterung abhiingig. Je nach Witterungsverlauf und
Exposition bleiben Fruktifikationsjahre leicht ohne Erfolg.

Von den durch SOyrinki (1938) untersuchten 197 Bliitenpflanzen aus der al-
pinen Vegetation Petsamo-Lapplands sind nur 2,59/p ausschlieBlich steril und
etwa 2390/, + spirlich fertil. In bezug auf die Produktion von Samen
dndert dieses Verhiltnis wenig. 109/y der Arten entwickeln iiberhaupt keine rei-
fen Samen. Mit groBer Wahrscheinlichkeit sind dieser Gruppe einige weitere
Arten beizuordnen (ca. 509/p), liber deren Verhalten in diesem Sinne noch unge-
niigende Kenntnisse vorliegen. AuBerdem erzeugen insgesamt zirka 89/y der von
SOYRINKI beobachteten Bliitenpflanzen nur an den allergiinstigsten Standorten reife
Samen. Fiir solche Pflanzen ist demnach von Vorteil, den Vorgang der Samen-
bildung in mdoglichst kurzer Zeit zu erledigen. Als Hochstleistung in dieser Be-
ziehung gibt SOYRINKI Sagina Linnaei an, bei welcher vom Bliitebeginn bis zur
Samenstreuung nur 20 Tage vergehen.

Die Keimung erfolgt zum gréBeren Teil erst nach der Uberwinterung im
folgenden Friihling. Bei der Mehrzahl der alpinen Fjeldpflanzen (ca. 759/o) sind
Samenkeimlinge gefunden worden. Da sich das Jugendstadium bei hoch-
nordischen wie hochalpinen Arten in der Mehrzahl der Fille liber mehrere Jahre
hinzieht, sind die Jungpflanzen im empfindlichsten Alter noch mancherlei schi-
digenden Einfliissen ausgesetzt. Unter Jugendstadium versteht man allgemein jene
Entwicklungsphase, die sich vom Hervorbrechen des Keimlings aus der Samen-
schale bis zur Infloreszenzbildung erstreckt.

In bezug auf das Verhédltnis zwischen generativer und vege-
tativer Fortpflanzung kommt SOYRINKI zum SchluB3, daB sich von den
197 Fjeldpflanzen 52,39/y durch ein vegetatives Wanderungsvermo-
g en auszeichnen. Aus diesen vergleichenden Zusammenstellungen ergibt sich wohl
die Tatsache, daB3 die Mehrzahl der Arten unter normalen Bedingungen ihre Er-
haltung durch die Produktion von Samen sichert, dal3 aber auch in ungiinstigen
Vegetationsperioden die meisten Arten keineswegs gefihrdet sind, weil auBerdem
die Moglichkeit der Reproduktion auf vegetativem Wege besteht. Gerade unter
diesen Arten kommt zahlreichen fiir die Vegetationsbildung eine sehr
groBe Bedeutung zu, wihrend die Pflanzen, welche einer vegetativen Fortpflan-
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zungsmoglichkeit vollig entbehren, meist konkurrenzschwach sind und in einer
geschlossenen Vegetation gegeniiber den vegetativ kriftigeren «Standortsgenossen»
oft vollig zuriicktreten.

Alle diese Angaben wurden auf °/p nach den Spezies bezogen. Die effektive Be-
deutung wire zweifellos noch offensichtlicher bei einer entsprechenden Zusam-
menstellung nach den Individuen.

Fiir unsere Verhiltnisse ist ferner bekannt, daB bei den alpinen Gewichsen
Autogamie viel verbreiteter auftritt als bei den Pflanzen des Tieflandes. Selbst- .
sterile Pflanzen, welchen jede Moglichkeit der Autogamie fehlt, scheinen offenbar
benachteiligt zu sein. In diesem Zusammenhang ist die Untersuchung von KircH-
NER (in Schroter, Pfl.-Leb. d. Alp.1926) von Interesse, der nachwies, daB z. B. bei
den Papilionaceae nur mehrjihrige Arten selbststeril sind.

Dieselbe Aufmerksamkeit verdient die Beobachtung von HILDEBRAND (in
Schroter, 1926), woraus hervorgeht, dall Selbststerilitidt hiufig von leich-
ter vegetativer Vermehrung begleitet ist. Ahnliche Beobachtungen liegen auch von
WARMING (SCHROTER, 1926) aus Gronland vor: «Je mehr in dem insektenarmen
Gronland eine Art xenogam ist, umso mehr paBt sie sich der Vermehrung auf
vegetativem Wege an, wihrend die autogamen Pflanzen diese Art der Fortpflan-
zung entbehren kénnen und tatsdchlich auch entbehren.»

SERNANDER (1901) spricht den sogenannten Winterstehern der skandina-
vischen Gebirge eine beachtenswerte Rolle zu. Als solche bezeichnet er Pflanzen,
die ihre Samen erst im Herbst und Winter ausreifen, deren Fruchtstinde iiber
den Winter stehen bleiben und ihre Samen erst im Verlauf desselben oder im
Friihling ausstreuen. Ein Vorteil dieser Wintersteher besteht darin, dall deren
Verbreitungseinheiten durch die Winterstiirme leicht iliber groBe Strecken weg-
getragen werden. AuBerdem wirkt sich eine Nachreife der Friichte und Samen,
insbesondere von Arten an Standorten mit kurzer Vegetationsdauer, meist nur
vorteilhaft aus. In manchen Fillen ist eine Nachreife als Voraussetzung fiir den
Keimungsvorgang sogar notwendig. BrRAUN (1913) zdhlt von den 224 untersuchten
Nivalpflanzen der Ritisch-Lepontischen Alpen 28,20/, zu den Winterstehern.

b. Kulturversuche

Zum Zweck des Studiums pflanzlicher Lebensvorgdnge unter den extremen
Einfliissen des Alpenklimas wurden von verschiedenen Forschern immer wieder
Kulturversuche durchgefiihrt. Im Hinblick auf die vorliegende Arbeit ist jedoch
zu bemerken, daB Kulturversuche nur dann einen wesentlichen Beitrag liefern,
wenn wir Gelegenheit haben, die zu untersuchenden Individuen iiber eine lingere
Zeitdauer immer im Kontakt mit natiirlichen Verhiltnissen zu beobachten.

Um anschlieBend auf die klimatisch wichtigen Faktoren selbst kurz einzu-
gehen, seien dem vorgingig einige wenige, durch Kulturversuche bestitigte Tat-
sachen festgehalten, welche in erster Linie eine Abwandlung des Gesamthabitus
einer Pflanze mit wechselnder Hohenlage betreffen. '

Bereits KERNER (1898) unterhielt in den Jahren zwischen 1875 und 1880 auf
dem Blaser bei Innsbruck (2195 m) einen Versuchsgarten. Den Ergebnissen ent-
nehmen wir u.a., da3 die im September gesiten Samen von einjdhrigen Pflanzen
tieferer Lagen im Juni des folgenden Jahres keimten. Viele derselben waren jedoch
durch Frost getdtet worden, indes die ausgewachsenen Formen aller iibrigen
niedrigen, gedrungenen Wuchs aufwiesen. Von 300 ausdauernden kultivierten
Arten gelangten nur 32 zur Bliite.
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BonNIER (Schroter, 1926), der fiir seine Kulturversuche von vornherein Pflan-
zen mit einer weiten vertikalen Verbreitung auswiihlte und dieselben in verschie-
dener Hohenlage (von 32—2400.m) ansetzte, beobachtete im Gesamthabitus folgen-
des Verhalten: Die Alpenpflanzen blieben stets niedriger und erreichten in héhern
Lagen oft nur bis 1/;p der Hohe gleichartiger Ebenenformen. Der Wuchs war ge-
dringter und die Zweige meist stirker ausgebreitet und dem Boden angeschmiegt.
An den Sprossen der Alpen-Formen war allgemein eine geringere Zahl von Sten-
gelgliedern festzustellen, die zudem geringere Lingen aufwiesen. Gleichzeitig mit
der Reduktion oberirdischer Organe beobachtete BONNIER an den in den Alpen
gezogenen Individuen eine stirkere Entwicklung der unterirdischen Oxrganteile.

Im allgemeinen stellen solche dlteren Versuche nichts weiteres dar als durch
das Experiment bestitigte Ergebnisse von Tatsachen, die uns z. T. auch direkt auf
Grund von Beobachtungen in der Natur zuginglich sind.

In diesem Zusammenhang sei auch darauf hingewiesen, daB der oft in ab-
weichendem Sinn verwendete Begriff der «Anpassung» an anderer Stelle erdrtert
wird (s. p. 161).

Die Ausbildung vegetativer Fortpflanzungsformen ist nicht fiir alle hiefiir in
Betracht fallenden Arten gleich zu beurteilen. So gibt es Fortpflanzungstypen,
deren Potenz zur Ausbildung vegetativer Fortpflanzungsorgane erblich festgelegt
ist und in jedem Fall der Anlage entsprechend verwirklicht wird (z. B. Poa alpina
var. vivipara, Sieversia reptans, Primula integrifolia). Bei anderen Arten scheint
nur die Potenz zur Anlage von Organen oder irgendwelchen Bildungen genetisch
fixiert, wobei erst unter bestimmten dulleren Voraussetzungen ein vegetativer Fort-
pflanzungsmodus verwirklicht wird (Ranunculus glacialis, Oxyria digyna, Wurzel-
sprosse von Silene acaulis).

Nachfolgend weisen wir auf die wichtigsten AuBlen-Faktoren hin, welche in
ihrer Gesamtheit die Ursache bilden fiir die extremen Lebensbedingungen in den
Hochalpen. In erster Linie sind es Klimafaktoren.

c¢. Wirkung der kurzen Vegetationszeit

Die Vegetationsperiode oder Vegetationsdauer wird in den Alpen vor allem
bestimmt durch den jihrlichen Temperaturverlauf. Die Zeit vom ersten Ausapern
bis zum Wiedereinschneien erfihrt mit zunehmender Hohenlage eine Verkiirzung,
so daB die eigentliche Vegetationszeit bei uns in zirka 2400 m im Mittel etwa
2,5 Monate dauert. Mit der errechneten Linie, oberhalb welcher auf ebener Fliche
der Schnee gerade nicht mehr wegschmilzt, ist die klimatische Schnee-
grenze erreicht. Diese dndert mit der GroBe der Massenerhebungen und liegt
in den zentralen Biindner Gebirgsketten etwa zwischen 2900—3000 m.

Die zeitliche Schneegrenze ist jedoch keine rein klimatische Linie,
sondern sehr stark abhingig von der Terraingestaltung, Exposition und Boden-
beschaffenheit (Braun, 1913, p. 18).

Pflanzengesellschaften dicht nebeneinander liegender Standorte zeigen oft in
bezug auf ihre jahreszeitlichen Entwicklungsstadien groBte Unterschiede (s. p. 147).
Wihrend die Bliiten der einen noch im Knospenstadium verharren, sind die be-
nachbarter Standorte bereits zur ausgereiften Frucht vorgeschritten, dies allein
infolge unterschiedlicher Dauer der Schneebedeckung.

An anderer Stelle wurde bereits darauf hingewiesen, dal3 z. B. die sog. Winter-
steher ihre «Vegetationsdauer» durch das spezifische Verhalten betrdchtlich zu ver-
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lingern imstande sind. Die berechnete Aperzeit kann also infolge lokal-
klimatischer Unterschiede recht beachtliche Abweichungen zeigen.von der wirk-
lichen Vegetationsdauer.

Ausfiihrungen von ScHROTER (1926) entnehmen wir, daB sich die Dauer der
Winterschneedecke in Nordlagen im Mittel um 11,5 Tage verlidngert fiir je 100 m
Steigung, in Siidlagen um 10 Tage pro 100 m Steigung.

Dementsprechend ist der Hochalpensommer als sehr kurz zu bezeich-
nen; mit plotzlichen Schneefillen und Frostndchten mitten in der Vegetations-
periode mull gerechnet werden. Besonders exponiert ist das pflanzliche Leben im
Gebirge an den heftigen Winden ausgesetzten Stellen (Windecken, Windgrite
usw.), deren Besiedler ohne Schneeschutz wihrend der Nacht Temperaturen bis
—300 C auszuhalten haben und sich an sonnigen Tagen gleich wieder auf 300 C
erwirmen.

Allein die Wirkung der kurzen Vegetationsperiode erfordert von den betref-
fenden Arten eine bestimmte physiologische und gestaltliche Konstitution. Die
erhohte Wahrscheinlichkeit schlechter Fruktifikationsjahre, als eine direkte Folge
der kurzen Vegetationszeit mit geringer Wiirme, bedingt mit zunechmender Hohen-
lage eine Verarmungan Einjdhrigen.

BonnNier und FLAHAULT (in Schroter, 1926) untersuchten 14 Gattungen (Ra-
nunculus, Arabis, Silene, Geranium, Trifolium, Galium, Inula, Centaurea, Carduus,
Cirsium, Myosotis, Linaria, Veronica und Koeleria) nach diesem Gesichtspunkt in
den franzosischen Westalpen, wonach sich folgende Beziehung ergab:

zwischen 200 und 600 m . M. = 600/ Einjdhrige
zwischen 600 und 1800 m ii. M. = 33 90/y Einjdhrige
tiber 1800 m ii. M. = 69/y Einjdhrige

Ein Vergleich der Arten aus der Nivalstufe Graubiindens mit denjenigen des
Mittellandes, in sog. biologischen Spektren auf der Grundlage der Raunkiaerschen
Lebensformen zusammengestellt, ergibt nach Jenny-Lies (1947) folgende Ver-
gleichszahlen:

Mittelland Nivalstufe
Therophyten 209/, 8.5 %%
Geophyten , 150/, 4 0y
Hemikryptophyten 500/ 700/, 68 0/ 96,5 9/,
Chamaephyten ho/y 24,50/
Phanerophyten 100/, 0 0f

Die Einjﬁhrigén erfahren mit zunehmender Hohe eine starke Abnahme, wih-
rend alle jene Pflanzen mit Uberwinterungsknospen in der Erde, an der Erdober-
fliche oder wenig iiber derselben prozentual zunehmen. Phanerophyten, also Pflan-
zen, deren Uberwinterungsknospen an verholzten Trieben mindestens 25 c¢cm’ iiber
dem FErdboden uberdauern, haben in der Nivalstufe keine Vertreter mehr. Die
Vorteile, welche sich den Alpenpflanzen mit perennierenden Achsenteilen bieten,
sind offensichtlich (Speicherung von Reservestoffen, Knospen vermogen ungiinstige
Jahre zu iiberdauern usw.).

KErNER (1898) konstatierte auf seinem Versuchsfeld bei Innsbruck (2195 m),
dal3 folgende einjihrige Ebenenpflanzen nach dem Aussden ausdauernd wurden:
Senecio vulgaris, S. rupestre, Ajuga chamaepitys, Viola tricolor, Cardamine hir-
suta. Die Ursache des Mehrjihrigwerdens steht in diesem Zusammenhang nicht
weiter zur Diskussion. Manche einjihrigen Gewichse konnen kiinstlich durch Ver-
hinderung des Fruchtansatzes in mehrjidhrige umgewandelt werden. Anderseits
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sind Beispiele bekannt, die zeigen, daB3 Therophyten in Gebieten ohne Winter-
ruhe ebenfalls perennierend umgestimmt werden.

Genaue Altersbestimmungen sind bei den alpinen Holzgewichsen
relativ einfach durchzufiihren. Hingegen kann das <«Alter» oder besser die Zeit
seit der Keimung fiir dltere Individuen, welche ausgeprigt homorhiz bewurzelt
sind (Typus A), meist liberhaupt nicht angegeben werden. Entsprechend der kur-
zen Vegetationszeit und der tieferen Temperatur ist der Jahreszuwachs in der
Nivalstufe der Alpen wie im hohen Norden bedeutend geringer als bei der glei-
chen, im Tiefland kultivierten Art. SEEGER und KANNGIESSER (1923) haben dies-
beziiglich genaue Vergleichsangaben (von Holzgewichsen) publiziert, z. B.:

Art Standort Radius Mittl. Ringbreite Alter

mm in mm (Jahre)
Betula nana Spitzbergen 78° n. B. 5,0 - 0,05 77
Betula nana Innsbruck, bot. Garten 5,6 1,2 4
Empetrum nigrum Spitzbergen h.2 0,05 97
Lmpetrum nigrum Innsbruck, bot. Garten 1,2 0,2 5

Uber die krautigen oder wenig verholzten Allorhizophyten sind nur
wenige und ungenaue Schitzungen bekannt. So schreibt GeLTING (1934), daBB wohl
kaum zuviel gesagt sei, wenn Arten wie: Draba subcapitata, Potentilla pulchella,
Potentilla emarginata, Saxifraga oppositifolia, Silene acaulis usw. oft ein Alter
von 50 bis 100 Jahren erreichen. .

Viele Alpenpflanzen vermogen selbst unter der Schneedecke ihr vegetatives
Wachstum weiter zu erhalten, indem die Knospen vorzeitig zur Entfaltung kom-
men und an den Sprossen bereits kleine Blitter zur Ausbildung gelangen. Eine
weitgehende Vorentwicklung unter der schiitzenden Schneedecke gilt auch fiir die
Bliitenknospen mancher Arten und &duBert sich dann bei Beginn der nichsten
Vegetationsperiode im frithen Bliihen.

ScHROTER (1926) macht darauf aufmerksam, dal von dieser «induzierten Be-
schleunigung» des Bliihens, welche vor allem klimatisch beeinfluBt wird, die erb-
lichen Friihblither, unsere eigentlichen Friihlingspflanzen der Alpen, scharf zu
unterscheiden seien.

Auf die Periode des Bliithens folgt eine ebenfalls beschleunigte Entwicklung
zu Samen und Friichten.

Gerade bei den untersuchten Einjidhrigen (Euphrasia minima, Gentiana
tenella und Sedum atratum) wurden ofters schon Mitte August reife Samen be-
obachtet.

Auf die vorteilhafte Samenreifung der Wintersteher wurde bereits hingewie-
sen. Flur manche Arten, die sog. Frostkeimer, ist das winterliche Durch-
frieren sogar eine fiir den Keimungsverlauf notwendige Voraussetzung.

d. Die Bedeutung des alpinen Klimas

Uber das alpine Klima ist schon viel geschrieben worden. Unserem Zweck
geniigt eine Ubersicht im Sinne einer kurz orientierenden Zusammenfassung der
das Pflanzenleben in erster Linie beeinflussenden Klimafaktoren. Es sei hierbei
ausdriicklich betont, daB die unter diesem Abschnitt aufgefiihrten Angaben iiber
das Hochgebirgsklima groBtenteils Publikationen der wichtigsten diesbeziiglichen
Literatur entnommen sind (s. SCHROTER, JAAG, MORIKOFER, GOTZ, ANGSTROM u. a.).
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Als Hochgebirgsklima im engeren Sinn bezeichnet MORIKOFER (1932) das
Klima der Hohenstufe von 1200—1800 m. Die fiir die Vegetationsverhiltnisse als
hochalpin definierte Region liegt allerdings noch einige hundert Meter héher. Im
Vergleich zur Hohendifferenz von den Niederungen bis zur Hohenlage der be-
kannten Kurorte, von denen wir in den Alpen einzig umfangreicheres Beobach-
tungsmaterial besitzen, ist die graduelle Anderung — wenn auch nicht fiir alle
Klimafaktoren gleichartig — von der Waldgrenze aufwirts grundsitzlich nicht mehr
so sehr, jedoch qualitativ sehr verschieden. Besonders die Komponenten, nach
denen ein Klima in erster Linie beurteilt wird, wie: Lufttemperatur, Lichtinten-
sitit, Niederschlagsverhiltnisse, Luftbewegungen usw., sind in hohem Male
abhingig von orographischen Faktoren, insbesondere der Exposition. Wihrend
im hoheren Luftraum vorhandene Gegensitze sich bald ausgleichen, bestehen
solche in den bodennahen Luftschichten oft auf kiirzeste Distanz nebenein-
ander. Entsprechend der reichen vertikalen Gliederung in den Alpengebieten, sind
die klimatischen Verhiltnisse schon auf einer relativ kleinen Fliche sehr viel-
gestaltig.

Die Lebenserscheinungen, Aktivitit und Ruhe der Organismen hangen in
starkem Malle von der Temperatur ab. Nach MAURER und BILLWILER (JAAG
1945) verzeichnet die mittlere Temperaturabnahme pro 100 m Hohen-
differenz Werte, die zwischen 0,364 (nordschweiz. Mittelland) und 0,588° C (S-Seite
der Alpen) liegen. Wie die Dauer der Schneedecke, ist auch die Temperatur-
abnahme zeitlichen und o6rtlichen Schwankungen unterworfen. Gleich hohe, aber
orographisch verschiedene Orte kénnen bedeutende Temperaturdifferenzen auf-
weisen. In der bodennahen Luftschicht ist die Temperaturabnahme viel groBer
und wiirde — nach GEeiGer (1950) — Hunderte von Celsiusgraden ausmachen,
wollte man sie ebenfalls auf 100 m Vertikaldistanz umrechnen.

Selbst auf den Jahresgang der Temperatur wirkt sich die Exposition in
bedeutendem MaBe aus. Nach GOtz (1926) empfingt ein steiler Siidhang in Arosa
im Winter die dreifache Wirmesumme wie die Horizontalebene, wihrend im
Juli ein Steilhang um anndhernd die Hilfte weniger Wirme erhilt als eine Ho-
rizontalfliche. In Arosa ist die Temperaturamplitude fiir den Tagesgang im
Juli fast doppelt so gro wie im Januar, heitere Tage vorausgesetzt. An triiben
Tagen ist sie ungefihr gleich (G61z 1954).

Der Temperaturfall der Bodenoberfliche wird gemildert durch die ihr aus
den tieferen Bodenschichten zustrémende Wirme, die im Laufe des Tages dort
aufgespeichert wurde. In groBen Hohen ist die dem Erdboden zugefiihrte Inso -
lationswidrme ungefihr doppelt so groB wie im Tiefland. Nach Abzug des
Wirmeverlustes infolge Ausstrahlung vom Betrag der effektiven Ein-
strahlung ergibt sich die 6kologisch wirksame Sonnenwirme, welche in hohen
Lagen am Erdboden — im Vergleich zur umgebenden Luftmasse — bedeutend
hohere Werte erreicht.

MorikoFER (1932) hillt die Ausgeglichenheit des Tagesganges mit der durch-
wegs groBen Intensitit fiir einen der wichtigsten Strahlungsvorziige des Hoch-
gebirges, wihrend fiir die Niederung nicht nur geringere Strahlungs-
werte, sondern auch eine viel groBere Tagesschwankung charakteristisch ist.
Im Tagesverlauf schwankt die Sonnenstrahlung im Hochgebirge wihrend des Win-
ters nur sehr wenig, im Sommer etwa um 3009/p des mittleren Wertes, im Tief-
land im Winter um etwa 600/p, im Sommer um 1009/, ihres mittleren Betrages.
Die viel gleichmidBigere Hochgebirgsstrahlung im Unterschied zwischen Sommer
und Winter wirkt sich auch auf den Jahresverlauf aus.
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Anderseits erfahren in hohen Gebirgslagen die obersten Boden-
schichten infolge der bei Tag gesteigerten Ein- und der bei Nacht erhéhten
Ausstrahlung eine bedeutend groBere Temperaturschwankung im Laufe des Tages
als in der Niederung. Diese Temperaturamplitude ist am ausgeprigtesten bei
wolkenloser Witterung.

Nach Jaac (1945) ist der Strahlungshaushalt des Bodens bereits betrdchtliche
Zeit vor Sonnenuntergang negativ. Diesbeziiglichen Angaben von SCHRGTER (1926,
p- 85) ist zu entnehmen, dal die Intensitdt der nichtlichen Ausstrahlung von zirka
300 m bis auf 3100 m um annihernd 409/ zunimmt, wihrend die Einstrahlung
fir die gleiche Hohendifferenz nur um 200/y zunimmt. Demnach hat die alpine
Vegetation nach heiBen Tagen sehr kalte Nichte zu iiberstehen. Weil mit zu-
nehmender Hohe iiber Meer die Strahlung zu-, die Lufttemperatur abnimmt,
wichst in den Hochgebirgen unserer Breiten die Bedeutung der Exposition in-
folge der durch die Insolation hervorgerufenen Hangklimaunterschiede.

An Siidhidngen steigen die Bliitenpflanzen mit ihren Existenzmoglichkeiten
bedeutend hoher als in Nordlagen. Am Piz Forun (Keschgebiet, 3030 m) breiten
sich geschlossene Rasen mit Carex curvula und deren Begleitflora bis zur Gipfel-
region aus. In Nord-Exposition wachsen in gleicher Hohe nur wenige, einzel-
stehende Fels- und Schuttarten (z. B. Saxifraga oppositifolia, S. Seguieri, Poa laxa).
Entsprechende Verhiltnisse wurden verschiedentlich in den Pyrenien beobachtet.
Am Col de Nuria (Pyr. Orientales) reichen beispielsweise geschlossene Rasen mit
dominierender Festuca eskia bis gegen 2800 m. In gleicher Hohe iliber Meer an
den Nordhingen vegetieren einzelstehende Schutt- und Felspflanzen, wie Iberis
spathulata, Ranunculus parnassifolius, Papaver suaveolens, Gregoria Vitaliana
und andere.

Nord- und Stidhang sind in den Alpen zwei grundverschiedene Stand-
orte, was schon in der qualitativen und quantitativen Verteilung der Arten zum
Ausdruck kommt. Siid-Exposition, wo sich im allgemeinen die Mehrzahl der
Arten konzentriert, bietet dem pflanzlichen Leben die giinstigeren Bedingungen.
Selbst auf kleinstem Raume werden immer wieder die lokalen Siidseiten bevor-
zugt; ja eine kleine Vertiefung im Boden, einzelne Ger6ll- oder Felsblocke ver-
ursachen bereits lokalklimatische Unterschiede im kleinen.

Die Hochstwerte der Strahlung werden in den Alpen nicht im
Hochsommer gemessen, sondern im Friihjahr, weil einerseits die Sonne zur Mittags-
zeit schon relativ hoch steht, anderseits aber der Wasserdampfgehalt der Luft
wegen der Kilte noch gering bleibt (Go1z, 1954, MORIKOFER, 1932). Im Tages- und
Jahresverlauf verhalten sich die Schwankungen der einzelnen Spektralgebiete
gleichsinnig wie die der Totalstrahlung. Neben der einstrahlenden Lichtmenge
nimmt mit zunehmender Héhe ganz besonders der Anteil der ultraviolet-
ten Strahlung auffallend zu. Unter hohen und mittleren Sonnenstinden hat
die Ultraviolettstrahlung im Sommerhalbjahr bei 1600 m den 1i/;—2fachen Wert
desjenigen im Tiefland; im Winter ist die Intensitit gar 3—4mal groBer (MOriI-
KOFER, 1932). Erwartungsgemidl erfidhrt die Ortshelligkeit durch die Schneelage
eine Steigerung auf ungefihr das Doppelte (s. GOtz, 1926). Von Bedeutung ist
weiter die diffuse Strahlung, die auch bei bedecktem Himmel nicht ver-
schwindet, ja durch leichtere Wolken sogar verstirkt werden kann. So ist im
Ultraviolett die diffuse Strahlung im Hochgebirge nach MORrIKOFER (1932) unge-
fihr gleich intensiv wie die direkte Sonnenstrahlung.

Mit seinen Studien iiber den Zusammenhang zwischen Strahlung und Sonnen-
scheindauer kommt ANGSTROM (1934) zum SchluB, daB die Strahlung bei bewolk-
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tem Himmel verhiltnismidBig reicher an «sichtbarer Strahlung» ist als die Ein-
strahlung bei klarem Himmel.

Die starke Besonnung scheint sich unmittelbar auf die Wuchsform aus-
zuwirken. Entsprechende Kulturversuche (GEIGER, 1950, p.123) haben gezeigt, daB3
die langwelligen Wirmestrahlen die Pflanzen im rein vegetativen Wachstum an-
regten, wihrend die kurzwellige Strahlung das Lingenwachstum verlangsamte,
dafiir aber die Fruchtbarkeit erhohte.

DaB3 der Lauf der hochalpinen Vegetationsentwicklung das ganze Jahr durch
plotzlich eintretende Froste und Schneefall unterbrochen werden kann, ist an
fritherer Stelle ausfiihrlicher dargestellt worden.

Es ist bereits im letzten Kapitel bemerkt worden, durch welche Faktoren —
auBer der Temperatur — die effektive von der moglichen Dauer der Schneedecke
und der moglichen Vegetationsdauer abweichen kann.

Im allgemeinen nimmt auch die Niederschlagsmenge mit der Hohe
zu. In unseren zentralen und siidwestlichen Alpen liegt das Niederschlagsmaxi-
mum etwas iiber 3000 m. Besondere Beachtung als Niederschlagsform verdient
der Schnee; denn die Schneedecke beeinfluBt oft entscheidend die lokale Ver-
breitung und Zusammensetzung der Pflanzengesellschaften. Infolge der schlechten
Leitfihigkeit liegt die Temperatur in den tieferen Teilen der Schneeschicht —
selbst bei Lufttemperaturen bis —330 — nur knapp unter dem Gefrierpunkt, wo-
durch die Pflanzen vor zu tiefen Temperaturen geschiitzt bleiben.

Die relativ glatte Schneeoberfliche begiinstigt die Transportfihigkeit von
Samen und Friichten, ja selbst ganzer Pflanzen durch den Wind als «Schnee-

laufer».
Nachteilig kann sich die Schneedecke u.a. auf die Vegetationsentwicklung

auswirken, indem z.B. langsam rutschende Schneemassen an Abhingen Rasen-
flichen aufreiBen und zerstéren. Oft wirken auch die spiter, zur Zeit der Schnee-
schmelze auftretenden gréBeren Wassermengen vegetationzerstorend, weil dadurch
Erosionsvorginge und Solifluktionserscheinungen beschleunigt werden.

Im Gegensatz zur Niederschlagsmenge nimmt die Luftfeuchtigkeit in-
folge der tieferen Temperaturen nach oben hin rasch ab. Die absolute
Feuchtigkeit erfihrt fiir eine bestimmte Hohendifferenz eine viel stirkere
Abnahme als der Luftdruck. Als AustrocknungsgroBe fiir die Lebewesen ist die
relativeFeuchtigkeit zu beriicksichtigen, die mit der Hohe iiber der Erd-
oberfliche stets abnimmt. FEine geringe relative Luftfeuchtigkeit vermag die
Transpiration der Pflanzen ganz betrdchtlich zu erhohen.

Weil nun aber die Luftrdume, welche als Folge der Transpiration leicht eine
relative Feuchtigkeit von 1009/ erreichen, zwischen den niederliegenden Pflanzen
durch diese selbst sowie durch kleinste Bodenerhebungen, Geroll- und Steinblocke
+ geschiitzt bleiben und nicht den im groBen anhaltenden Luftstromungen ein-
bezogen werden, kann auch die Verdunstungsintensitit auf kleinstem Raume durch
groBte Unterschiede ausgezeichnet sein.

AuBer durch Temperatur und relative Feuchtigkeit wird die Austrocknungs-
groBe durch die Luftbewegungen beeinfluBt. Anhaltende Winde vermogen
die Verdunstung erheblich zu steigern. Nach KiHLMANN (SCHROTER, 1926) ist der
trockene Winterwind in Lappland die groBte Gefahr fiir die Pflanzenwelt. Die
Gewichse erfrieren also nicht direkt, sondern vertrocknen, weil sie den Wasser-
verlust aus dem kalten Boden nicht zu ersetzen vermdgen.

Auch die AbkiihlungsgréBe kann durch die Winde, deren mittlere
Geschwindigkeit mit der Hoéhe zunimmt, wie durch Temperatur, Niederschlige
und Ausstrahlung erhéht werden.
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Unmittelbar an der Erdoberfliche ist die Luft annihernd in Ruhe, weil der
lebhafte Wind der freien Atmosphire am Boden abgebremst wird.

Nebst der groBen Bedeutung der Luftbewegungen fiir die Ausbreitung vor
allem von Samen und Friichten und der weniger bedeutsamen, aber zerstérenden
Wirkung auf zusammenhingende Rasenflichen windexponierter Standorte ist auch
auf den temperaturausgleichenden EinfluB hinzuweisen. Zur Zeit vorwiegender
Ausstrahlung (in der Nacht) wirkt der Wind temperaturerhdhend, zur Zeit der
Einstrahlung (am Tage) in einer Temperaturerniedrigung.

Zur Beurteilung der 6kologischen Verhiltnisse in genereller Hinsicht und als
Grundlage fiir die vorliegenden Studien sind die Lebensbedingungen in Boden-
nihe, im sog. Mikroklima, von groBter Wichtigkeit. Durch wechselnde
Bodenart, Bodenoberfliche, darauf wachsende Pflanzengesellschaften, ortlich wech-
selnde Besonnung, verschiedenen Windschutz und andere Faktoren sind auf kurze
Entfernung hin oft groBe, horizontale Klimagegensitze vorhanden. Die ausschlieB3-
lich nieder wachsenden Pflanzen der Carex-Elyna-Vegetation und vor allem auch
alle Jungpflanzen sind ganz besonders an die bodennahe Luftschicht gebunden.
Infolge der besonderen klimatischen Eigentiimlichkeiten, welche sich fiir das
Pflanzenleben der bodennichsten Luftschicht ergeben, ist auch die Bezeichnung
«Pflanzenklima » (GEIGER, 1950) geprigt worden.

Im Hochgebirge mit den durchwegs niedrigen Lufttemperaturen ist das
Pflanzenleben deshalb nur noch in Bodennihe moglich.

Fiir das Wachstum am Boden und im Substrat selbst sowie der daraus re-
sultierenden Wuchsformen sind wohl verschiedene Faktoren verantwortlich.

Einige Forscher, wie BONNIER, VOCHTING und LINDFORSS (SCHROTER, 1926),
haben z.T. durch Experimente nachgewiesen, dal3 das Niederliegen und Kriechen
an der Erdoberfliche bei manchen Pflanzen — wenigstens teilweise — auf einer
Reizwirkung der Kilte beruht. Nach diesen Autoren wird die Richtung der
Sprosse direkt von der Temperatur beeinflult, indem die Triebe unter Einwir-
kung niederer Temperaturen horizontal, senkrecht zur Richtung der Schwerkraft
wachsen. Mit steigender Temperatur verhalten sich die oberirdischen Sprosse wie-
der negativ geotropisch. GroBere Kilte soll auBerdem ein spontanes, stirkeres
Wachstum der SproBoberseite bewirken und sich deshalb in einem # deutlichen
Abwirtskriimmen der Triebe duBern.

Anderseits liegt die Vermutung nahe, daB3 kriechende SproBsysteme, Zwerg-
wuchsformen und im Substrat verlaufende Achsensysteme direkt von der Boden-
wirme profitieren, welche als Folge der Insolationswirme in den Hochalpen relativ
héhere Werte erreicht.

An anderer Stelle wurde bereits bemerkt, daB der niedere Wuchs auch durch
die Wirkung des Windes eine selektive Begiinstigung erfihrt.

Auf den wachstumhemmenden EinfluB des intensiveren kurzwelligen Lichtes
fiir die vegetativen Teile des Achsensystems haben wir schon hingewiesen.

Zusammenfassend stellen wir fest, daB3 die verschiedenen wirksamen Klima-
faktoren die in der hochalpinen Region lebenden SproBpflanzen in dhnlicher
Weise beeinflussen. :

Durch Begiinstigung der subterranen Entwicklung und infolge von Wachs-
tumshemmungen der oberirdischen Teile stehen kryptophytische und hemikrypto-
phytische Formen stark im Vordergrund (s. vorangehendes Kapitel). Bei auffallend
vielen Arten dominiert der plagiotrope Wuchs. Die unter dem herrschenden
Klima lebenskriftigen Wuchsformen ermoglichen einen innigeren Kontakt zwi-
schen Achsensystem und Substrat, womit die Wahrscheinlichkeit zur Erzeugung
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sproBbiirtiger Wurzeln stark erhoht wird. Gesamthaft ergeben sich aus diesem
Verhalten fiir die Pflanze — allein durch das vegetative Wachstum an der Erd-
oberfliche oder in der Erde verbunden mit Verzweigungen und der Ausbildung
“sproBbiirtiger Wurzeln — groBere Maoglichkeiten zur vegetativen Fortpflanzung.

Aus dem Zusammenwirken der z. T. sehr komplexen hochalpinen Klima-
faktoren resultiert fiir das Pflanzenleben des Carex-Elyna-Vegetationsgiirtels eine
Gesamtsituation, die bestimmte Wuchsformtypen begiinstigt, welche aber sowohl
qualitativ als auch im gegenseitigen Verhiltnis weiter durch edaphische Faktoren
Abwandlungen erfahren.

e. Edaphische Faktoren

Um die mehr einleitenden Erodrterungen iiber die das Pflanzenleben in erster
Linie beeinflussenden Faktoren nicht allzusehr auszudehnen, seien in diesem Zu-
sammenhang nur noch einige Gesichtspunkte iiber die Bedeutung der Boden-
faktoren berticksichtigt.

Der chemische wie der physikalische Zustand der Bodenunterlage
beeinflussen die pflanzliche Entwicklung wesentlich, schon auf deren ersten Sta-
dien. Sdmtliche Prozesse der Bodenbildung und somit auch deren Produkte stehen
in direkter Abhingigkeit zu klimatischen Faktoren. Hierbei sind besonders wich-
tig: Wirme, Niederschlige und deren Verteilung, Luftfeuchtigkeit, Verdunstung;
denn diese bedingen vor allem die Geschwindigkeit der chemischen und physi-
kalischen Verwitterung. Auch die Geschwindigkeit der Zersetzung organischer
Stoffe zu Humus unter der Wirkung von Mikroorganismen, wie die endogenen
Vorginge, welche sich in einem Stoffaustausch zwischen verschiedenen Boden-
schichten auswirken, sind direkt von den eben erwdhnten Klimafaktoren abhingig.
In dieser Beziehung ist die Bodenentwicklung im weitesten Sinne als eine Klima-
funktion zu bezeichnen. Da aber auch die Pflanzendecke die Bodenbildung riick-
- wirkend bedeutend beeinfluBBt, kann diese in einzelnen Pflanzengesellschaften von
der eines bestimmten Boden-Typus abweichen.

Die Boden der Nivalstufe sind zu einem groBen Teil dadurch ausgezeichnet,
daB deren Oberfliche direkt vom Muttergestein gebildet wird. Diese sog. Roh -
bdden, seien es nun Kalk- oder Silikatrohboden, bilden fiir einen GroBteil der
alpinen Arten kein giinstiges Keimbett. Vielfach ungeniigender Nihrboden sowie
ungiinstiger physikalischer Zustand der Bodenoberfliche lassen an den betreffen-
den Stellen nur ganz bestimmte Arten aufkommen, welche auf Grund ihrer be-
sonderen Keimungseigenschaften sowie einer entsprechenden Wuchsform im aus-
‘gewachsenen Zustand den speziellen Standortsverhiltnissen angepalit sind.

Chemische Unterschiede der Gesteinsunterlage bewirken eine weitere Be-
schrinkung der Artenzahl. Am schiirfsten fillt dieser Unterschied zwischen kalk-
armen und kalkreichen Gesteinen mit ihren spezifischen Floren auf. Aber auch
den sauren wie den alkalisch wirkenden alpinen Humusbdden sind ganz be-
stimmte Pflanzengesellschaften eigen.

Im Zusammenhang mit den geschilderten Klimaeigenschaften und besonders
mit Riicksicht auf die niederen Temperaturen ist in den Hochalpen eine im Ver-
gleich zu tieferen Lagen abweichende Bodenbildung zu erwarten. Schon die physi-
kalisch-chemischen Verwitterungsprozesse der Gesteine, welche das Rohmaterial
liefern fiir die Bodenbildung, verlaufen langsamer. Ebenso dauert die Zersetzung
der organischen Stoffe, welche vorerst meist zu ungesittigtem Rohhumus fiihrt,
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im Hochgebirge bedeutend linger. Humussilikatboden entstehen allmdhlich durch
fortdauernde Anreicherung schwach zersetzter Pflanzenresten iiber dem minerali-
schen Rohboden. Auf karbonatreichem Muttergestein bilden sich Humuskarbonat-
boden mit einem adsorptiv gesdttigten dunkelbraunen bis schwirzlichen Humus.

Als typische Vertreter von Pioniergesellschaften oder Initialstadien einer Ve-
getationsentwicklung auf Rohbdden kénnen z.B. folgende erwidhnt werden: auf
Geroll und Schutt von Kalkgestein das Thlaspeetum rotundifolii (Br.-Bl), an
Gipfelfelsen von Kalk das Androsacetum helveticae (Br.-Bl.) oder auf Silikatschutt-
béden das Oxyrietum digynae (Br.-BL).

Natiirlich sind die Arten dieser eigentlichen Pioniergesellschaften in besonders
hohem MaBe oft rasch verlaufenden Substratinderungen, wie Auf- und Ab-
schwemmung sowie Ausschwemmung der Elektrolyte, ausgesetzt. Durch plétzlich
einsetzende Niederschlige kann den Jungpflanzen infolge Wegspiilens der feineren
Schuttpartikel das ohnehin schon spidrliche Keimbett entzogen werden. Jiingere
und dltere Individuen werden oft selbst weggespiilt oder mit Schwemmaterial zu-
gedeckt. Herunterfallende Steine zerschlagen die im Weg stehenden Pflanzen.
SchlieBlich wirken auch langsamere Schutt- und Gerollbewegungen auf die Ve-
getationspioniere ein, indem die einzelnen Pflanzenkorper deformiert und hiufig
auseinandergerissen werden.

Ein solches Beispiel alpiner Schuttvegetation zeigt, daB die alpine Vegeta-
tionsentwicklung — in diesem Fall vor allem durch physikalisch-edaphische Fak-
toren beeinfluBt — schon auf ersten Stadien manchen Riickschlag erleiden kann.
Es ist allerdings die fiir einzelne Arten wichtige Ergidnzung anzufiihren, daB die
Wuchsform typischer Schuttpflanzen oft nur dann eine optimale Entwicklung und
Ausbildung erfihrt, wenn die betreffenden Individuen periodischen Verschiittun-
gen unterliegen (Oxyria digyna, Linaria alpina u. a.).

Die Lebensweise charakteristischer Ger6ll- und Schuttpflanzen &duBert sich
hdufig in der Bildung zahlreicher Kriechtriebe, in der Entwicklung langer und
kriftiger Hauptwurzeln, in der Anlage zahlreicher Knospen, welche als Erneue-
rungs- und Dauerknospen in groBer Zahl ausschlagen, in einer meist auffallend
wirksamen generativen Reproduktion sowie in der oft kurzen Entwicklungszeit
bis zum bliihreifen Stadium. Pflanzen mit bewurzelten Kriechsprossen ist an sol-
chen Standorten durch die oben erwihnten Moglichkeiten mechanischer Bean-
spruchung im allgemeinen ein erhéhter Grad vegetativer Propagation
beschieden.

Wenn schon einzeln oder in Gruppen stehende Arten den Boden beeinflussen,
besonders in physikalischer und chemischer Hinsicht, so geschieht dies erst recht
durch Pflanzengesellschaften.

Die in jedem Entwicklungsstadium zu beriicksichtigende Wechselwirkung
zwischen Boden- und Vegetationsbildung ist von DANIKER (1928, p.429), im Zu-
sammenhang mit den eingehenden Ausfithrungen iiber die Bedeutung der Stand-
ortsbeeinflussung, ausfithrlich dargestellt worden. Daraus geht hervor, daB die
Pflanzen einer Gesellschaft den Boden stets verdndern durch die Titigkeit unter-
irdischer Organe, wie Wurzeln und Kriechsprosse, dann aber auch durch die
oberirdischen Pflanzenorgane. Dieselben bewirken an der Bodenoberfliche ein
charakteristisches Mikroklima und verursachen in der obersten Bodenschicht durch
die abgestorbenen Teile eine weitgehende stoffliche Verinderung.

«Der Boden ist somit in weitem MaBe der Standortsbeeinflussung der Pflan-
zengesellschaften unterworfen und dient ebensosehr wie das Klima zur Charak-
terisierung der Gesellschaftsokologie» (vgl 1. z. p. 434).
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DaB auch Gesellschaften, welche scheinbar einen dauernden «Gleichgewichts-
zustand» erreicht haben, stets wieder Anderungen — oft im Sinne von Riick-
schldgen — unterliegen, lehren besonders die Verhiltnisse im kleinen. Die sich
abspielenden Verinderungen brauchen dabei keineswegs kurzfristig abzulaufen,
wie es oft Vegetationsstadien eines Sukzessionsverlaufes betrifft. Anderseits ver-
laufen Umwandlungen in der strukturellen Zusammensetzung von Boden und
Pflanzendecke — lokal, durch die Wirkung von AuBenfaktoren — zuweilen ganz
plotzlich.

Geringe orographische Unterschiede einer sonst einheitlichen Vegetation kén-
nen sich beispielsweise selbst in einem Curvuletum derart auswirken, daBl perio-
disch abflieBende, ungleichmiiBig verteilte Regenmengen «FErosionsstellen» und
«Schwemmbdéden» im kleinen verursachen. An solchen «Kleinstandorten» mit
verdndertem Untergrund erlangen meist Arten optimale Entwicklungsbedingun-
gen, die im umgebenden Curvuletumrasen lediglich eine untergeordnete Stellung
einnehmen (z. B. Chrysanthemum alpinum) oder iiberhaupt nicht zur typischen
Gesellschaft gehoren (z. B. Sedum alpestre).

Auf einer windexponierten Ebene mit ausgedehnten Curvuleten am Vereina-
pal (ca.2600 m, Aug.1952) war der im iibrigen geschlossene Rasen iiber groBere
Flichen bandftérmig, z. T. in einer treppenartigen Stufenfolge entwickelt. Die da-
zwischenliegenden, im Durchschnitt etwa 1/3 m breiten Streifen waren der
Humusschicht groBtenteils entbloBt. Hochst wahrscheinlich ist diese bandférmige
Anordnung des Rasens auf die gemeinsame Wirkung von Viehtritt sowie anhal-
tender Winde zuriickzufiihren. An den zur Zeit der Beobachtung der Vegetations-
decke mit Carex curvula entledigten Stellen hat sich demzufolge eine andere
Vegetation eingestellt. Auch hier sind die polsterartigen SproBsysteme von Chry-
santhemum alpinum Kkriftiger entwickelt als im geschlossenen Rasen. Als Domi-
nanten wechseln besonders die Polster von Minuartia sedoides mit denjenigen
von Saxifraga aspera ssp. bryoides ab.

Im weiteren kann auch der Fall eintreten, daB ein bestimmtes, in der Ent-
wicklung stabilisiertes Rasenstiick aus seinem Zusammenhang herausgerissen wird
und nachtriglich unter andere 6kologische Bedingungen kommt.

Innerhalb eines in eine Schutthalde verfrachteten Curvuletum-Rasens erfihrt
die Artenzusammensetzung in dem MaBe eine Anderung, wie die Humusunter-
lage durch die bedingenden Eigenschaften von Schutt und Gerdll ersetzt wird
(s. Chrysanthemum alpinum, p. 83).

Eine Aufzihlung verschiedener Faktoren, besonders zahlreicher Klimafaktoren,
welche das Pflanzenleben in irgendeiner Weise wesentlich zu beeinflussen im-
stande sind, wurde deshalb vorgenommen, weil jede Lebensform in der Natur
immer das Resultat des Zusammenwirkens einer Vielheit von Komponenten ist.
Die genaue Analyse einzelner Komponenten ohne Beriicksichtigung des iibrigen
wirkenden Faktorenkomplexes kann leicht zu falschen Schliissen verleiten. Wird
dieses «Gleichgewicht»> wirksamer Faktoren irgendwie verschoben, indem einzelne
in ihrer Wirkung vermindert, andere dagegen gefoérdert werden, so kann eine
solche Anderung, bezogen auf unsere alpinen Verhiltnisse, bereits zu lokalen
Differenzierungen fithren und in einem Wechsel der betreffenden Pflanzengesell-
schaften zum Ausdruck kommen.
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3. Formen und Moglichkeiten der
vegetativen Fortpflanzung

a. Allgemeines

SCHROTER dubert sich in seinem Werk (Pflanzenleben der Alpen,
1926, p.1094) tber die Frage der vegetativen Vermehrung in dem
Sinne, daB3 genau zu unterscheiden sei einerseits zwischen dem blo-
Ben Ausdauern, einschlieBlich der umfangréichen Rasen-
bildung durch Polster und dichte Horste, was keine Vegetative
Vermehrung darstelle, und anderseits der Erzeugung neuer Indivi-
duen durch Bulbillen, Brutzwiebeln, Brutknollen, Wurzelbrut, wur-
zelnde Spalierstraucher und allenfalls auch durch Ausldufer.

Der Begriff « Ausldufer» ist in dieser Arbeit eng gefalt
(p- 46) und bezieht sich in jedem Fall auf vegetative Organbildungen,
die ganz besonders im Dienste der vegetativen Fortpflanzung und
Vermehrung stehen. Im Hinblick auf die nachfolgend durchgefiihrte
Klassifizierung der vegetativen Fortpflanzungsmoglichkeiten wire das
von SCHROTER verstandene «bloBe Ausdauern» prinzipiell nur fiir die
Allorhizophyten* berechtigt, welche jeglicher Adventivwurzel-
bildung entbehren (Typus C).

Praktisch ohne wirksame vegetative Fortpflanzung sind natiirlich
~auch zahlreiche Vertreter vor allem der auslduferartigen allorhizen
Kriechsprosse (einschlieBlich der Polsterpflanzen) sowie die allorhizen
Erdstamme, welche nur spirliche sproBbiirtige Wurzeln erzeugen.
Fiir die rasenbildenden Griser und die mit sproBbiirtigen Wurzeln
ausgestatteten Polster ist die Moglichkeit vegetativer Fortpflanzung
ganz generell immer in Betracht zu ziehen, wenn dieselbe praktisch
auch von sehr untergeordneter Wirksamkeit erscheint. Vergleichende
Beobachtungen ausgedehnter Horste alpiner Grasarten in bezug auf
Wachstum und flichenhaftes Ausbreiten erbringen immer wieder
den Nachweis, wie idltere Horstteile an einzelnen Stellen dem Ab-
sterbe-Proze3 verfallen. Weil oft groBere Horstkomplexe oder bei
manchen Arten ganze Rasenteile aus einem einzelnen Initialtrieb ent-
standen gedacht werden miissen, wire eine Weiterentwicklung der
peripheren Horsttriebe ohne eine ausgesprochen starke homorhize

* Pflanzen mit Hauptwurzelsystem.
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Waurzelbildung gar nicht denkbar. In dem MalBe, wie von ilteren
Zentren aus der Absterbevorgang sich ausdehnt, setzt in den dulleren
Bezirken eine Individualisierung der Horsttriebe oder ganzer Trieb-
biindel ein. Dieser Vorgang ist in der Natur nicht immer leicht zu
verfolgen, da einerseits auf oder zwischen den abgestorbenen SproB-
teilen oft nach kurzer Zeit z. B. aus Samen hervorgegangener Jung-
wuchs sich wieder ausbreitet. Anderseits scheint es in vielen Fillen
unmdoglich, die individualisierten Triebe festzustellen und als solche
nachzuweisen, da infolge des gedriangten Wachstums sowie einer
dichten Wurzelverflechtung der Horsttriebe untereinander ein or-
ganischer Zusammenhang nicht ohne weiteres augenfillig ist.

Fiir alle Arten mit auslduferartigen allorhizen Kriechsprossen —
einschlieBlich der Gruppe mit typisch verholztem SproBsystem — wie
auch fiir die Arten mit allorhizen Erdstammen, bei welchen die krif-
tige Hauptwurzel zeitlebens erhalten bleibt, ist im allgemeinen —
allein durch den natiirlichen Lebensablauf — keine Propagation auf
vegetativem Wege anzunehmen, und dies trotz geniigend und starker
sproBbiirtiger Wurzeln. In dieser Beziehung erhalten fiir solche Arten
von auBen einwirkende Faktoren (besonders mechanische) groBte Be-
deutung; denn der bezeichneten Gruppe angehérende Pflanzen, die
an gewissen Standorten + andauernden oder periodischen Substrat-
bewegungen, Steinschlag usw. ausgesetzt sind, vermehren sich in sol-
chen Situationen unter Umstinden ebenso intensiv vegetativ wie
durch Samen und Friichte (z. B. Campanula cenisia, Cerastium ce-
rastioides).

Bei allorhizen Kriechpflanzen (mit Adventivwurzeln), welchen das
Hauptwurzelsystem friither oder spéter abstirbt, setzt mit diesem Zeit-
punkt vegetative Fortpflanzung ein (z. B. Sibbaldia procumbens). Es
wird hier also erst spiter ein vegetativer Fortpflanzungsmechanismus
eingeleitet, der fiir die Arten mit homorhizer Bewurzelung (Gruppe
A) schon relativ frith, allein durch fortgesetztes Wachstum, charak-
teristisch ist (z. B. Trisetum distichophyllum, Achillea nana).

Somit besteht schlieBlich fiir einen GroBteil der «bloB3 ausdauern-
den» Pflanzen mit reichlicher sproBbiirtiger Bewurzelung, unter Be-
riicksichtigung einer geniigend langen Zeitspanne, die Mdglichkeit
zur vegetativen Fortpflanzung.

Untersuchen wir eine groBere Zahl alpiner und hochalpiner
Arten in bezug auf die verschiedenen Moglichkeiten vegetativer Pro-
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pagation, so kommen wir zum SchluB}, daB trotz der extremeren
Klimabedingungen gegeniiber den Pflanzen tieferer Regionen keine
neuen und «spezialisierten» Fortpflanzungsmodi verwirklicht sind.
Gleichwohl vermag sich ein bedeutender Anteil aller Arten auf vege-
tativem Wege zu erhalten. Die Moglichkeit dazu ist eine Folge der
SproBform in Verbindung mit dem Wachstum. Schon frither wurde
darauf hingewiesen, daf3 u.a. besonders die Temperaturverhdltnisse
niederliegende Wuchsformen begiinstigen. Weil sich infolgedessen
die Entwicklung eines SproBsystems meist in unmittelbarer Nihe des
Bodens oder gar in demselben abspielt, ist im gesamten offenbar auch
die sproBbiirtige Wurzelbildung der mit dem Substrat in Beriihrung
stehenden Achsenteile gefoérdert worden. Damit ist aber eine wich-
tige Voraussetzung zur vegetativen Fortpflanzung erfiillt. Die all-
gemeinste und verbreitetste Form vegetativer
Vermehrung ergibt sich somit aus der fortlaufenden Entwick-
lung eines SproBsystems, aus dessen Verzweigungsmoglichkeiten im
Zusammenhang mit der Erzeugung sproBbiirtiger Wurzeln; denn in
dem Moment, wo der Absterbeproze3 eine Sprofiverzweigung er-
reicht, erhalten jiingere Teile — mindestens physiologisch — Selb-
standigkeit.

Es ist oben bereits bemerkt worden, dal} speziell der vegetativen
Fortpflanzung dienende Bildungen bei alpinen Pflanzen eigentlich
nur in sehr geringer Zahl vorhanden sind. Dabei handelt es sich vor
allem um die beiden Gruppen: Arten mit eigentlichen Aus-
liufern (z. B. Sieversia reptans) und solche mit Brutknospen
(z. B. Polygonum viviparum). Diese «Spezialisten» scheinen aller-
dings mit den entsprechenden Ausbildungsmoéglichkeiten eine wirk-
samste Stufe vegetativer Vermehrung erlangt zu haben.

Die wenig ausgepriagte und nicht durch viele hochgradig spezia-
lisierte Bildungen ausgezeichnete Vermehrungsorganisation diirfte
vermutlich auch ein Zeichen dafiir sein, daB die alpine Flora erd-
geschichtlich relativ jung ist.

In diesem Zusammenhang sei noch kurz auf die Bedeutung von
Milieufaktoren hingewiesen, die eventuell geeignet sind, vege-
tative Propagationsvorginge fordernd zu beeinflussen. Dal3 Sprosse
nach AbschluBB vom Tageslicht infolge Internodienstrek-
kung an Linge zunehmen, ist eine allgemein bekannte Erscheinung.
Infolge dieses Vergeilungsphinomens werden Triebe von Pflanzen,
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die sich normalerweise nicht durch besonders gestreckte Internodien
auszeichnen, z. B. mnach Verschiittungen, zu ausliuferihnlichen
Kriechtrieben verlingert. Auch die Sproflachsen, welche Felsspalten
durchziehen oder in den mit Luft erfiillten Zwischenrdiumen von
Grobgeroll verlaufen, erscheinen in der Regel dhnlich verlingert. Die
Internodienlinge von Trieben einer bestimmten Art ist in kompak-
tem Substrat meist geringer als in lockerem Boden (s. Trisetum di-
stichophyllum).

Der physikalische Zustand des Untergrundes
wirkt sich auch insbesondere auf die sproBbiirtige Wurzelbildung aus.
In wasserdurchtrinktem Feinschutt oder in durchfeuchteter Fein-
erde ist die Adventivwurzelbildung sehr oft intensiver als in relativ
trockenem Substrat einer grobdispersen Bodenunterlage, wo die
- gleiche Pflanze nicht selten der sproBbiirtigen Wurzeln vollig ent-
behrt (z. B. Cerastium uniflorum).

Rein akzidentell vegetative Vermehrungsvorginge aus-
losend wirken manche mechanischen exogenen Einfliisse, wie: Sub-
stratbewegungen, Steinschlag, Lawinen, aber auch heftige Nieder-
schlige, Winde, der Tritt von Weidetieren und flieBendes Wasser.
Es scheint selbstverstindlich, daB3 bei Pflanzen, deren Wuchsorte
regelmifBig ebenerwidhnten Einwirkungen ausgesetzt sind, diese Fak-
toren bei der Beurteilung des vegetativen Fortpflanzungsvermaogens
gebiihrend zu beriicksichtigen sind.

Um nun vorerst einen Uberblick zu erhalten iiber die Mog-
lichkeiten vegetativer Fortpflanzung im Bereich der hochalpinen
Stufe, sei den Einzeldarstellungen eine Ubersicht in Form einer ein-
fachen Klassifizierung vorangestellt.

Der Typisierung liegen vornehmlich habituelle und morpholo-
gische Gesichtspunkte zugrunde. Eine konsequente Einteilung nach
dem einen oder anderen Prinzip wurde deshalb unterlassen, weil
das vorliegende System moglichst auch einen qualitativen Wert der
einzelnen Typen zum Ausdruck bringen sollte. Die Gruppierung
nach rein qualitativen Gesichtspunkten oder nach dem Wirkungs-
grad vegetativer Propagation vorzunehmen war nicht mdéglich, weil
hierzu Beobachtungen iiber eine lingere Zeitdauer notwendig waren.
AuBlerdem miilten zahlreiche 6kologische Faktoren in die Klassifizie-
rung einbezogen werden; auch ausgedehntere Kulturversuche wiren
fiir eine solche Betrachtungsweise unumgénglich.

27



Dem System mag aus diesen Griinden ein etwas uneinheitlich
wirkender Zug nicht abgesprochen werden, weil jeweils die fiir eine
vegetative Fortpflanzungsform in Frage kommenden Gestaltungen
und Bildungen fiir die Einteilung in erster Linie beriicksichtigt
wurden. '

Im allgemeinen spielt jedoch die Wuchsform eine primire
Rolle. Der Wuchsform-Beschreibung ist aus diesem Grunde auch bei
den Einzeldarstellungen relativ viel Platz eingerdumt worden. Fiir
die Beschreibung der einzelnen Arten wurden nach Méglichkeit
solche Beispiele gewihlt, welche einigermaBen prignant die ver-
schiedenen Typen verkérpern.

Um dem System einen gewissen Eindruck der Vollstindigkeit zu
geben, finden einige vegetative Fortpflanzungsmdoglichkeiten Erwih-
nung, die fiir keine der in diesem Zusammenhang aufgefiihrten Arten
verwirklicht sind. Alle jene Spezies, deren Achsen- und Wurzelsystem
fiir vegetative Fortpflanzungsvorgidnge auBler Betracht fillt, sind als
besondere Kategorie (C) der durchgefiihrten Klassifizierung einge-
gliedert worden.

Nur eine verhiltnismidfBig kleine Zahl von Arten stellt einen ein-
zigen, klar abgegrenzten, bestimmten Modus dar. Zwischenformen
sind hdufig, meist aber derart einseitig, dal3 die betreffenden Arten
auf Grund des vorherrschenden Verhaltens doch einem bestimmten
Typus zuzuordnen sind.

Andere, vereinzelte Arten gehoren auf Grund verschiedener Fort-
pflanzungsmoglichkeiten gleichzeitig zwei Typen an. In solchen Fil-
len erfolgt die Zuteilung zu dem Typus, der mit Riicksicht auf die
Fortpflanzung bedeutungsvoller erscheint. So entwickelt beispiels-
weise Valeriana supina neben den adventiv bewurzelten Kriechspros-
sen am stark ausgebildeten Wurzelsystem auch Adventivsprosse. Bei
Steversia reptans vermogen unter Umstinden auBer den Auslidufer-
sprossen auch die bewurzelten Erdstimme — obwohl von sehr unterge-
ordneter Bedeutung — im Sinn der vegetativen Fortpflanzung zu wirken.

Es sei ausdriicklich betont, da3 die klassifikatorische Ubersicht
vor allem fiir die Arten der Carex-Elyna-Vegetationsstufe gedacht ist,
daB sie aber je nach Bediirfnis weiter ausgebaut und die einzelnen
Typen z. T. weiter differenziert werden kénnen.

Da fir die Untersuchungen und Beobachtungen in der Natur
doch nur eine relativ kurze Zeitdauer zur Verfiigung stand, sind fiir

28



jeden Fall allgemein giiltige Aussagen — besonders fiir die Vertreter
der allorhizen Kriechpflanzen und Erdstimme sowie fiir die Horst-
sprosse — nicht durchwegs angebracht. Infolge eines sehr langsamen
Wachstums ist es gerade fiir die Spezies der eben erwiahnten Katego-
rien sehr oft unmoglich, individualisierte SproBteile als Resultat
eines wenn auch einfachen vegetativen Fortpflanzungsmechanismus
zu beweisen, d. h. den Nachweis zu erbringen, daf3 die betreffenden
Sprofteile einem benachbarten Achsensystem angehdrten.

Zu einseitiges Beobachten der Individuen, z. B. nur eines be-
stimmten Standortes, sowie eine zu geringe zahlenmiBige Beriick-
sichtigung von Einzelfillen fiihren leicht zur Gefahr der Verallge-
meinerung einzelner Feststellungen. In Wirklichkeit liegen dabei
vielleicht wesentlich andere Verhiltnisse vor. Euc. Hess (1909, p. 160)
schreibt beispielsweise tiber die Wuchsform von Doronicum grandi-
florum, da} die Achselknospen der sympodial verlaufenden Rhizome
sehr selten ausschlagen und der Erdstamm daher meist unverzweigt
bleibe. Die eigenen Untersuchungen an verschiedenen Standorten
durch Ausgraben der unterirdischen Erdstimme fiihrten eher zum
gegenteiligen Ergebnis. Bei der Mehrzahl der ausgegrabenen Erd-
stimme war eine Verzweigung nachweisbar. Auf Geréll und Schutt
lieBen z. B. von 12 untersuchten Individuen deren 10 eine deutliche,
z. T. sehr intensive Verzweigung ihrer Rhizome erkennen. Da Ver-
zweigungsbildungen im Hinblick auf die vegetative Vermehrung aber
ein wichtiges Kriterium darstellen, sind diesbeziigliche Beobachtun-
gen gerade fiir die Zuteilung zum erwidhnten Fortpflanzungstypus
(A. 5. a) bedeutungsvoll.

Wie die verschiedenen morphologischen Begriffe und Bezeichnun-
gen im Rahmen der vorliegenden Arbeit zur Anwendung kommen,
ist aus der jeweiligen Beschreibung der einzelnen Typen ersichtlich.

Was die Terminologie der Bewurzelung anbelangt, folge ich im
allgemeinen WEBER (1936).

Mit der Ausbildung eines Hauptwurzelsystems bezeichnen wir die
betreffenden Arten als allorhiz. Eine homorhize Bewurze-
lung ist den Pflanzen eigen, die im typischen Fall {iberhaupt kein
Hauptwurzelsystem aufweisen, bei welchen neben SproBachse, Seiten-
zweigen und Blittern auch sproBbiirtige Wurzeln schon im embryo-
nalen Gewebe angelegt werden. In diesem Sinne homorhiz hitte die
Bezeichnung — streng genommen — nur fiir die Pteridophyten Giil-
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tigkeit. Da aber bei simtlichen Monokotylen wie auch bei zahlreichen
Dikotylen das Hauptwurzelsystem in der Entwicklung stark gehemmt
bleibt und oft sehr friithzeitig zugrunde geht, wird somit eigentlich
eine primédre Allorhizie durch einesekundire Homo-
rhizie abgelost. Alle nachfolgend als homorhiz aufgefiihrten Angio-
spermenarten sind also in Wirklichkeit sekundiare Homorhizophyten;
der Einfachheit halber sei deren Wurzelbildung allgemein nur als
homorhiz bezeichnet.

Der Ausdruck « Adventivwurzeln» ist in der Literatur
nicht einheitlich angewendet. Im Rahmen dieser Arbeit schlieBen
wir uns einem Vorschlag von WEBER (1936) an, wonach Adventiv-
wurzeln nur den sproBbiirtigen Wurzeln der Allorhizophyten ent-
sprechen. Sie kommen hier gleichsam zum allorhizen Wurzelsystem
als sekunddr hinzu. Bei den typischen Homorhizophyten kann des-
halb nicht von Adventivwurzelbildung gesprochen werden. _

Mit der Bezeichnung «niederliegend» wird lediglich ein
Anschmiegen der betreffenden Sprosse an die Bodenoberfliche ver-
standen, demgegeniiber «kriechende» Triebe sich auBerdem
mittels sproBbiirtiger Wurzeln am Substrat + festheften.

b. Ubersicht der vegetativen Fortpflanzungsméglichkeiten.
(s. Taf. I-III)

A. Das ganze Sproflsystem kann der vegetativen Fortpflanzung bzw. Ver-
mehrung dienen. Ein Hauptwurzelsystem fehlt oder ist nur kurz-
dauernd im Jugendstadium vorhanden (homorhize Bewurzelung).

I. Auslduferartige homorhize Kriechsprosse.
a. Kriechtriebe in relativ lockerer Bezichung zueinander.
al. Kriechtriebe + deutlich an der Erdoberfliche verlaufend.
bt. Kriechtriebe meist deutlich unterirdisch verlaufend.
b. Rasen bildende Kriechtriebe.

2. Rasenpolster bildende Kriechsprosse.
3. Kammhorste.

4. Eigentliche Horste.
a. Mit verlingerten Kriechsprossen.
b. Normalerweise dicht, ohne Kriechsprosse.

5, Homorhize Erdstimme (Rhizome).
a. In der Regel verzweigt.
b. In der Regel unverzweigt.
al. Wuchsrichtung + typisch vertikal.
bt. Wuchsrichtung + typisch horizontal.
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B. Teile des Sprof3- oder Wurzelsystems konnen im Dienste der vegeta-
tiven Fortpflanzung bzw. Vermehrung stehen.

I. Gewdhnliche Sprofteile, Sprosse oder ganze Sprofverbinde fallen fiir die
Fortpflanzung in Betracht; + deutliche sprofbiirtige Wurzelbildung.

1. Ausliuferartige allorhize Kriechsprosse.

a.

Triebe in der Regel oberirdisch entwickelt und in relativ lockerer
gegenseitiger Beziehung stehend.

al. Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

SproBsystem in der Regel oberirdisch, dicht, polsterartig entwickelt.
al. Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

Kriechtriebe in der Regel unterirdisch verlaufend.

al. Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

SproBentwicklung nach a, b oder c; Adventivwurzelbildung relativ
schwach, solange die Triebe vom Hauptwurzelsystem abhiingig sind;
nach Isolierung von Sprossen oder SproBteilen entwickeln dieselben
reichlich sproBbiirtige Wurzeln.

2. SproBsystem typisch verholzt (allorhiz bewurzelt).

a.

Assimilations- und Infloreszenztriebe in der Regel vorwiegend plagio-
trop an der Erdoberfliche verlaufend.

al, Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

Assimilations- und Infloreszenzsprosse vorwiegend orthotrop, iiber der
Erdoberfliche entwickelt; meist nur am Grunde + weit kriechend.
Neben den frei iiber der Erdoberfliche ausgebildeten Assimilations-
und Infloreszenztrieben zahlreiche, oft ausgedehnte, unterirdische
Kriechsprosse. Erstere sehr oft von solchen abzweigend.

3. Allorhize Erdstdimme (Caudices).

a.

Wuchsrichtung vorherrschend horizontal.
al. Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.
Wuchsrichtung vorherrschend =+ vertikal.
al. Adventivwurzelbildung relativ stark.

bt. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

4. Allorhize Erdstimme mit auslduferartigen Kriech-
sprossen.

5. Ableger.

6. Eigentliche Auslidufer.

II. Umgewandelte (metamorphosierte) Sprosse oder Sprofiteile besorgen die
vegetative Fortpflanzung.

1. Zwiebeln — Zwiebelausldufer.

2. Knollen — Knollenausldufer (nur SproBknollen).
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3. Brutknospen.

a. Brutzwiebeln,
b. Brutknodllchen,
c. Winterknospen (Turionen).

III. Teile des Wurzelsystems dienen der vegetativen Fortpflanzung.

l. Auslduferwurzeln— Wurzelsprosse— Wurzel-
ausldufer.

2. Wurzelknollen — Speicherwurzeln.

C. Spro8- und Wurzelsystem in der Regel ohne Maiglichkeit der vegeta-
tiven Fortpflanzung und Vermehrung. Adventivwurzelbildung fehlt
normalerweise ganz.

I. Ausdauernde (perennierende Arten).
1. Blattrosetten.
SproBrosetten.
SproBverbandsrosetten.
Triebe echte Polster bildend oder polsterartig dicht wachsend.

Spalierstraucher
o } ohne Adventivwurzelbildung.

o Pr o 0

Zwergstriucher

II. Annuelle und Bisannuelle.

Nachstehend versuchen wir, eine kurze Charakterisierung der ein-
zelnen Typen mit entsprechenden Beispielen zu geben. Ohne irgend-
einem Schema zu folgen, wurde eine groBere Anzahl von Arten in
der oberen alpinen und in der nivalen Stufe gesammelt, um die-
selben nach einer einfachen, dem Zweck entsprechenden Wuchs-
formen-Analyse dem betreffenden Typus zuzuteilen. Fiir die Klassi-
fizierung der aufgefiihrten Arten stand die Abklirung der Gestal-
tungsverhdltnisse von Achsen- und Wurielsystem im Vordergrund.
Ein eingeklammertes Typenzeichen hinter dem Artnamen soll auf
den Ubergang zu dem in Klammer angegebenen Typus hinweisen (z. B.
B. 1. 1. b. Saxifraga caesia [c.al]). Ist das dem Artnamen beigefiigte
Zeichen nicht eingeklammert, so besagt dies, da tiir die gleiche Art
neben dem ersten ein zweiter Typus vorliegt (z. B. B.I. 1. b. Silene
acaulis B. I11. 1.). Ferner bedeuten:

* nicht der alpinen Stufe angehdrende Art,
p in den Pyreniden gesammelte Art.
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Schematische Darstellung der Wuchsform- TAFEL I
und vegetativen Fortpflanzungstypen

Legende zu Tafel I—III
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TAFEL II
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TAFEL III
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c. Die einzelnen Typen
beziiglich der vegetativen Fortpflanzungsmoglichkeiten.

A.Dasganze Achsensystem dient insofern der Fortpflan-
zung bzw. Vermehrung, als allen hierbei in Frage kommenden Arten
ein + unbeschrankt fortlaufendes Wachstum eigen ist, da das Haupt-
wurzelsystem bereits auf frithen Entwicklungsstadien durch homo-
rhize Wurzelbildung ersetzt wird. Die Lebensdauer der einzelnen
Arten ist sehr unterschiedlich. Genaue Altersangaben sind auf Grund
des Wachstumsmodus nicht moéglich. In dem Male, wie ein Sprof3
oder SproBverband auf der einen Seite weiterwichst, stirbt er nach
einem bestimmten Zeitpunkt von der anderen her ab. Der eigentliche
Vermehrungsvorgang ist in diesem Fall auf mindestens eine Verzwei-
gung des SproBsystems oder zwei sich weiterentwickelnde Erneue-
rungsknospen angewiesen. Sind diese Voraussetzungen nicht erfiillt,
so 1ist jegliche Vermehrung auf natiirlichem Wege ausgeschlossen,
nicht aber der Fortpflanzungsvorgang an sich!

Unmittelbar an der Fortpflanzung bzw. Vermehrung beteiligt ist
also immer ein ganzer Sprof3 mit simtlichen Sprofteilen, welche voll-
kommen dem Mutterorganismus gleichen.

A.l. Auslduferartige homorhize Kriechsprosse.
Samtliche Hauptachsenteile der ausdauernden, meist krautigen Ge-
wichse verlaufen entweder 4+ plagiotrop dem Boden angeschmiegt
oder in der Erde. Die von letzteren abzweigenden Infloreszenz- und
Assimilationssprosse schlagen meist orthotrope Wuchsrichtung ein.
Auf Grund des im vorliegenden Einteilungsschema angewandten
Klassifizierungsprinzipes geht hervor, dal die auslduferdihnlichen
Kriechsprosse — im Gegensatz zu den Ausliufersprossen — mit ihrem
ganzen Achsensystem am Vorgang der Fortpflanzung und Vermeh-
rung sowie der Ausbreitung beteiligt sind. Hieraus ergeben sich wei-
tere Unterschiede, die bei den homorhizen Kriechpflanzen in der
Gleichformigkeit der Wurzel- und Zweigbildung wie auch in einer
relativ lingeren Lebensdauer zum Ausdruck kommen.

A.1.a. Die Kriechtriebe stehen in relativ lock erer Beziehung
zueinander und erreichen z. T. betrachtliche Ausdehnung.

A.l.a.a'. Die Kriechtriebe verlaufen meist unmittelbar an der

Erdoberfliche.
Epilobium alpinum L.
Veronica alpina L. (b).
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A.1.a.bl, Die Kriechtriebe verlaufen meist deutlich unterirdisch.

Achillea Erba-rotta All. ssp. moschata (Wulfen) Vaccari
Achillea nana L.

Bartsia alpina L.

Carex ferruginea Scop. (A.4.a.)

Luzula lutea (All.) DC. (b)

Poa cenisia All.

Trisetum distichophyllum (Vill.) P. B.

Veronica aphylla L.

A.1.b. Rasen bildende Kriechsprosse: Die meist unterirdisch
verlaufenden Kriechsprosse stehen in relativ dichter gegenseitiger Be-

ziechung und bilden z. T. ausgedehnte Rasenflichen.

Agrostis tenella R.u. S.

p Luzula Desvauxi Kunth.
Luzula spadicea (All.) DC.
Saxifraga stellaris L.

A.2. Rasenpolster bildende Kriechtriebe: Die Sprosse ste-
hen noch dichter zusammengedringt als bei A.1.b. In der duBeren
Erscheinungsform bestehen deshalb — im Vergleich zu den echten
Polsterpflanzen — keine Unterschiede. Jiingere Individuen dlterer
Rasenpolster leben oft isoliert auf abgestorbenen Pflanzenresten frii-

herer Generationen.

Carex firma Host

Saxifraga androsacea L.

Saxifraga Seguieri Sprengel

A.3. Kammhorste: Von einer unterirdischen, + ausgeprig-

ten plagiotropen Hauptachse zweigen in regelmiBigen, kurzen Ab-
stinden die orthotropen Assimilations- und Infloreszenzsprosse ab.
Die Hauptachse stellt sehr oft lediglich eine SproBfolge zahlreicher,
in der gleichen Wuchsrichtung orientierter Erneuerungstriebe dar,

die zu Beginn ganz kurz plagiotrop verlaufen.

Juncus Jacquini L.
Juncus trifidus L.
Nardus stricta L. (4. b)

A.4. Eigentliche Horste: In der duBeren Erscheinung
nehmen die Horstpflanzen vielfach polsterartige Formen an, sind
aber stets aus + parallel aufstrebenden Trieben aufgebaut, welche
meist bestimmten Stellen, den sog. Bestockungsknoten, ent-
springen. Die neu sich entwickelnden Fortsetzungstriebe wachsen am
Grunde der Muttersprosse oder — besonders infolge von Substrat-
bewegungen oder Substratbedeckung — der auch in hoherer Stengel-
lage zur Ausbildung kommenden Bestockungsknoten meist sehr
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wenig waagrecht, um iiberhaupt etwas Raum fiir die Weiterentwick-
lung zu erlangen. Entweder setzen sie ihr orthotropes Wachstum zwi-
schen Muttersprof3 und grundstindigen Blattscheiden intravagi-
nal oder die Scheide schon frith durchbrechend als extravagi-
nale Triebe fort.

Vielen Arten — besonders aus der Familie der Gramineen und
Cyperaceen — bleiben die Blattscheiden lange erhalten und umbhiil-
len dann den Halmgrund als schiitzende Strohtunika. Fiir die
neu zur Ausbildung gelangenden Jungtriebe stellt die resistenzfihige
Scheidenhiille einen wirksamen Schutz dar, besonders gegen Frost
und mechanische Einwirkungen. Es sind denn oft gerade die Pflan-
zen mit einer solchen Tunika versehen, welche z. B. an sog. «Wind-
ecken» den Unbilden des Wetters in hochstem Grade ausgesetzt sind,
wie z. B. Carex curvula und Elyna myosuroides.

Die Horstpflanzen zeichnen sich durchwegs durch eine streng
homorhize Bewurzelung aus, welche die einzelnen Sprosse prospektiv
sehr frith unabhingig macht.

Hinsichtlich des Ausbildungsmodus stehen die Horste, und zwar
besonders die mit extravaginaler Trieberneuerung, wohl den Rasen
bildenden Kriechsprossen am nichsten, von welchen sie sich durch
eine maximale Verkiirzung der plagiotropen KriechsproB-Abschnitte
zur dicht zusammengedriangten Horstform abgeleitet denken lassen.

A.4.a. Horste mit verldngerten Kriechsprossen:
Die hier angefiihrten Arten bilden keine klar abgegrenzte Gruppe,
sondern weisen kontinuierliche Uberginge auf zu. A.1l.a.b! und
A.1.b. Als Hauptkriterium steht die Horstform im Vordergrund.
In der typischen Ausbildung kommt vereinzelten Horstsprossen die
Fihigkeit zu, spontan Kriechtriebe zu erzeugen. Da aber auch reine
Horste als Folge duBerer Einfliisse, wie Schuttbedeckung oder -be-
wegung, zur Entwicklung verlingerter Kriechtriebe veranlaBt wer-
den, ist eine klare Abgrenzung zur folgenden Gruppe (A.4.b) eben-
falls nicht moglich. Hier seien nur die Arten aufgefiihrt, welche von

Natur aus spontan Kriechsprosse erzeugen.

Carex foetida All.
Carex rupestris Bell.

A.4.b. Die Horsttriebe erscheinen dicht zusammen -
gedringt und bilden ohne irgendwelche duBeren Einwirkungen
~normalerweise keinerlei Kriechsprosse aus.
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Agrostis alpina Scop. (a)
Agrostis rupestris All. (a)
Anthoxanthum odoratum L. (a)

p Avena montana Vill.
Avena versicolor Vill.
Carex atrata L. ssp. atrata (L.) E. Steiger
Carex capillaris L.
Carex curvula All.
Carex sempervirens Vill. (A. 2)
Elyna myosuroides (Vill.) Fritsch

p Festuca Eskia Ram.
Festuca Halleri All.
Festuca pumila Chaix (a)
Festuca rupicaprina (Hackel) Kerner (a)
Festuca violacea Gaudin
Luzula spicata (L.) DC.
Poa alpina L. var. typica Beck (a)
Poa laxa Hinke (a)
Poa minor Gaudin
Sesleria disticha (Wulfen) Pers. (a)
Sesleria coerulea (L.) Ard.
Tofieldia calyculata (L.) Wahlenb. (a)
Tofieldia palustris Hudson (a)
Trisetum spicatum (L.) Richter

A.5. Homorhize Erdstimme (Rhizome). Mit der Ent-
wicklung homorhizer Erdstimme (eig. sekundidr homorhiz) fassen
wir eine Gruppe von Arten zusammen, die sich durch ein normaler-
weise unterirdisch verlaufendes, sehr oft + horizontal kriechendes
Achsensystem auszeichnen.

Eine klare Abgrenzung zur Formengruppe der auslduferihnlichen
Kriechsprosse (A. 1.) ist nicht moéglich. Weil die Rhizomsprosse aber
oft im Dienst der Stoffspeicherung stehen, erscheinen sie infolge
davon stets etwas verdickt; hierbei sei fiir die Zuteilung nur die re-
lative Verdickung mafl3gebend beriicksichtigt. Im Vergleich zu A.1
ist fiir die homorhizen Erdstimme im allgemeinen eher Internodien-
verkiirzung charakteristisch. Die genannten Unterschiede bedingen
meist auch eine andere Konsistenz der Grundachsen, was fiir diesen
vegetativen Fortpflanzungstypus von Bedeutung werden kann.

Auch zwischen homorhizen und allorhizen Erdstimmen sind na-
turgemill Ubergangsbildungen zu erwarten.

Oft ist den in diesem Sinne bezeichneten Rhizomen eine gewisse
Dorsiventralitit eigen, indem die Wurzeln hauptsidchlich der Unter-
seite entspringen, wihrend Sprof3 und Blitter vornehmlich auf der
den Wurzeln gegeniiberliegenden Seite ihren Ursprung nehmen.
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A.5.a. Die homorhizen Erdstimme sind verzweigt, und da-
mit haben simtliche die Moglichkeit, sich vegetativ zu vermehren.
Eine weitere morphologische Unterteilung in monopodial und sym-
podial verzweigte Rhizome erscheint in diesem Zusammenhang be-
langlos. |

Adenostyles glabra (Miller) DC.

Antennaria carpatica (Wahlenb.) Bluff u. Fingerhuth

Antennaria dioica (L.) Gértner

Aster alpinus L.

Bellidiastrum Michelii Cass. (b)

Chrysanthemum alpinum L.

Chrysanthemum atratum Jacq.

Chrysanthemum leucanthemum L. ssp. montanum (All.) Gaud.

Crepis Jacquini Tausch (b. at)

Crepis terglouensis (Hacquet) Kerner

Cystopteris Filix-fragilis (L.) Borbas

Doronicum Clusii (All.) Tausch

Doronicum grandiflorum Lam.
p Doronicum viscosum Nyman.

Erigeron alpinus L. (b. at)

Erigeron uniflorus L.

Gentiana Clusii Perr. u. Song. (B.1. 3. a. at)

Gentiana Kochiana Perr. u. Song. (B.1.3.a. at)

Gnaphalium Hoppeanum Koch

Gnaphalium supinum L.

Hieracium bifidum Kit. ssp. caesiiflorum Almgq. (b. al)

Hieracium alpinum L.

Hieracium piliferum ssp. glanduliferum (Hoppe) (b)

Homogyne alpina (L.) Cass.

Leontodon helveticus Mérat em Widder (b. at)

Leontodon montanus Lam. (b. at)

Leontopodium alpinum Cass.

Myosotis alpestris F. W. Schmidt

Primula Auricula L.

Primula hirsuta All.

Primula integrifolia L.

Primula viscosa All.

Pedicularis rostrato-spicata Crantz (b. at)

Saussurea alpina (L.) DC. (B.1. 3. a. at)

Senecio incanus L. ssp. carniolicus (Willd.) J. Braun
p Senecio leucophyllus DC.

Sieversia montana (L.) R. Br.

Soldanella alpina L.

Soldanella pusilla Baumg.

Veronica bellidioides L.

Viola biflora L.
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A.5.b. Homorhize Erdstaimme in der Regel unver-
zweigt.

Ranunculus alpestris L.

A.5.b.a. Wuchsrichtung der Erdstimme + typisch ver-
tikal:

Parnassia palustris L. (a)
Pedicularis Kerneri C. T. (a)
Pedicularis rostrato-capitata Crantz (a)
Pinguicula alpina L. (a)
Ranunculus montanus Willd. (a)

p Ranunculus parnassiifolius L. (a)
Ranunculus pyrenaeus L.

A.5.b.b. Wuchsrichtung der Erdstimme + typisch ho-
rizontal:
* Polygonatum officinale All. z. T.

B. Teiledes SproB-und Wurzelsystems kénnen im
Dienst der vegetativen Fortpflanzung bzw. Vermehrung stehen.

Im extremsten Fall gelangen speziell ausdifferenzierte vegetative
Verbreitungseinheiten zur Abgliederung, die sich von jedem gewdhn-
lich entwickelten Koérperteil schon in der Gestalt unterscheiden. Das
ganze lbrige Achsensystem greift fiir diese Form vegetativer Fort-
pflanzung weiter nicht in den eigentlichen Fortpflanzungsmechanis-
mus ein.

Hinsichtlich der Propagationsméglichkeiten sind jedoch die Bei-
spiele viel zahlreicher, wo ganz gewohnliche Sprof3- oder Wurzelteile
fir die vegetative Fortpflanzung in Frage kommen. Derartige Systeme
konnen natiirlich nicht als in erster Linie im Sinne einer Vermeh-
rung der Individuenzahl wirkend organisiert betrachtet werden. Er-
gebnisse quantitativer wie qualitativer Art als Folge der Fortpflan-
zung sind denn auch nicht so klar ersichtlich, wie dies bei den spe-
zialisierten Typen — z. B. den Brutknospen erzeugenden Pflanzen —
der Fall ist.

B.I. GewohnlicheSproBteile,Sprosse oderganze
SproBverbande kommen fiir die Fortpflanzung in Betracht.
Die Intensitit der sproBbiirtigen Wurzelbildung wechselt von sehr
stark bis sehr spdrlich bei den verschiedenen Arten.

B.LLl. Auslduferartigeallorhize Kriechsprosse:
Das Hauptwurzelsystem bleibt dauernd oder mindestens lingere Zeit
(iiber die Jugendstadien) erhalten. Simtliche SproBsysteme sind stets
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verzweigt. Eine Verholzung der relativ diinnen Kriechtriebe fehlt
oder ist nur von geringem Ausmal.

Prinzipiell kommt allen stirker bewurzelten Sprossen unter den
allorhizen Kriechpflanzen die Potenz zu, unter bestimmten Voraus-
setzungen den Weg vegetativer Propagation einzuschlagen. Nicht
direkt an der Fortpflanzung beteiligen wird sich die Hauptwurzel.
Deren friiheres oder spiteres Absterben kann aber direkt einen Ver-
mehrungsvorgang einleiten, indem spiter auch peripher gelegene
Kriechsprosse, deren verbindende Achsenteile vom Verwesungsprozel3
betroffen werden, eine Individualisierung erfahren.

Sehr oft steht die sproBbiirtige Bewurzelung in einem umgekehr-
ten Verhiltnis zur Ausbildung des Hauptwurzelsystems, d. h. je krif-
tiger dasselbe entwickelt ist und je linger es ausdauert, um so schwi-
cher sind oft die Adventivwurzelbildungen, wihrend durch eine re-
lativ schwache und weniger lang ausdauernde Hauptwurzel die Er-
zeugung sprofBbiirtiger Wurzeln eher geférdert wird.

B.I. 1.a. Die Triebe sind in der Regel oberirdisch entwickelt
und stehen in relativ lock er er gegenseitiger Beziehung.

B.Llaa'. Adventivwurzelbildung relativ stark:

Arenaria biflora L.
Cerastium cerastioides (L.) Britton
p Gentiana pyrenaica L. (1. b. at)
Gentiana verna L. (b1)
p Gregoria Vitaliana Duby (L.) (1.b.)
Saxifraga aizoides L.
Saxifraga oppositifolia L. (1. b.bt)
Thymus serpyllum L. (bt).

B.I.1.a.bl. Adventivwurzelbildung relativschwach:

Gentiana bavarica L. (1. b. bt und 1. c. bt)
Minuartia biflora (L.) Sch. u. Thell. (1. b und 1. c. bt)
Sedum alpestre Vill.

B.L1.b. SproBsystem in der Regel oberirdisch, dicht
polsterartig entwickelt.

B.I.1.b.a'. Adventivwurzelbildung relativstark:
Androsace obtusifolia AIl. (A.2.)
Saxifraga caesia L. (c.al)

B.L1b.b*. Adventivwurzelbildung relativschwach:

Androsace alpina (L.) Lam. (a.bt)
p Androsace carnea L.

Androsace helvetica (L.) All.

Minuartia sedoides (L.) Hiern. (1. a)
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Sagina saginoides (L.) Karsten
Saxifraga aphylla Sternb.

Saxifraga exarata Vill.

Saxifraga macropetala Kerner (c.al)
Saxifraga moschata Wulfen

Silene acaulis (L.) Jacq. B.IIIL 1. (al)
Silene exscapa All. B.III 1. (at).

B.I 1.c. Kriechtriebe verlaufen in der Regel unterirdisch.

B.I 1. c.a!. Adventivwurzelbildung relativ stark:

© Astragalus alpinus L.
Campanula cenisia L.
Campanula cochleariifolia Lam.
Campanula Scheuchzeri Vill.
Cerastium arvense L. ssp. strictum (Hinke) Gaud. (1. a)
Cerastium pedunculatum Gaudin
Cerastium uniflorum Clairv. (bt)
p Galium cometerrhizon Lapeyr. (bt)
Valeriana supina Ard. B.III. 1.
Viola calcarata L. (A.1.a.bt)
Viola cenisia L. (A.1.a.bt)

B.L 1.c.b'. Adventivwurzelbildung relativ schwach:
Cerastium alpinum L. (1. a)
Cerastium latifolium L. (al)

p Cerastium pyrenaicum Gay (1. a)
Galium helveticum Weigel (al)
Galium pumilum Murray (1. a)
Gentiana brachyphylla Vill. (1.a)
Hutchinsia alpina (L.) R. Br. (l.a)
Moehringia ciliata (Scop.) D. T. (1.b)
Phyteuma haemisphaericum L. (3.Db)
Phyteuma pedemontanum R. Schulz (3. b)
Rumex scutatus L. (3. b).

B.L.1.d. Die Entwicklung des SproBsystems verliuft nach a, b
oder c. Solange die Triebe mit dem Hauptwurzelsystem in Zusam-
menhang stehen, bleibt deren Adventivwurzelbildung relativ schwach.
Erst nach Isolierung von Sprossen oder SproBfragmenten setzt an
denselben reichlich sproBbiirtige Wurzelbildung ein, die den abge-
trennten Teilen ein selbstindiges Weiterleben gewihrleistet.

In selteneren Fillen fiihrt die Regeneration gar zur adventiven
Entwicklung eines «sekundiren Hauptwurzelsystems».

Saxifraga aspera L. ssp. bryoides (L.) Gaudin (1.b.bt).

B.L 2. Das in der Regel vdrwiegend oberirdisch ausgebildete SproB3-
system ist sehr dhnlich B.I.1, aber in den ilteren Teilen voll-
stindig verholzt. Auch die Arten dieser Gruppe sind durch
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ein meist ausgeprigtes Hauptwurzelsystem ausgezeichnet (allorhize
Bewurzelung).

B.I 2.a. Assimilations- und Infloreszenztriebe verlaufen in der
Regel vorwiegend plagiotropanderErdoberfliache

(viele Spalierstraucher):

Loiseleuria procumbens (L.) Desv.
Salix retusa L.

B. L 2. a. a'. Adventivwurzelbildung relativ stark:

Dryas octopetala L. (3. a. al)
Globularia cordifolia L.

B.L 2.a.b'. Adventivwurzelbildung relativ schwach:
Arctostaphylos Uva-ursi (L.) Sprengel.
B.L.2.b. Assimilations- und Infloreszenztriebe vorwiegend
orthotrop, iiber der Erdoberfliche entwickelt. Die Sprosse krie-

chen meist nur am Grunde + weit (viele Zwergstraucher):

Daphne striata Tratt.
Helianthemum nummularium Miller ssp. grandiflorum (Scp.)
Helianthemum alpestre (Jacq.) DC.
p Iberis sempervirens L.
Polygala chamaebuxus L.

B.1.2.c. Neben den frei iiber der Erdoberfliche ausgebildeten
Assimilations- und Infloreszenztrieben verlaufen zahlreiche, oft aus-
gedehnte Kriechsprosse unterirdisch. Erstere zweigen sehr

oft von solchen ab (viele Zwergstriucher):

Erica carnea L.
Rhododendron hirsutum L.

B.L1.3. Allorhize Erdstimme (Caudices). Auch fiir die
Arten dieser Gruppe bleibt das Hauptwurzelsystem — mindestens
iiber die Jugendstadien hinaus — sehr oft aber dauernd erhalten. Die
Wahrscheinlichkeit vegetativer Fortpflanzung tritt dementsprechend
gegeniiber den Pflanzen mit homorhizen Erdstimmen zuriick. Die
Wuchsrichtung der Erdstaimme differiert zwischen den verschiedenen
Arten stark und kann selbst bei ein und derselben Art von + plagio-
troper bis zur typisch orthotropen Richtung dndern. Im allgemeinen
handelt es sich um einheitlich organisierte, perennierende, oft +
verholzte Sprosse, welche normalerweise im Boden oder unmittelbar
an der Erdoberfliche wachsen. Grundsitzliche Unterschiede zu den
allorhizen Kriechpflanzen (B.I. 1) bestehen keine. Durch kontinuier-
liche Ubergangsformen stehen die beiden Gruppen natiirlicherweise
miteinander in Verbindung. Die Internodien der allorhiz bewurzel-
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ten Erdstimme sind eher etwas gestaucht und erscheinen relativ
verdickt.

B.I.3.a. Wuchsrichtung des Erdstammsystems vorherr-
schend horizontal

B.L 3.a.a'. Adventivwurzelbildung relativ stark.
Alchemilla glaberrima Buser, i. Alter z.T. A.5.a
Alchemilla Hoppeana D. T., i. Alter z. T. A.5.a
Potentilla aurea L (b.al), i. Alter z. T. A. 5. a
Potentilla Crantzii Beck (b.al), i. Alter z. T. A.b.a
Sibbaldia procumbens L., i. Alter A. 5. a.

B.I 3.a.b!. Adventivwurzelbildung relativ schwach.

B.I.3.b. Wuchsrichtung des Erdstammes vorherr-
schend + vertikal

B.1.3.b. a'. Adventivwurzelbildung relativ stark:
Artemisia laxa (Lam.) Fritsch (bt), i. Alter z. T. A.5.a
Cirsium spinosissimum (L.) Scop., i. Alter z. T. A.5.a
Pedicularis verticillata L., i. Alter A.b5.a
Potentilla dubia Zimmeter.

B.I.3.b. b'. Adventivwurzelbildung relativ schwach:
Arabis alpina L. (a. bt)
Arabis coerulea All. B.1II. 1
Arabis pumila Jacq. (B.1. 1. a)
Artemisia Genipi Weber (at), i. Alter z. T. A.5.a
Athamanta cretensis L. (C. 1. 2)
Campanula barbata L.
Cardamine alpina Willd.
Cardamine resedifolia L. B.III. 1
Gentiana punctata L. (C.1.2. od. 1)
Ligusticum Mutellina (L.) Crantz (C.I.2)
Ligusticum mutellinoides (Crantz) Vill. (C.1.2)
Oxyria digyna (L.) Hill (al)
Plantago alpina L. (C.1.2)
Potentilla caulescens L. (at)
Potentilla frigida Vill. (at)
Rumex nivalis Hegetschw. (at)
Valeriana montana L.
Arabis bellidifolia Jacq. (al).

B.L4. Allorhize Erdstimmemitausldauferartigen

Kriechsprossen:
Salix herbacea L.

B.L.5. Ableger: Dies sind gewohnliche, + orthotrop orien-
tierte Luft-Sprosse. Auf der Erde anliegend oder zu derselben nieder-
gebogen aber treiben sie — manchmal erst unter bestimmten Voraus-
setzungen (z. B. Bedeckung mit Erde, langdauernde Schneebedek-
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kung) — Wurzeln aus. Damit wird den betreffenden Trieben ermog-
licht, nach einer spiteren Trennung von der Mutterpflanze selbstin-
dig weiterzuleben und somit den Ausgangspunkt zu einem neuen
Individuum zu bilden. Bei iippiger wachsenden Arten tieferer Lagen
kann Ablegerbildung auch zustande kommen, indem Aste, allein
durch ihre Lingenentwicklung oder durch ihr Gewicht, sich zur Erde
niederlegen, bewurzeln und damit zur Erzeugung eines Tochter-
individuums iibergehen.

RegelmiBig Ableger erzeugende Pflanzenarten stellen sodann

Ubergangsformen dar zu den eigentlichen Auslaufersprossen.

* Rubus-Arten der Untergattung Eubatus
Ranunculus glacialis L. A.5.a und b. al.

B.L.6. Eigentliche Ausldaufer: Charakteristisch sind die
fadigen, durch relativ starke Internodienstreckung entstandenen un-
verzweigten Sprosse, welche den grundstindigen Internodien ober-
irdischer Achsenteile entspringen.

SproBbiirtige Wurzeln gelangen in der Regel erst an der am Aus-
liuferende neu angelegten Tochterpflanze oder in deren unmittel-
barer Nihe zur Ausbildung. Das Auslduferorgan selbst erzeugt meist
keine Wurzeln.

Nach relativ kurzer Zeit, oft schon im darauffolgenden Jahr, ster-
ben die plagiotropen Ausliufertriebe ab, so da3 die jungen Tochter-
pflanzen als selbstindige Individuen weitervegetieren. Infolge der
oberirdischen Lage kann die Verwitterung der Ausldufer durch die
Wirkung atmosphirischer Einfliisse beschleunigt werden.

Ein bestimmtes Einzelwesen vermag pro Vegetationsperiode oft
zahlreiche Ausldufer zu entwickeln und ist meist auch in der Lage,
im Verlaufe mehrerer Vegetationsperioden immer wieder in dieser
Form Tochterindividuen abzulegen.

Im Extremfall bestehen die Ausliuferachsen aus nur einem stark
gestreckten Hypopodium (Androsace chamaejasme). Bau, Be-
blitterung und Anlage der Ausliaufer sind sehr unterschiedlich zwi-
schen den Arten, bei einer bestimmten Art jedoch immer konstant
und stets abweichend von den entsprechenden Verhiltnissen der
Laubzweige.

Alchemilla pentaphyllea L.

Androsace chamaejasme Wulfen em. Host.
Hieracium Auricula L. em. DC.
Hieracium Pilosella L.
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Saxifraga Aizoon Jacq.
Sempervivum montanum L.
Sieversia reptans (L.) R. Br. B.1.3.b.al.
B.I. Umgewandelte (metamorphosierte) Sprosse

oder SprofBteile besorgen die vegetative Fortpflanzung.

Wenn bereits die Auslidufersprosse durch eine oft extrem starke
Internodienstreckung gegeniiber gewohnlichen SproBteilen ein etwas
abweichendes Verhalten erkennen lassen, so zeigen die Arten dieser
Kategorie in der Ausbildung vegetativer Fortpflanzungsorgane einen
erhohten Grad der Differenzierungsmoéglichkeiten. Vereinzelt sind die
der Vermehrung dienenden umgewandelten Sprosse auch in der
dubBeren Gestalt dermaBen abweichend, dal3 sie — allein durch ober-
flichliches Betrachten — nicht immer sogl\eich in ihrem wahren Cha-
rakter erfalBt werden.

Es ist die Gruppe mit der Verwirklichung eines Systems, das im
Durchschnitt ein sehr wirksames Ausmal} vegetativer Vermehrung
gewihrleistet.

B.IL.1. Zwiebeln — Zwiebelausldufer. Pflanzen mit
Zwiebelausliufern entwickeln an den Zwiebeln meist nur kurze, aus-
lauferartige Fortsdtze. Das Ende solcher Fortsitze enthilt die An-
lage einer neuen Zwiebel, deren Entwicklung in terminaler oder seit-
licher Stellung zu einer neuen Generation von Zwiebelpflanzen fiihrt.

Auch die sog. «Zwiebelaussackungen» von Gagea kon-
nen als Zwiebelausldufer aufgefaBt werden.

SchlieBlich liegt auch den gewohnlichen Zwiebelpflanzen ein ve-
getativer Fortpflanzungsmodus zugrunde, wobei allerdings irgend-
welche auslduferartigen Organe vollkommen fehlen und die in den
Niederblattachseln angelegten Tochterzwiebeln dementsprechend =+

an die gleiche Stelle der Mutterpflanze zu leben kommen.
Lloydia serotina (L.) Rchb.

Gagea-Arten

* Tulipa-Arten.

B.IL2. Knollen — Knollenausldufer (nur SproBknol-
len). Die als Knollen bezeichneten verdickten SproBachsen dienen
insbesondere der Speicherung von Reservesubstanzen. Sie entstehen
meist in Mehrzahl je an den Enden unterirdischer Triebe infolge
Anschwellung deren jiingster Internodien. Die aus den Erneuerungs-
knospen einer Knolle hervorgegangenen Assimilationsindividuen ver-
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mogen ihrerseits wieder mehrere Knollen zu erzeugen. Bleiben solche
nur von einer Vegetationsperiode zur anderen erhalten, so schlieBt
deren Entstehung als Regel den frithen Tod des nichtverdickten Aus-
lauferteiles ein. Dies fiihrt zu einer Isolierung der Knollen und damit

zu neuen Individuen.
* Solanum tuberosum L.

B.IL3. Brutknospen. Als Brutknospen bezeichnen wir Or-
gane, welche ausschlieBlich der vegetativen Vermehrung dienen, am
Sprofl — seltener am Wurzelsystem — zur Ausbildung gelangen und
schon im Knospenstadium verbreitet werden. Jede Brutknospe ent-
hilt bereits & sichtbar die Hauptanlagen einer SproBpflanze.

Es seien hier nur jene Fille beriicksichtigt, wo Achselknospen als
vegetative Vermehrungsorgane funktionieren. Von samtlichen im
Dienste der Fortpflanzung stehenden Organen vegetativer Fortpflan-
zungstypen diirften die Brutknospen in gewissem Sinne wohl am
ehesten mit der generativen Fortpflanzung verglichen werden. Wie
die Samenkeimlinge sind auch die Brutknospen zu Beginn ihrer Ent-
wicklung auf heterotrophe Ernahrung von der Mutterpflanze ange-
wiesen. Auch als Verbreitungsagenzien fallen groBenteils dieselben
Faktoren wie fiir Samen und Friichte in Betracht.

Wihrend beispielsweise die verschiedenen Varianten von Kriech-
sprossen 1im Hinblick auf eine reine Vermehrung der Individuenzahl
noch in hohem MalBe von mancherlei Voraussetzungen abhingig sind,
kommt den Brutknospen als notwendige Gegebenheit die alleinige
Aufgabe der Vermehrung zu. Mit zunehmender Differenzierung ist
zugleich der tbrige Wirkungsbereich eingeschrinkt worden. Kriech-
sprosse stehen ja nicht allein im Dienste der Vermehrung, erfiillen
aber oft wichtige Funktionen, die immer wieder dem ganzen Indivi-
duum zugute kommen. Durch die peripher weiterwachsenden Sprof-
teile werden z. B. weitere Nahrstoffe 1m Substrat erschlossen, oder
durch das Wachstum erfahrt gleichzeitig die assimilierende Substanz
eine Zunahme. Wird aber den Brutknospen aus irgendwelchen Griin-
den ihre einzige Funktion der Vermehrung verunmoglicht, so ergibt
sich ihnen keine Chance, weiterhin dem Mutterorganismus «dienst-
bar» zu sein.

B.IL.3.a. Brutzwiebeln: Das Hauptgewicht in der Ent-
wicklung der Brutknospen ist auf die Ausbildung der Blattorgane
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verlegt, welche oft auch als Triger von Reservesubstanzen in Frage
kommen.

Festuca ovina L. ssp. supina Hackel var. vivipara (L.) Hackel A.4
Poa alpina L. var. vivipara L. A. 4
* Cardamine bulbifera (L.) Crantz

B.IL3.b. Brutknodllchen: Diese erscheinen immer + knéll-
chenférmig, da die Reservespeicherung entweder auf den Achsen-
korper einer Knospe oder auf die Wurzel beschrinkt bleibt. In frithen

Stadien sind die Blattorgane der Knospe selbst noch unscheinbar.
Polygonum viviparum L. A.5.b

* Ranunculus Ficaria L.

B.IL3.c. Winterknospen (Turionen). In erster Linie dienen
die bei Wasserpflanzen als Winterknospen bekannten SproBanlagen
der betreffenden Pflanze zur Uberwinterung. Weil die Turionen-
bildung an auslduferartigen Trieben unter Wasser meist in groB3erer
Zahl erfolgt, stehen sie ebensosehr im Dienste der vegetativen Ver-
mehrung.

Die Turionenbildung ist jedoch bei keiner hochalpinen Art ver-
wirklicht und stellt selbst bei Wasserpflanzen des Tieflandes einen

relativ seltenen Fortpflanzungsmodus dar.
* Hydrocharis Morsus-ranae L.

B.III. Teiledes Wurzelsystems dienen der vege-
tativen Fortpflanzung.

B.IILLl. Auslduferwurzeln — Wurzelsprosse —
Wurzelausldufer. Entsprechend der Benennung der Adven-
tivwurzeln kénnten die Wurzelsprosse als Adventivsprosse aufgefalBt
werden. In manchen Fillen sind die Wurzelsprosse mit echten Aus-
liufern oder ausliuferartigen Kriechsprossen vergleichbar, womit die
Bezeichnung «Wurzelausliufer» einigermallen gerechtfertigt er-
scheint. Anderseits sind auch die Wurzelsprosse tragenden Wurzel-
teile gestaltlich und funktionell ausliuferartigen Organen dhnlich;
diese wiren dementsprechend als «Auslduferwurzeln» zu bezeichnen.

Voraussetzung fiir die Weiterentwicklung der aus den Wurzel-
knospen hervorgegangenen Sprosse ist deren Bewurzelung. Gelangen
an einem Wurzelsystem mehrere Sprosse zur Ausbildung, so fungie-
ren die betreffenden Wurzelteile oft als Vermehrungswurzeln. Wenn
die Mutterpflanze oder das zentrale Ausgangswurzelsystem mnicht
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durch duBere Einwirkungen verletzt wird, isolieren sich die be-
wurzelten Adventivsprosse erst auf einem spiteren Stadium, sei dies
durch Verrotten der sie verbindenden Wurzelteile oder infolge Ab-

sterbens der dltesten AdventivsproBBglieder.

Biscutella laevigata L. C.1.2
* Cirsium arvense (L.) Scop.

B.IIL.2. Wurzelknollen — Speicherwurzeln. Wur-
zelknollen entstehen stets nur aus Wurzeln. Im einfachsten Fall sind
immer eine dltere und eine jiingere Knolle miteinander verbunden.
Die neue Knolle entsteht jeweils an der SproBbasis in der Achsel
eines Niederblattes, und zwar durch Anschwellung einer sproBbiir-
tigen Wurzel der betreffenden Knospe. Die junge Knolle versorgt
erst den Assimilations- und Bliitensprof3 der folgenden Vegetations-
periode, an dessen Basis wieder eine junge Knolle hervorgeht usw.
Mit dieser alljihrlichen Erneuerung ist das Wachstum und damit die
vegetative Erhaltung der Art theoretisch auf unbeschrinkte Zeit
denkbar.

Aconitum Napellus L. Speicherwurzel
Chamorchis alpina (L.) Rich.
Nigritella nigra (L.) Richb.

C. Sprofi- und Wurzelsystem in der Regel ohne Moglichkeit
der vegetativen Fortpflanzung.

In dieser Kategorie werden endlich der Vollstindigkeit halber
noch alle die Arten aufgefiihrt, welchen im gewoéhnlichen Lebens-
ablauf jede Voraussetzung zur vegetativen Fortpflanzung fehlt. Samt-
lichen hier zugeteilten Spezies fehlt denn normalerweise auch jeg-
liche sproB3biirtige Wurzelbildung. N

Wenn Arten der vorliegenden Gruppe in der Ausbildung nieder-
liegender SproBsysteme auch gréere Flichen zu bedecken vermogen,
indem sie vielleicht Hunderte von plagiotrop wachsenden Trieben
erzeugen, so ist doch deren Lebenstitigkeit mit dem Tod der Haupt-
wurzel abgeschlossen.

Um abschlieBend auch iiber die hier aufgezihlten Arten eine ge-
wisse Ubersicht zu erhalten, seien sie einer wenn auch weiter nicht
bedeutsamen Gruppierung unterzogen, der Lebensdauer und Wuchs-
form zugrunde liegen.
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C.I. Ausdauernde (perennierende Arten). Die einzelnen
Typen konnen nach Belieben weiter unterteilt werden in Arten mit

pfahlartiger Hauptwurzel und solche, deren Hauptwurzel fa -
serartig aufgeteilt ist.

C.1.1. Blattrosetten: Der Rosettencharakter kommt allein
durch die Blattanordnung zustande als eine Folge unterbleibender
Internodienstreckung. Auch die Halbrosettenpflanzen sind dieser
Gruppe unterzuordnen.

Taraxacum officinale Weber ssp. alpinum Chenev. (2).

C.L2 SproBrosetten: Die rosettige Anordnung beruht auf
der + radial von einem Punkt ausstrahlenden Anlage von Zweigen,
welche — je nach Wuchsort — seltener auch im Substrat verlaufen.
Die einzelnen Teilsprosse sind entweder bis zum Bliitenstand un-

verzweigt, oder sie gliedern sich weiter in Seitenzweige auf.
Oxytropis campestris (L.) DC. (3)
Oxytropis montana (L.) DC (3)
Silene rupestris L. (3)
Trifolium alpinum L. (3)

C.L3. SproBverbandsrosetten: Der Rosettencharakter
ist gegeben durch eine entsprechende Anlage ganzer Triebsysteme.
Die SproBverbinde losen sich oft in reicher Verzweigung gegen die

Peripherie auf; meist ist dann die eigentliche Rosettenform ver-
wischt.

Anthyllis vulneraria L. var. alpestris Kit. (2)
Arenaria ciliata L.
Gypsophila repens L. (4), B.III. 1.
Hedysarum Hedysaroides (L.) Sch. u. Thell. (2)
Linaria alpina (L.) Miller
Minuartia verna (L.) Hiern
Oxytropis lapponica (Wahlenb.) Gay
Papaver alpinum L.

p Papaver suaveolens Lapeyr.
Thlaspi rotundifolium (L.) Gaudin (2)

p Reseda glauca L.
Silene Cucubalus Wibel ssp. alpina (Lam.) (2)
Trifolium ochroleucum Hudson
Trifolium Thalii Vill. (2).

C.1 4. SproBsysteme (SproBverbandsrosetten), welche polster-
artig dicht wachsen oder echte Polster bilden.

Dianthus glacialis Hinke
Draba aizoides L.
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Draba dubia Suter

Draba fladnizensis Wulfen

Draba tomentosa Clairv.
Eritrichium nanum (All.) Schrader

C.1.5. Spalierstriucher ohne Adventivwurzelbildung!

C.1.6. Zwergstraucher ohne Adventivwurzelbildung!

C.I. Annuelleund Bisannuelle. Eventuell weitere Un-

terteilung nach Folgesprossen und Wurzelform entsprechend C.I. 1.
bis C. I. 4.

Euphrasia minima Jacq.
Gentiana tenella Rottb.
Gentiana campestris L.

p Iberis sphathulata Bergeret
Sedum atratum L.

Generelle Aussagen iiber die Wirksamkeitdervegetati-
ven Fortpflanzung und Vermehrung fiir die einzelnen
Typen sind hochstens sehr oberflichlich berechtigt. Eine genauere
Abklarung dieser Frage verlangt sehr zahlreiche Beobachtungen der
fiir die Klassifizierung beriicksichtigten Arten in verschiedenem abio-
tischem und biotischem Milieu. Aber auch dann sind die quantita-
tiven Unterschiede innerhalb eines Typus meist so gro3, dal3 die
Intensitdt vegetativer Propagation trotz gleicher Organisation recht
verschieden sein kann.

Eine sehr wirksame vegetative Vermehrung ist im allge-
meinen folgenden Typen beschieden: insbesondere den Brut-
knospen erzeugenden Arten (B.II. 3) sowie den Pflanzen, welche
jeweils mehrere Tochterzwiebeln und Knollen aus
bilden (B.II.1, B.II.2, B.IIL 2). Hinsichtlich der Intensitit sind
auch die regelmiBig Ableger und echte Ausldufer bilden-
den Arten (B. 1.5, B. I. 6) hier anzuschlieBen. Sodann steht den Spe-
zies mit homorhizbewurzelten Kriechsprossen (A.1,
A.2) im allgemeinen eine intensive vegetative Propagation in Aus-
sicht. Bei den Arten mit homorhiz bewurzelten Erd-
stammen (A.b) ist eine hohere Wirksamkeit vor allem auf jene
mit ausgedehntem, verzweigtem, mehr oder weniger horizontal ver-
laufendem Achsensystem beschriankt. Bei Polsterrasen bilden-
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den Arten (A. 3) und echten Horsten (A. 4. b) sind fiir deren hori-
zontale Ausbreitungsmoglichkeiten besonders innere Faktoren mal-
gebend (vgl. Saxifraga Seguier: und §. androsacea, Elyna myosuroides
und Trisetum spicatum).

Von groBerer Bedeutung sind vegetative Fortpflanzungs- und Ver-
mehrungsvorginge bei den Horstpflanzen mit verldn-
gerten Kriechsprossen(A.4.a). DieKammhorste (A.3)
diirften demnach diesbeziiglich eine Mittelstellung einnehmen zwi-
schen den letzteren und den echten Horsten.

AuBenfaktoren erlangen ausschlaggebende Bedeutung fiir
das Auslésen vegetativer Fortpflanzungsvorginge besonders bei Arten
mit allorhiz bewurzelten Kriechsprossen und Erdstimmen verschie-
denster Ausbildung (B.I.1-B.I.4), wobei solchen mit reichlicher
sproB3biirtiger Wurzelbildung (a') in dieser Hinsicht eine groBere
Chance zukommt. Im Hinblick auf die vegetative Propagation und
Ausbreitung sind ferner besonders die Pflanzen im Vorteil mit ver-
langerten SproBachsen und einer Konsistenz, welche Verwitterungs-
prozessen moglichst Vorschub leistet. In der Ausbildung von Ad-
ventivwurzeln bestehen kontinuierliche Uberginge zwischen Arten
mit kriftigen und zahlreich entwickelten Adventivwurzeln und sol-
chen, welche jeglicher sproBbiirtiger Wurzeln entbehren (C.I). Erd-
stammpflanzen, polsterartig wachsende und echte Polsterpflanzen, die
nur in sehr bescheidenem Ausmall Adventivwurzeln hervorbringen,
diirften wohl hochstens in seltenen Ausnahmefillen den Weg der
vegetativen Reproduktion beschreiten.

Den zahlreichen Skizzen zu den Beschreibungen der Arten im
Text sei noch folgender Hinweis vorausgeschickt:

Ohne besondern Vermerk soll mit den jeweils schraffier-
ten SproBorganen zum Ausdruck gebracht werden, daB die-
selben dlter als ein Jahr sind. Wurzelorgane sind durchwegs
s ch warz gehalten, sofern nicht eine entsprechende Erklirung eine
andere Darstellung rechtfertigt. Mit einer kurzen unterbro-
chenen Linie quer zum Verlauf der SproB- und Wurzelteile ist
die wichtige Grenzlinie der Erdoberfliche (zwischen Substrat und
Luft) markiert.
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d. Analyse einzelner Arten.

1. Trisetum distichophyllum (Vil.) Pal.

Typus: A.l.a. bl :

Allgemeine Angaben tiber Standorte: Schutthalden, Kiesgeroll
kalkreicher Gesteinsunterlagen, wenig feuchtes Kalkgeroll bevorzugt; in der Héhen-
stufe des Carex-Elyna-Giirtels hauptsichlich an den Standorten von Thlaspi
rotundifolium.

Wuchsform: Ob auslduferartige Kriechtriebe bereits im 1. Jahr zur
Ausbildung gelangen, hidngt offenbar weitgehend von duflleren Be-
dingungen ab. Infolge nur sehr oberflichlicher, geringer Schuttbe-
deckung hat sich eine extravaginal angelegte Erneuerungsknospe der
abgebildeten zweijihrigen Pflanze (s. Abb. 2) durch Austreiben und
Internodienstreckung bereits im zweiten Jahr ausliuferartig ent-
wickelt. Aus den an jedem Knoten angelegten Knospen treiben so-
gleich orthotrop orientierte Assimilationssprosse aus. Die ersten sprof3-
biirtigen Wurzeln durchbrechen die grundstindigen Scheiden schon
einjahriger Pflinzchen kurz nach dem Keimstadium, sind in der
Folge an den ausliuferartigen Trieben aber wohl ausschlieBlich auf
die Stellen der Nodien beschrinkt.

Abb.1 Trisetum distichophyllum

A Assimilationstriebe,
orthotrop abzweigend

K  «ruhende» Knospen

J  Internodien

aw sprofbiirtige Wurzeln

W) .-""'v
x
ES
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Abb. 2 Jugendstadien von Trisetum distichophyllum

Keimling ca. zweijahriges Exemplar

Die an den unterirdisch kriechenden Achsen angelegten Knospen
dlterer SproBsysteme verharren oft lingere Zeit (oft einige Jahre) als
Dauerknospen. Frither oder spiter daraus hervorgehende
Triebe durchwachsen das Substrat rasch, so da3 es an Stellen, wo
dltere Achsensysteme bereits groBere Flichen bedecken, unmdglich
scheint, ein Individuum, das sich in einen ausgedehnten lockeren
Rasen ausgebreitet hat, vollstindig auszugraben. In der Nihe der
Oberflache richtet sich der Kriechtrieb — wohl unter Lichteinflul —
bald auf und erzeugt Assimilations- oder gar Infloreszenzorgane. Die
Internodienlidnge der im Schuttmaterial verlautenden Sprosse
variiert etwa zwischen 1—4 cm, wihrend die eigentlichen Assimila-
tionssprosse an der Oberfliche eine Internodienverkiirzung erfahren.
AuBer dem Licht wird die Linge der Internodien stark beeinfluBt
durch die physikalische Beschaffenheit der Unterlage. In relativ
kompakter Feinerde ist ein duBerst dichtes Gewirr unterirdisch krie-
chender, reich bewurzelter Achsenteile charakteristisch. Infolge der
kiirzeren Internodien stehen die Achsenverzweigungen viel gedring-
ter, und die an der Oberfliche wachsenden Triebe stehen auf einer
bestimmten Fliache viel dichter als bei Pflanzen in lockerem Kalk-
geroll. Wihrend im kompakten Boden zusammenhidngende Sprosse
bis zu 85 cm Linge nur unter Schwierigkeiten ausgegraben wurden,
konnten solche bis zu 1 m Linge in lockerem Schiefergersll mit
Leichtigkeit isoliert werden.
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Ein Vergleich der durchschnittlichen Internodienlinge je 10 verschiedener
plagiotroper Kriechsprosse ergab folgendes Resultat: die durchschnittliche Linge
der Internodien relativ robuster Achsen im Feingeroll wurde mit 2,2 cm be-
stimmt, wihrend fiir die Internodien der grazileren Triebe in kompakter
Feinerde nur 1 cm ermittelt wurde.

Die untersten Knospen der zu orthotropem Wachstum iibergegan-
genen' Triebe scheinen im allgemeinen hiufiger auszutreiben, was
sich in einer oberirdisch oft horstartigen Form des Zweigsystems aus- |
wirkt.

An ausgegrabenem Material ist gelegentlich ersichtlich, dal3 am
Licht entstandene SproBverbidnde, welche nachtriglich von Schutt
bedeckt wurden, ebenfalls zu plagiotropen Kriechtrieben auswachsen.

Die Bildung sproBbiirtiger Wurzeln beschriankt sich auf die unter-
irdischen Kriechsprosse. Normalerweise sterben die oberirdischen
sterilen und fertilen Zweige im Winter ab. JEnNy-Lips (1930) zahlt
die Art mit Carex rupestris und Poa cenisia zu den fakultati-
ven Geophyten, welche unter giinstigen Bedingungen doch mit
griinen Trieben zu liberwintern vermogen.

Vegetative Fortpflanzung: Mindestens lokal scheint die vegetative
Fortpflanzung und Vermehrung fiir die Erhaltung der Art von gro-
Ber Bedeutung.

In der Regel wird die Verbindung jlingerer Triebe mit der
Mutterpflanze wohl iiber Jahre hinaus nicht unterbrochen, wobei
aber eine + zufidllige Aufteilung in typischen Schutt- und Geroll-
halden relativ haufig eintreten diirfte. Seltener sind an den im locke-
ren Geroll meterlang zusammenhingenden Triebsystemen, die durch
nachtrdgliche Verschiittungen oft bis 0,5 m tief verlaufen, halb oder
ganz abgestorbene Achsenteile zu beobachten. Solche Stellen werden
durch den fortschreitenden Verwesungsprozel3 oder durch die ge-
ringste mechanische Einwirkung von auBen (z. B. Schuttbewegung)
zum Ausgangspunkt fiir eine Isolierung von Tochterindividuen.

Generative Fortpflanzung: Keimlinge und Jungpflanzen sind in der
Regel selten zu beobachten. Auch einzelstehende Triebe erweisen sich
meist als auf vegetativem Weg entstanden, da sie noch durch oft
meterlange unterirdische Kriechtriebe mit dlteren Sprossen in Ver-
bindung gebracht werden kénnen. Wo Friichte zur Reifung gelangen,
erfolgt deren Ausbreitung durch den Wind (hdutige Spelzen als
Fligel).
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2. Veronica alpina L.

Typus: A.l.a al

Allgemeine Standorte: Feinschutt, alpine Rasen, Lagerplitze der
Schafe. Nach BRAUN-BLANQUET (1932—1935) Konstante und Charakterpflanze des
Schneetilchens. In Bestinden von Oxyria digyna, im Luzula spadicea-Rasen und
im Hygrocurvuletum.

Wuchsform: Die Primdrwurzel ist in der Regel bereits im 2. Jahr
vollstindig zuriickgebildet. Wie auch aus der SproBerneuerung des
abgebildeten zweijdhrigen Individuums (s. Abb. 3) hervorgeht, ster-
ben die jeweils oberirdischen Jahrestriebe oft bis gegen den Grund
ab, wobei das SproBsystem durch das Austreiben grundstindiger
Knospen sympodial fortgesetzt wird. Hess (1909) hat die Art denn
auch als typische Stengelbasisperenne beschrieben. Nach seinen Aus-
fiihrungen schlagen nur die wenig iiber oder unter der Erdoberfliche

Abb.3 Veronica alpina

zweijiahrig ca. dreijdhrig
b Stengelbasis des 1. Jahres

Alteres Achsensystem

a Ausgangspunkt des Wachstums

tcm
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gelegenen Knospen aus, oft aber in groBer Zahl. Da zudem die In-
ternodienlinge — im Vergleich etwa zu Trisetum distichophyllum —
im allgemeinen von eher geringem Ausmal ist und im Durchschnitt
nur einige mm betrigt, stehen auch die orthotropen Assimilations-
und Infloreszenztriebe relativ nahe zusammengedrangt. Dort, wo die
Art optimale Entwicklung genief3t, tritt sie deshalb meist in Form
kleiner Rasen (5—10 cm groBter Linge) in Erscheinung.

Seltener brechen sproBbiirtige Wurzeln schon aus den Knoten
diesjihriger Triebe; zweijdhrige SproBteile sind aber fast regelmiBig
bewurzelt, vorausgesetzt, daBl die betreffenden Stengelteile unmittel-
bar am oder im Boden verlaufen. Die Achsenstellen intensivster Ver-
zweigung auf kleinstem Raume sind auch die Orte reichster sproB-
biirtiger Bewurzelung.

Wie der Abbildung 3 zu entnehmen ist, verliuft das Wachstum
aut den ersten Entwicklungsstadien in der Natur eher langsam. Bliih-
reife wird wohl erst nach mehreren Jahren erreicht. Bei etwas dlteren
Achsensystemen ist eine genauere Altersbestimmung nicht mehr mog-
lich. Eine Hauptwurzel fehlt, und die dlteren SproBteile zerfallen und
verwesen langsam.

Die Wuchsform von Veronica alpina erfahrt auf den verschie-
denen, im allgemeinen nicht sehr unterschiedlichen Standorten keine
oder hochstens eine geringe quantitative Abwandlung. Im feuchten,
dichten Schneetdlchenrasen sowie an Quellfluren, wo
die auslduferartigen Kriechtriebe gelegentlich sogar in abgestorbenen
Grashorsten beobachtet wurden, verlaufen die plagiotropen Sprof3-
teile meist unmittelbar an der Erdoberfliche. An Standorten mit be-
reits etwas gefestigtem, aber durchfeuchtetem Untergrund von
Schuttund Grus wie auch in spirlichem Schneetidlchenrasen bil-
det die Art oft dichte und ausgedehnte niedere Rasen, deren aus-
lauferartige SproBabschnitte fast durchwegs im Substrat verlaufen.
An solchen Standorten, besonders mit schwacher Andeutung einer
Humusbildung zwischen Arten des Hygrocurvuletums und in Be-
stinden von Salix herbacea fand ich Veronica alpina in optimaler
Entwicklung. Es wurden zusammenhingende Rasen bis zu 50 cm
Linge gemessen. Dennoch ist diese Art mit anderen Pionier-Begleit-
arten nicht imstande, eine geschlossene Vegetationsdecke zu bilden.

Vegetative Fortpflanzung: Die Moglichkeit zur vegetativen Fort-
pflanzung ist bereits durch die Wuchsform im Zusammenhang mit
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dem normalen Ablauf des vegetativen Wachstums gegeben. An Or-
ten, die regelmidBig von Weidetieren begangen werden, ist eine ve-
getative Propagation fiir die einzelnen Pflanzen durch den Viehtritt
zuweillen stark erhoht, kommt aber immer nur fiir kleine, lokale

Flachen in Frage.

Generative Fortpflanzung: Obwohl an den verschiedenen Standorten Keim-
linge meist nicht in groBer Zahl gefunden wurden, liBt das hidufige, zerstreute
Auftreten sowie eine reichliche Samenproduktion (Ausbreitung durch den Wind!)
und die von BrAUN (1913) festgestellte hohe Keimfihigkeit (809/p an der Dia-
volezza, 2700 m) doch auf eine hohe Wirksamkeit der Reproduktion durch Samen
schlieBen.

Ahnliche Keimungsergebnisse liegen auch von SO&vyriNkI (1939) aus Finn-
land vor.

3. Luzula spadicea (All.)) Lam. u. DC.

Typus: A.l1l.b.
Allgemeine Standorte: Runsen, Schutt- und Geréllhalden, feuchter
Rasen; entspricht oft Schneetilchenstandorten als Hohenfazies in tieferen Lagen.

Wuchsform: Die Internodien der plagiotropen Kriechsprosse er-
scheinen bei dieser Art im allgemeinen noch weiter verkiirzt, so dal

die oberirdischen orthotropen Triebe meist geschlossene dichte Rasen
bilden.

Abb.4 Luzula spadicea

zweijihrig Erneuerungszone an #lterem
Kriechsprofisystem
Ps Primiarsprof (1. Jahr)
E  durchbrechende Erneuerungsknospen; werden zu Erneuerungstricben der folgenden
Vegetationsperiode
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Das Jugendstadium zeichnet sich meist durch =+ typische
Horstform aus, weil die Erneuerungstriebe, welche +. rechtwinklig
die Scheiden des vorjdhrigen Triebes durchbrechen (s. Abb. 4), so-
gleich in orthotrope Richtung umbiegen.

Abb. 5 Achsensystem aus einem lockeren Luzula spadicea-Rasen
(nach Natur vereinfacht)

H geringe Humusanreicherung in der obersten Zone
G Feingeroll mit Schutt, von den Kriechsprossen durchwoben

Spiter ist fiir viele Assimilationssprosse eine =+ typische plagio-
trope Wachstumsphase charakteristisch — im Durchschnitt etwa 0,5
bis 2 cm (s. Abb. 4 und 5). Die oberirdischen Sprosse sterben iiber
den Winter normalerweise ab und werden in der folgenden Vegeta-
tionsperiode durch austreibende, grundstindige Knospen sympodial
fortgesetzt. Nach Hxss (1909) entwickelt sich in der Regel nur die
oberste und kriftigste der Knospen, welche an den Knoten der ver-
dickten Niederblattregion sitzen, zu einem fruchtbaren Sprof; aus
den unteren entstehen die sterilen Kurztriebe, welche vermutlich nur
eine Ableitung der urspriinglichen fruchtbaren Stengelform darstel-
len. Durch diesen fortgesetzten Wachstums- und Verzweigungsmodus
wichst im Substrat allmdhlich ein sparriges, Stengelwerk heran (s.
Abb.5). Die sproBbiirtige Bewurzelung setzt in der
Regel im zweiten Jahr ein.

In mit Schutt ausgefiillten Gesteinskliiften wurde das Wurzelwerk
bis in eine Tiefe von 15 cm gemessen, wahrend auf + nackter Ge-
steinsunterlage SproB- und Wurzelsystem nur eine Gesamtmichtig-
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keit von etwa 1—2 cm aufwiesen. Der Hauptanteil des unterirdischen
Achsensystems verlduft meist in der obersten Bodenschicht von zirka
3 cm. An Standorten, welche Luzula spadicea optimale Entwicklungs-
moglichkeiten gewahren, bilden die Kriechsprosse sehr dichte Flecht-
werke von 1/ m2 und mehr.

Im Keschgebiet (ca. 2700 m) wurden bis meterlange zusammenhingende
Kriechtriebsysteme ausgegraben. Solche bis zu 2 m2 ausgedehnten SproBsysteme im
Vereinagebiet (ca. 2500 m) bildeten ein auBerordentlich dichtes, bis 5 cm dickes,
geradezu hartes Geflecht. Es ist in solchen Fillen natiirlich aussichtslos, nach-
weisen zu wollen, ob das SproBgewirr von einem oder von mehreren Individuen
herstammt. '

Vegetative Fortpflanzung: Ein bestimmtes Ausmal} vegetativer Pro-
pagation ist allein gegeben durch die fortschreitende Entwicklung
des Achsensystems im Zusammenhang mit dem Absterben ilterer
Grundachsenteile. Mit dieser vegetativen Fortpflanzungsform ist die
Art — besonders auch vegetétionbildend — von Bedeutung, kann
man doch ofters groBere Bestinde ohne jegliche Infloreszenzbildung
beobachten. Eine erhoéhte vegetative Aufteilung der SproBsysteme
durch duBere mechanische Einwirkungen ist — den Standorten und
der Wuchsform entsprechend — fiir die Art wohl nur von sehr unter-
geordneter Bedeutung.

* Vermehrung durch Samen: Keimpflanzen und Einjdhrige sind meist nur
selten aufzufinden. Endozoische Ausbreitung der Samen ist méglich. In einer Ana-
lyse vom Kot des Schneehasen ziihlte P. MULLER (1949) 110 Samen (Oktober 1943),
von welchen 8 im nédchsten Frithjahr keimten.

Abb.6 Schema Fallrichtung

'W/ W " Vw’ U

der Lokalisierung von Ty v
i C W W V2656
Luzula spadicea- = T
Bestinden am ¥ v ¥ou
Piz Forun, - 14 v
ca. 2650 m W“,,U*-’ w
(Keschgebiet) g ey W'},Ur

WV

E Blockgerdll, vegetationslos

Bestinde von Luzula spadicea

Curvuletum
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Vegetationsbildung: An den verschiedenen Standorten wurde im-
mer wieder beobachtet, wie die intensiv verzweigten Kriechsprosse
von Luzula spadicea oft sandige Boden, leicht beweglichen Schutt
und Kies iiberwachsen und so in starkem MalBe bodenfestigend wir-
ken, was fiir eine weitere Vegetationsentwicklung Voraussetzung ist.

In der Carex-Elyna-Vegetationsstufe bilden reich entwickelte Luzula spadicea-
Bestinde sehr oft eine Art Ubergangsvegetation von geschlossenen Rasen, z.B.
Curvuletum, zu unbewachsenem Block-Gerdll (s. Abb.6), geniigend Feuchtigkeit
vorausgesetzt, sowie Kies oder Gerdll mit Feinmaterial als Unterlage. Wihrend
die zusammenhingenden Kriechtriebsysteme gegen den geschlossenen Curvuletum-
Rasen hin eine rasche Auflockerung erfahren, da sie offenbar unter den mikro-
klimatisch und edaphisch anderen Bedingungen der Konkurrenz dominierender
Grashorste nicht mehr gewachsen sind, scheint Luzula spadicea oft gegen die un-
bewachsene Seite hin + deutlich, wenn auch nur langsam an Boden zu gewinnen.
Die Tatsache, daB auch spiter in den Luzula-Rasen eindringendes Schuttmaterial
vom Achsensystem umschlossen und damit in hohem Male gefestigt wird, sowie
die Méoglichkeit, daB3 innerhalb dieser Rasen — besonders an bereits abgestor-
benen Stellen — verschiedene andere Arten (z. B. Veronica alpina, Gnaphalium
supinum, Sibbaldia procumbens, Chrysanthemum alpinum, Avena versicolor, Carex
curvula u.a.) sich anzusiedeln verméogen, lassen an solchen Standorten auf eine
Sukzession im Sinne der Weiterentwicklung gegen die Bestinde von Carex cur-
vula schlieBen,

4. Carex firma Host.

TYpuss A2,

Allgemeine Standorte: kalkstet auf magerem steinigem Boden, be-
rieselte Felsen, windoffene, schneefreie Grite, Steinschlagrinnen, Heiden. Domi-
nierend in den Bestinden des Firmetums.

Wuchsform: Da Carex firma von verschiedenen Autoren genauer
beschrieben wurde (HEss 1909, ScHROTER 1926, Raun 1939), sei hier
nur zusammenfassend auf die Wuchsform eingegangen.

Als Ganzes ist die Pflanze von sympodialem Aufbau, deren ein-
zelne Zweige allerdings so lange ihr monopodiales Spitzenwachstum
beibehalten, als sie unverzweigt und im vegetativen Zustand verblei-
ben. Zahlreiche sproBbiirtige Wurzeln ersetzen die schwache Haupt-
wurzel bereits im einjahrigen Stadium (s. Abb. 7). Im allgemeinen
setzt schon nach kurzer Zeit Verzweigung ein, so daf} bereits 2- oder
3jahrige Pflinzchen kleine Polsterchen darstellen. Mit der Ausbil-
dung einer Infloreszenz wird der Trieb von austreibenden Knospen
der obersten Laubblattachseln sympodial fortgefithrt. Damit wird
nach Raun (1939) der eigentliche radialstrahlige, polsterférmige Auf-
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Abb.7 Carex firma
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bau eingeleitet, der je nach dem intensivern Rand- oder Oberflachen-
wachstum zur Ausbildung einer mehr gewdélbten oder flacheren Pol-
sterform fiihrt. ScHROTER (1926) hat bereits darauf hingewiesen, dal3
an den lebenden Trieben + deutlich vier Zonen unterschieden werden
konnen, die jeweils vier Jahresperioden entsprechen (s. Abb. 7d und e).

Vegetative Fortpflanzung: In dem Male, wie die Sprosse an der
Spitze fortwachsen, setzt an deren Basis ein allmihliches Absterben

ein. Notwendigerweise mul3 diese Entwicklung schon nach relativ
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kurzer Zeit zur Isolierung der jiingeren peripheren SproBverbinde
fihren.

Wenn auch der duBere Zusammenhang der Polster trotz Abster-
bens seiner édltesten Teile in der Regel erhalten bleibt, handelt es sich
doch um einen deutlichen vegetativen Fortpflanzungsvorgang, da die
hierbei entstehenden «Tochterindividuen» — mindestens physiolo-
gisch — auf die eigenen sproBbiirtigen Wurzeln angewiesen sind,
weil der Zusammenhang mit den idlteren Polsterteilen ja unter-
brochen ist.

Fiir eine weitere vegetative Vermehrung und Ausbreitung kommt
der mechanischen Wirkung von Lawinen und Steinschlag an den
entsprechenden Standorten einige Bedeutung zu.

Aut schmelzendem Lawinenschnee sowie am Fulle von Stein-
schlagrinnen sind oft zahlreiche abgerissene Polster zu sehen, die
aber oft infolge des von ihnen selbst geschaffenen Substrates leicht
fortzuleben vermé&gen, bis der Schnee abgeschmolzen ist, um sich
dann mittels der kriftigen Wurzeln dem Boden anzuheften.

Aus S am en hervorgegangene Jungpflanzen sind teils zahlreich,
an anderen Orten seltener zu beobachten.

Vegetationsbildung: Die Polstersegge ist schon mehrfach als starker
Schuttstauer und damit als wichtiger Rasenbildner in der alpinen
Stufe der Kalkgebirge beschrieben worden. Optimale Entwicklungs-
moglichkeiten erreicht die Art im typischen Firmetum, wo sie
sehr oft den Hauptbestandteil der Vegetationsdecke liefert. Am Uber-
gang auf vegetationslose Kalkgesteinsunterlage nehmen sehr oft Tep-
piche von Dryas octopetala die grofite Fliche ein. In diesen Dryas-
Spalieren dehnen sich aber im Laufe der weiteren Entwicklung
immer mehr die Carex firma-Polster aul deren Kosten aus.

Im Firmetum im Scesaplanagebiet (ca. 2300 m) wurden zusammenhidngende
Flachpolster bis zu 40 cm gemessen. Diese Polster liegen oft direkt dem nackten
Gestein auf. Das dichte Wurzelwerk durchzieht vor allem den eigenen angesammel-
ten Humus, in dem sich im Laufe der Zeit auch anorganische Partikel anreichern.
Carex firma ist deshalb als guter Humusbildner bekannt, in dem auf diese Weise
auch andere Pflanzen sich bald anzusiedeln vermégen. Durch das Absterben zen-
traler Polsterteile kénnen oft hexenringartige Bildungen beobachtet werden. Be-
sonders in diesen zu Humus zerfallenen Polsterpartien siedeln bald weitere Arten.

An Standorten, wo Carex firma-reiche Bestinde tiibergehen in
einen + geschlossenen Rasen, z. B. vom Typus eines Seslerieto-
Semperviretums, losen sich die Flachpolster immer mehr auf
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und verschwinden schlieBlich ganz, da mit den sich dndernden Bo-
den- und Klimabedingungen konkurrenzkriftigere Wuchsformen
auftreten.

5. Saxifraga Seguieri Spreng.

Typwss A2

Allgemeine Standorte: Schuttfluren, Gletschermorinen, feuchter
Grus, Felsritzen, humose Abhinge. In Bestinden von Luzula spadicea, Oxyria di-
gyna und Androsace alpina.

Wuchsform: Die Wuchsform von Saxifraga Seguier: entspricht
ganz derjenigen von Saxifraga androsacea, welche von Raun (1939,
p- 395) genau beschrieben wurde. Im Prinzip bestehen in der Or-
ganisation auch keine Unterschiede zu den Rasenpolstern von Carex
firma. Die schwache Hauptwurzel wird in gleicher Weise be-
reits im 1. Jahr durch zahlreiche sproBbiirtige Wurzeln ersetzt. Die
orthotropen oder am Polsterrande plagio-
tropen Sprosse schlieBen ihr Lingen-
wachstum jeweils mit der Ausbildung
eines Bliitenstandes ab, wobei das Sprof3-
system durch austreibende Knospen der
obersten Blattachseln fortgefithrt wird.
Der Jahreszuwachs der einzelnen Triebe
in kompakteri Polstern betriagt nur we-
nige mm, kann aber z. B. bei peripheren
Zweigen an Standorten auf Grus ein Viel-
faches der letzteren betragen (Abb. 8).
An Wuchsorten, die beste Entwicklungs-
moglichkeiten gestatten, sind Flachpol-
ster mit 30 cm Durchmesser keine Sel-
tenheit.

Abb.8 Saxifraga Seguieri

Vegetative Fortpflanzung: Wenn im
Laufe der Entwicklung fiir die jiingeren
Sprof3generationen hinsichtlich vegeta-
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dlteren Polstern etwa die Beobachtung gemacht werden, wie infolge
Absterbens gewisser «Bezirke» innerhalb derselben eine Aufteilung in
einzelne lebende «Polsterchen» erfolgt, die aber ohne duBere mecha-
nische Einwirkungen wohl dauernd miteinander und mit den abge-
storbenen Teilen in Zusammenhang bleiben. AuBlerdem sind oft ge-
rade die periphersten Triebe der plagiotrop etwas ausgedehnten Spro83-
teile relativ schwicher mit Wurzeln besetzt.

Fir die Vermehrung und eine wirksame Ausbreitung der Art kommt den
kleinen, vom Wind verbreiteten Sam e n die groBte Bedeutung zu.

Vegetationsbildung: Durch das vegetative Wachstum in der Aus-
bildung der Flachpolster trigt die Art manchenorts bei zur Berasung
kalkarmer Schuttboéden, verlangt aber fiir ihre Weiterentwicklung
ausgiebige winterliche Schneebedeckung. Die Bedeutung als starker
Humusbildner tritt besonders an vegetationslosen Standorten, -wie
ruhendem Schutt, Grus und iiberrieselten Felsspalten, hervor.

In Rasenpolstern von ca. 30 cm Durchmesser wurde bereits eine Humusschicht
bis zu 8 cm Miichtigkeit gemessen. Auf einer ausgedehnteren, alten Morinenfliche
am FuB des Piz Miisella (Keschgebiet, ca. 2650 m) bedeckte Saxifraga Seguieri —
was wohl nicht oft zu beobachten sein wird — in gréBeren, bis meterlangen zu-
sammenhidngenden Teppichen eine ansehnliche Fliche (ca. 300 m2) des im librigen
vegetationsarmen Bodens. Saxifraga Seguieri bildete dort zu jenem Zeitpunkt
(August 1952) mit einigen Begleitarten gleichsam ein Ubergangsstadium von einem
Initialstadium (mit Arabis coerulea, Veronica alpina, Epilobium alpinum, Ce-
rastium pedunculatum, Sagina saginoides, Saxifraga aspera ssp. bryoides u.a.) zu
einem geschlossenen Rasen mit vorwiegend Luzula spadicea.

In den ungewohnt ausgedehnten Saxifraga-Rasen hatten sich verschiedene an-
dere Arten angesiedelt, von welchen vorderhand allein Salix herbacea in der
weiteren Vermehrung Erfolg zu haben schien.

In der eigentlichen Ubergangszone zum Luzula spadicea-Rasen dominierte be-
reits die Krautweide auf Kosten des Steinbrechs. Dessen ehemals zusammenhin-
gende Polster waren z. T. noch als solche in verrottetem Zustand unter und zwi-
schen den Kriechsprossen von Salix herbacea zu erkennen.

Dieses Vegetationsbild im kleinen bot sich dem Betrachter im
August 1952. Heute (September 1954) dominiert an der gleichen
Ubergangsstelle von der offenen Schuttvegetation zum geschlossenen
Luzula spadicea-Rasen bereits nicht mehr Saxifraga Seguieri. Dort,
wo noch vor kurzer Zeit der Steinbrech breite Teppiche bildete, wu-
chern nun — dominierend — in der dadurch humusreichern Unter-
lage die ausgedehnten Kriechtriebe von Salix herbacea.

Es ist dies ein Beispiel, wie sich das Verhaltnis der dominierenden
Arten unstabiler Vegetationsstadien oft in sehr kurzer Zeit dndert.
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6. Juncus trifidus L.

Typusy A9

Allgemeine Standorte: Humusreiche Rasen, windoffene Rasenpol-
ster, sonnige, trockene und steinige Halden, gelegentlich als Pionier auf Geréll
und Fels. In der Carex-Elyna-Stufe in Festuca Halleri-reichen Bestinden sowie im
Curvuletum.

Wuchsform: Zum Unterschied der eigentlichen Horste ist — trotz
oft sehr reicher Verzweigung und Seitenastbildung — eine Haupt-
wuchsrichtung + stark betont. Ist die Weiterentwicklung der jeweils
angelegten Seitensprosse gegeniiber der Entwicklungsrichtung der rela-
tiven Hauptachse im Verhdltnis stark gehemmt, so resultiert aus diesem
Wachstum die typische Kammhorstform (Abb. 9). So charakteristisch
allerdings, wie diese Wuchsform beispielsweise am Achsensystem von
Scirpus Holoschoenus (bes. in Sanddiinen) oder dem spanischen Ly-
gaeum Spartum verwirklicht ist, kann die Ausbildung bei Juncus
trifidus wohl nur selten und ausnahmsweise beobachtet werden. Bei
den soeben erwdhnten aulleralpinen Ar-
ten ist die kriftige Hauptachse eigentlich
eine Folge zahlreicher, kurzer, plagio-
troper Abschnitte, die stets + gleiche
Wuchsrichtung beibehalten. In einem
Jahr werden in der gleichen Richtung
hintereinander mehrere Triebe ausge-
bildet, deren jeder nach einer ganz kur-
zen plagiotropen Phase (ca. 0,5 cm) in
einem orthotropen Assimilations- oder
Infloreszenzsprof3 endet. Noch bevor der
orthotrope SproB3 ausgewachsen ist, hat
bereits der nichste, davor angelegte Er-
neuerungstrieb die Knospenhiille der
Niederblattscheiden durchbrochen, so
dal nach relativ kurzer Zeit zahlreiche
Triebe vom kriftigeren plagiotropen KriechsproBabschnitt in einer
Linie rechtwinklig abzweigen, was dem Achsensystem die charakte-
ristische Kamm form verleiht! :

Die Entwicklung des SproBsystems von Juncus trifidus verlauft
nun im Prinzip nach demselben soeben beschriebenen Plan.

Unsere alpine Art unterscheidet sich aber im gesamten durch
eine viel intensivere Verzweigung sowie dadurch, daB die Erneue-

Abb. 9 Juncus trifidus

Spitzenregion aus einem
Kammhorstsprof3
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rungszone an Haupt- und Nebenachsen aut eine oder wenige Erneue-
rungsknospen beschriankt bleibt. Im allgemeinen lassen sich an samt-
lichen lebenden SproBspitzen drei Triebperioden deutlich unter-
scheiden (s. Abb. 9 und 10). Unmittelbar neben dem griinen Assi-
milations- oder Infloreszenztrieb ist meist in der dulleren Form auch
der des letzten Jahres noch erhalten, wenngleich physiologisch nicht
mehr tdtig. Aus dessen Niederblattachsel hat sich der diesjdhrige,
grine Trieb entwickelt. Derselbe trigt am Grunde bereits 1 bis 2
(seltener mehr) Erneuerungstriebe, die in der nichsten Vegetations-
periode das Achsensystem sympodial fortfiihren und zu Assimila-
tions- oder Infloreszenzsprossen werden. Auch die Stengelbasen der
orthotropen, mehr als zweijéihrigen'Halme bleiben meist noch einige
Jahre in Form der rohrenférmigen Niederblattscheiden erhalten. Die
noch ilteren SproBgenerationen sind dann meist nur noch durch die
kurzen plagiotropen Abschnitte gekennzeichnet.

Abb. 10 Verzweigtes Achsensystem von Juncus trifidus
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Sprofibiirtige Wurzeln werden in der Regel schon im ersten Jahr
erzeugt. Deren Anzahl scheint an einer bestimmten Stelle spiter oft
noch eine Zunahme zu erfahren.

Die alteren plagiotropen Grundachsenteile vermdogen offenbar
noch lingere Zeit u.a. auch Funktionen als Leitungsorgane zu er-
tillen.

Die Gesamtwuchsform wird wahrscheinlich durch die Entwick-
lungsbedingungen am Standort etwas beeinfluBt. SOyYRINKI (1939)
beschreibt aus Finnland eine gewdohnlich ringférmige Ausbreitung
vom Zentrum nach auBen. Juncus trifidus soll iibrigens in Skandina-
vien, wo diese Art auf Gebirgsebenen und in breiten Tdlern, aut
ebenem und sehr trockenem Boden grofle Flichen bedeckt, in der
Vegetationsentwicklung eine bedeutende Rolle spielen.

Samtliche ausgegrabenen Exemplare von Felsbindern am Piz Forun — zirka
2700 m (in Begleitung von Empetrum nigrum, Loiseleuria procumbens, Carex cur-
vula, Avena versicolor, Agrostis rupestris, Senecio incanus ssp. carniolicus u.a.) —
zeichneten sich durch bandartige, dicht gedringte Achsensysteme aus. In mit
Humus angefiillten Felsspalten ist diese bandférmige, in einer Richtung betonte
Wuchsrichtung natiirlich noch ausgepriigter. An solchen Standorten konnten zu-
sammenhidngende Kammhorstkomplexe von iiber 1 m Lidnge gemessen werden.
Zu einem 35 cm langen und 1 cm breiten, zusammenhingenden SproBsystem ge-
horten ca. 400 Triebe! Die Tiefenlage der unterirdischen Teile betrdgt stets etwa
2—3 cm,

In Bestinden von Festuca Halleri (Keschgebiet, ca. 2700 m) schien Juncus
trifidus eher horstihnliche Formen anzunehmen. Aus den oben genannten Griin-
den soll die Wuchsform von Juncus trifidus in diesem Zusammenhang aber nicht
als Horst bezeichnet werden. Die untersuchte Art ndhert sich hierin aber den
Horstpflanzen mit extravaginaler Trieberneuerung und nimmt in gewissem Sinne
eine Mittelstellung ein zwischen typischer Horst- und Kammhorstform.

Nachtriglich sei noch darauf hingewiesen, da3 die normalerweise
+ plagiotrop wachsenden Haupt- und Nebenachsen zuweilen ihre
Wuchsrichtung bis zur orthotropen dndern (s. Abb. 10); dies eventuell
aus Raummangel an Entwicklungsmdoglichkeiten.

Vegetative Fortpflanzung: Wie aus der Entwicklung des SproB-
systems hervorgeht, dauert das Wachstum wohl lange Zeit fort, bis
durch den natiirlichen Lebensablauf eine vegetative Vermehrung ein-
setzt. Auch nach dem Absterben dlterer Teile scheint der dullere Zu-
sammenhang jiingerer SproBgenerationen nicht sogleich unterbro-
chen zu werden. Die vegetative Fortpflanzung ist fiir die Art lokal

sicher von groBer Bedeutung.

Vermehrung durch Samen: Die oft reichlich entwickelten, kleinen
feilspanformigen Samen werden durch den Wind ausgebreitet. Nach den eigenen

69



Beobachtungen in der Natur sind Keimlinge sehr selten. S6vrinkr (1939) er-
zielte in Finnland nach Frostbehandlung 19/o Keimung, ohne Frosteinwirkung
22 0/y. Er selbst gibt Keimlingsfunde — wenn anscheinend auch spirlich — an den
charakteristischen Standorten an. KoTUNIEMI (1932) dagegen hat auf seinen Probe-
flichen in den subalpinen Birkenwildern Finnlands keine Samenkeimlinge be-
obachtet.

7. Avena versicolor Vill.

Typus: A.4:b.

Allgemeine Standorte: kurzrasige Alpwiesen, besonders in Carex
curvula- und Zwergstrauchbestinden; nach BRAUN-BLANQUET (1932—1935) eine der
allgemeinsten Charakterpflanzen des nivalen Curvuletums.

Wuchsform: Denken wir uns die plagiotropen Abschnitte der
Kammbhorste weiter verkiirzt sowie einen Verzweigungsmodus, bei
dem nicht mehr eine bestimmte Wuchsrichtung gefordert erscheint,
so ergibt sich das Verhalten der Horstpflanzen mit extravagina-
len Erneuerungssprossen. Die Trieberneuerung bei Avena versi-
color ist nicht in jedem Fall typisch extravaginal. Weil die in der
Regel hinfilligen duBersten Blattscheidenhiillen gelegentlich lingere
Zeit erhalten bleiben und die austreibenden Knospen sehr frith im
Wachstum orthotrop gerichtet sind, kommen die Jungtriebe eng an
die aufrechten Stengelbasen des Vorjahres zu liegen, so daB dieses
Verhalten einen Ubergang darstellt zu dem der Horstpflanzen mit
typisch intravaginal entwickelten Erneuerungstrieben.

Die Erneuerungszone wird vor allem gebildet von den dicht zu-
sammengedrangten basalen Knoten (Bestockungsknoten).
Zuweilen entspringen auch den etwas entfernteren, jedoch noch
innerhalb der Scheiden liegenden Nodien Tochtersprosse. Der iiber
den grundstindigen Blattscheiden entwickelte Halm besteht norma-
lerweise aus einem einzigen Internodium.

Die am Keimling deutlich ausgebildete Primdrwurzel (s.
Abb. 11) wird im Verlaute des ersten Jahres durch sproBbiirtige Wur-
zeln ersetzt. Wenn in der folgenden Vegetationsperiode ein oder meh-
rere Erneuerungstriebe die Scheiden durchbrechen (Abb. 11), so wer-
den oft wenig spiter auch schon die ersten sproBbiirtigen Wurzeln
érzeugt, wodurch der junge Assimilationstrieb friih sich selbstindig
zu ernihren vermag, indessen er aber morphologisch mit den ilteren
Horstteilen in Verbindung bleibt. Die Zahl der Erneuerungstriebe
pro Spro3 und Jahr ist normalerweise auf einen bis wenige be-
schrinkt. Altere Horste mit zahlreichen SproBachsen sind meist so
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Abb.11 Avena versicolor
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dicht gedringt, daf3 die am Grunde neugebildeten Triebe zuerst +
deutlich plagiotrop an den Rand des Horstes hinauswachsen, ehe sie
in orthotrope Richtung umbiegen. In diesem Fall sind die Inter-
nodien der waagrechten Scheidenregion etwas verlingert; deren Kno-
ten entspringen ebenfalls Wurzeln. Die Grundachsenteile der Horste
verlaufen ca. 2 cm tief im Substrat. Dadurch ist besonders die basale
Region fiir Neubildungen mechanischen und Frostschidigungen
weitgehend entzogen.

Avena versicolor bildet Horste von relativ geringer rdumlicher
Ausdehnung.

Vegetationbildend tritt diese Art meist nicht besonders hervor. Im
Curvuletum-Rasen wie auch in geschlossenen Bestinden mit Carex
sempervirens und Festuca pumila ist Avena versicolor gelegentlich
als Dominante anzutreffen.

Vegetative Fortpflanzung: Eine wirksame vegetative Propagation
kommt — der Wuchsform entsprechend — nicht in Frage. Wohl
konnen immer wieder Verselbstindigungen einzelner Triebe oder
SproBverbiande beobachtet werden, jeweils aber nur auf sehr be-
schrankter Fliche, da ja auch die horizontale Ausbreitung der Horste
eine sehr geringe bleibt.
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Generative Fortpflanzung: Keimlinge und Jungpflanzen jeden
Alters an den verschiedenen Standorten lassen auf eine wirksame Vermehrung mit-
tels Samen bzw. Friichten schlieBen. Die groBen hiutigen Deckspelzen wirken bei
der Ausbreitung durch den Wind als Flugorgane und umbhiillen den Simling oft
noch im Stadium der Keimung (s. Abb. 11). Braun (1913) erzielte mit Samen aus
dem Berninagebiet (2200 m) eine Keimfédhigkeit von 19 0/,.

8. Agrostis alpina L.

Typusz A.4.Db.

Allgemeine Standorte: bevorzugt humose Rasen, Weiden, Mager-
matten, Wildheuplitze, seltener auf Fels, oft an windoffenen, wintersiiber schnee-
freien Stellen; im Curvuletum.

Wuchsform: Anlage und Weiterentwicklung der Jungtriebe er-
folgen bei dieser Art nach dem fiir die Horstpflanzen mit charakte-
ristisch intravaginaler Trieberneuerung zugrundeliegenden
Modus. Die basalen Scheidenhiillen dauern nicht sehr lange aus,
so daB3 die jiingeren Sproflgenerationen bald in einzelnen, von jiin-
geren Blattscheiden umbhiillten Triebbiindeln sichtbar werden.

Vergleiche verschiedenaltriger Jugendstadien lassen auf eine spite
Bliihreife in der Natur schlieBen, die erst nach einigen Jahren er-
reicht wird. Obwohl die Keimpflanzen meist schon im ersten Jahr
neue Triebe ausbilden, ist das gesamte Wachstum der Horste doch
als langsam zu bezeichnen.

Im Gegensatz zu Agrostis alpina und A. rupestris werden die
Grundachsen von Agrostis tenuis auch im natiirlichen Verhalten als
kriechend angegeben (z. B. SCHROTER 1926).

Bei den meisten horstbildenden Arten, die auBer den Standorten
in geschlossenen Rasen auch auf Schutt und Gersll wachsen, ist fiir
jene Wuchsorte mit leicht beweglicher Unterlage die + ausgeprigte
Bildung pseudorepenter Triebe charakteristisch (s. Festuca pumila).
Bei Agrostis alpina tretenauslduferartigeKriechsprosse
— wenn anscheinend auch nur sehr vereinzelt — zuweilen selbst in

humosem Substrat auf.

Innerhalb eines groBeren Polsters (ca. 70 cm Linge) von Silene acaulis (Ver-
nelatal im Vereinagebiet, ca. 2300 m) wuchsen unter den zahlreichen Arten als
«Polsterepiphyten» besonders reichlich Sprosse oder bereits kleine Horste von
Agrostis alpina. Deren scheinbar alleinstehende Triebe erwiesen sich meist als
durch unterirdisch verlingerte Kriechsprosse miteinander in Verbindung stehend.
Die verlingerten Kriechsprosse durchwucherten vor allem den oberen, bereits ver-
witterten, lockeren Teil des Silene-Polsters und wurden mit Lingen bis zu 10 cm
gemessen (s. Abb. 12).
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/ Abb. 12 Agrostis alpina

K plagiotrop wachsende,
verldngerte Kriechsprosse
H abgestorbene Horsttriebe

Diese plagiotropen Abschnitte gehen offensichtlich durch Inter-
nodienstreckung und Umstimmung der Wachstumsrichtung aus ge-
wohnlichen basalen Achsenpartien hervor. Den Knoten der verlin-
gerten Internodien entspringen ebenso kriftige sproBbiirtige Wur-
zeln; zuweilen treten Verzweigungen auf. In der Nihe der Ober-
fliche gehen die Kriechsprosse zur Bildung neuer Horste iiber. Was
fiir Faktoren die normalerweise dichten Horste zur Ausbildung von
Kriechtrieben veranlassen, bleibt weiteren Untersuchungen vorbe-
halten.

Vegetative Fortpflanzung: Mit der Entwicklung auslduferartiger
Kriechsprosse nach der beschriebenen Weise liegt vegetative Fort-
pflanzung fir Agrostis alpina eindeutig vor, scheint aber besser als
Ausnahme bewertet zu werden. Auch im Curvuletum-Rasen wurde
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die Beoba‘chtung gemacht, wie idltere Agrostis-Horste infolge Abster-
bens zentraler Partien eine Aufteilung in periphere «Tochterhorste»
erfahren konnen, welche hochstens morphologisch in gewissem Sinne
noch miteinander in Beziehung stehen.

Von groBerer und vorherrschender Wirksamkeit — besonders auch
im Hinblick auf die weitere Ausbreitung — ist zweifellos auch fiir
diese Art die Reproduktion durch Samen.

9. Festuca pumila Chaix.

Typus: A.4.b.

Allgemeine Standorte: Alpwiesen, Wildheuplitze, Felsen, Felsspal-
ten, Felsschutt, besonders auf kalkreicher Unterlage; eingestreut in Elyna- und
Sesleria coerulea-Rasen. ‘

Wuchsform: An Standorten mit stabiler Bodenunterlage bildet
Festuca pumila stets dichte Horste, deren Triebe alle umscheidet
sind. Nach den Beschreibungen von Hxss (1909, p. 64) wachsen die
Zweige vorerst 2—3 cm weit innerhalb der Blattscheiden. Aus den
ersten zwei bis drei kurzen, offenen Scheiden folgen 1 bis 2 geschlos-
sene, welche die Linge der die Muttertriebe umhiillenden erreichen.
Erst jetzt dringen die Blattspreiten des jungen Sprosses aus der viel-
fachen Hiille hervor, wihrend der Stengel zu diesem Zéitpunkt nur
aus einer Region gehidufter Knoten besteht. In dieser Form sollen
die sterilen Triebe mehrmals zu iiberwintern vermdégen. Die aus-
gebildeten Blitter und Scheiden sterben aber jeweils ab. Da die Schei-
den stehen bleiben, erfihrt die ganze Scheidenréhre alljihrlich eine
Verstirkung. Diese Hiillen verwittern erst nach einer gewissen Zeit
und reiBBen dann allmahlich auf.

Bei der Ausbildung eines Bliitenstandes bilden (nach HEss) die
Scheiden der 2 bis 4 jiingsten Blétter eine starke Rohre, in welcher
der noch schwache Halm emporwichst. Gleichzeitig entspringen den
darunterliegenden Insertionen letztjahriger Blitter Seitenzweige. Auf
diesem Stadium entstehen oft bereits sproBbiirtige Wurzeln. Zu-
weilen soll ein solcher junger Trieb auch schon selber wieder einen
neuen Zweig bilden.

An steinigen Hingen, auf Schutt- und Geréllhalden 16sen sich
die dichten Horste oft in ein lockerer verzweigtes Achsensystem auf
(s. Abb. 13).
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Abb. 13 Festuca pumila
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verschiedenen Alters

Tv verlingerte Kriechtriebe
(infolge Schuttbedeckung)

Die Horste wirken stark schuttstauend. Durch die Masse des auf-
gehaltenen, angesammelten Materials biegen sich die Zweige an ihrer
Basis nach der unteren freien Seite um und verlaufen + weit dem
Boden anliegend und sproBbiirtige Wurzeln erzeugend. Infolge Licht-

75



mangels verlingern sich meist zudem die grundstindigen Inter-
nodien. In erhéhtem Male ereignet sich dieser Vorgang dann, wenn
ganze Horste von Schutt zugedeckt werden. Normalerweise stehen die
Bestockungsknoten, welchen die jungen Triebe entsprin-
gen, dicht gedringt. Durch Verschiittung tritt Internodienstreckung
ein. Gelangen die verlingerten Kriechtriebe frither oder spiter wie-
der an die Oberfliche, so beginnt von neuem eine horstartige Ent-
wicklung. Dieser Vorgang kann sich mehrmals wiederholen. Die Be-
stockungsknoten sind jeweils die Stellen intensivster Wurzelbildung
(s. Abb. 13).

In Kalkgerdllhalden der Sulzfluh wurden Individuen beobachtet, deren
jingste periphere Sprosse in einer Entfernung bis zu ca. 20 cm von dem noch er-
haltenen Ausgangshorst wuchsen und nur durch fidige Kriechsprosse mit dem-
selben in Verbindung standen.

Eine dhnliche, aber z. T. mehr orthotrop gerichtete Verlingerung
von Basalgliedern ist weiter an den Horsten nachzuweisen, die in

Kliiften zwischen gréBeren Gesteinsblécken wurzeln.

Vegetative Fortpflanzung: Die Scheiden der unterirdisch gestreck-
ten Internodien verwesen nach wenigen Jahren, so daf} die iltesten
Verbindungen nur noch mittels diinner Sprofteile aufrechterhalten
bleiben. Mit zunehmendem Alter nimmt aber deren Hinfilligkeit zu
und fithrt nach einer gewissen Zeit zur Auflésung und damit zu
einer Isolierung jiingerer Zweigsysteme. Durch mechanische Einwir-
kungen infolge von Substratbewegungen kénnen solche Vorginge be-
schleunigt werden.

Generative Fortpflanzung: Das iiberall zahlreiche Auftreten von
Jungpflanzen jeden Alters 1dBt eine wirksame Fortpflanzung der durch den Wind
ausgebreiteten Friichte vermuten, welche allein fiir eine Ausbreitung und Ver-
mehrung der Individuenzahl doch stark im Vordergrund stehen diirfte.

Vegetationsbildung: Festuca pumila vermag einerseits direkt nack-
ten Boden zu besiedeln und wirkt somit vor allem als Schuttstauer
und deshalb auch als Pionier fiir eine weitere Vegetationsentwicklung.
Anderseits sind es oft die kompakten Festuca-Horste, welche an be-
sonders exponierten Standorten, z. B. der vereinten Wirkung von
Wind und Viehtritt, welche zu einem allmiahlichen lokalen Abbau
der Vegetationsdecke fithren kann, am liangsten zu widerstehen ver-
mogen. Aublerdem ist Festuca pumila oft eine wichtige aufbauende
Komponente des Firmetums, Elynetums und Seslerieto-Sempervire-
tums bzw. deren Initial- und Ubergangsstadien.



10. Carex curvula All.

Typus: A.4.b.

Allgemeine Standorte: Humusbéden, Felsritzen, seltener im offenen
Felsschutt, auf kristallinem Gesteinsuntergrund, Bilindnerschiefer.

Wuchsform: Carex curvula vertritt ganz ausgesprochen den Typus
von Horstpflanzen mit intravaginaler Trieberneuerung. Alle leben-
den Assimilations- und Infloreszenztriebe ilterer Horste sind von
einer vielfachen Hiille von Blattscheiden umgeben. Die als «Stroh-
tunika» bezeichnete Scheidenrohre ist durch eine hohe Resistenz
gegen Verwitterung ausgezeichnet. Diese zdhen Scheidenresten, oft
bis zu 5 cm hoch, stecken zum gréBeren Teil im humosen Substrat
und bleiben meist mehrere Jahre erhalten. Das Wachstum der Horste
verlauft an den na-
tiurlichen Stand- Abb. 14 Carex curvula
orten sehr langsam.
Die jungen Horste
verharren wohl et-
liche Jahre im vege-
tativen Zustand, bis
sie zur Bliihreife ge-
langen. Qualitative
Unterschiede in be-
zug auf Wachstum
und  Verzweigung
etwa zum Verhalten
- von Festuca pumila

ca. fiinfjahriger Horst

bestehen nicht. In A Assimilierende Blattspreiten
Abb. 14 b ist ein ca. 2 Erneuerungstriebe Ay Ei‘riprenen des letzten
- . eines vieljihrigen Horstes .
funf]ahrlges Exem- s4ch Eitfeision dar S; Blattscheiden des letz'ten
Jahres, diesjahrige Triebe

gemeinsamen #lteren

Blattscheidenhiillen umhiillend

plar mit vier je drei-

blattrigen Assimila- 5 ?i?;;c}l(zif)en;;i:ﬁﬂ}gige
tionstrieben darge— Sz Blattscheiden, Sy umhiillend
stellt.  Die beiden

seitlichen Sprosse haben in der letzten Vegetationsperiode keine Er-
neuerungstriebe ausgebildet. Die zwei mittleren, durch Verzweigung
in der letzten Vegetationsperiode entstandenen Triebe sind nun jeder

einzeln von S;-, beide zusammen von Ss-Scheiden umbhiillt. Die Er-
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neuerungstriebe werden meist nur in geringer Zahl, sehr oft nur
einzeln angelegt.

Den Standorten entsprechend, ist fiir die Krummsegge im allge-
meinen eine Bildung auslduferartiger Kriechsprosse durch die Wir-
kung irgendwelcher Milieueinfliisse nicht anzunehmen.

Vegetative Fortpflanzung: Dall mit der Entwicklung und dem na-
tiirlichen Lebensablauf der Horste ein gewisses Ausmal} vegetativer
Fortpflanzung einhergeht, steht wohl auBer Zweifel. Inwieweit von
einer wirksamen vegetativen Vermehrung gesprochen werden kann,
ist nicht so einfach zu entscheiden, da fiir natiirliche Isolierungen
von Tochtertrieben bzw. Horsten groBere Zeitrdaume zu beriicksich-
tigen sind. AuBerdem hilt es auch an alten, ausgedehnten Horsten
schwer an, klar zu entscheiden, ob die durch das dichte Wurzelwerk
sowie die lange erhalten bleibenden Blattscheiden zu dichten Ver-
binden zusammengedringten Horsttriebe physiologisch und morpho-
logisch isoliert seien oder nicht.

An manchen Standorten wurden keine Keimpflanzen beobachtet.
Sind trotz volligen Fehlens von Bliiten- und Fruchtstinden neben
einer relativ geringen Zahl von Jungpflanzen gréBere Flichen von
Carex curvula bedeckt und beriicksichtigen wir den autbauenden
Wert und die Stabilitit der Krummsegge in den nach dieser Art be-
nannten Bestinden, so kommt doch an solchen Stellen mindestens
die Bedeutung des vegetativen Wachstums von Carex curvula zum
Ausdruck. .

Vegetationsbildung: Wohl mit Recht ist die Krummsegge als die
wichtigste Rasenpflanze des alpinen Curvuletums bezeichnet worden.
Selber stark humusbildend, ist Carex curvula auf Schutt jedoch an-
deren Arten in der Konkurrenzfihigkeit nicht gewachsen (s. Chry-
santhemum alpinum). Dieser Klimaxrasen in der alpinen Stufe der
Zentralalpen stellt sich erst auf stark versauerten, humusreichen
Béden ein.

11. Doronicum grandiflorum Lam.

‘Typusy A8,
Allgemeine Standorte: In ruhendem und beweglichem Kalkschutt,
Kalkgerdll, seltener auf steinigen Rasen oder in Felsspalten.

Wuchsform: Doronicum grandiflorum ist ein charakteristisches
Beispiel fiir den Typus, welcher Arten mit verzweigten homorhizen
Erdstimmen zusammenfalt.
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Die Primdadr- Abb. 15 Doronicum grandifiorum
wurzel ist nur
kurze Zeit in Funk-
tion und wird be-
reits 1m ersten oder
spatestens im zwei-
ten Jahr durch krat-
-~ tige sproBbir-
tige Wurzeln
ersetzt (s. Abb. 15).
Der in der folgen-
den Zeit stindig sich
verlangernde  Erd-
stamm verlduft — je nach Standort — + plagiotrop und ist von sym-
podialem Aufbau. Jedes Jahr gelangen orthotrop orientierte Blatt-
und Blitenstinde tragende Triebe zur Ausbildung, die am Ende der
Vegetationsperiode jeweils absterben. Sie hinterlassen lediglich an der
Insertionsstelle am Rhizom einen Wulst. Diese persistierenden Uber-
reste verleihen ilteren Rhizomen die geringelte Oberfliche (Abb. 16).
Durch das Austreiben von Knospen der Niederblattachseln jeweiliger
Jahrestriebe wird der Erdstamm im folgenden Jahr sympodial fort-
gefiihrt. Mit der Weiterentwicklung der Grundachse werden auch
zahlreiche lange und kriftige sprofbiirtige Wurzeln gebildet, die nach
Jenny-Lips (1930) den Erdstamm durch kontraktile Tiétigkeit in seiner
Lage festhalten.

Das Achsensystem verlauft — je nach Michtigkeit des Locker-
gerolls — verschieden tief, im feineren, etwas gefestigten Schutt-Ge-
roll jedoch hoéchstens ca. 5 cm tief. Oft entstehen noch an den im
gleichen Jahr entwickelten Rhizomteilen sproBbiirtige Wurzeln. Der
jahrliche Zuwachs des Erdstammes betrigt im Mittel etwa 0,5 cm,
kann aber auch 1 cm erreichen. — Nach Hgss (1909, p. 161) sterben
die sproBbiirtigen Wurzeln mit den dazugehdrigen Stengelteilen in
einem Alter von 10—20 Jahren ab.

Nach dem gleichen Autor sollen — mit Ausnahme der regelmafi-
gen sympodialen Erneuerung — die Achselknospen sehr selten aus-
schlagen, wodurch der Erdstamm meist unverzweigt bleibe. Die eige-
nen Untersuchungen durch sorgfiltiges und moglichst vollstandiges
Ausgraben ilterer Erdstammkomplexe schienen — wenigstens an den

einjihrige Stadien
Pw Primirwurzel
Sw sprofbiirtige Wurzel
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Abb. 16 Doronicum grandiflorum

1em
—

aE  dltester Teil des verzweigten Erdstammes
Bn  Bruchnarben von Erdstamm-Seitenisten

Standorten im Scesaplanagebiet, im Vereinatal und am Calanda —
eher das Gegenteil zu beweisen. Mindestens die Halfte der ausge-
grabenen Rhizome lie deutliche Verzweigungsbildungen erken-
nen. Hierbei wurden zusammenhingende, reichverzweigte Erd-
stammsysteme mit bis zu 30 cm Ausdehnung und 15 deutlich ver-
lingerten Erdstammaisten ausgegraben. An solchen Individuen mit
Verzweigungen, deren Achsen + gleichstark entwickelt sind, kann
gar nicht mehr in Haupt- und Nebenachsen unterschieden werden.

Den gleichen Verzweigungsmodus neben morphologisch gleicher
Organisation hilt auch das Rhizomsystem von Doronicum Clusit ein.

Vegetative Fortpflanzung: Durch den Lebensablauf typisch homo-
rhizer Rhizome, die in dem Malle am hinteren Ende absterben, wie
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sie an der Spitze fortwachsen, besteht schon fiir unverzweigte Erd-
stamme die Moglichkeit der Arterhaltung auf vegetativem Wege, so-
fern dies Boden- und Raumverhiltnisse gestatten. Zeichnen sich die
Erdstimme auBerdem durch + intensive Verzweigungsbildungen
aus, so mull die gleiche Entwicklung frither oder spiter zu vegeta-
tiven Vermehrungsvorgingen fiihren.

Unter Einbeziehung der Standorte im lockeren, beweglichen
Kalkgeroll kann die Vermehrungsrate durch dulBere mechanische
Krifte (Schuttbewegungen, Steinschlag usw.) erhéht werden. — Meist
sind gerade die Stellen am labilsten, wo der Erdstamm sich aufzweigt.
Bruchnarben koénnen spiter noch auf den ehemaligen Zusammen-
hang nun isolierter Individuen hinweisen. — Dal} die beschriebenen
Vorginge nicht nur als seltene Ausnahmen zu bewerten sind, kann
durch das vollstindige Ausgraben ganzer Achsensysteme leicht nach-
gewiesen werden. _

An einmal besiedelten Standorten sind vegetative Fortpflanzung
und Vermehrung deshalb von nicht zu unterschitzender Bedeutung
fiir die Art.

Generative Fortpflanzung: Die Ausbreitung durch Friichte ist be-
sonders iiber groBere Distanzen von Wichtigkeit sowie fiir die Neubesiedlung von
Gerdll- und Schutthingen. Mit Friichten vom Aroser WeiBhorn (2655 m) erzielte
Braun (1913) eine Keimfdhigkeit von 710/y. Zahlreiches Auftreten von Keimlin-
gen, dagegen relativ weniger Jungpflanzen 1iBt wohl in erster Linie Vernichtung
eines groBen Teiles auf frithen Entwicklungsstadien vermuten (durch ungiinstige
Wachstumsbedingungen, Schuttbewegungen, ablaufendes Wasser usw.).

12. Chrysanthemum alpinum L.

Typus: A b.a.

Allgemeine Standorte: Schutt, feuchter Grus, Geréll, Alluvionen,
Morinen, Felsgrite, auch in geschlossenen Rasen des Curvuletums und der
Schneetidlchen,

Wuchsform: Die Ausbildung des Erdstammsystems ist im Prinzip
der Wuchsform von Doronicum grandiflorum sehr dhnlich; die Ver-
zweigungsbildungen sind an dlteren Exemplaren aber noch inten-
siver. Auch die schwache Primirwurzel wird bald nach der Keimung
durch leistungsfihigere sproBbiirtige Wurzeln ersetzt. Das junge,
vorerst unverzweigte Erdstammchen verlauft zunachst meist deutlich
orthotrop und wird erst spiter, mit der Ausbildung von Verzweigun-
gen, in der Wuchsrichtung + horizontal umgestimmt. Wuchsrich-
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tung und besonders die quantitativen Gestaltungsmoglichkeiten des
Achsensystems werden weitgehend durch die an den verschiedenen
Standorten recht unterschiedliche Bodenbeschaffenheit beeinfluf3t.

In bezug auf die vegetativen Fortpflanzungsmog-
lichkeiten ergeben sich auf Grund der Ahnlichkeit mit der
Wuchsform von Doronicum grandiflorum entsprechende Folgerun-
gen. Vegetatives Wachstum und vegetative Fortpflanzung sind nur
dort — auch vegetationbildend — von Bedeutung, wo die Boden-
und biotischen Verhiltnisse eine optimale Entwicklung des verzweig-
ten, homorhiz bewurzelten Erdstammsystems gestatten.

Vom idiobiologischen Gesichtspunkt aus steht wohl im allge-
meinen die Ausbreitung und Vermehrung durch
Friichte im Vordergrund. Keimlinge und verschiedenaltrige Jung-
pflanzen waren tiberall — oft in groBer Zahl — aufzufinden.

Auf Grund vergleichender Betrachtungen an mdoglichst verschie-
denen Wuchsorten scheint Chrysanthemum alpinum iiberall dort
beste Entwicklungsmoglichkeiten zu haben, wo auf saurer Boden-
unterlage durchfeuchteter Grus und Schutt das Nahrsubstrat
bilden. '

Auf lockerem Mordinen-Grus im Einzugsgebiet des Keschgletschers ist
Chrysanthemum alpinum sehr oft unter den ersten Ansiedlern. An solchen Stand-
orten wurden idltere, stark verzweigte Erdstammsysteme bis zu 20 c¢cm Linge ge-
messen. Ein Individuum von 18 c¢cm groSter Linge hatte beispielsweise bereits
144 Assimilationstriebe ausgebildet.

Selbst in Felsrinnen, auf Schutt und Grus windexponierter Stellen der Kesch-
nadelfurka (ca. 3100 m) waren Individuen mit 15 und 20 cm Ausdehnung an der
Bodenoberfliche nicht selten. Lebende Erdstimme von ca. 8 ¢m Linge waren
héufig.

Beim Ubergang vom Schneetdlchenrasen mit Poly-
trichum sexangularis als Dominante zum Curvuletum-Rasen ist Chry-
santhemum alpinum in den eigentlichen Ubergangszonen am besten
entwickelt (s. p. 148). Auf dem durchwegs gefestigten Boden erlangen
die Individuen nirgends die Ausdehnung wie im lockeren Substrat.
Auch in den Bestinden von Salix herbacea erreicht die Krautweide
— im Vergleich zu den Grashorsten — trotz dichter Entfaltung des
SproBsystems niemals deren kompakten Grad. Deshalb sind an jenen
Stellen groBere «Flachpolster» von Chrysanthemum alpinum keine
Seltenheit. Noch bessere Entwicklungsbedingungen kommen der Art
in der Fazies zu, wo Gnaphalium supinum als Dominante an Stelle

von Salix herbacea auftritt.
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Wo die Vegetationsbildung von unzusammenhidngenden Pionier-
rasenflecken (mit Oxyria digyna, Veronica alpina, Poa alpina, Ce-
rastium uniflorum u.a.) in die dichten, geschlossenen Bestinde von
Luzula spadicea uibergeht, ist eine rasche Abnahme in der Zahl und
besonders der Uppigkeit des SproBsystems von Chrysanthemum al-
pinum auffillig.

Ganz unterentwickelt erscheinen auch die oft zahlreich aus Friich-
ten hervorgegangenen Chrysanthemum-Pflinzchen im geschlossenen
Curvuletum. Die Rhizome verlaufen nur 1 bis 1, cm tief und
scheinen in ihrer Ausdehnung sehr gehemmt. Nur an Stellen, wo aus
irgendwelchen Griinden offener Humus oder die nackte Bodenunter-
lage zutage tritt, breiten sich die Sprosse in gréBeren Flichen aus.

AufschluBreich sind Studien iiber die Vegetationsent-
wicklung bzw. iiber Moglichkeiten und Grenzen der Wirkung
einzelner Komponenten oft dort, wo auch nur im kleinen durch
plotzliche Anderungen (wie der Bodenverhiltnisse, des Mikroklimas,
des biotischen Milieus u. a.) z. B. kleinere Teilstiicke einer scheinbar
stabilen Vegetationsdecke nachtriglich unter andere AuBenbedin-

gungen geraten.

Ein solches Beispiel aus dem Gebiet des Vereinapasses (ca.2600 m) sei in
Abb. 17 und 18 schematisch dargestellt. Es handelt sich um ein kleines Teilstiick
eines Curvuletum-Rasens, das infolge regressiver Erosion eine steile Schutthalde

Abb. 17 Allochthones Rasenstiick (Curvuletum) in einer Schutthalde
(Vereinapal})
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ca. 15 bis 20 m herunter-
gerutscht ist. Dieses all-
ochthone «Miniaturcurvu-
letum»  liegt schitzungs-
weise seit 2 bis 3 Jahren
inmitten der unbewachse-
nen Schutthalde. Am obe-
ren AbriBrande beginnt so-
gleich das typische Curvu-
letum in einer zusammen-
hingenden Vegetations-
decke. Zusammen mit der
Rasendecke ist sozusagen
die ganze Humusschicht (ca.
12 cm dick) mitgerissen wor-
Ch: isyasntsingm Ao den, zur Zeit der Aufnahme
Cu Carex curvula aber teilweise bereits aus-

und in tiefere Zonen der

Schuttdecke gewaschen wor-

den (bis ca. 25 cm). Weil die
Rasenhorste mit den Begleitarten ganz von Schuttmaterial umgeben sind und auch
zwischen den Horsten im Wurzelbereich der Humusanteil allmihlich reduziert wird
auf Kosten der Zunahme des anorganischen Substrates, ist infolgedessen eine Ande-
rung in der Konkurrenz der beteiligten Arten eingetreten. Wihrend Carex curvula
zu einem groBeren Teil abgestorben und z. T. auch schon verwittert ist, haben sich
die vorher kiimmerlichen Exemplare von Chrysanthemum alpinum kriftig ent-
wickelt und bedecken mit ihrem SproBsystem bereits eine groBere Fliche zwischen
den Grashorsten, von hier aus sich auch schon auf den nackten Schutt ausbreitend.

Abb. 18 Lingsschnitt durch
das Rasenstiick

Ebenfalls gesteigert erscheint das vegetative Wachstum fiir Sedum alpestre.
Der Horst von Agrostis rupestris hat keine wesentliche Anderung erfahren, indes
von Phyteuma hemisphaericum nur noch ein Individuum lebt. An Fliche ein-
gebiiBt hat auch Polytrichum juniperinum. Durch Vergleiche mit weiteren, schon
lingere Zeit in der Schutthalde liegenden Curvuletum-Stiicken ist wohl auch fiix
die untersuchte Fliche in kurzer Zeit ein vollstindiger Abbau des Krummseggen-
rasens zu erwarten sowie eine Weiterentwicklung derjenigen Arten, die im neu-
geschaffenen Milieu ihre optimalen Entwicklungsbedingungen haben.

13. Leontodon helveticus Mérat em. Widder

Typus: A.b.a.
Allgemeine Standorte: Humose Weiden, steinige Hinge, auch auf

Felsschutt; in der nivalen Stufe auf das Curvuletum beschrinkt.

Wuchsform: Noch mehr als Doronicum grandiflorum tauscht oft
Leontodon helveticus ein unverzweigtes, + vertikal oder schrig ge-
richtetes Rhizom vor. Vergleiche verschiedener Jugendstadien haben
ergeben, daB sich das Erdstimmchen bereits im zweiten Jahr in zwei
gleichwertigen Zweigen fortsetzen kann. Der Ausbildung einer In-
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floreszenz geht auch bei dieser Art eine mehrjihrige Erstarkung der
vegetativen Teile voraus. Die Primidrwurzel ist nur an Keimlingen
nachzuweisen; im zweiten Jahr ist sie meist schon abgestorben und
durch sproBbiirtige Wurzeln in der fiir die homorhizen Erdstimme
charakteristischen Weise ersetzt (s. Abb. 19). Infolge des langsamen
Wachstums der Erdstimme und da dieselben bald absterben und zu
Humus zerfallen, werden sie selten linger als 2 cm. Dementsprechend
schwankt auch die Tiefenlage der Grundachsen im Boden zwischen
1 und seltener 2 cm. Der relativ frithe Absterbeprozef der Rhizome
fithrt folglich zu einer verhiltnismiBig zeitigen Auflésung der ver-
bindenden Teile an Verzweigungen, was mit ein Grund sein diirfte,
daB3 mehristige Erdstimme nur seltener in ihrem Zusammenhang
erhalten werden koénnen. Es ist allerdings beizufiigen, dal Verzwei-
gungsbildungen im allgemeinen auch nie so intensiv auftreten wie
etwa bei Chrysanthemum alpinum.

Abb. 19 Leontodon helveticus
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Pw Primérwurzel
Pwa Primérwurzel abgestorben
Sw sprofbiirtige Wurzeln
Bn Bruchnarben (ehemaliger Zusammenhang
mit dlteren Erdstammteilen)

Durch sorgfiltiges Ausgraben, was im humosen Boden eines kom-
pakten Curvuletum-Rasens entsprechend schwieriger ist als im locke-
ren Schutt und Geroll, besteht zuweilen die Moglichkeit, ein Erd-
stammsystem mit mehreren Asten zu isolieren. In den meisten Fil-
len ist aber zwischen den freigelegten Erdstammzweigen die physio-
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logische Beziehung unterbrochen. Die iltesten, in diesem Fall noch
sichtbaren Rhizomteile, welche allein auf den gemeinsamen vege-
tativen Ursprung der Assimilations- und Infloreszenztriebe hinwei-
sen, sind oft schon derart verwittert und meist in einen braunschwar-
zen Humus umgewandelt worden, dal3 sie nur noch in der dulleren
Form einem Erdstamm etwas dhnlich sind und durch leichteste Be-
rithrung zerfallen. |

In einem Fall wurden 5 lebende Sprosse, von einem verrotteten Erdstamm
ausgehend, nachgewiesen.

Im Curvuletum bei den Joriseen (Vereinagebiet, ca.2500 m) zihlte ich in
einem Quadrat von 20 cm Seite 56 Einzelpflanzen, deren sidmtliche Rhizome auf
noch bestehende oder frithere Verbindungen mit anderen Sprossen hinwiesen.

Die vegetative Fortpflanzung ist natiirlich auf kleinen Fliachen bis
zu einem gewissen Grade wirksam. Im Hinblick auf die reine Ver-
mehrung der Individuenzahl und im Vergleich zur generativen
Reproduktion ist dieselbe aber wohl nur von untergeordneter
Bedeutung. Keimlinge und Jungpflanzen sind gewohnlich an allen
Standorten, oft in groBer Zahl aufzufinden. Braun (1913) erhielt

von Friichten am Diavolezzagrat (2700 m) eine Keimung von 62 0/,.

14. Primula integrifolia L.

>

Typus: A.b.a.

Allgemeine Standorte: Besonders auf etwas tonigen, humosen, was-
sergetrinkten Boden; im Elynetum und Curvuletum; hiufig am Rande von
Schneetiilchen.

Wuchsform: Im Gegensatz zu Leontodon helveticus konnen die
Erdstammsysteme von Primula integrifolia viel ausgedehnteren
Wuchs annehmen und erscheinen — wohl deshalb — auch reicher
verzweigt. Wurzelbildung und Jugendstadien entsprechen denjeni-
gen der bereits beschriebenen Arten dieses Typus. Durch Vergleiche
von Jungpflanzen verschiedener Altersstadien muf3 ebenfalls auf ein
mehrjihriges vegetatives Wachstum geschlossen werden, ehe die
Pflanze zur Ausbildung eines Bliitenstandes gelangt. Nach erfolgter
Bliitenbildung wird das Wachstum ohne Richtungsinderung von
einer Achselknospe aus fortgesetzt. Mit der Ausbildung von zwei
Knospen tritt Verzweigung ein. Zuweilen treiben «Dauerknospen»
auch erst spiter aus. SproBbiirtige Wurzelbildung setzt friith ein, oft
schon in der folgenden Vegetationsperiode.
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An Wuchsorten mit optimalen Entwicklungsbedingungen ver-
mogen die sonst eher kleinen und wenig verzweigten Erdstimme
rasenpolsterartige Komplexe mit iiber hundert einzelnen Sprossen zu
bilden, die dann oft kreisformige Flichen mit einem Durchmesser
bis zu 20 und 25 cm bedecken. An einem ausgegrabenen, an man-
chen Stellen aber zerbrochenen Erdstammsystem von 18 ¢cm Durch-
messer wurden 118 Assimilationstriebe gezdhlt, davon 20 mit Inflo-
reszenzen.

Abb. 20 Primula integrifolia
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In Abb. 20 ist ein #dhnliches Beispiel aus einer Schneetidlchen-Fazies (Kesch-
gebiet, ca. 2600 m) vereinfacht und nach der Natur etwas schematisiert dar-
gestellt. Mit dem angedeuteten Kreisbogen sei auf eine allseitige, + gleichférmige
Ausdehnung des SproBsystems hingewiesen, dessen sproBbiirtige Wurzeln in der
Skizze nur im Zentrum angedeutet sind. Um Verzweigung und Ausbreitung der
Rhizome deutlicher hervorzuheben, sind nur einige wenige Blattrosetten einge-
zeichnet. Da die teilweise recht ausgedehnten Erdstimme iiberall Briiche aufwei-
sen, welche die ehemaligen Verbindungen oft nicht mehr zu rekonstruieren er-
lauben, vermag deren kreisférmige Ausbreitung allein nicht unbedingt die Her-
kunft von einer einzigen Keimpflanze zu beweisen. Die Weiterentwicklung aus-
keimender Samen in einem spiteren Zeitpunkt zwischen idlteren Rhizomisten ist
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wohl auch in Betracht zu ziehen. Eine ungestorte Fortentwicklung solcher «Se-
kundir-Keimpflanzen» ist aber vor allem deshalb nicht sehr wahrscheinlich, weil
durch das dichte Geflecht von Wurzeln, Erdstimmen und der zahlreichen Blatt-
rosetten annihernd die ganze davon eingenommene Fliche bedeckt ist.

Vegetative Fortpflanzung: Das soeben beschriebene gesellige Auf-
treten von Primula integrifolia ist eine Folge glinstigen vegetativen
Wachstums, verbunden mit Verzweigungsbildung. Weil durch die
vorherrschend transversal geotrope Wuchsrichtung selbst dltere Rhi-
zomteile in die Ndhe oder unmittelbar an die Erdoberfliche zu liegen
kommen, sind dieselben in erhéhtem Malle dulBeren mechanischen
Einflissen ausgesetzt, z. B. der Wirkung von Regen und Schnee oder
dem Tritt von Weidetieren. Die Erdstimme solcher flichig ent-
wickelter SproBsysteme wurden manchenorts fast regelmafBig zu einem
groBen Teil + entbl6Bt vorgefunden. Besonders die zentraleren Par-
tien waren meist durchwegs zerbrochen und teilweise verwittert, so
daB die direkten SproB-Verbindungen mit jiingeren Trieben in sol-
chen Fillen nur ungefihr nachgewiesen werden koénnen.

Die vegetative Propagation kann somit auf einer einmal besiedel-
ten Fliche einen ebenso hohen Grad erreichen wie die Reproduktion
durch Samen. In bezug auf eine allgemeine Wirksamkeit steht wohl
auch fiir Primula integrifolia die Vermehrung und Aus-
breitung durch Samen im Vordergrund.

Nach P. MULLER (miindlich) ist die Art ausbreitungsbiologisch
wie andere Primula-Arten ein Windstreuer.

15. Saxifraga oppositifolia L.
Typus: B.1. l.a.al

Allgemeine Standorte: Sozusagen auf jeder Unterlage, besonders
aber an vegetationslosen Stellen, wie Felsen und Gesteinsschutt der Alpen.

‘Wuchsform: Als Vertreter der KriechsproB-Pflanzen mit allorhizem
Whurzelsystem bleibt eine Hauptwurzel zeitlebens oder doch sehr
lange erhalten.

Nach Raun (1939) werden die Polster von Saxifraga oppositifolia
lange Zeit nur von einer kriftigen Hauptwurzel versorgt; erst spiter
entstehen auf der Unterseite der Kriechsprosse feine sproBbiirtige
Wurzeln. Nach Hess (1909) sind mehr als vierjihrige Zweige ohne
Waurzeln nicht haufig. Nach diesem Autor kénnen Adventiv-
wurzeln an Zweigen aller Art schon im zweiten Jahr entstehen.
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Was die eigenen diesbeziiglichen Feststellungen anbelangt, so stim-
men die auf Kalkgesteinsunterlage (Sulzfluh, ca.2800 m) gesammel-
ten Exemplare eher mit den Angaben von RAuH iiberein, wihrend
die Individuen von Standorten auf kristallinem Substrat auffillig
zahlreich Adventivwurzelbildung schon im zweiten Jahr erkennen
lassen. (Das gesammelte Material besteht allerdings vorwiegend aus
Exemplaren mit auslduferartig verlingerten Kriechsprossen.) Ob es

Abb. 21 Saxifraga oppositifolia

H Hauptsprof

O orthotrope Seitensprosse
Hw Hauptwurzel

Aw Adventivwurzeln

ca. dreijdhrig
(polstrige Form)
von der Unterseite
gesehen

Keimpflanze

Teil eines auslduferartigen Kriechsprosses
(zweijihrig)

sich hierbei lediglich um zufillige Unterschiede handelt oder nicht,
bleibt moglichst zahlreichen weiteren Vergleichen zwischen Pflanzen
verschiedener Standorte vorbehalten. Raun (1939, p. 376) beschreibt
die Jugendform als echte Kriechpflanze, in deren weiterem Entwick-
lungsverlauf oberseitige Knospen der Kriechsprosse orthotrope Ko-
lumellen ohne Internodienbildung abgeben. Der PrimirsproB der
Keimpflanze (s. Abb. 21) kriimmt sich aber erst nach anfinglich ortho-
tropem Wachstum und Internodienverlingerung an die Bodenober-
fliche um. Zum Unterschied der Kolumellen wachsen die Kriech-
sprosse kontinuierlich monopodial fort und erzeugen in den Achseln
oberseitiger und seitlicher Blitter Seiteniste.

Gelangt der Kriechspro3 zur Bliitenbildung, so wird er durch
das Austreiben unterseitiger Knospen sympodial fortgefithrt. In der
dauBeren Erscheinungsform ist Saxifraga oppositifolia sehr variabel.
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Es sind alle Uberginge moglich von der dichten, halbkugeligen Pol-
sterform bis zu jener mit nur wenigen, aber stark verlingerten aus-
lauferartigen Kriechtrieben. Raum (1939) fithrt die Fihigkeit des
SproBsystems, in verschiedenen Wuchsformen aufzutreten, auf quan-
titative Abwandlungsunterschiede eines Flachpolsters mit auslidufer-
artigen Randsprossen zuriick. Je nachdem, ob Internodienverlinge-
rung oder Internodienstauchung vorliegt, gelangen durch intensives
Randwachstum = typische auslduferartige Kriechsprosse zur Aus-
bildung, an welchen die orthotrop wachsenden Kolumellen relativ
weit voneinander entfernt stehen, wihrend im anderen Fall eine
Hemmung der KriechsproBbildung und damit ein intensiveres Ober-
flichenwachstum der dicht stehenden Kolumellen eintritt. Weit-
gehend scheint die Wuchsform durch die unmittelbar wirkenden
Milieu-Faktoren an den verschiedenen Standorten beeinflullt zu wer-
den.

In Grobgeroll werden meist nur an geschiitzteren Stellen — sofern
es die Raumverhiltnisse erlauben — zusammenhidngende Polster ge-
bildet. Auf dem Feinschutt zwischen groBeren Gesteinsblocken wie
auch in Schutthalden und Felsrinnen werden die Aste in der Rich-
tung des Gefdlles zu auslduferartigem Wuchs veranlaB3t. Diese be-
wurzeln sich an giinstigen Stellen und werden somit oft zum Aus-
gangspunkt eines sekunddren Entwicklungszentrums. Ahnlich wie
Saxifraga bryoides umwachsen oder iiberwachsen die Kriechtriebe bei
Gelegenheit kleinere Hindernisse, wie Steine oder kleine Felsabsitze.

Auf unstabiler Schutt- und Gerodllunterlage im Gebiet der
Keschgletschermordnen wurden Kriechsprosse bis zu 70 cm gemessen. Nach HEss
(1909, p.123) konnen auch imbrikate Polsterzweige infolge von Verdnderungen
der duBeren Verhiltnisse (Verschiittung, Versandung, Beschattung, Bewisserung)
mit langen Internodien weiterwachsen. Nach dem gleichen Autor sind die Lebens-
bedingungen fiir Saxifraga oppositifolia nicht auf Ger6ll am ungilinstigsten, son-
dern in seinem Untersuchungsgebiet am AlbulapaB auf Zellendolomit und Gips,
wo der Boden sich rasch zersetzt und umlagert. «In beiden Fillen liegen alle
Stengelgebilde der Pflanze nackt auf dem Boden; die Aste bleiben kurz, die Blit-
ter dicht gestellt und klein (Trockenheitsform).» — «Die ganze Pflanze besteht oft
nur aus einigen schnurférmigen hingenden Ausbreitungstrieben mit wenigen im-
brikatlaubigen Assimilations- und Bliitenistchen. Die primidre Wurzel wird oft
auf groBere Strecken hin (10 cm) entbléBt, stirbt auch zuweilen ab. Dann sind
manchmal einige Adventivwurzeln imstande, den Dienst derselben auf sich zu
nehmen» (p. 122).

Vegetative Fortpflanzung: Die sprofbiirtigen Wurzeln erméglichen
den entsprechenden Pflanzenteilen — falls solche durch Lawinen,
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Steinschlag, Tiere usw. vom Hauptwurzelsystem abgetrennt werden,
zu neuen Polstern heranzuwachsen. In der Natur konnen solche
durch duBere Einwirkungen eingeleitete vegetative Vermehrungsvor-
ginge immer wieder beobachtet werden. Natiirliche Isolierungen
von Teilen der Mutterpflanze sind normalerweise nicht anzunehmen,
da das ganze Sprofsystem wohl zeitlebens oder mindestens sehr lange
von der Hauptwurzel abhingig bleibt. Einzig dann, wenn das Haupt-
wurzelsystem aus irgendwelchen Griinden vorzeitig zugrunde geht,
ergeben sich fiir die Weiterentwicklung der lebenden Sprosse dhn-
liche Voraussetzungen wie fiir die homorhizen Kriechpflanzen der
Hauptkategorie A.

Reproduktion durch Samen: Selbst in ungiinstigen Sommern ge-
langen die Friichte noch in den hochsten Lagen zur Reife. Da die
Bliitenanlagen schon im Spitherbst weit vorgeschritten sind, 6ffnet
Saxifraga oppositifolia ihre Bliiten unter den Arten der obersten
Vegetationsstufe als eine der allerersten.

Die Ausbreitung der leichten Samen erfolgt durch den Wind. Braun (1913)
erzielte mit einer Samenprobe (Parpaner Schwarzhorn) iiberhaupt keine Keimung,
mit Samen einer zweiten Probe vom gleichen Ort nur zu 19/,. Nach Untersuchun-
gen von Kinzen (1913, p. 30) lassen sich diese negativen Ergebnisse einigermalen
erklidren, da der Lichtwirkung fiir den Keimungsverlauf entscheidende Bedeutung
zukommt. Diese kann teilweise durch Frostwirkung ersetzt werden. Im iibrigen
ist den Experimenten von KINZEL zu entnehmen, daB ein gleichmiBig langsamer
Keimfortschritt charakteristisch ist, wobei eine Keimung sich iiber 10 Jahre hin-
ziehen kann.

16. Campanula cenisia L.

Typus: B.I1l.c al
Allgemeine Standorte: Gerbllhalden, Felsschutt, Morénengrus; kalk-
reiche Schiefer als Unterlage bevorzugt.

Wuchsform: Sehr oft lebt die Keimpflanze wihrend der ersten Ve-
getationsperiode in Form einer Rosette, aus deren Blattachseln aber
schon im ersten Jahr Zweige ihren Ursprung nehmen kénnen. Wird
diese erste Blattrosette frither oder spiter von Schutt bedeckt, so ver-
hilt sie sich sehr oft als ein primidres Zentrum auslduferartiger Kriech-
sprosse und tritt auch spdter noch als solches in Erscheinung
(Abb. 22).

In dem Male, wie das SproBsystem sich weiter ausdehnt, erstarkt
auch die Hauptwurzel; diese bleibt in der Regel dauernd er-
halten.
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Den Beschreibungen von Hess (1909, p. 156) entnehmen wir, daf
die Rosettenachse selbst unbegrenzt monopodial fortwichst. Dieses
Monopodium trigt jeweilen in den Achseln der letztjahrigen, ver-
welkten Laubblitter seine Infloreszenzen. Solchen Blattachselknos-
pen entspringen auch Erneuerungstriebe, welche zunichst mit ge-
streckten Internodien bis zu 2 cm am Boden anliegend wachsen, um
dann unter Aufrichtung in Rosetten {iiberzugehen. Das jahrliche
Lingenwachstum solcher Rosettentriebe betrigt etwa 7 bis 10 mm;
diese Liange kann aber unter LichtabschluB3 von einem Internodium
erreicht werden.

Abb. 22 Campanula cenisia
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Hw  Hauptwurzel
Rp Primirrosette
Tu unterirdische Kriechtriebe

Die Ausbildung der SproBform wird vor allem beein-
fluBt durch die physikalische Bodenbeschaffenheit. An der Ober-
fliche, dem Licht ausgesetzt, entstechen Blattrosetten. Im lockeren
Grobgeroll, wo noch etwas Licht Zutritt hat, wachsen wenig ergriinte,
aber verlingerte Triebe, die an der Oberfliche ebenfalls in Rosetten
ubergehen. Aus nachtridglich verschiitteten oder unterirdisch ange-
legten Knospen gehen vergeilte und bewurzelte auslduferdahn-
liche Kriechsprosse hervor. Die in den Niederblattachseln
angelegten Dauerknospen treiben nach Hgess (1909) selten oder nur
dann aus, wenn die SproBspitze zerstort wird. Solche auslduferartig
verlingerte Kriechtriebe konnen eine Linge bis zu 30 cm erreichen,
ehe sie ihr Wachstum an der Oberfliche mit der Ausbildung einer
Rosette abschlieBen. Auch hier ist die Internodienlinge bis zu einem
gewissen Grad von der physikalischen Bodenunterlage abhingig.
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So wurden beispielsweise in lockerem Mordnenmaterial des oberen
Val Ponteglias maximale, in einem Jahr erfolgte Lingenzunahmen
vergeilter Kriechtriebe bis zu 25 ¢m gemessen, wihrend solche in
kompakterer Unterlage von Kalkschiefer im Scesaplanagebiet hoch-
stens 8 cm erreichten.

Vegetative Fortpflanzung: Obwohl im natiuirlichen Lebensablauf
der Pflanze vegetative Fortpflanzungsvorgidnge normalerweise nicht
zu erwarten sind, kénnen doch FuBere, mechanische Einwirkungen
an den typischen Standorten dazu den AnstoB geben. Die oft reich-
lich entwickelten Adventivwurzeln vermégen abgetrennte SproBteile
am Leben zu erhalten. Es wurden ofters jiingere Tochterrosetten
angetroffen, deren Adventivwurzeln sich zu eigentlichen sekundiren
Hauptwurzeln umgebildet hatten. Wenn sich im Laufe der Zeit an
der Stelle des primiren Verzweigungszentrums, das sich von der
ersten Blattrosette ableiten 14dBt, zuviel Schutt anhiduft, so werden
keine neuen Triebe erzeugt; im Gegenteil, dieses Erneuerungszen-
trum verarmt, wie die alten Triebe absterben. Eine oder mehrere
jingere Rosetten kénnen zu sekundidren Mittelpunkten werden. Un-
ter der Einwirkung leichter Schuttbewegungen erlangen.in solchen
Stadien oft gleichzeitig jlingere Sprosse mit den entsprechenden Ro-
setten ihre Selbstindigkeit.

Reproduktion durch Samen: In ungiinstigen Sommern kann die
Samenbildung unterbleiben. Im regenreichen Sommer 1954 war noch am 20.
August an einem individuenreichen Standort an der Scesaplana (ca. 2600 m, S-
Exp.) keine einzige Bliite zu beobachten; die Bliitenknospen schienen in der Ent-
wicklung noch weit zurtick!

Werden Samen ausgebildet, so konnen sie infolge ihrer Kleinheit und der
flachen Form leicht durch den Wind ausgebreitet werden. Nach Kinzen (1913,

p. 106) erfolgt die Keimung aber sehr langsam, 1iBt sich durch Frostwirkung je-
doch erheblich beschleunigen.

17. Valeriana supina Ard.

Typus: B.I.1.cal

Allgemeine Standorte: feiner Kalkschutt und Gerdll, zerkliiftete
Kalkfelsen; besonders in den lockeren Bestdnden von Thlaspi rotundifolium.

Wuchsform: Auf den ersten Entwicklungsstadien sind Sprof- und
Wurzelsystem von Valeriana supina denjenigen von Campanula ce-
nisia sehr dhnlich. Auch die Intensitit der sproBbiirtigen Wurzel-
bildung ist weitgehend abhingig vom physikalischen Zustand des
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unmittelbaren Milieus. Im lockeren Feinschutt ist die Adventiv-
wurzelbildung reichlicher als in Lockergerdll.

Im allgemeinen treten Adventivwurzeln kaum vor dem zweiten
Lebensjahr auf. |

Ahnlich den Primidr-Rosetten von Campanula cenisia werden oft
auch die priméren’Subrosetten von Valeriana supina zu
einem ersten Verzweigungszentrum. Sekundire Erneuerungszentren
an jingeren Subrosetten sind fiir dltere Individuen oft typisch. Je
nach Art und Zustand des Substrates verlaufen die den Blattachseln
entspringenden Kriechtriebe = weit im Boden. Die Inter-
nodienlinge, welche ebenfalls stark von der physikalischen Beschaf-
fenheit des Untergrundes beeinflult wird, variiert im Durchschnitt
etwa zwischen 0,5 bis 2,5 cm. Die unterirdischen Kriechsprosse wach-
sen als Monopodien bis zur Ausbildung eimner Infloreszenz und er-
fahren mit zunehmendem Alter eine Erstarkung und z. T. sogar Ver-
holzung. An der Erdoberfliche gehen die im Geroll und Kalkschutt
reich verzweigten Triebe zur Bildung von Subrosetten iiber.

Abb. 23 Valeriana supina
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Knospen der unterirdischen, auslduferartigen Kriechsprosse
entwickeln sich z. T. sofort zu + orthotropen Seitenidsten (Abb. 23)
oder — tiefer in Feinschutt — ebenfalls zu Kriechtrieben. In beiden
Fillen verhalten sich die Seitendste in ihrer weiteren Entwicklung
ebenfalls monopodial bis zur Subrosetten-Bildung. Oft treiben Knos-
pen unterirdischer Kriechsprosse auch erst nach Jahren aus. Neben
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den SproBknospen entwickeln sich gelegentlich auch Wurzel-
knospen (s. Abb. 23), deren Triebe ebentfalls ausliuferartig im Sub-
strat kriechen und sich im weitern gleich den aus Spro3knospen ent-
standenen verhalten. Diese Entwicklung fiihrt nach einigen Jahren
zu ausgedehnten, meist unterirdisch verlaufenden Kriechsprof-
verbinden.

Werden Teile des Achsensystems aus irgendwelchen Griinden
vom Zentrum der Hauptwurzel abgetrennt, so bilden sich oft — be-
sonders an reich verzweigten Achsenteilen — Adventivwurzeln zu
einer «sekunddren Hauptwurzel» aus.

Vegetationsbildung: Im vegetationslosen, leicht beweglichen Kalk-
geroll bildet Valeriana supina ausgedehnte, lockere Teppiche. Das
intensiv verzweigte Achsensystem ist vor allem in der Zone mit Grob-
geroll ausgebreitet, wahrend der Hauptanteil des Wurzelgeflechtes
sich in der darunterliegenden Schicht mit gefestigterem Ger6ll und
dazwischen angefiilltem Kalkschutt ausdehnt. Im Scesaplanagebiet
wurden zusammenhidngende SproBkomplexe bis zu 1 m Linge ausge-
graben. Die Schicht mit Grobgeroll reichte dort ca. 15 cm tief. An
solchen Standorten wirkt Valeriana supina deutlich substratstauend.

In Teppichen von Dryas octopetala (Scesaplanagebiet, ca. 2250 m) reichten
die Achsen- und Wurzelteile von Valeriana supina im Mittel nur bis ca. 3,56 cm
tief, wihrend Dryas mit dem unterirdischen Achsen- und Wurzelsystem den Raum
bis zum festen Gesteinsuntergrund (ca. 5 cm tief) ausfiillte. Die Kriechsprosse
von Valeriana, welche an jenem Ort offensichtlich in die Dryas-Komplexe einge-
drungen waren, machten den Eindruck einer weiteren vegetativen Ausbreitung
im bereits zu Humus zerfallenen Dryas-Material.

Auch in Ubergangsstadien von einer Kalkgeréllhalde zum + geschlos-
senen Rasen (Deckg. 60—709/p) vom Typus eines Seslerieto-Semperviretums (Scesa-
plana, ca. 2250 m) wurden zusammenhingende Rasen von Valeriana supina bis
zu 45 cm Linge gemessen. Die Achsensysteme, welche dort bis 6 cm tief ver-
liefen, wirkten in hohem MaBe schuttfestigend.

Vegetative Fortpflanzung: Fiir diese allorhize Kriechpflanze ist na-
tirlich der Faktor des unstabilen Untergrundes im Hinblick auf ve-
getative Vermehrungsvorginge von grofter Bedeutung. An Stand-
orten mit mechanisch unstabilem Substrat ist mit einem gewissen
Ausmal} zufilliger, durch duBere Einwirkungen eingeleiteter vege-

tativer Propagation zu rechnen.

Reproduktion durch Friichte: Mittels ihres Pappus werden die
Friichte durch den Wind ausgebreitet.

Keimpflanzen wurden an verschiedenen Wuchsorten beobachtet, aber
meist nur vereinzelt. Nach Kinzer (1913) erfolgt die Keimung der alpinen Va-
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leriana-Arten viel langsamer und ausschlieBlich am Licht. So begannen beispiels-
weise Samen von Valeriana supina nach 4 Monaten mit Keimen, waren jedoch
erst nach 2 Jahren zur gréBeren Hilfte ausgekeimt,

18. Cerastium cerastioides (L.) Britton

Typus: B.I.l.a.al
Allgemeine Standorte: feuchte, diingerreiche Orte, humose Stellen,

Quellfluren, steinige Orte; besonders in den Schneetidlchengesellschaften.
Wuchsform: Die am Boden kriechenden, ausldauferartigen
KriechsproBsysteme erreichen auf giinstiger Unterlage eine
beachtliche Ausdehnung (Abb. 25).
Durch Anlage und Weiterentwicklung mehrerer Knospen bereits
in den Blattachseln der Keimpflanze ist eine Verzweigung schon im

Abb. 24 Cerastium cerastioides
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ersten Jahr moglich (Abb. 24). Der Zuwachs jeweiliger Jahrestriebe
betrdgt an jungen Exemplaren meist nur wenige Zentimeter, kann
aber in einem Jahr bis etwa 15 cm ausmachen. An einem Stengel-
knoten entsteht gewohnlich nur eine Knospe, die in einen Seitenast
austreibt. Die meisten Knospen schlagen noch im Jahr ihrer Anlage
sowie in der folgenden Vegetationsperiode aus. Seltener verharren
sie mehrere Jahre als Dauerknospen. Auffallend frith gehen Kriech-
sprosse oder deren Seitendste zur Bliitenbildung iiber, oft
schon im zweiten Lebensjahr (s. Abb. 24)!

An den Knoten der auslduferartigen Kriechsprosse brechen teil-
weise schon im ersten Jahr Adventivwurzeln hervor. Deren
quantitative und qualitative Ausbildung hingt weitgehend von der
Beschaffenheit des Wurzeluntergrundes ab. Obwohl die Haupt-
wurzel wahrscheinlich zeitlebens oder mindestens mehrere Jahre
ausdauert, scheint sie im allgemeinen doch nicht so kriftig entwickelt
wie bei anderen alpinen Cerastium-Arten. Eine starke Entwicklung
der oft biischelweise angeordneten sprofbiirtigen Wurzeln bis zu
15 cm Liange konnte mehrfach beobachtet werden.

Vegetative Fortpflanzung: Mit einem regelmifligen Selbstindigwer-
den von Einzeltrieben oder SproB3verbianden im natiirlichen Lebens-
ablauf ist wohl kaum zu rechnen. Fiir die Auslosung vegetativer
Vermehrungsvorginge kommt aber duBeren Einfliissen wieder ent-
scheidende Bedeutung zu.

Kotresten friiherer Jahre
lebende Kriechsprosse
verwitterte Sprosse
Infloreszenzen

Distanz in e¢m vom Zenlrum aus

Abhan
geneig

Abb. 25 Schema der rasenformigen
Ausbreitung von Cerastium cerastioi-
des auf Kot-Flecken (Schneetilchen-
rasen bei den Joriseen, ca. 2500 m)
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Im Schneetdlchenrasen mit vorwiegend Polytrichum sexangularis bei
den Joriseen (Vereinagebiet, ca. 2500 m) war ein besonders ilippiges Wachstum
von Cerastium cerastioides iiberall dort zu beobachten, wo Tierexkremente (von
Weidetieren) an den betreffenden Stellen ein lokales Verschwinden der Moos-
bestinde bewirkt hatten. Mdoglicherweise schon endozoisch verbreitet, hatten
sich tiberall von solchen Kotstellen aus Kkleine Cerastium-Rasen gebildet (Abb. 25).
Die zentralen Partien ilterer Individuen waren manchenorts vollstindig verwit-
tert, weshalb alle peripheren Einzeltriebe und Triebverbinde als Tochter-Indivi-
duen weiterlebten. AuBerdem war der Zusammenhang zahlreicher ausliuferarti-
ger Kriechsprosse durch Bruch oder Stiickausfall unterbrochen (s. Abb.25). An
solchen Standorten ist dem Viehtritt als eine auf mechanischem Wege wirkende
Isolierung von SproBteilen gréBte Bedeutung beizumessen. Im jiingeren Mo-
rinengebiet des Keschgletschers (ca. 2600 m) wuchsen die ausgedehntesten
SproBsysteme von Cerastium cerastioides besonders dort, wo auf + ebenem Boden
durch langsam flieBendes und an gewissen Stellen stagnierendes Wasser eine Ober-
flichenschicht von feinem Morinengrus angesammelt wird. In solch offener oder
besonders auch auf durchfeuchteter Grusunterlage mit einer diinnen Moosschicht
(bes. von Racomitrium canescens) bedeckt, wurden verzweigte Kriechtriebe bis zu
0,5 m gemessen. Die Kriechsprosse der meisten dlteren Individuen waren weiter in
einzelne Tochterindividuen aufgeteilt, welchen mittels der kriftigen Adventiv-
wurzeln eine selbstindige Weiterentwicklung gewihrleistet ist.

Infolge der starken Briichigkeit erfahren die urspriinglich zusam-
menhingenden Sprosse vor allem durch die periodischen Uber-
flutungen, in gewissem Ausmal vielleicht auch durch den Tritt von
Tieren, mit groBer Wahrscheinlichkeit eine Aufteilung.

Ein idhnliches Bild bot Cerastium cerastioides auf gefestigtem, mit Wasser
durchtrinktem Gerdllschutt im hinteren Avers (ca. 2700 m). Die fidigen,
verzweigten, unmittelbar auf feuchtem Schuttuntergrund verlaufenden Kriech-
triebe hatten — z. T. im Wasser stehend — reichlich sproBbiirtige Wurzeln ent-
wickelt. Die vegetativ entstandenen <«Jungpflanzen» waren an jenem Standort

westlich des Stallerberges gegeniiber den aus Samen hervorgegangenen wesentlich
in der Uberzahl.

Reproduktion durch Samen: Wenn die vegetative Vermehrung lokal
auch groBere Wirksamkeit erreichen kann, so scheint — im groBen
betrachtet — vermutlich doch die Vermehrung mittels Samen von
ausschlaggebender Bedeutung. Keim- und Jungpflanzen jeden Alters
sind an den verschiedenen Standorten hdufig. Die Hauptausbreitung
der Samen erfolgt durch den Wind. Daneben ist auch endozoische
Ausbreitung als sehr wahrscheinlich anzunehmen.

19. Silene acaulis (L.) Jacq.

Typus: B.I.1.b. bl
Allgemeine Standorte: steinige Weiden, felsige Hinge, Felsspalten,
SchneebléBen; Formationsubiquist der alpinen Stufe.
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Wuchsform: Das vegetative Wachstum dieser allorhizen Polster-
pflanze fiihrt zur Ausbildung dichter, deckenférmiger Flachpolster
mit iiber 1 m im Durchmesser. Da W. Raun (1939, p. 272) die Wuchs-
form von Silene acaulis als Beispiel eines Flachpolsters genau be-
schrieben hat, seien die Wuchsformverhdltnisse in Anlehnung an
diese Arbeit zusammenfassend dargestellt.

Das Wachstum in den Jugendstadien geht an den natiirlichen
Standorten nur langsam vor sich (s. Abb. 26). Der HauptsproB
bleibt zeitlebens reduziert. Mit der Entwicklung einer terminalen
Bliite stellt sich dessen Wachstum schon nach wenigen Jahren ein,
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so dal} der Primidrsprof3 von den bereits frither stark geférderten Sei-
tensprossen iibergipfelt wird.

Primire Seitendste gelangen meist schon im zweiten Jahr zur Aus-
bildung und wachsen plagiotrop nach auBlen, indem sie sich — je
nach Unterlage — mit sprofB3biirtigen Wurzeln am Boden festheften.
Aus den Knospen der primidren Seitendste gehen =+ orthotrope
Triebe hervor, die mit den folgenden Seitendsten vor allem die zen-
tralen Polsterteile liefern.

Nach Raun wachsen zunichst alle Seitensprosse einige Jahre un-
verzweigt monopodial. Erst dann tritt Verzweigung ein, die sich in
einer sog. Hypotonie duBert, d. h. die Zweige der Unterseite sind
gegeniiber denjenigen der Oberseite in der weiteren Entwicklung ge-
fordert. Erlangt die Pflanze das Stadium der Bliihreife, so findet das
monopodiale Wachstum der betreffenden Triebe mit der Ausbildung
einer terminalen Infloreszenz seinen Abschlul3 (Abb. 26). Die weitere
Verzweigung erfolgt damit sympodial.

Wie im Stadium vor der Bliitenbildung, sind die Fortsetzungs-
sprosse in den zentralen Polsterteilen nach jeder Seite + gleich stark
entwickelt, wihrend an der Peripherie vorwiegend oder ausschlieB-
lich unterseitige, plagiotrope Fortsetzungssprosse zur Entwicklung
gelangen.

Infolge der typisch allorhizen Bewurzelung sind die nicht beson-
ders reich mit Adventivwurzeln ausgestatteten Aste weit-
gehend von der Hauptwurzel abhingig; letztere erstarkt schon
auf den ersten Entwicklungsstadien. An einem Polsterchen von 4 cm
Durchmesser wurde z. B. eine Hauptwurzel von 55 cm Linge ge-
messen.

Die Wurzeln von Silene acaulis erzeugen aullerdem Wurzel-
knospen (s. Abb. 26), welche unter bestimmten Voraussetzungen
austreiben und damit zum Ausgangspunkt eines neuen Polsters wer-
den koénnen. Nach Raum (1939) erfolgt die Bildung von Wurzel-
knospen erst dann, wenn die entsprechenden Wurzelteile in irgend-
einer Weise dem Licht ausgesetzt werden. Die eigenen Beobachtun-
gen konnen diese Angaben nur bestitigen.

An Standorten im Scesaplanagebiet (Tschingel, ca. 2300 m), wo die Ober-
fliche von Schutt und Schiefer offenbar periodischen Abschwemmungen unter-
liegt, waren an einigen Stellen die z.T. sehr langen Hauptwurzeln teilweise ent-
bloBt worden. Infolgedessen hatten sich mehrere Wurzelknospen durch ihr Aus-
treiben bereits zu kleinen Polsterchen weiterentwickelt (Abb. 26).

100



Vegetative Fortpflanzung: Die Voraussetzungen zu einer moglichen
vegetativen Fortpflanzung sind ersichtlich aus den Gegebenheiten
der Wuchsform. Allein im Sinne einer Vermehrung und Ausbreitung
der Pflanze ist diese vegetative Fortpflanzungsform praktisch wohl
nur von sehr bescheidener Wirksamkeit. Dal3 aber Polsterteile ohne
Hauptwurzel sich am Leben zu erhalten und weiterzuentwickeln ver-
mogen, beobachtete ich an Exemplaren in Kultur (Chur, zirka
600 m; seit 1951).

Am oben erwihnten Standort im Scesaplanagebiet waren aus Wurzelknospen
hervorgegangene Polsterchen — vermutlich durch die erodierende Wirkung des
Wassers — samt einem Wurzelstiick hangabwiirts verfrachtet worden, wo sich
zwei junge Polsterchen zur Zeit der Beobachtung bereits festgewurzelt hatten.

Generative Fortpflanzung: Als Ursache fiir das hidufige Vorkommen der
Art steht eine wirksame Vermehrung durch Samen im Vordergrund. Reichliche
Frucht- und Samenbildung war an den verschiedensten Wuchsorten im-
‘mer wieder zu konstatieren. Auch Jungpflanzen sind im allgemeinen nicht
selten anzutreffen. Nach Braun (1913) keimten Samen vom Piz Trovat (3000 m)
zu 400/, solche vom Parpaner Schwarzhorn (2640 m) sogar zu 820/y (Unter-
suchung 2 Jahre spiter).

Vegetationsbildung: Fiir die Besiedlung vegetationsloser, steiniger
Boden, auch in exponierten Lagen, kommt den Silene acaulis-Pol-
stern eine gewisse Bedeutung zu.

Die Untersuchung eines ansehnlichen Flachpolsters (ca. 1 m2) auf

Gneisgeroll im Vernelatal (ca. 2500 m) ergab folgende Einzelheiten:

Die kriftige Hauptwurzel ist zwischen groben Gesteinsblécken verankert,
welche z. T. auch schon von der Polstermasse liberdeckt sind. An den iltesten
Polsterstellen in Gesteinsliicken erreicht die organische Fiillmasse eine Michtig-
keit bis zu 16 c¢cm, wihrend die iltesten Teile auf nackter Gesteinsoberfliche eine
Tiefe von hochstens 5 cm nachweisen lassen. Im Durchschnitt ist das Blattmate-
rial in einer mit der Oberfliche + parallel verlaufenden Zone von ca. 2 bis 3 cm
abgestorben. Mit zunehmender Tiefe gehen die abgestorbenen Polsterteile in
einen dunkelbraunen + kompakten Hum us iiber, der besonders in der oberen
Schicht von Adventivwurzeln durchzogen ist. Die Randfliche des Polsters auf
nacktem Gestein ist dagegen durchwegs ohne sproBbiirtige Wurzelbildung. Nebst
erhohter Festigkeit wirkt die humose Fiillmasse in hohem MaBe als Wasserspei-
cher. Mittels der feinen Adventivwurzeln wird das Wasser aufgenommen und
kommt somit auch den wurzellosen oder wurzelarmen Polsterteilen zugute.

Im Hinblick auf die Entwicklung einer Vegetationsdecke kénnen
Silene-Polster insofern Bedeutung erlangen, als dieselben fiir manche
Arten, die in der weiteren Vegetationsentwicklung eine gewisse Rolle
spielen, erste «Stlitzpunkte» darstellen. Im oben erwidhnten Beispiel
wurden folgende Arten als « Polsterepiphyten» notiert:

Pedicularis Kerneri, Chrysanthemum alpinum, Alchemilla Hoppeana, Ligusti-
cum Mutellina, Leontodon helveticus, Primula integrifolia, Sibbaldia procum-
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bens, Campanula Scheuchzeri, Gnaphalium supinum, Agrostis alpina, Poa alpina
var. vivipara. Besonders die 5 letztgenannten Arten zeichneten sich bereits durch
eine recht kriftige Ausbreitung aus auf Kosten von Silene acaulis.

20. Saxifraga caesia L

Typus: B.L 1 b.at -

Allgemeine Standorte: auf Kalkschutt, in Felsspalten, oft als Pio-
nier auf ruhendem Felsschutt und zwischen Spalierstrauch-Teppichen; besonders
in Begleitung Carex firma-reicher Bestinde.

Wuchsform: Zum Unterschied des Verhaltens von Silene acaulis
geht der junge HauptsproB von Saxifraga caesia nach anfinglich
orthotropem Wuchs sehr bald zu plagiotropem iiber, wobei sich die
Triebe mittels sproBbiirtiger Wurzeln am Substrat festheften. Ob-
wohl in der duBeren Erscheinungsform wie in der Organisation sehr
typischer Polsterwuchs vorliegt, bestehen im Verzweigungs-
m o d us geringe Abweichungen zu dem von Silene acaulis. Nach den
Beschreibungen von Raun (1939, p. 326) ist die Wuchsform wie folgt
zusammenzufassen: Verzweigung setzt im zweiten, spitestens im drit-
ten Jahr ein und fithrt durch das Austreiben oberseitiger, gelegent-
lich auch seitlicher Knospen zu orthotropen Seitenisten. Erst mit
der weiteren Verzweigung der primiren orthotropen Seiteniste setzt
unter akrotoner Férderung die Entwicklung ein, welche bei Polster-
pflanzen mit orthotropem Primirsprof3 (z. B. Silene acaulis) schon am
Anfang erfolgt und zum Polsterwuchs fiihrt. Nach geniigender vege-
tativer Erstarkung wird mit der Ausbildung von Infloreszenzen das
sympodiale Wachstum eingeleitet. Den Humus des Polsterinnern
durchziehen zahlreiche Adventivwurzeln.

Der typische Polsterwuchs kann durch bestimmte iuBere Ein-
wirkungen eine Auflockerung erfahren. Auf offenen, beweg-
lichen Schutthaldeh, besonders an Stellen, wo die Triebe regelmiBig
von Schutt iiberlagert werden, geht das ganze Polster oder nur Teile
davon in eine kriechende Schuttpflanze mit langgestreckten SproD-
gliedern iiber. Das schon mehrfach beschriebene Vergeilungsphino-
men infolge Schuttbedeckung wirkt sich in einer Internodienstrek-
kung aus. In Kalkschutthalden wurden solch verlingerte Kriech-
sprosse (inklusive der polsterartigen Enden) bis zu 25 cm vom Wur-
zelhals aus gemessen.

In Ubergangszonen einer Kalkgerdllhalde zum + geschlossenen Seslerieto Sem-
perviretum-Rasen (Kleine Furka, ca. 2200 m) hatten die groBeren, eher flachen
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Polster eine Ausdehnung bis zu 18 cm. Das dichte Adventivwurzelgewirr reichte
dort bis ca. 8 cm tief. Die in der Nihe, an stark geneigtem Hange ausgebildeten
Firmeten (Gefille ca. 909/) enthielten nur sehr wenige Polster von Saxifraga
caesia mit einem Durchmesser iiber 5 cm.

- Vegetative Fortpflanzung: An Standorten, wo Saxifraga caesia
Schuttbewegungen, Steinschlag oder niedergleitenden Lawinen aus-
gesetzt ist, konnen durch die mechanische Wirkung Polsterteile oder
einzelne Sprofglieder aus ihrem Verband losgelost werden. Weil
auch die peripheren SproB3verbinde oft geniigend sproBbiirtige Wur-
zeln ausgebildet haben, ist in manchen Fillen ein Fortleben isolier-
ter Triebe an anderen geeigneten Wuchsorten gewihrleistet. Natiir-
liche Isolierungsvorginge von Sprolteilen durch das Absterben und
Verwittern der idltesten, verholzten Achsen konnte bis dahin nicht
beobachtet werden, weshalb das Ausmal} vegetativer Fortpflanzung
und Aushreitung wohl ausschlieBlich von der Wahrscheinlichkeit
duBerer mechanisch wirkender Faktoren abhingt.

Reproduktion durch Samen: Die kleinen, infolge Wirzchen und Stacheln
mit einer vergréBerten Angriffsfliche versehenen Samen sind der Ausbreitung
durch den Wind angepaBt. Mit schénem Samenmaterial aus dem Val d’Arlas
(2300 m) erzielte BRAUN (1913) iiberhaupt keine Keimung. Die Untersuchungen
von KinzeL (1913) haben ergeben, daB eine solche dhnlich langsam wie bei Saxi-
fraga oppositifolia und ausschlieBlich am Licht verlduft. Auch das zerstreute Vor-
kommen von Jungpflanzen jeden Alters weist darauf hin, daB eine wirksame und
gesicherte Fortpflanzung nur durch Samen zu erwarten ist.

21. Galium helveticum Weig.

Typus: B.IL.l.c bl
Allgemeine Standorte: Felsschutt und Feingerdll der Kalkalpen.

Wuchsform: Der Primirspro wichst in der Regel nur kurze Zeit
unverzweigt. Neben dem Austreiben von Knospen, welche den Ach-
seln der Blattquirle am Primirsprof3 entspringen, entwickeln sich oft
schon im ersten Jahr fast gleichzeitig auch basale Triebe (Abb. 27).
Wiederholt sich auch spiter eine SproBerneuerung in dieser Zone,
so dhnelt die hieraus resultierende SproBform stark den «Schopf-
trieben» z. B. von Thlaspi rotundifolium oder Linaria alpina. Oft
werden schon im zweiten Jahr zahlreiche Infloreszenzen aus-
gebildet. Eine sympodiale SproBerneuerung nach der Fruchtreife als
Fortsetzung des Achsensystems erfolgt sowohl an den jiingéten wie
auch an dlteren Stengelgliedern.
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Die einzelnen Triebe stehen oft dicht gedringt und bilden dann
polsterartige Rasen. Nach Verschiittung verlingern sich die Triebe
infolge Internodienstreckung (ca. 5 bis 30 mm) und durchdringen
das Substrat oft dezimeterweit. An Standorten von Thlaspi rotundi-
folium im Scesaplanagebiet wurden SproBsysteme bis zu 1 m Linge
ausgegraben; die unterirdischen Kriechtriebe verliefen dabei
bis 15 cm tief im Kalkschutt. Erst, wenn die fidigen Kriechtrieb-
spitzen die Substratoberfliche erreichen, setzt wieder ein intensiveres
Austreiben von Seitenknospen aus den Achseln der Laubblattquirle
ein und fiihrt somit zu einer reichen Verzweigung der assimilieren-
den SproBglieder. Zudem gelangen oft auch Ersatzknospen in
den Achseln von Niederblittern zur Entwicklung, auch ohne Ver-
letzung des Haupttriebes.

Auf Schiefergerdll am Calanda (ca. 2150 m) wurden die ausgedehntesten
SproBsysteme von Galium helveticum regelmiBig auf relativ bereits etwas stabili-
sierter Unterlage beobachtet. Die teils pfahlwurzelartige, teils stirker verzweigte
Hauptwurzel bleibt — soweit zu beobachten war — zeitlebens erhalten. Die Haupt-
wurzel eines Galium helveticum-Individuums mit 7 cm Ausdehnung der ober-
irdisch entwickelten Triebe erreichte bereits eine Linge von ca. 30 cm. An élteren
Individuen kann die Hauptwurzel in der Linge 1 m iiberschreiten.

Die Ausbildung von Adventivwurzeln an den Nodien der im Sub-
strat verlaufenden Kriechtriebe ist moglich, meist aber erst nach
einer gewissen Zeitdauer (2 bis 4 Jahre). Dieselben scheinen im all-
gemeinen nicht besonders zahlreich und eher in der Ausbildung
feiner Saugwiirzelchen entwickelt zu sein. Wie die Trieblinge, ist
wohl auch die Adventivwurzelbildung in hohem MaBe von der phy-
sikalischen Beschaffenheit des Bodens abhidngig. An Stellen, wo die
Kriechtriebe von Galium helveticum nur zwischen Gerollbrocken
und Schieferplittchen ihren Verlauf nehmen, ist keine sprofbiirtige
Wurzelbildung von Bedeutung festzustellen. Deshalb sind an solchen
Standorten auch iltere Individuen oft ohne oder nur mit sehr spir-
lichen Adventivwurzeln ausgestattet, wihrend Exemplare auf fein-
dispersem Untergrund z. T. schon im zweiten Jahr bewurzelte Kriech-
triebe aufweisen.

Vegetative Fortpflanzung: Zahlreiche Beobachtungen in der Natur
fithren zur Annahme, dal} einzelne Kriechsprosse, welche infolge ir-
gendwelcher mechanischer Einwirkungen vom SproBverband abge-
trennt wurden, durch die Ausbildung von Adventivwurzeln minde-
stens teilweise sich am Leben zu erhalten vermogen. In seltenen Fal-
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Abb. 27 Galium helveticum
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len war eine weitere Erstarkung sproBbijrtiger Wurzeln in Form s e-
kundidrer Hauptwurzeln zu erkennen. Randliche SproBver-
binde, die nur noch duBerlich durch abgestorbene Achsenteile mit
dem zentralen, lebenden Triebsystem in Verbindung stehen, sind
ganz auf ihre Adventivwurzeln angewiesen und deshalb — minde-
stens im physiologischen Sinne — als Individuum zu betrachten. In
solchen Fillen liegt die Vermutung nahe, daBl die schwachen, gra-
zilen Triebe, nach deren Absterben aber erst recht zerbrechlichen
SproBverbindungen, durch die geringsten Schutt- oder Gerdllbewe-
gungen auch morphologisch eine Unterbrechung ertahren.

Im gesamten ist in der Regel wohl nur mit + zufallsmidBiger ve-
getativer Fortpflanzung zu rechnen. Der Hauptanteil eines wirk-
samen Vermehrungsvorganges bleibt demnach auf die Reproduk-
tion durch Samen beschrinkt.

Eine endozoische Ausbreitung der Samen ist als
wahrscheinlich in Betracht zu ziehen.
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22. Saxifraga aspera ssp. bryoides (L.) Gaud.

Typus: B.1.1.4d

Allgemeine Standorte: windoffene Grite, Felsritzen, vorzugsweise
im Ruhschutt; nach BRAUN Formationsubiquist auf Silikatbdden.

Wuchsform: Nach den morphologischen Analysen von RAUH
(1939, p. 377) kann die Wuchsform zusammenfassend wie folgt cha-
rakterisiert werden: Der kurze PrimirsproB3 mit deutlich entwickel-
ter Hauptwurzel wird nach anfinglich orthotropem Wuchs bald in
plagiotroper Richtung umgestimmt. Wie bei Saxifraga caesia werden
im zweiten Jahr orthotrop gerichtete spitzenstindige Knospen ange-
legt, die in Form von Kolumellen ausgebildet sind. Diese schlieBen
dicht aneinander und wachsen bis zur Bliihreife unter akroton gefor-
derter Verzweigung monopodial fort, wodurch die Polsteroberfliche
zunichst relativ stark gewolbt erscheint. Die Ursache einer oft aus-
gesprochenen Auflockerung randlicher Polsterpartien liegt darin,
daB3 peripher plagiotrope Sprosse zu eigentlichen Kriechtrie-
b e n umgebildet werden. Die zundchst im Bereich des Polsters ent-
wickelten Kolumellen, welche eine Linge bis zu 2 und 3 cm errei-
chen, stehen parallel nebeneinander. Mit zunehmender Erstarkung
verlingern sich die Internodien der Kriechsprosse, und die anfangs
dichte Beblitterung lost sich in eine lockere auf. Die in den Achseln
seitlicher und dorsaler Laubblitter angelegten Knospen entwickeln
sich zu Kolumellen, welche als Kurztriebe auf einem Rosettenstadium
verharren und in dieser Ausbildung auch zur Bliite gelangen (siehe
Abb. 28). Die Kriechsprosse konnen in ihrer gesamten Ausdehnung
Lingen von iiber 50 cm erreichen. Entgegen den Angaben WETTERS
(1918), wonach die auslauferartigen Kriechsprosse niemals in der Rich-
tung nach oben wachsen, ist in diesem Zusammenhang auf Grund
eigener Beobachtungen die Aussage von Raun (1939) zu bestdtigen,
indem je nach Raumverhiltnissen die randlichen Triebe auch auf ge-
neigter Bodenoberfliche radial nach allen Richtungen ausstrahlen.
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Abb. 28 Peripherer Kriechsprof3 von Saxifraga
aspera ssp. bryoides

P plagiotropes KriechsproBende
O  orthotrope Kolumellen (Kurztriebe)
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Vegetative Fortpflanzung: In Ubereinstimmung mit verschiedenen
Autoren liegt fir Saxifraga bryoides zweifellos ein gewisser Grad ve-
getativer Fortpflanzung vor.

Solange die einzelnen SproBverbidnde eines Polsters untereinan-
der in Zusammenhang und in Abhingigkeit einer Hauptwurzel
stehen, sind sproBbiirtige Wurzeln oft nur sehr schwach entwickelt.

Werden durch auBere Faktoren, wie Wasser, Wind, Stein-
schlag oder Schuttbewegungen, ganze Polster auseinandergerissen
oder auch nur einzelne Kriechsprosse bzw. Teile davon isoliert, so
vermogen dieselben an geeigneten Standorten infolge nun inten-
siverer Adventivwurzelbildung weiterzuleben und neue Polster zu
bilden. Entsprechend der reproduktiven Verbreitungseinheiten kon-
nen der vegetativen Fortpflanzung dienende SproBteile z. T. durch
die gleichen Verbreitungsagenzien (bes. Wind und Wasser) eine Aus-
breitung erfahren.

Abb. 29 Schema des KriechsproBverlaufes
von Saxifraga aspera ssp. bryoides in einer
Schutthalde (Eisentili, ca. 2700 m)

F  Flachpolster
Pa abgerutschter, wieder angewurzelter Polsterteil
Ka abgebrochener, wieder angewurzelter Kriechsprof

Durch duBere Faktoren bewirkte vegetative Vermehrung wurde
besonders beobachtet an Stellen wie Schutthalden (s. Abb. 29), die
ofters von Wasser iiberrieselt werden, auf periodisch iiberflutetem
Morinengrus (Keschgebiet), in Felsrinnen mit Schutt und Grus. Aut
ehemalige SproBverbindungen lassen Bruchnarben der nun als In-
dividuen lebenden Triebe oder Triebsysteme schlieBen. Die Erschei-
nung, dal3 aus einem SproBverband isolierte, sparlich bewurzelte, ja
selbst unbewurzelte Sprosse auf geeigneter Unterlage sich wieder fest-
zuwurzeln vermdégen, kann durch folgenden, allerdings erst kurze
Zeit dauernden Kulturversuch illustriert werden:
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Zu kultivierende Exemplare von Saxifraga aspera ssp. bryoides gesammelt:
4.8.54, Piz Grisch (ca. 2850 m), S-exp. Abhang (Gneisgrus zwischen anstehenden

Felsblocken).

In Kulturangesetzt (im Freien): 5. 8. 54, Champfer, ca. 1800 m.

Ay
As
By

B2
C1—Cs
D1—Ds;
Ei—Eq

I

I

I

Pflanze mit 56 assimilierenden Kolumellen, ohne Hauptwurzel
Pflanze mit 30 assimilierenden Kolumellen, ohne Hauptwurzel
Polster mit 118 assimilierenden Kolumellen, Hauptwurzel in 10 cm
Tiefe weggeschnitten

Polster mit 44 assimilierenden Kolumellen, Hauptwurzel vollstindig
5 SproBchen mit je 8—10 Kolumellen und 1—2 Adventivwiirzelchen
5 SpréBchen mit je 8—10 Kolumellen ohne jegliche Wurzeln

20 einzelne Kolumellen ohne Wurzeln,

Kontrolle: 22.11.54

C1—Cs
D1—Dj

l

I

I

mit 44 griinen Kolumellen

mit 20 griinen Kolumellen

mit 92 griinen Kolumellen

mit 37 griinen Kolumellen

alle Individuen lebend

alle Individuen lebend

10 Kolumellen lebend, wovon 1 bereits mit 6, die iibrigen mit 1—4
neuen Assimilationstrieben! Die fehlenden 10 Kolumellen sind offen-
bar durch die Wirkung des Windes weggeblasen worden, noch be-
vor sie sich an der Unterlage festzuwurzeln vermochten.

Kontrolle: 17.9.55

Ay
A
By
B2
C1—Cs
D1—D;
Ey
E.
Es
Ey
Es
Eg
E;
Eg
Ey

I

Il

I

I

mit 85 griinen Kolumellen
mit 63 griinen Kolumellen
mit 210 griinen Kolumellen
mit 106 griinen Kolumellen
alle Individuen lebend

alle 5 Individuen gut entwickelt
Individuum mit 7 Kolumellen
Individuum mit 2 Kolumellen
Individuum mit 10 Kolumellen
Individuum mit 1 Kolumelle
Individuum mit 9 Kolumellen
Individuum mit 1 Kolumelle
Individuum mit 2 Kolumellen
Individuum mit 4 Kolumellen
Individuum mit 18 Kolumellen,

Die erst kurzfristigen Kulturen beweisen immerhin die oben postulierte Re-
generationsfihigkeit abgetrennter Sprosse und SprobBteile.

Fortpflanzung durch Samen: Keimpflanzen sind iiberall zu beob-
achten, aber im Vergleich zum hiufigen Auftreten der Art oft in geringer Zahl.
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Keimuntersuchungen von Braun (1913) mit Samen vom Parpaner
Schwarzhorn und Piz Trovat lieferten vollstindig negative Ergebnisse, die unter
Beriicksichtigung der Versuche von Kinzer (1913, p.32) verstindlich erscheinen.
Nach diesem Autor verlduft die Keimung der Samen von Saxifraga bryoides am
allerlangsamsten. Wihrend eine Keimung im Dunkeln ohne ausdauernde und
starke Einwirkung des Frostes ausgeschlossen ist, vermochte das Licht im feuch-
ten Keimbett innert 4 Jahren nur 109/, der Samen zur Entwicklung zu bringen.
Um die Keimung zu beschleunigen, lieB Kinzer im 4. Winter des Versuches auf
das Samenmaterial Frost einwirken. Erst 48 Tage nach Aufhoéren des Frostes er-
schienen die ersten Keimlinge, und die weitere Entwicklung zeigte, daB Frost-
wirkung bei dieser Art fiir den Keimungsverlauf gegeniiber Licht der Haupt-
faktor ist.

Die rasche Besiedlungsfihigkeit auf vegetationsarmen und vegeta-
tionslosen Boden ist in erster Linie auf die Vermehrung mittels
Samen zuriickzufiihren, deren Ausbreitung durch den Wind erfolgt.

Lokal, auf einmal besiedelten Fldchen, ist aber dem vegetativen
Wachstum und als Folge davon der vegetativen Fortpflanzung durch
Kriechsprosse ebenso groBBe Bedeutung beizumessen, besonders auch
im Hinblick auf die weitere Entwicklung zu einer Vegetationsdecke.

Vegetationsbildung: Die oft ausgedehnten (bis 1/3 m2) Flachpolster-
Teppiche sind gute Humusbildner und kommen deshalb als
Keimsubstrat fiir die Samen anderer Arten in Frage, welche unter
Umstidnden von solchen «Stiitzpunkten» aus die kiinftige Vegetations-
bildung entscheidend beeinflussen.

Ein kreisférmiges Polster von 48 cm Durchmesser und einer maximalen Tiefe
von 10 cm auf unbewachsenem Moridnengerdll (Keschgebiet, ca. 2600 m) wies bei-
spielsweise folgende Schichtung auf: Zone der Assimilationstriebe ca. 0,5 cm, bis
ca. 6 cm tief verrottete Triebe, die z. T. noch als solche erkennbar sind, darunter
ungeformter, brauner Rohhumus.

Neben der substratstauenden Wirkung auf Schutt und Morinen-
grus sind die Polster von Saxifraga bryoides — wie bereits angetént —
als Wurzelgrund fiir verschiedene «Polsterepiphyten» von Wichtig-
keit. Spiter nehmen diese Arten an Raum und Fliche oft stark zu
auf Kosten des Steinbrechs und erlangen dann zuweilen in einem
bestimmten Stadium der Vegetationsentwicklung wichtigen Anteil.

Als Pionier dehnen sich die Kriechsprosse von Saxifraga bryo:-
des auch in Felsspalten und Felsrinnen weiter aus. In einer + ver-
tikalen, etwas gestuften Felskluft mit wenig Grus (Tschingel, Scesa-
plana, ca. 2450 m) erreichte ein zusammenhidngendes System — bald
als verlingerter Kriechsprof, bald als schmales Polsterchen krie-
chend — eine Liange von 1,30 m!
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23. Salix herbacea L.

Typus: B.I.4.
Allgemeine Standorte: Schneetdlchen, Felsschutt, steinige Abhinge,
an Schneebl6Ben, eingestreut im Curvuletum-Rasen.

Wuchsform: Das oft ausgedehnte, reich verzweigte Achsensystem
von Salix herbacea lebt groBtenteils unterirdisch und streckt ledig-
lich die beblitterten Zweigenden etwas liber den Boden. Von den
typischen Spalierweiden Salix retusa und S. reticulata unterscheidet
sich die Krautweide vor allem auch in der Ausbildung unter-
irdischer auslduferartiger Kriechsprosse. Ein
Vergleich von Jugendstadien der drei Gletscherweiden zeigt keine
wesentlichen Unterschiede. Nach Raun (1937, p. 301) verliauft die
weitere Entwicklung folgendermaBen: Der orthotrope «HauptsproB3»

Abb. 30 Salix herbacea

Ps Primérsprof} : a {
Ay primire auslduferartige Kriechsprosse

As sekundire auslduferartige Kriechsprosse ‘
K  Erneuerungsknospen

ca. vierjihrig ca. achtjihrig

kriimmt sich friihzeitig, ohne in den ersten Jahren Seiteniste zu bil-
den. Im 3. oder 4. Jahr treiben aus den Achselknospen der ersten
Triebperioden oberirdische Kriechsprosse. Die der basalen Bestok-
kungszone entspringenden Seiteniste iiberfliigeln den schwach blei-
benden HauptsproB bald. Nach anfinglich oberirdischer Entwick-
lung dringen die Triebe der basalen Achselknospen in den Boden
ein und werden damit zu den fddigen, auslduferartigen Kriechspros-
sen, die ihre krautige Konsistenz ldngere Zeit beibehalten. Die
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sproBbirtige Wurzelbildung ist sehr intensiv und tritt
oft bereits im ersten Jahr auf.-Nebst den fiir die Wurzelbildung be-

vorzugten Knotenstellen sind spdter auch Internodien mit Adventiv-
wurzeln besetzt.

Abb. 31 Salix herbacea
Ay primirer auslduferartiger

X Peripherer SproBverband
Kriechsprof eines ausgedehnten Achsen-
Ao sekundire ausliuferartige
Kriechsprosse

systems
K  Ersatzknospen

-
AT AN

[N AN

cm
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Die Trieblinge wird vor allem durch die Lichtwirkung beeinfluBt.
Wachsen die Kriechsprosse im 1. Jahr der Entwicklung oberirdisch,
so bleiben sie kurz. Die Messung 60 zufillig gewihlter Kriechtriebe
(Jahrestriebe) aus einem Salix herbacea-Bestand im Morinengebiet
des Keschgletschers (ca. 2600 m) ergab eine durchschnittliche Linge
von 7,7 cm, wobei der lingste Kriechsprofl mit 25 cm, der kiirzeste
mit 1,5 cm gemessen wurde.

An einem Kriechsprof3 wiederholt sich die Verzweigung der Ge-
samtpflanze. «Die oberste Achselknospe wird zu einem Fortsetzungs-
sprof, die darauffolgende zu einem laubigen, kurzlebigen Seitenast.
Die riickwirts gelegenen Knospen der Niederblitter dagegen ent-
wickeln sich zu unterirdischen Ausliuftern» (Raun, 1937, p. 302).

Auslduferartige Kriechsprosse, die von Anfang an unterirdisch
verlaufen, erreichen durch Internodienverlingerung eine betracht-
liche Liange. In diesem Fall lassen sie (nach Raun) keine Periodizitit
erkennen und wachsen plagiotrop oft mehrere Jahre monopodial.
Sympodiale Verzweigung erfolgt erst dann, wenn die SproBspitze die
Bodenoberfliche erreicht. Unter Internodienstauchung verholzen die
oberirdischen Triebe rasch. Spiter verholzen auch die unterirdi-
schenn Kriechtriebe und nehmen an Dicke zu, so dall der Ausdruck
« Erdstamm » wohl angebracht ist. Die Knospen vermogen selbst
nach Jahren, wenn die sie tragenden Achsenteile langst verholzt sind,
noch auszutreiben.

Optimale Entwicklungsbedingungen erreicht die
Art im typischen Krautweiderasen (Salicetum herbaceae Br.-Bl.). Wo
sie bestandbildend auftritt (p. 147 f.), ist es unmdéglich, einzelne Indivi-
duen durch Ausgraben freizulegen, weil deren Achsen meterweit das
Substrat durchkriechen und die SproBsysteme verschiedener Indivi-
duen meist gegenseitig dicht verflochten sind.

Am Ubergang zum Curvula-Rasen ist Salix herbacea nur noch auf
die Stellen mit lockerer Bodenunterlage zwischen den Grashorsten
lokalisiert.

Bis zu einem gewissen Grad wird die Ausdehnung des unter-
irdischen Achsensystems auch in vertikaler Richtung durch den
physikalischen Zustand des Substrates beeinfluBt. An den gewdhn-
lichen Standorten verliuft der Hauptteil der Kriechsprosse in der
obersten Schicht von etwa 5 cm, in lockerem Untergrund aber auch
tiefer.

112



Vegetative Fortpflanzung: Wie erwihnt, bleibt der Hauptsprof3
schwach und stirbt nach einer Reihe von Jahren oft samt Haupt-
wurzelsystem ab. Hieraus ergibt sich eine Isolierung randlicher
Kriechsprosse und Erdstimme aus dem natiirlichen Lebensablauf.
Mit der starken sprofbiirtigen Bewurzelung ist den betreffenden
SproBverbinden ohne weiteres eine selbstindige Weiterentwicklung
gesichert.

Angaben iiber vegetative Fortpflanzung bei S. herbacea liegen
auch von Autoren vor, welche die Pflanze in den noérdlichsten Brei-
ten untersucht haben, so von GELTING (1934) aus Ost-Gronland und
SOYRINKI (1939) aus Finnland. In den am spitesten ausapernden
Schneebodensiedlungen beobachtete SOYRINKI (1939) die Krautweide
steril. An solchen Standorten tritt die Bedeutung der vegetativen
Fortpflanzung tiir die Art ganz besonders in Erscheinung.

Vermehrung durch Samen: Mit der Ausbildung eines Haarschopfes sind
die Samen vorteilhaft der Ausbreitung durch den Wind angepaBt.

Nach SOyrINKI (1939) wird die Samenreife in giinstigen Jahren im allgemeinen
so frith erreicht, daB die Ausstreuung schon vor Ende der Vegetationsperiode er-
ledigt werden kann. Von der allgemeinen Regel, daB bei Salix-Arten die Keimung
unmittelbar im AnschluB3 an die Samenreife erfolgt, scheinen (nach SGYRINKI) im
Norden Abweichungen zu bestehen. Nach dem gleichen Autor sind Samenkeim-
linge im Verhiltnis zur Héaufigkeit der Art selten. Die Voraussetzungen zur gene-
rativen Vermehrung sind in jenem Gebiet ziemlich gering.

Das Stadium der Bliitenbildung wird erst nach mehreren Jahren erreicht.

- Zusammenfassend ergibt sich die Feststellung, daB3 fiir die Neu-
ansiedlung der Art in einem Gebiet allein die Ausbreitung durch
Samen im Vordergrund steht, wihrend an einmal besiedelten Stand-
orten die vegetative Fortpflanzung vielenorts iiberwiegen diirfte.

24. Sibbaldia procumbens L.

Typus: B.L 3.a.at.
Allgemeine Standorte: Schneetilchen, Rasenliger, kalkarmer Grus

und Feinschutt; besonders im Hygrocurvuletum sowie als Begleiter Salix herbacea-
reicher Bestinde.

Wuchsform: Zum Unterschied von Salix herbacea sind die SproB-
dste bei Sibbaldia procumbens bereits auf den ersten Entwicklungs-
stadien als «Stimmchen» ausgebildet.

Aus der basalen SproBregion entwickeln sich friihzeitig Knospen
zu plagiotropen Asten, welche oft schon im ersten Jahr Wurzeln
ausbilden. Die Bliithreife wird in der Regel erst nach
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einigen Jahren erreicht. Infolge der seitlichen Bliitenstellung wichst
die Endknospe dauernd monopodial. Dies gilt auch fiir die aus
Achselknospen hervorgehenden Seitendste. An dlteren Exemplaren
kommt dieses Wachstum in den dadurch entstandenen «Haupt-
achsen» zum Ausdruck (s. Abb. 33). Die Ausbreitung des Achsen-
systems in einer Ebene, wie dies besonders an idlteren Individuen auf-
fallend ist, erklart Raun (1937, p. 334) durch die zweizeilige Beblit-
terung: «Wohl herrscht durchwegs Akrotonie, aber die Hypotonie
gerat in Wegfall infolge der transversal-zweizeiligen Beblitterung der
Seitendste.» Das Erdstammsystem ist unmittelbar an der Bo-
denoberfliche oder wenig im Substrat ausgebreitet; seltener erheben
sich die Aste etwas iiber den Boden. In der Ausbildung eines schwa-
chen Hauptsprosses herrscht Ubereinstimmung mit Salix herbacea.
Das Hauptwurzelsystem scheint bei Sibbaldia jedoch frither
verloren zu gehen, so dal} die einzelnen Erdstimme, welche mit zu-
nehmendem Alter etwas verholzen, nach einigen Jahren ganz auf ihre
sprofbiirtigen Wurzeln angewiesen sind.

Abb. 32 Sibbaldia procumbens

Hw Hauptwurzel

Ps  Primirsprof

Ha Hauptachse
o Sa  Seitenast
einjihrig Aw Adventivwurzeln

Lingenverhiltnisse des Sprofisystems an verschiedenen Standorten:

Ubergang von Luzula spadicea-Rasen zu einem Curvu-
letum (SE-exp. Abhang, Keschgebiet, ca. 2600 m): Durchschnittliche Ausdehnung
der 10 groBten Individuen = 8,5 cm (Untersuchungsfliche 100 m2). Erdstimme
bis hochstens 2 mm dick, max.l cm im Boden verlaufend. Unverzweigte oder
wenig verzweigte Erdstimmchen von 2—3 cm Ausdehnung sehr hiufig.

Morinensand und -grus, teilweise mit wenig Humus durchsetzt: es
dominieren die Moose Racomitrium canescens, Polytrichum juniperinum und
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Abb. 33 Sibbaldia procumbens. Ta Terminalknospe abgestorben
Teil eines dltern Erdstammsystems Ea abgebrochener Erdstamm

weniger P. piliferum, vereinzelt Chrysanthemum alpinum, Saxifraga bryoides, Lu-
zula spicata, Sedum alpestre u.a. (Deckungsgrad ca. 709/y; Keschgebiet, 2650 m):
Wachstum der unter- und oberirdischen Teile sehr lippig. Erdstammsystem ilte-
rer Individuen mit einer horizontalen Ausdehnung bis zu 25 cm. Stirkste Erd-
stammiiste mit Durchmesser bis zu 5 mm; durchschnittliche Tiefenlage des Ach-
sensystems 1—2 cm.

Salicetum herbaceae Br.-Bl. (Keschgebiet, ca. 2600 m): Durchschnitt-
liche Ausdehnung des Erdstammsystems 10 groBerer Individuen = 15,8 cm. Die
Erdstimme verlaufen bis hochstens 2 cm im Substrat. Die einzelnen Exemplare
von Sibbaldia erscheinen im allgemeinen nicht so Ulippig wie im lockeren Mo-
rainenboden, aber bedeutend kriftiger als im Curvuletum.

An Stellen, wo Krautweide-Rasen eine Ubergangszone bilden vom
Polytrichetumsexangulariszum Curvuletum-Rasen (s. p. 147 f),
kann auf kleinen Flichen zuweilen Sibbaldia auf Kosten von Salix etwas domi-
nieren. Sibbaldia procumbens bildete an solchen Standorten (SE-Abhang Piz
Forun, ca. 2700 m) oft zusammenhingendeTeppiche von tiber 1 m Ausdehnung.
Die Erdstimme der groBten Exemplare wurden mit einem Durchmesser von
ca. 5 mm gemessen.

Vegetative Fortpflanzung: Wie aus der Beschreibung der Wuchs-
form hervorgeht, ist der Pflanze ein gewisses Ausmal} vegetativer Fort-
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pflanzung schon durch den natiirlichen Lebensablauf mit dem Ver-
lust der Hauptwurzel gegeben im Zusammenhang mit Verzweigung
und Adventivwurzelbildung. Zudem brechen Erdstammteile leicht
bei geringer mechanischer Beanspruchung besonders an den Ver-
zweigungsstellen. Vegetative Vermehrung fiir Sibbaldia wird auch
von SOYRINKI (1939) aus Finnland angegeben. In dessen Unter-
suchungsgebiet soll die sonst reichlich blithende Art an den extrem-
sten Schneebodenstandorten gelegentlich ganz steril auftreten.
Vermehrung durch Friichte: Die vor allem endozoische Ausbreitung der
Friichte besorgt im Norden das Renntier, wihrend in den Alpen besonders Gem-
sen und Schafe, dann aber auch Rindvieh hiefiir in Frage kommen. P.MULLER

(1948) hat Friichte von Sibbaldia auch im Kot des Schneehasen nachgewiesen, in
Kultur zur Keimung gebracht und die jungen Pflanzen bis zur Bliite gezogen.

Noch an den hochsten Vorkommnissen reifen keimfédhige Friichte aus. An
«Samenmaterial> vom Piz Languard (3255 m) konstatierte BraUN (1913) eine
Keimfihigkeit von 51 0/,.

Entsprechende Keimversuche von SOYRINKI (1939) aus Finnland ergaben fol-
gendes Resultat: nach Frostbehandlung 1009/, ohne Frostbehandlung 99 0/,!

In der Natur sind Keimlinge manchenorts sehr hiufig, an anderen, entspre-
chenden Standorten nur ganz vereinzelt.

25. Cardamine resedifolia L.

Typus: B.L3.b.bl.

Allgemeine Standorte: Felsgrus, Felsschutt, Felsritzen, Alluvionen
und Schneetédlchen.

Wuchsform: Da als Vertreter der Arten mit allorhizer Bewurze-
lung des Erdstammsystems auf Schutt Oxyria digyna eingehender be-
schrieben ist, seien fiir Cardamine resedifolia nur die abweichenden
Besonderheiten hervorgehoben.

Auf stabiler Unterlage bleiben die Internodien von Hauptsprof3
und Seitenidsten kurz, so daf} die basale Sprofregion an jiingeren In-
dividuen als ein erstes Verzweigungszentrum — dhnlich den sog.
Schopftrieben — erscheint. Auf Verschiittungen, wie sie an Stand-
orten auf Schutt und am Rande von Geréllhalden zu den regelmifi-
gen Erscheinungen zihlen, reagieren die Sprosse sogleich mit Inter-
nodienstreckung. Erst an der jeweiligen Oberfliche setzt wieder eine
schopfartige Verzweigung ein. Verschiittungen, die sich in gewissen
Zeitabstinden wiederholen, bewirken eine etagenférmige Anordnung
der Verzweigungszentren in der Art von Bestockungsknoten.

116



Haupt- und Seiteniste des Haupt- Abb. 34 Cardamine resedifolia
wurzelsystems erzeugen oft =+ reichlich
Wurzelknospen (Abb. 34). Fir
deren Austreiben ist vermutlich — auf
Grund bisheriger Beobachtungen — die
Lichtwirkung von Bedeutung. Die Wur-
zelsprosse konnen in der weiteren Ent-
wicklung die Ausdehnung der primiren
SproBverbinde erreichen. Ubereinstim-
mend ist selbst an den unterirdischen
Trieben dlterer Exemplare nur eine
schwache sproBbiirtige Wurzelbildung
zu erkennen, meist in Form feiner Saug-
wiirzelchen, die aber sehr oft vollstindig
unterbleibt, besonders an, jiingeren In-
dividuen.

Uber das Auftreten sproBbiirtiger
Wurzeln unter Beriicksichtigung ver-  injihrige Pflanze mit Wurzelsprossen
schiedener Altersstadien gibt nachfol- (¥ [hwrmviee
gende Zusammenstellung einigen Auf-
schluB. Die Ziffern beziehen sich auf die Zahl der untersuchten In-
dividuen am Rande einer Gerollhalde oberhalb des Hahnen-
sees, ca. 2300 m (Oberengadin). Die eingeklammerten Ziffern be-
treffen eine entsprechende Zihlung zwischen Rasenflecken
von Luzula spadicea am SE-Abhang des Piz Forun (ca. 2700 m).
Die Wurzelsprosse wurden bei der zweiten Aufnahme nicht be-
riicksichtigt:

Einjihrige Zweijihrige dlter als 2 Jahre

ohne Adventivwurzeln 24 (9) 14 (15) 2 ()
sehr spirliche Adventivwurzeln 4 (0) 8 (7) 6 (9)
deutliche Bildung von Adventivwurzeln 4)
davon mit Wurzelsprossen 8 14 4

Vegetative Fortpflanzung: Infolge der ungeniigenden Ausbildung
von Adventivwurzeln sind die Erdstammaiste zeitlebens vom kriftigen
Hauptwurzelsystem abhingig. Nach den gemachten Beobachtungen
ist nicht anzunehmen, dal3 zufillig isolierten Sprossen allein mit den
wenigen adventiven Saugwiirzelchen eine selbstindige Weiterentwick-

lung gesichert ist. Klar zu entscheiden ist diese Frage aber nur auf
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experimentellem Wege. Vegetative Fortpflanzung mittels der Wurzel-
sprosse ist moglich und wurde vereinzelt beobachtet; praktisch diirfte
dieser Fortpflanzungsform jedoch keine Bedeutung zukommen. Vor-
aussetzung dazu ist die Einwirkung mechanischer Krifte, so daB3 der
Waurzelsprof3 samt einem Wurzelstiick von der Hauptwurzel losgeris-
sen wird. Das so isolierte Stiick vermag sich offenbar in Verbindung.
mit dem WurzelsproB3 zu regenerieren und die Funktionen der Haupt-

wurzel zu ersetzen.

Vermehrung durch Samen: Allein das hidufige Vorkommen von
Keimlingen und Jungpflanzen jeden Alters liB3t auf eine intensive generative Re-
produktion schlieBen. Die Ausbreitung der Samen besorgt der Wind.

Nach Braun (1913) keimten Samen vom Piz Trovat (3150 m) zu 82 0/,,

26. Oxyria digyna (L.) Hill.

Typus: B.1. 3. b.bl. ’
Allgemeine Standorte: Gesteinsgrus, feuchtes, kiesiges Geroll, steinige
Triften, kalkarmer Mordnenschutt.

Wuchsform: Die Wachstumsintensitdt der Erdstammaiste ist bis zu
einem gewissen Grad davon abhingig, ob und wie die betreffenden
SproBteile von Zeit zu Zeit eine Uberschiittung erfahren oder nicht.
Freiliegende Erneuerungssprosse haben sehr kurze Internodien. Des-
halb sind die oft stark verzweigten Aste dlterer Individuen an Stand-
orten, wo Substratbewegungen ausgeschlossen sind oder seltene Aus-
nahmen bedeuten, duBlerst dicht zusammengedringt. Da nach Hgss
(1909) Wurzelkontraktion nicht anzunehmen ist, erscheint die Ent-
wicklung unter der Einwirkung periodischer Verschiittungen viel na-
tiirlicher. Die Pflanze hat denn auch ihreoptimalen Entwick-
lungsbedingungen auf geneigter Untérlage von Schutt und
Grus.

An einem Standort mit den soeben erwihnten edaphischen Voraussetzungen
im jlingeren Morinengebiet des Keschgletschers legte ich durch Ausgraben ein
ilteres Erdstammsystem frei, dessen dlteste SproBteile am Wurzelhals in einer
Tiefe von 15 cm ihren Ursprung nahmen. Die pfahlwurzelartige Hauptwurzel be-
gann also erst in dieser Tiefenlage und erreichte eine Linge von iiber 0,5 m. Die
horizontale Ausdehnung des oberirdisch entwickelten SproBsystems betrug annihernd
40 ¢cm. An diesem Individuum wurden zirka 120 Assimilationstriebe gezédhlt, ein-
schlieBlich einiger Erneuerungstriebe, welche élteren Erdstammteilen entsprangen.

Verzweigung kann im zweiten Jahr einsetzen und ist auch
spater vor allem auf die Zonen mit Internodienstauchung lokalisiert
(Abb. 35).
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Das sympodial verzweigte Erdstammsystem ist in feindispersem,
gleichmiBigem und unbewegtem Substrat vorherrschend in vertikaler
Richtung orientiert. Einschliisse von groBeren Steinen beeinflussen
das Wachstum einzelner Sprosse oft in einer bestimmten Richtung.
Im Grobgeroll ist das Grundachsensystem denn auch stirker aufge-
lockert; die einzelnen Erdstimme werden z. T. durch die Raumver-
hiltnisse zu plagiotropem Wuchs veranlaB3t. Wurzelt die Pflanze zu-
dem auf geneigter Unterlage, so wirkt meist noch ein + anhaltender,
einseitig gerichteter Druck auf die Erdstimme ein, der dieselben zu
einer weiteren Ausdehnung parallel mit der Oberfliche veranlaBt.

Abb. 35 Oxyria digyna

Tk
CO 27
it
W ik /’?
g‘é
1
cm
Hy Hypokotyl
Co Keimblitter
Keimli Tk Terminalknospe
elmling Aw Adventivwurzeln

einjihriges Pflinzchen

Verzweigung des Erdstammes
eines dlteren Achsensystems

Durch die Wirkung von Substratbewegungen kénnen Erdstamm-
verbinde auseinandergerissen werden. Die abgetrennten Achsenteile
scheinen dadurch nicht groBen Schaden zu nehmen, da die sproB-
biirtige Wurzelbildung solch verschiitteter Erdstimme offenbar eine
Intensivierung erfdhrt. Seltener ist die Bildung sekundirer Haupt-

wurzeln zu beobachten.
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Vegetative Fortpflanzung: Nach Untersuchungen von Hess (1909)
sollen bei sehr alten Stécken nur noch Adventivwurzeln in Tiatigkeit
sein. HEss schreibt dem Hauptwurzelsystem von Oxyria digyna eine
mogliche Lebensdauer von mehr als 10 Jahren zu. Eigene Beobach-
tungen liegen nur ganz vereinzelt vor, wonach mit dem Absterben
der Hauptwurzel die jiingern SproBteile — mindestens physiologisch
— selbstdndig lebten. Vielleicht liegt dieser Art sehr abgeschwicht
auch jene Erscheinung zu Grunde, die von NoLTE (1954) als Rhi-
zomzerfall mit vegetativer Vermehrung fiir Rhumex-Arten be-
schrieben wurde. Nach dieser Autorin handelt es sich beim Zerfall
von Pfahlwurzel resp. Rhizom der betreffenden Arten nicht um einen
gewohnlichen Verrottungsproze3, sondern um einen physiologischen
Vorgang, der mit Mitteln durchgefiihrt wird, die im allgenieinen bei
pathologischen Erscheinungen auftreten. Die Orte der Zerfallserschei-
nungen sind dabei artspezifisch verschieden, aber von solcher Regel-
maBigkeit, daB sie als organisatorisch bedingt betrachtet werden
konnen.

Eine eventuell auf natiirlichem Wege verlaufende vegetative Ver-
mehrung ist praktisch sicher nur von untergeordneter Bedeutung,
kann aber an manchen Standorten durch die erwidhnten exogenen
Faktoren erheblich geférdert werden.

Nach HorMm in GELTING (1934, p.89) zeichnet sich Oxyria in Canada mit der
Bildung langer Ausliufer und Adventivwurzeln durch eine lebhafte vegetative
Vermehrung aus. Als Ausliufer werden dabei vermutlich die stark verlingerten
Erdstimme bezeichnet.

Wenn S6vriNkI (1939) im allgemeinen eine vegetative Vermehrung fiir Oxyria
digyna auf seinen Untersuchungsflichen in Finnland nicht annimmt, weist er an-
derseits fiir gewisse Standorte doch auf deren mégliche Bedeutung hin: «In den
spat ausapernden Schneebodensiedlungen habe ich jedoch Individuen ausgegra-
ben, bei denen sich kriftige Nebenwurzeln an den SproBgriinden entwickelt hat-
ten; die Rhizomiste waren iiberdies oft fast waagrecht und bis 10 cm lang. Es
scheint also, als wire die Art imstande, die an diesen Standorten schwach gewor-
dene Vermehrung wenigstens in einigem Umfang auf vegetativem Wege zu er-
setzen.»

Vermehrung durch Friichte: Infolge einer sehr reichen Fruchtbildung so-
wie der hohen Keimfihigkeit auf einigermaBlen geeignetem Untergrund ist die
generative Reproduktion in bezug auf die Wirksamkeit zweifellos in den Vorder-
grund zu stellen. Die gefliigelten Friichte werden durch den Wind verbreitet. In
den verschiedenen Gebieten waren fast zu jeder Zeit Keimlinge zu beobachten,
meist in groBeren Ansammlungen um die Mutterpflanze herum. SSYRINKI erzielte
mit und ohne Frost eine Keimfidhigkeit von 94 0/,.
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27. Ranunculus glacialis L.

Typus: B.Lb5.

Allgemeine Standorte: Felsschutt, Moridnen, durchfeuchtetes Gerdll,
auch in Pionierpolstern.

Wuchsform: Nebst der sporadischen Ausbildung ablegerarti-
ger Sprosse vertritt der Gletscherhahnenful3 zugleich den Typus
mit homorhizem, vertikalem «Sympodial-Rhizom>». Schon im ersten
Jahr wird die Primidrwurzel durch kriftige, meist unverzweigte sprof3-
biirtige Wurzeln ersetzt (Abb. 36). Die weitere Entwicklung der
Wuchsform ist am besten in Anlehnung an die Wuchsformen-Unter-
suchungen von Hess (1909, p. 101) darzustellen. Die noch jungen ba-
salen Blattanlagen, welche sich in der folgenden Vegetationsperiode
zu den Assimila-
tionsorganen ent- Abb. 36 Ranunculus glacialis
wickeln, sind von
den bis 2 cm lan-
gen, hautigen

Laubblattschei- —Ba
den umhiillt. Auf i 1cm /L
diese ersten, zu »

Anfang des Friih- Aw

jahrs kaum 1 mm Ry

Basalregion einer zwei-
. . jahrigen Pflanze nach
hiillen fOlgt €in einjahrig zweijdhrig teilweiser Entfernung
der Blattscheiden

langen Knospen-

5—10 mm lange-s Aw sproBbiir!igé Wurzeln

InternOdium,WOI'- Ba Blattanlagen fiir die folgende Vegetationsperiode
. Bs; Blattscheiden des 1. Jahres
auf fast aus einem Bso Blattscheiden des 2. Jahres

Pw Primidrwurzel

Punkt des Sten-
gels die Laubblitter sich entwickeln (meist nicht mehr als drei pro
Stengel). Nach der Ausbildung des SproBendes zum beblitterten Blii-
tenstand wird in der Achsel eines der Grundblitter eine Erneuerungs-
knospe angelegt, deren zwei erste Blitter wieder zu hiutigen
Knospenhiillen mit griiner Spreitenanlage werden. Da die Blitter
in der Regel nur ein Jahr ihren Dienst versehen, deren Scheiden aber
noch lidngere Zeit erhalten bleiben, sind idltere basale SproBregionen
stets von einem Mantel jiingerer und idlterer Blattscheiden umbhiillt.

Werden gleichzeitig zwei Erneuerungsknospen angelegt, so dulert
sich das weitere Stengelwachstum in einer Verzweigung, wobei
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die Erdstammadste aneinanderliegend orthotrop orientiert bleiben.
Eine weitere Verzweigung nach diesem Modus kann — unter Beriick-
sichtigung einer geniigend langen Zeitspanne — zur Ausbildung horst-
artiger Komplexe fiihren.

Abb. 37 Ranunculus glacialis

E

a) Pflanze mit niederliegendem Sproli

// \ Aw sproBbiirtige Wurzeln

Sa Ablegersprof}

Aw

Sa

b) Pflanze mit niederliegendem Sprof3,
der zum Ableger geworden ist

Vegetative Fortpflanzung: Durch Verzweigungsmoglichkeiten ist
auch den Pflanzen mit vertikal gerichteten Erdstimmen ein gewisser
— wenn meist auch sehr geringer — Grad vegetativer Propagation be-
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schieden. Auf Schutt, Grus, Gersll und in Felsspalten wurde mehr-
fach beobachtet, wie als Folge von Verwitterung alterer Blattscheiden-
hiillen und Stengelteile SproBsysteme des GletscherhahnenfuBBes eine
vegetative Aufteilung erfahren hatten. In dieser Richtung foérdernd
sind dabei wieder von aullen einwirkende mechanische Faktoren
wichtig.

Eine vegetative TFortpflanzung mittels ablegerartiger
Kriechsprosse wurde erstmals von ScHARLOK in der Deutschen
botanischen Monatsschrift 1895 beschrieben. Die Ableger sind zu-
ndchst eigentlich normale, orthotrop gerichtete Assimilationstriebe,
die aber zum Beispiel als Folge langdauernder Schneebedeckung an
den Erdboden niedergelegt werden. An der Kontaktstelle mit dem
Boden, dicht unter dem untersten Stengelblatt, entspringen sprof-
birtige Wurzeln (Abb. 37 b). Dadurch werden in der betreffenden
Stengelregion neue Vegetationszentren geschaffen, die zum Ausgangs-
punkt neuer Individuen fithren konnen; denn die den Zusammen-
hang bildenden oberirdischen Sprofteile verrotten nach relativ kur-
zer Zeit (1—-2 Jahre).

Die beschriebene Ablegerbildung bei Ranunculus glacialis wurde
in den verschiedenen Exkursionsgebieten nur selten beobachtet, ist
deshalb sicher als besondere Bildung unter ganz bestimmten Verhilt-
nissen zu bewerten und darf nicht als ein fiir die Art allgemeinherr-
schender Vorgang postuliert werden.

Generative Fortpflanzung: Eine wirksame Ausbreitung der flachgedriickten
Friichte erfolgt besonders durch den Wind. Uber die Keimfihigkeit und deren
Voraussetzung liegen keine klaren Ergebnisse vor. Auf Grund des Vorkommens
von Keimlingen und Jungpflanzen jeden Alters an den verschiedenen Standorten
bis in die hochsten Lagen der Nivalstufe ist eine hohe Wirksamkeit der genera-

tiven Reproduktion anzunehmen, welche — im Vergleich zum Ausmal der vege-
tativen Fortpflanzung — an Bedeutung stark iiberwiegen diirfte.

28. Saxifraga Aizoon Jacq.

Typus: B.L6.
Allgemeine Standorte: Steinige Abhinge, Felsritzen, Rasenpolster,
wintersiiber schneefreie Felsstandorte.

Wuchsform: Die zahlreichen Blattrosetten, oft von einer einzigen
Mutterrosette ausgehend, bilden nicht selten ausgedehnte Flachpol-
ster (Rosettenpolster nach Rausn), die im Aufbau mit den Semper-
vivum-Polstern iibereinstimmen. Das Wachstum verlduft bis zur In-
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floreszenzbildung, oft iiber mehrere Vegetationsperioden und unter
mehrfacher Seitenastbildung monopodial.

Nach Raun (1939), dessen Untersuchungen dieser Wuchsform-
beschreibung zugrunde liegen, schlagen bereits im zweiten Jahr
Knospen der mittleren Rosettenblattregion radial nach allen Seiten
aus. Die durch Internodienstreckung =+ verlingerten ersten Seiten-
aste werden nach einer kiirzeren oder lingeren plagiotropen Phase
unter Internodienstauchung in orthotrope Richtung umgestimmt,
wobei gleichzeitig die ersten Tochterrosetten gebildet werden (Toch-
terrosetten 1. Ordn.). Aus deren Blattachseln entspringen wieder Sei-
teniste, welche in Tochterrosetten 2. Ordn. endigen. Nach diesem
Schema vergroBert sich das Rosettensystem nach allen Seiten, sofern
es die Raumverhiltnisse gestatten (Abb. 38). Die Rosetten wachsen
in der Regel einige Jahre monopodial, ehe sie das Wachstum mit der
Ausbildung eines Bliitenstandes abschlieBen. In diesem Zeit-
punkt wird auch der feste Rosettenverband — wenigstens teilweise —
aufgelockert, weil mit dem Absterben der Infloreszenzsprosse auch
deren grundstindige Rosettenblitter zu zerfallen beginnen.

Wenn die einzelnen Rosetten meist auch lingere Zeit in geschlos-
senem Verband bleiben, so leben die jiingsten Triebgenerationen
doch als selbstindige Individuen, da sie infolge der abgestorbenen
plagiotropen Abschnitte (Ausldufer) ganz auf die eigenen sproB-
biirtigen Wurzeln angewiesen sind. Dieselben entspringen — wie bei
allen typischen Ausliduferpflanzen — nur der Rosettenregion.

Die Linge der Ausliufer und damit die Auflockerung der Roset-
tenflachpolster ist weitgehend von duBeren Bedingungen abhingig.
Im allgemeinen stellt sich mit zunehmender Entfernung vom Aus-
gangspunkt des Wachstums (Region der Mutterrosette) oft eine Er-
starkung und Verlingerung der Ausliufer ein.

Auf kompakter Gesteinsunterlage, wo das Nihr-
substrat der Pflanze nur in fleckenweiser Anordnung zur Verfiigung
steht, sowie in Felsrinnen und -spalten erreichen die Ausldufer nicht
selten Lingen von 10 cm und mehr (Abb. 38), so daB Hindernisse,
wie kleine Felsgesimse und Felsspalten, iiberbriickt werden konnen.

Das Ausmessen der Fliche eines alleinstehenden, duBerlich zusammenhingen-
den Flachpolsters von §. Aizoon auf nacktem Gneisgerdll im Moridnengebiet
des Keschgletschers (ca.2600 m) ergab eine Fliche von ca. 15 dm?2 lebender Ro-
setten. Da im Durchschnitt auf 1 dm? etwa 70 Rosetten gezihlt wurden, durfte das
ganze Polster mit ca. 1000 Einzelrosetten geschitzt werden! Auf Grund deren An-
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T Abb. 38 Saxifraga Aizoon

Ry N M Mutterrosette
(abgestorben)
R;—Rg3 Tochterrosetten
erster bis dritter Ordn.
A Ausldufer
J  Infloreszenzen

ordnung war anzunehmen, daB wahrscheinlich simtliche Rosetten von der gleichen
Keimpflanze abstammten. Die oberste + zusammenhingende Schicht lebender Ro-
settenblitter reichte bis max. 1,5 cm tief. Darunter fiillten abgestorbene Blatt- und
SproBresten eine etwa 4 cm tiefe Zone auf. Die iltesten Teile dieser Schicht waren
bereits zu einem dunkelbraunen Humus zerfallen und lagen direkt dem Mutter-
gestein auf, an jener Stelle aus Geroll mit Schutt und Grus bestehend. Veranke-
rung und Erndhrung der Pflanze besorgten bis 15 cm lange Wurzeln.

Vegetative Fortpflanzung: Wie bereits erwahnt, wird der Zusammen-
hang zwischen den einzelnen Rosetten eines Individuums im natiir-
lichen Lebensablauf erstmals besonders dann aufgehoben, wenn Ro-
setten nach der Blithperiode samt den dazugehoérigen Wurzeln abzu-
sterben beginnen. Allein aus dieser Tatsache ergibt sich bereits
eine intensive Vermehrung dieser Steinbrechart. Im Vergleich dazu
ist das vegetative Ausbreitungsvermogen gering.
Aufere, mechanisch wirkende Faktoren vermogen den Grad der Ver-
mehrung zu erhéhen und — was ebenso wichtig erscheint — in ge-
wissem Ausmalle auch ausbreitend zu wirken. Durch Wasser, Stein-
schlag oder Lawinen losgeloste Polsterteile wurzeln an anderen ge-
eigneten Standorten leicht wieder fest.

Da jede Rosette als Ursprungsort mehrerer Ausliufer in Frage
kommt und jeder Ausliufer normalerweise wieder in einer Rosette
endigt, dient diese SproBfolge in hohem MaBe der vegetativen Ver-
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mehrung. Lokal ist denn auch die vegetative Propagation zahlen-
malig sicher vorherrschend, insbesondere auch darum, weil die
Keimfihigkeit der Samen gering ist.

Generative Fortpflanzung: Keimuntersuchungen von BrAUN (1913) mit Sa-
menmaterial vom Calanda verliefen vollstindig negativ. Samen vom Parpaner
Schwarzhorn keimten nur zu 49/ OrtTLI (1904) vermutet, dall eine erfolgreiche
Keimung an eine Moosunterlage gebunden sei, wobei nur da eine wirksame Ent-
faltung zu verzeichnen wire, wo zugleich jede Gefahr des Viehtritts und der Ver-
schwemmung in Wegfall komme.

Die Hauptursache liegt jedoch sicher im duBerst langsamen Keimverlauf. Nach
Kinzer (1913) erfolgt die Keimung dhnlich langsam wie bei Saxifraga oppositi-
folia und ausschlieBlich im Licht.

Ausgebreitet werden die Samen durch den Wind.

29. Sieversia reptans (L.) R. Br.

Typus: B.L6.
Allgemeine Standorte: Gerdll, Felsschutt, Felsspalten, Moridnen und

Gletscherbachalluvionen.

Wuchsform: Hess (1909, p.127) charakterisiert Sieversia reptans
als eine der wenigen Gerollpflanzen mit unbegrenztem Stengelwachs-
tum. Aus den Achselknospen der ersten Laubblitter entstehen im
Friihling gleich die bekannten oberirdischen Ausliaufer, aus den
folgenden dann die Infloreszenztriebe (Abb. 40). Die Knospen, welche
am Grund der spiteren
Laubblitter angelegt wer-
den, schlagen in der Regel
nicht mehr aus. Jedes
Jahr wiederholt sich die
Auslduferbildung an den
entsprechenden  Stellen.
Gegen die Spitze hin
nimmt die Internodien-
linge der plagiotrop wach-
senden Ausliufer ab und
ist am Ende vollkommen
gestaucht, wobei gleich-
zeitig die weitere Entwick-
lung der nun entstehen.
zweijihrige Pflanze zweijiihrige Pflanze den Jungpﬂanze orthotrop

aus Samen aus Ausldufern

hervorgegangen entstanden gerichtet 1st (Abb 40) Zu-

Abb. 39 Sieversia reptans
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Abb. 40 Sieversia reptans 2= 3

A

Ausldufer
T  Tochterpflanze mit ersten
sproBbiirtigen Wurzeln
E Erdstamm

gleich treiben an der AuBenseite des rechtwinklig umbiegenden
«SproBwinkels» sproBbiirtige Wurzeln hervor, welche das Tochter-
pflinzchen friih im Substrat verankern. Die Auslduferlinge wird nicht
direkt vom Milieu beeinfluBt; deren Entwicklung scheint vielmehr
vom Zustand der Mutterpflanze abhingig zu sein. Auch die Wuchs-
richtung ist besonders am Anfang auf die Stellung der Knospenlage
sowie die Raumverhiltnisse der Mutterpflanze zuriickzufiihren. Der
sich verlingernde Auslaufer wichst dorthin, wo der Weg frei ist, und
wird nicht etwa von besonders giinstigem Nihrsubstrat in einer be-
stimmten Richtung zu wachsen veranlal3t.

Schon in der folgenden Vegetationsperiode stellen die Ausldufer
ihre physiologische Aufgabe ein; oft verwittern sie dann auch gleich
oder bleiben an geschiitzten Stellen noch 1 bis 2 Jahre in ihrem
dauBeren Zusammenhang erhalten (Abb. 41). Die so entstandenen In-
dividuen werden friith selbstindig und erzeugen spiter an den =+
senkrecht verlaufenden Erdstimmen nochmals spirliche Adventiv-
wurzeln.

Je nach der Zahl gleichzeitig sich entwickelnder Knospen, die das
Stengelwachstum fortsetzen, kann Verzweigung des Erdstammes schon
friih, vor der Bliitenbildung eintreten. Anderseits treiben Dauer-
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Abb. 41 Schema fiir die vegetative Ausbreitung von Sieversia reptans

Standort: Schutthalde mit Granitgersll an der rechten Talseite oberhalb der Pontegliashiitte
(Val Ponteglias) ; ca. 2500 m; 5. 8. 51

! Ausliduferverbindung zwischen den einzelnen Individuen teilweise
{ unterbrochen; ehemaliger Zusammenhang noch erkennbar.

{ Zusammenhang zwischen den Individuen, mindestens

morphologisch, noch vorhanden.

Y

\

!

Fallvichtung des |

Achanges !

)

G Granitblock, ca. 1 m hoch, in Richtung gegen
Sieversia reptans etwas iiberhdngend diicm
_—

Mutterindividuum (allein mit Infloreszenzen)

Individuen ohne Ausliduferverbindung,
evtl. aus Samen entstanden

Individuen &lter als zweijihrig

0 08

Individuen ein- bis zweijihrig

Ziffern: Abstand in cm zwischen. den entsprechenden
Individuen.

knospen an bereits dlteren Erdstammteilen oft erst nach Jahren
aus. Die einjihrigen Laubblattspreiten verwittern rasch, wihrend die
grundstindigen Scheiden noch an vieljihrigen Erdstimmen meist er-
halten sind und den darunter angelegten Dauerknospen dadurch
Schutz bieten.

Bei Jungpflanzen ist die Frage, ob das betreffende Indivi-
duum aus Samen oder durch Auslaufer entstanden sei, leicht zu ent-
scheiden. Aus Keimlingen hervorgegangene Jungpflanzen sind
fast durchwegs mit einer typischen, oft pfahlwurzelartigen Haupt-
wurzel versehen, wihrend fiir die an Ausldauferenden abgeleg-
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ten Individuen an Stelle der Hauptwurzel ein Biischel ungefihr
gleichstarker sproBbiirtiger Wurzeln charakteristisch ist (Abb. 39).
Dieser deutliche Unterschied auf Jugendstadien wird spiter + ver-
wischt, weil die Zahl der sproBbiirtigen Wurzeln offenbar eine Re-
duktion erfihrt, die noch erhaltenen Wurzeln aber im gleichen Male
verstarkt werden.

Vegetative Fortpflanzung: Auf lokalen Flichen der verschiedenen
Standorte, wo oft ganze «Herden» von Sieversia den Boden bedecken,
ist meist die Mehrzahl der Individuen vegetativ entstanden. Ein
diesbeziigliches Schema (Abb. 41) soll im verkleinerten MaBstab die
genaue Lage von Einzelpflanzen darstellen, wie sie in der Natur am
Standort auf Granitschutt im obern Val Ponteglias aufgezeichnet
wurde. Die vegetative Herkunft sozusagen aller lebenden Rosetten
war an jener Stelle deshalb leicht nachzuweisen, weil die verschie-
denen Individuen im Schutze eines etwas iiberhingenden Granit-
blockes wuchsen und die verbindenden Ausliufer deshalb — wenn
teilweise auch nur in abgestorbenen Resten — meist noch erhalten

waren.

Im Keschgebiet wurden auf einer ca. 4 m2 groBen Fliche von nacktem, gro-
bem Gneisgeroll ungefdhr 150 lebende Individuen gezihlt, die mit groB3er Wahr-
scheinlichkeit auf vegetativem Wege vom gleichen Ausgangsindividuum herstamm-
ten. Bliiten- bzw. Fruchtstinde konnten nur an 7 Individuen nachgewiesen wer-
den, und diese waren zudem von kiimmerlicher Ausbildung.

An alten Individuen mit verzweigtem Erdstamm ist mit
dessen Absterben und Verwesen noch eine zweite Form vegetativer
Fortpflanzung moglich, jedoch nur auf sehr beschrinkter Fliche und
praktisch ohne Bedeutung.

Vegetationsbildung: Wenn S. reptans als hdufige Art unter den
ersten Ansiedlern vegetationsloser Gebiete auch nicht mit den pol-
ster- und rasenbildenden Arten als Pionier konkurrieren kann, so
kommt ihr als Erzeuger von Rohhumus doch einige Bedeutung zu.
Durch Verwittern der Laubblitter sammelt sich um den Erdstamm
ilterer Rosetten allmédhlich etwas Humus an, in dem Samen anderer
Arten gelegentlich ein Keimbett finden.

In Felsnischen und -spalten weist S.reptans schon auf
sparlichen Grus- und Schuttanhdufungen eine kriftige vegetative
Ausbreitung auf; dadurch werden Tochterindividuen an z. T. tuber
50 cm langen Ausldufern nach oben und unten auch in benachbarte
Felsspalten abgelegt.

9 129



An solch ungiinstigem Wurzelort auf Gault-Schiefer am Tschingel (Scesaplana-
gebiet) konnten mit einem iltern Stock 7 diesjihrige sowie 10 dltere Tochter-
individuen in Beziehung gebracht werden.

In den vertikal verlaufenden Felsrinnen wirken die Blattrosetten
stauend auf das abwitternde, feine Schiefermaterial; somit wird wie-
der Keimsubstrat geschaffen fiir die Samen von Arten, welche an
solchen Standorten eine stabilere Unterlage benotigen.

Keimfihigkeit: Die von Braun (1913) ausgefiihrten Keimversuche ergaben
recht unterschiedliche Resultate. Mit Samen vom Piz Forun erzielte er eine Keim-
fihigkeit von 169/p. Samen vom Piz Trovat, in Ziirich untersucht, keimten zu
849/, auf Berninahospiz untersucht nur zu 609/y. Samen vom Diavolezzagrat zeig-
ten eine Keimfihigkeit von 36 0/o. Ob Frostwirkung oder andere klimatische Fak-
toren die Keimung entscheidend beeinflussen, miiBte durch weitere Versuche ge-
priift werden.

30. Androsace chamaejasme Wulten em. Host.

Typus: B.L6.

Allgemeine Standorte: steinige Hidnge, trockene Weiden, Felsgrite,
besonders in Dryas- und Sesleria-Teppichen; vorzugsweise auf Kalk.

Wuchsform: Zum Unterschied der bisher beschriebenen Ausldufer-
pHlanzen bestehen die meist unmittelbar an der Oberfliche verlaufen-
den Ausliufer von Androsace chamaejasme nur aus dem ersten In-
ternodium, dem sog. Hy po podium. Die hypopodialen Auslidufer
(Ah) gehen an ihrem Ende unter extremer Internodienstauchung zur
Bildung einer dicht bebldtterten Blattrosette tiber (Abb. 42).

Das Verhalten in der weiteren Entwicklung des SproBverbandes
ist nun verschieden, je nachdem, ob die Rosette vegetativ bleibt oder
zur Bliitenbildung schreitet. Im ersten Fall verlingert sich der Ro-
settenvegetationspunkt abermals in einem 1 bis 4 cm langen Hypo-
podium, um an dessen Ende wieder mit einer Blattrosette abzuschlie-
Ben. Mit dem Austreiben zweier oder mehrerer Knospen aus den
Achseln der jiingeren Rosettenblitter erfolgt in der nichsten Vege-
tationsperiode Verzweigung. Der einer Knospe entspringende
SproB3 kann aber auch als Rosette iiberwintern und im Friihjahr zu-
nichst als solche weiterwachsen.

Wichst der Rosettenvegetationspunkt in eine Infloreszenz aus, so
entwickeln sich Achselknospen, die das Sprof3-System sympodial fort-
setzen. Weil auch die ersten Internodien solcher Fortsetzungssprosse
meist kurz bleiben, duBert sich dieses Wachstum in der Bildung
kleiner Rosettenpolster (Rp).
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PACS Abb. 42 Androsace Chamaejasme
i
CLAX)

ca. vierjahriger SproBverband

pad

W

Q‘h w

A Ausgangszentrum des Ausldufersystems
Ah hypopodiale Ausldufer

R ehemalige Blattrosetten

Rp Rosettenpdlsterchen

J  Infloreszenzen des Vorjahres

Die urspriinglich ausnahmslos iiber der Erdoberfliche ausgebilde-
ten hypopodialen Ausliufer werden nach einer gewissen Zeit — je
nach den physikalischen Bodenverhiltnissen — gelegentlich in das
Substrat verlagert.

An Stellen der Blattinsertionen treiben besonders dann sprof3-
biirtige Wurzeln aus, wenn entsprechende SproBteile verschiittet oder
von anderen Pflanzen iiberwachsen werden. Reiche Wurzelbildung

ist auch immer dort zu konstatieren, wo von einem Punkt besonders
zahlreiche Seitenidste abzweigen.
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Die Wuchsform bleibt an den verschiedenen Hauptstand-
orten ohne nennenswerte Abwandlungen.

In Elyneten am Calanda (2650 m) wurden die Hypopodien von A.cha-
maejasme oft bis ca. 1 cm in schwarzbraunem Humus verlaufend vorgefunden
(Wirkung des Windes!).

Auch in Ubergangsstadien (mit Carex firma) vom vegetationslosen Kalk-
geroll zum =+ geschlossenen Rasen eines Seslerieto-Semperviretums
(Scesaplana, ca. 2200 m) verliefen die Androsace-Auslidufer zu einem groBen Teil
unmittelbar unter der Erdoberfliche. Die Entwicklungsbedingungen schienen hier
fiir diese Art optimal. Zusammenhingende «Brutkomplexe» von Rosetten mit bis
zu 10 cm Ausdehnung waren hiufig.

Am Rande eines zerkliifteten Felsblockes (Gipfel des Tschingel, ca. 2500 m)
wurde ein Verband von Androsace-Rosetten freigelegt, dessen zusammenhingen-
des Ausldufersystem in seiner Ausdehnung wohl maximale Werte erreicht
haben diirfte. Durch Entfernung einzelner Blockstiicke konnte der Nachweis er-
bracht werden, daB sidmtliche an der Oberfliche wachsenden Rosetten ihren Aus-
gang der Entwicklung meist iiber 20 cm tief im Innern der Felsspalten genom-
men hatten. Die primiren Wurzelorte waren auf jene Stellen beschrinkt, wo die
Gesteinsspalten kleine Hohlrdume bildeten, deren geringe Feinschuttansammlun-
gen als Keimbett geniigten. Ein dichtes Gewirr von Auslidufersprossen durchzog die
bald etwas erweiterten, horizontal und vertikal verlaufenden Gesteinsspalten, um
erst an der freien Oberfliche Entwicklungsbedingungen zur Rosettenbildung zu
finden. Das lingste zusammenhingende Ausldufersystem wurde mit 55 cm gemes-
sen! Die durchschnittliche Hypopodienlinge in den Gesteinsspalten betrug 4 cm,
wihrend eine solche zwischen den im Freien vegetierenden Rosetten nicht ganz
2 cm erreichte. Infolge der geschiitzten Lage waren die Ausldufersysteme im Mittel
iiber eine Zeit von 5 bis 10 Jahren erhalten geblieben. Das fehlende oder nur sehr
sparliche Licht hatte auBerdem die Internodien zu einer Verlingerung auf das
Doppelte veranlaBt, im Vergleich zu den entsprechenden SproBteilen am Tages-
licht.

Vegetative Fortpflanzung: Nach Raun (1939) zeichnen sich die
hypopodialen Ausliufer der Androsace-Arten allgemein durch brii-
chige Rinde und einen relativ starken Holzzylinder aus. Vor allem
der letztere verhindert eine Isolierung der Tochterrosetten unmittel-
bar nach der Fruchtreife, wie dies beispielsweise bei Saxifraga- und
Sempervivum-Arten der Fall ist. Da die Ausldufersprosse in ihrer vor-
wiegend oberirdischen Lage mancherlei duBeren Einwirkungen aus-
gesetzt sind, vor allem auch den atmosphirischen Einfliissen, ist deren
physiologische Titigkeit von beschrinkter Dauer. Infolge der Ver-
witterung dlterer Hypopodien wird auch die dullere Verbindung zwi-
schen jlingeren und dlteren Teilen des Rosettenverbandes unter-
brochen. :

Obwohl verschiedene Triebgenerationen iiber einige Zeit unter-
einander in Zusammenhang stehen, fiihrt deren Absterben schlieBlich
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doch zu einer Isolierung und damit zur wirksamen vegetativen Ver-
mehrung von Individuen.

Lokal steht die vegetative Fortpflanzung an Bedeutung wohl im
Vordergrund.

Keimpflanzen waren z T. sehr selten, an andern Orten wieder etwas
reichlicher zu finden. Angaben {iiber die Keimfihigkeit liegen keine vor. Hinsicht-
lich Ausbreitung der Samen ist dieser Mannsschild zur Gruppe der Wind-
streuer zu zihlen (P. MULLER, miindl.).

31. Poa alpina L. var. vivipara L.

Typus: B1l, 3.9
Allgemeine Standorte: Gerdll- und Schutthalden, Alluvionen, Wind-
ecken, Fettweiden, Alpweiden usw. Formationsubiquist von weiter Verbreitung.

Wuchsform: In bezug auf die Wuchsform ist Poa alpina den Horst-
sprossen mit extravaginaler Trieberneuerung zuzuord-
nen. Dieser Typus ist am Beispiel von Avena versicolor bereits be-
schrieben worden, weshalb sich eine diesbeziigliche Darstellung fiir
Poa alpina ertibrigt. Im Hinblick auf die Wirksamkeit vegetativer
Fortpflanzung sind Verzweigung und Wachstum der Horstsprosse von
geringerer Bedeutung im Vergleich zur Vermehrung und Ausbrei-
tung mittels Brutzwiebeln.

Vegetative Fortpflanzung durch Brutzwiebeln: Von den jeweils un-
tersuchten Varietiten des Alpenrispengrases waren entweder alle Ahr-
chen einer Rispe mit Brutknospen besetzt oder iiberhaupt keine.

Abb. 43 Poa alpina var. vivipara

Ri it Brutk -
TERE: TR DERLEADEpEL ‘Ahrchen mit Brutknospe

H: Hiillspelze; D: Deckspelze; B: erste Laubblitter
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Bei der viviparen Varietit gelangt an Stelle der Bliiten in einem
Ahrchen eine rein vegetativ bleibende Knospe zur Entwicklung, die
oft bereits an der Mutterpflanze zu einem kleinen Pflinzchen aus-
wichst, das nach dem Niederfallen zur Erde sproBbiirtige Wurzeln
austreibt und im Lauf der Zeit zu einem neuen Horst heranwichst
(Abb. 43). Nach ScHROTER (1926) sind zwar auch an den Brutknos-
pen tragenden Ahrchen die untersten 1 bis 3 Bliiten stets vorhanden,
jedoch fast durchwegs unfruchtbar.

Uber die noch nicht vollig geklirte Frage der Viviparie seien
nachfolgend einige Zitate aus «Das Pflanzenleben der Alpen» von
C. SCcHROTER (1926, p. 366) wiedergegeben:

«Die Viviparie der Poa alpina ist vielfach untersucht worden. GoOEBEL (Bei-
trige zur Morphologie und Physiologie des Blattes, Bot. Zeitschr. 38, 1880, S.753)
fand in den bulbillentragenden Ahrchen stets am Grunde 1 bis 2 Bliiten, aber
mit funktionsunfihigen Sexualorganen, und nimmt eine Korrelation an zwischen
der Verkiimmerung der Bliiten (dem Zeugungsverlust, der <Apogamie») und der
Bildung vegetativer Vermehrungsorgane: ob sich diese bilden, weil die Bliiten ver-
kiimmerten, oder ob die Bliiten verkiimmerten, weil sie durch Sprosse ersetzt wur-
den, 148t er unentschieden. HUNGER (Uber vivipare Pflanzen und die Erscheinung der
Apogamie bei denselben; Diss. Rostock 1887) bestitigte diese Auffassung, ebenso Exo
(siehe unten). Unsere obige Auffassung der beiden Formen als erbliche Mutationen
wurde von ScHUSTER (Uber die Morphologie der Grasbliite. Flora 1910) durch weitere
Versuche bestitigt; immerhin konstatierte er auf stickstoffarmem und trockenem Bo-
den bei der viviparen Form voriibergehend Riickschlige zur samentragenden; Ahn-
liches fand Exo (Poa alpina und die Erscheinung der Viviparie bei ihr; Diss. Bonn
1916), und auch HUNGER konstatierte bei schwichlichen Exemplaren, die von Bulbil-
len stammten, die Erzeugung fruchtbarer Bliiten. Es scheint also die Sterilitit
und Fertilitdt nicht vollkommen fixiert zu sein. Dafiir spricht auch das Vorkommen
einer Zwischenform (f. intermedia Stebler und Schroter), welche in derselben Rispe
fruchttragende und viviparierende Ahrchen trigt.»

Die immer wieder gemachten Feststellungen in bezug auf das
Verhidltnis zwischen der fruktifizierenden und der vi-
viparen Varietit in der Natur lassen vermuten, daB nicht duBere
Faktoren das Vorkommen der einen oder anderen Rasse an einem
bestimmten Standort direkt bedingen. Infolge der offenbar sehr wirk-
samen reproduktiven Vermehrung scheint dieses Verhidltnis selbst an
extremen Wuchsorten ein + zufdlliges zu sein. Die beiden Varietdten
wurden sowohl weit unterhalb der Waldgrenze wie auch in exponier-
ter Lage iiber 3000 m nebeneinander vorgefunden. Im allgemeinen
diirften sich auf Grund der zahlreichen Beobachtungen in den Ex-
kursionsgebieten vegetative und generative Fortpflanzung in ihrem
Ausmal etwa die Waage halten.
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Der Vollstindigkeit halber wire noch auf die geringere vegetative
Fortpflanzungsmoglichkeit hinzuweisen, welche sich aus der
Wuchsform ergibt. An Standorten auf durchnif(tem Geroll-
schutt, zeitweise von stagnierendem Wasser iiberschwemmt und dem
Tritt vorbeiziehender Tiere ausgesetzt, wurden gelegentlich hexen -
ringartige Bildungen ilterer Horste beobachtet, sehr dhn-
lich den radial ausstrahlenden Erdstammsystemen von Primula inte-
grifolia (s.S.87). Seltener wurden an solchen Standorten wie auch
auf Schutthalden Exemplare mit kurzen, auslduferartigen
Kriechtrieben ausgegraben.

Infolge des ubiquistischen Verhaltens ist Poa alpina sowohl auf
kalkreicher wie auf kalkarmer Unterlage sehr oft unter den ersten
Ansiedlern zu finden.

32. Polygonum viviparum L.

Typus: B.IL 3.b.
Allgemeine Standorte: Geroll, Weiden, Schneetilchen, in Pflanzen-
polstern; Formationsubiquist.

Vegetative Vermehrung mittels Brutknéllchen: Nach den Beobach-
tungen und Untersuchungen verschiedener Autoren bildet Polygo-
num viviparum allgemein nur selten Friichte aus, demzufolge die
Art fast ausschlieBlich auf die Vermehrung durch Brutknospen an-
gewiesen ist. Diese treten in den Infloreszenzen an Stelle von Bliiten
auf und nehmen entweder den ganzen Bliitenstand oder — was vor-
wiegend zutrifft — nur einen unteren Teil desselben ein (s. Abb. 44).

Abb. 4 Polygonum viviparum

A verdickte Achse
B  erste Laubblitter
Bk Brutknéllchen

Bn Bliiten

W Wurzel

Brutknéllchen
mit austreibenden
Infloreszenz Laubblattern
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Wie die Bliiten, sitzen auch die Brutknollchen in den Achseln von
Tragblittern und entwickeln sich nicht selten schon an der Bliiten-
standsachse weiter. Zum Unterschied der Brutzwiebel von Poa alpina
und der viviparen Varietit von Festuca ovina ssp. supina dient die
SproBachse fiir die sich entwickelnde Jungpflanze als Speicherorgan
auf den ersten Entwicklungsstadien, was durch deren friihzeitiges
Anschwellen in Erscheinung tritt (Abb. 44).

Abb. 45 Polygonum viviparum

Bk

Erdstamm einer
mehrjihrigen Pflanze

einjahrig dreijdhrig

Bk Brutknéllchen

Ai; Assimilations- und Infloreszenztriebe
des Vorjahres

Aiy Assimilations- und Infloreszenztriebe
in Funktion

Nach einer gewissen Zeit fallen die Brutknospen ab und bewur-
zeln sich rasch. Mit dem Wind, besonders aber auch durch Vogel
sollen diese vegetativen Vermehrungseinheiten iiber grof3ere Strecken
transportiert werden konnen. Nach ScHROTER (1926) werden die
Brutknollchen vom Schneehuhn verzehrt, was zu einer endozoischen
Ausbreitung fiithren kann. P. MULLER (1948) fand in zahlreichen Kot-
analysen von Gemse, Hirsch, Rind und Murmeltier Bulbillen, die

allerdings nur in seltenen Fillen sich weiterentwickelten.

SOyrINKI (1939) hat in seinem Untersuchungsgebiet der Petsamofjelde Finn-
lands keine besondere RegelmiBigkeit in den Zahlenverhidltnissen zwi-
schen Bliiten und Bulbillen festgestellt. Sowohl an sonnigen Stellen wie an
beschatteten Hingen hat er Individuen beobachtet mit verhiltnismiBig zahlrei-
chen Bliiten, andere nur mit wenigen oder iiberhaupt keinen. Die eigenen Beob-
achtungen in den Alpen bestitigen diese Angaben. An den in Finnland unter-
suchten Individuen fallen die Bliiten gewohnlich ab, ohne sich zu Friichten wei-
terzuentwickeln. Keimlinge (aus Friichten) wurden dort manchenorts iiber-
haupt noch keine beobachtet, in anderen Gebieten nur sehr selten.
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Wuchsform: Die Weiterentwicklung der «Bulbillenkeimlinge» zum
blithreifen Individuum nimmt einige Jahre in Anspruch. Nach Lin-
kKorA (1935) wird die Bliihreife in der Regel frithestens im 6.
Jahr erreicht. In Kultur blitht die Art allerdings schon im zweiten,
z. T. sogar im ersten Jahr.

Die zwei ersten im Friihjahr entstandenen Laubblitter vergréBern
sich in der ersten Vegetationsperiode nicht wesentlich. Neben den
erhaltenen Blattresten des ersten Jahres entwickeln sich in der zwei-
ten Vegetationsperiode zwei neue Bldtter. AuBer dem noch vorhan-
denen Brutkndéllchen wird nun die Bildung eines Erdstdmm -
chens deutlicher sichtbar, das in der dritten Vegetationsperiode
eine Linge von 4 bis 9 mm erreichen kann. In diesem Zeitpunkt ist
das Brutknoéllchen nur noch in geschrumpftem Zustand erhalten. Die
Blattzahl ist nicht erhht (Abb. 45).

In der nichsten Altersstufe (Jahresklassen IV.—V. nach LINKOLA)
ist das Rhizom bedeutend kriftiger (Liange 15—30 mm). Die sproB-
biirtigen Wurzeln sind zahlreicher und stirker geworden. Seltener
iibernehmen mehr als zwei Laubblitter die Assimilationstitigkeit.
Form und Stellung des Erdstammes variieren bei dlteren Individuen
noch stirker; auffillige Krimmungen desselben sind die Regel
(Abb. 45).

Dall der relative Anteil des Erdstammes gegeniiber
den oberirdisch entwickelten SproBteilen in hoéheren Lagen groBer
ist, zeigt nachfolgender Vergleich (Mittel von je 10 Individuen):

Standort SproBlinge Linge des

oberirdisch Erdstammes
Schuttabhang, Churer Joch, ca. 1850 m 39,2 cm 9,1 cm
Kalkger6ll und Schutt Sulzfluh, ca. 2500 m 7,6 cm 3,6 cm

Vegetative Fortpflanzung mittels des Erdstammes: Eine vegetative
Vermehrung anders als durch Brutknospen findet nicht statt, da das
Rhizom unverzweigt bleibt. Die vegetative Fortpflanzung allein
braucht deshalb nicht ausgeschlossen zu sein. Im basalen Teil ver-
west der Erdstamm allmédhlich. An der Spitze wichst er jedoch jedes
Jahr ungefihr um den verlorengegangenen Betrag weiter, so dall —
giinstige Bodenverhiltnisse vorausgesetzt — das vegetative Wachstum
ohne Dazwischentreten eines «Ungliicksfalles» mit unbeschrinkter
Dauer weiterfiihrt.
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33. Thlaspi rotundifolium (L.) Gaudin

Typus: G138
Allgemeine Standorte: Gerdllhalden, beweglicher Feinschutt der

Kalkalpen.

Der Vollstindigkeit halber sei mit Thlasp: rotundifolium noch
eine Geroll- und Schuttpflanze kurz skizziert, die der Gruppe (C. 1. 3)
angehort, deren Vertreter infolge normalerweise Fehlens jeglicher
Adventivwurzelbildung zeitlebens von einer Hauptwurzel abhingig
bleiben.

Wuchsform: An idlteren Exemplaren, welchen die typische Wuchs-
form zugrunde liegt, entspringen den untersten Sprof3knospen auf-
fallend zahlreiche, stets unbewurzelte Triebe, die sich vorerst oft
durch Schutt oder Geroll winden und schlieBlich in der Ausbildung
einer beblitterten SproBrosette in Erscheinung treten.

Abb. 46 Thlaspi rotundifolium

Entwicklungsstadien im ersten Jahr -
Co
Hy
Co
Co Kotyledonen
Hy Hypokotyl Hy

Nach E. Hess (1909, p. 104) keimen die Samen in den spérlichsten
Hiufchen eckigen Kalksandes. Eine schlanke Hauptwurzel sorgt fiir
Verankerung und Erndhrung (Abb.46). Die zuerst gebildeten
Triebe, die sog. Bereicherungstriebe (nach Hess) an der Oberfliche
sollen bereits im zweiten Jahr zur Bliitenbildung gelangen.
Nach erfolgter Fruchtreife sterben die Infloreszenzen ab, und das
SproBsystem wird sympodial fortgesetzt durch griin i{iberwinternde
Zweige, welche den Blattachseln dieser Region entspringen. Die
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Abb. 47 Thlaspi rotundifolium

Sprollverband eines dlteren Individuums

Hw

A1cm

J  Infloreszenzen (abgestorben)

Knospen werden in groBer Zahl erzeugt, oft in einer Blattachsel meh-
rere. Da sehr oft nicht alle Knospen gleichzeitig austreiben, konnen in
einer Blattachsel verschiedenaltrige Triebe stehen, deren jeder an der
Oberfliche wieder in einen «Schopf» auszuwachsen vermag (Abb. 47).

Die Lebensdauer des ganzen Individuums deckt sich mit der
Lebensdauer der Hauptwurzel, welche nach den eigenen Be-
obachtungen nicht immer von derart geringer Linge ist, wie dies
Hess (1909) darstellt.

Im Feinschutt einer Gerollhalde (Scesaplanagebiet, ca. 2200 m)
beobachtete ich ausnahmsweise und sehr spirlich am Grunde dlterer
SproBteile Andeutungen von Adventivwurzeln in der Aus-
bildung sehr feiner Saugwiirzelchen!

T. rotundifolium stimmt in der Wuchsform weitgehend mit
Linaria alpina iiberein. Mit Riicksicht auf die Standorte der Schutt-
und Geréllhalden zeichnen sich beide Arten vorteilhaft aus: durch
ein starkes Wachstum und eine weitgehende Differenzierung des
SproBsystems schon auf Jugendstadien, ferner durch die Ausbildung
sehr zahlreicher Knospen, die auch erst nach Jahren noch ausschla-
gen konnen. Die Trieberneuerung bei Thlasp: erfolgt nur aus Blatt-
achseln, wihrend bei Linaria auch Hypokotylsprosse fiir die Erneue-
rung des SproBsystems von Bedeutung sind.

Die Frage hinsichtlich vegetativer Fortpflanzungs-
moglichkeiten ist in Ermangelung sproBbiirtiger Wurzel-
bildung wohl eindeutig negativ zu beantworten.
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Reproduktion durch Samen: Dies ist demnach die einzig wirksame Fort-
pflanzungsform fiir Thlaspi rotundifolium.

Keimlinge sowie Jungpflanzen jeden Alters sind an den Standorten dieser Art
stets aufzufinden. Braun (1913) hat zwar mit Samen vom Calanda (2805 m) nur
eine Keimfihigkeit von 16 0/y erzielt.

Die fiir eine hochprozentige Keimung wichtigen Voraussetzungen haben sich
aus den Untersuchungen von KinzeL (1913) ergeben. Dieser Autor erzielte erst
nach vierjahriger, fortgesetzter Frostwirkung auf das Samenmaterial wihrend des
Winters eine ausgiebige Keimung, und zwar um so besser, je weniger ausgereift
die Samen waren. '

4. Das Verhiltnis
der im Carex-Elyna-Vegetationsgiirtel untersuchten
vegetativen Fortpflanzungstypen

Schon frither wurde darauf hingewiesen, dal3 die Auswahl der tir
die Klassifizierung aufgezihlten Arten, welche simtliche im Carex-
Elyna-Giirtel gesammelt wurden, nicht nach einem bestimmten
Schema erfolgte. Die Zuteilung der einzelnen Spezies zu Typen ergab
sich aus der Reihenfolge, so wie sich die Arten in der Natur darboten.

Dem auf vornehmlich induktivem Wege gewonnenen System
stand nicht etwa eine vollstindige Artenzusammenstellung des be-
treffenden Vegetationsgiirtels als Ziel zugrunde, sondern eine etwas
groBere Artenzahl wurde aus rein statistischen Griinden fiir die tiber-
sichtsmiBige Gruppierung angestrebt.

Die einzelnen Typen sind nachfolgend mit dem absoluten und
prozentualen Artenanteil aufgefiihrt. Dabei wurden die einzelnen
Gruppen, aus Griinden einer natiirlichen Zusammengehorigkeit und
besseren Ubersicht, meist nicht vollstindig unterteilt.

Von den hier aufgezihlten Arten (228) entfallen mehr als ein
Fiinftel (21,5 9/p) auf die Pflanzen mit homorhizen Erdstaimmen. Fast
gleich viele (20,7 %) gehoren den Typen mit allorhiz bewurzelten
auslauferahnlichen SproBsystemen inklusive der Polster- und der
polsterartigen Pflanzen mit Adventivwurzeln an. Als weitere wichtige
Gruppen folgen mit ungefihr gleichem Anteil die Arten mit allorhiz
bewurzelten Erdstimmen (11,8 %), horstbildende Pflanzen (11,4 9/o)
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und die perennierenden Vertreter ohne vegetative Fortpflanzungs-
moglichkeiten (11 /).

A. 1. Auslduferartige homorhize Kriechsprosse = 14 = 6,29/,
A. 2. Rasenpolster bildende Kriechtriebe = 3 = 139/
A. 3. Kammhorste = = 1,39/,
A. 4. Eigentliche Horste = 26 = 11,49/,
A.5. Homorhize Erdstimme = 49 = 21,59/,
A. Pflanzen, deren Hauptwurzel auf frithen Entwick-

lungsstadien durch sproBbiirtige Wurzeln ersetzt

wird = 95 = 41,79/,
B.I1.1. Auslduferartige allorhize Kriechsprosse (inklusive

Polster und polsterartig wachsende Arten) = 47 = 20,79,
B.1.2. SproBsystem typisch verholzt (allorhiz bewurzelt) = 12 = 53y
B.1.3. Allorhize Erdstimme = 27 = 11,80/,
B.1.4. Allorhize Erdstimme mit auslduferartigen

Kriechsprossen = 1= 0409
B.L5. Ableger = 1 = 040/,
B.L 6. Eigentliche Ausldufer = 7 = 3,10/
B.II1.1. Zwiebeln . = 1= 0409/,
B.II. 3. Brutknospen = 3 1,30/y
B.III. 1. Wurzelsprosse = 1= 049,
B. III. 2. Wurzelknollen — Speicherwurzeln = 3 = 139/,
A. und B, Pflanzen mit nachgewiesener sproBbiirtiger

Wurzelbildung =198 = 86,80/
C.I. 1—4. SproBachsensystem ausdauernd, aber ohne sproB-

biirtige Wurzelbildung = 25 = 11,00/,
C.II. Annuelle und Bisannuelle e @ e 200
C. Pflanzen ohne vegetative Fortpflanzungs-

moglichkeiten = 30 = 13,20/,

5. Beziehungen zwischen den vegetativen
Fortpflanzungstypen und der systematischen Stellung
der den Typen zugrunde liegenden Arten

Um eine generelle Behandlung und Diskussion eventueller dies-
beziiglicher Zusammenhinge kann es sich infolge der zu geringen
Artenzahl nicht handeln. AuBerdem erfolgte ja die Klassifizierung
von Fortpflanzungstypen nicht auf der Grundlage nur eines einzigen
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Gesichtspunktes. Stellen wir aber fiir diesen Zweck beispielsweise die
Wuchsformverhiltnisse (nur in groben Ziigen) allein in den Vorder-
grund, so treten — wenigstens bei artenreichen Familien — zwischen
denselben und bestimmten Typen doch gewisse Beziehungen in Er-
scheinung. |

Den kurzen, lediglich hinweisenden Betrachtungen seien nur die
Typen oder zusammengefaB3ten Typen einbezogen, welche mit mehr
als 20 Arten vertreten sind.

DaB3 unter den typischen Horstpflanzen ( A. 4.) anteilmidBig den
Gramineen und Cyperaceen zusammen die groite Bedeutung (zirka
899/p) zukommt, entspricht selbstverstindlich der Erwartung. Von
den 41 Arten mit verzweigten homorhizen Erdstimmen (A. 5. a.)
entfallen deren 27 oder ca. 65 ?/p auf die Compositen und 6 (ca. 15 9/p)
auf die Primulaceen.

Die 25 Arten mit oberirdisch verlaufenden, allorhiz bewurzelten
Kriechsprossen inklusive Polsterpflanzen ( B.1.1.a.b.d.) entstam-
men besonders der Familie der Saxifragaceae (32 9/), den Caryophyl-
laceen (28 9/p) und Primulaceen (20 9/p).

In der benachbarten Gruppe der Arten mit allorhiz bewurzelten,
vorwiegend unterirdisch verlaufenden Kriechsprossen (B. I. 1. c.)
stehen die Caryophyllaceen mit einem Anteil von ca. 329, an der
Spitze, gefolgt von den Campanulaceen (ca. 23 %/o), wihrend der rest-
liche Anteil von 7 weiteren Familien bestritten wird.

Der zusammengefalite Typus der allorhizen Erdstammpflanzen
(B. 1. 3. und 4.) enthidlt ca. 28 %/ Rosaceen und ca. 22 %/y Cruciferen;
die andere Hilfte verteilt sich auf insgesamt 9 weitere Familien.

Innerhalb der Gruppe mit ausdauernden Arten ohne jegliche Ad-
ventivwurzelbildung ( C. 1. 1. —4.) fallen besonders auf die Legumi-
nosen (32 9%), dann die Caryophyllaceen mit 24 ¢/ und die Cruci-
feren mit einem Anteil von 20 /.

Ein zahlenmiBiger Vergleich der Fortpflanzungstypen innerhalb
einer bestimmten Familie, wobel nur solche mit relativ zahlreichen
Arten berticksichtigt werden sollen, zeigt, daB z. B. die 20 Arten der
Caryophyllaceen durchwegs typische Allorhizophyten sind, wo-
bei 70 °/p mehr oder weniger deutlich sproBbiirtige Wurzeln erzeugen,
wihrend die restlichen 30 9/ derselben normalerweise véllig entbehren.
Der Grundtypus ist somit bei allen der gleiche, nur daB die Intensitit
der Adventivwurzelbildung bis zum volligen Fehlen variiert.
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Ein diesbeziigliches Verhalten bei den Cruciferen zeigt keine
wesentlichen Abweichungen von dem der Caryophyllaceen. Infolge
‘der relativ dickeren SproBachsen — bei grundsitzlich gleicher Orga-
nisation — erfolgte die Zuteilung besonders zu den allorhizen Erd-
stimmen (40 /o). Kontinuierliche Uberginge zum Typus C. 1. 1.—4.
bestehen auch hier.

Die Saxifragaceen haben ihren Schwerpunkt in der Aus-
bildung allorhizer Kriechsprosse und Polster (ca. 60 %/). Bei 3 Arten
oder ca. 23 9/p geht das Hauptwurzelsystem friihzeitig zugrunde, wo-
mit diese den Gruppen mit homorhizer Bewurzelung anzuschlieBen
sind.

Den 12 Arten der Rosaceen kommt durchwegs die Fihigkeit
der sproBbiirtigen Wurzelbildung zu. 8 derselben (ca. 66 9/o) sind den
allorhizen Erdstimmen zugeteilt (B. 1. 3). Wie bei den systematisch
nahestehenden Saxifragaceen, bestehen aber auch in dieser Familie
alle Uberginge zu homorhizen Erdstimmen (Sieversia montana). So
ist z. B. bei der durch Ausldufer ausgezeichneten Sieversia reptans
auf alten Stadien eine Hauptwurzel oft nicht mehr nachzuweisen!

Die durchwegs allorhiz bewurzelten SproBachsen der Legum -
nosen stehen fast ausschlieBlich im Unvermoégen der Adventiv-
wurzelbildung, weshalb 8 Arten (ca. 89 %) der Gruppe C. I. 1.—4. an-
geschlossen werden.

In der Familie der Primula ceen sind simtliche Primula- und
Soldanella-Arten charakteristische Vertreter des Typus mit verzweig-
ten, homorhizen Erdstimmen, wihrend die Gattung Androsace (und
Gregoria) vor allem durch allorhiz bewurzelte Kriechsprosse (B. I. 1.
a. b. d.) ausgezeichnet ist. Arten wie Androsace obtusifolia und deut-
licher A. chamaejasme stellen sodann Ubergangsformen dar zu homo-
rhiz bewurzelten Achsensystemen.

27 Arten oder ca. 759/ der in diesem Zusammenhang untersuch-
tetn Compositen haben homorhiz bewurzelte Erdstimme. Die
drei den sprofbiirtige Wurzeln erzeugenden Allorhizophyten zuge-
teilten Arten bilden eher einen Ubergang zur ausgeprigten allo-
rhizen Form, wie die Familie in diesem Fall nur durch Taraxacum
alpinum vertreten ist.

Aus der Tabelle 1 ist ferner ersichtlich, daB z. B. die Familien der
Cruciferae, Caryophyllaceae und Leguminosae mit ihren Arten streng
an bestimmte Hauptgruppen mit ausdauerndem Hauptwurzelsystem
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und relativ schwacher oder fehlender sproBbiirtiger Wurzelbildung
gebunden sind. Demgegeniiber ist die Differenzierungsmoglichkeit
in dieser Hinsicht z. B. bei den Scrophulariaceen, Primulaceen oder
Compositen viel groBer, indem deren hier vertretene Arten recht ver-
schiedenen Typen angehoren.

6. Die Bedeutung der vegetativen Fortpflanzung
fir die Vegetationsentwicklung
in den Hochalpen

a. Die Bedeutung der vegetativen Fortpflanzungstypen
in verschiedenen Pflanzengesellschaften

Um die Frage kurz zu streifen, welche Rolle den vegetativen Fort-
planzungsformen fiir die Vegetationsbildung und Vegetationserhal-
tung zukommt, ist ein diesbeziiglicher Vergleich von EinheitsgréBen
der Vegetation naheliegend.

Die Pflanzengesellschaft ist ein gemeinsames Objekt der Bio-
zoenologie und der Vegetationskunde (DANIKER 1939). Der ersten
Disziplin ist die Pflanzengesellschaft ein Hauptobjekt, der zweiten ist
sie Baustein im Sinne einer EinheitsgroBe, eventuell im Sinne eines
okologisch physiognomischen Wertes zur Beschreibung der Vegeta-
tion (DANIKER 1939).

Auf Schutt und Gerd6ll (z. B. Gesellschaften mit Thlasp: rotundi-
folium oder Oxyria digyna) ist die Vegetationsentwicklung auf In-
itialstadien meist in einem Zustand, in welchem die Individuen noch
nicht oder nur zufillig in gegenseitige Beziehung treten. Dieser Zu-
stand kann so lange andauern, als die spezifischen Standortsverhilt-
nisse besonders durch anhaltende duBBere Einwirkungen erhalten blei-
ben. Die Konkurrenz ist demnach ohne oder von sehr unter-
geordneter Bedeutung. Solche Pflanzengesellschaften sind nicht
streng vergleichbar mit + geschlossenen Bestinden, die eine durch
innere Verhiltnisse bedingte Struktur aufweisen. Infolgedessen ist
auch zu erwarten, daB3 der Anteil vegetativer Fortpflanzungstypen,
welchen groBtenteils eine bestimmte Wuchsform zugrunde liegt, beim

146



Ubergang von einer lockeren Initialgesellschaft zu einem geschlos-
senen Reinbestand nicht gleich bleibt.

Mit einem ersten Beispiel sei die mit den 6kologischen Verhilt-
nissen wechselnde Bedeutung vegetativer Fortpflanzungsformen beim
Ubergang vom Schneetilchenrasen mit Polytrichum sexangularis zum
Curvuletum-Rasen dargestellt. Solche Schneetdlchenfluren sind be-
sonders ausgedehnt und typisch im Gebiet des Vereinapasses (Mies-
boéden, ca. 2550 m). Wo Curvuletum und Polytrichetum in néchster
Nihe ausgebildet sind, lassen sich meist zwei ebenfalls charakteri-
stische Ubergangszonen unterscheiden. Die an den Polytrichumrasen

Abb. 48 Schemat. Darstellung der Ubergangsvegetation in einer Schneetilchenmulde
(Miesbéden am VereinapaB, ca. 2600 m)

Polytrichetum sexangularis (Schneedauer 9—10'/2 Monate)
Gnaphalium supinum-Zone

Salix herbacea-Zone (Schneedauer 8—9'/2 Monate)
Curvuletum-Rasen (Schneedauer 7—8 Monate)

=W o

anschlieBende Zone (Fazies nach BRAUN-BLANQUET 1951) ist beson-
ders reich an Gnaphalium supinum; in der zweiten gegen das Cur-
vuletum hin dominiert Salix herbacea. Als Hauptursache dieser Dif-
ferenzierung fallen die unterschiedlichen Anspriiche an die Dauer
der schneefreien Vegetationszeit in Betracht. Die ausgeprigten Poly-
trichumrasen genieflen im allgemeinen wohl kaum linger als 2 Mo-
nate Schneefreiheit, wiahrend eine solche fur den Curvula-Rasen
4—5 Monate betridgt. Die Schneebedeckung der Salix herbacea-Be-
stainde dauert 8—9 Monate und fiir die Rasen von Gnaphalium su-
pinum noch etwas linger (Abb. 48).

Eine Beurteilung der vegetativen Wirksamkeit allein nach der
jeweiligen Artenzahl, welche einem bestimmten Typus zugrunde
liegt, wiirde ein falsches Bild vermitteln. Im vorliegenden Beispiel
wurde die Individuenzahl mit dem Deckungsgradwert in Beziehung
gebracht, und zwar in folgender Weise: in jeder der 4 Zonen wurden
5 Quadrate a 1 m? in bezug auf die vorhandenen Arten, deren Abun-
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Tabelle 2

3

£, % S :

EE SN B 2

E gﬂ :::é § E = ]

=5 S o ¥ :

5 &3 AN S &

%/p 0/p 0y /o
Polytrichum sexangularis 76,0 26,3 2.5 Moose
Arenaria biflora 3.1 4,7 4.4 B.1.1.a.at
Gnaphalium supinum 2.4 36,5 10,0 1,2 A.b. a.
Cerastium cerastioides 5.5 1,9 B.1.1.a.al.
Cardamine alpina 3,1 0,7 0,6 B.I.5. bRt
Carex curvula 0,6 14 5,0 38,7 A.4.b.
Poa alpina 1,9 2,5 A. 4. b.
Salix herbacea 1,9 12,1 48,1 11,2 B.1.4.
Carex Lachenalii 3,7 0,7 A.4.b.
Soldanella pusilla 0,6 1.3 3,1 1.2 A, 5. a.
Veronica alpina 0,6 A.1l. a.al.
Chrysanthemum alpinum 0,6 6,1 2.5 2.2 A.b5. a.
Sibbaldia procumbens 14 13,8 1,2 B.I. 3.a. al.
Sedum alpestre 0,7 44 B.I. 1. a. bt
Leontodon helveticus 0,7 9,5 A.b.a.
Sesleria disticha 0,7 14,0 A.4.Db.
Polygonum viviparum 0,7 1.2 6,2 B.IL 4.
Euphrasia minima 2,2 C. II.
Loiseleuria procumbens 1,2 B.1.2.4a.
Avena versicolor 4,5 A.4. b.
Phyteuma pedemontanum 3.9 B.I.1.c. bt
Polytrichum juniperinum 2,8 Moose

danz und Deckungsgrad untersucht (Abundanz: 1 = sehr spirlich,

= spirlich, 3 = wenig zahlreich, 4 = zahlreich, 5 = sehr zahlreich;
Deckungsgrad: 1 = weniger als 1/z9 der Fldche, 2 = 1/50—1/4, 3 =
1/4—1/9, 4 = 1/5—3/4, b = 3/4,—4/4). Die Produkte aus Abundanz und
Deckung wurden fiir jede Art innerhalb einer Gesellschaft und Uber-
gangszone addiert und jeweils in %/p ausgedriickt (Tabelle 2).

Fassen wir ferner Typen mit dhnlichem Wirkungsgrad vegetati-
ver Fortpflanzung zusammen — moglichst unter Berticksichtigung der
habituell-morphologischen «Verwandtschaft» —, so ergibt sich der in
Abb. 49 dargestellte Vergleich.

In den am lidngsten von Schnee bedeckten Schneetilchenrasen
nimmt Polytrichum sexangularis den gréten Raum ein.
Die homorhizen Erdstammpflanzen verzeichnen in der
darauffolgenden Ubergangszone den Hauptanteil. Auch im Salix
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Abb. 49 Prozentuale Anteile der vegetativen Fortpflanzungstypen in verschiedenen
Vegetationsstadien vom Schneetilchenrasen zum Curvuletum
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herbacea-Bestand stehen Arten mit einem kriftigen vegetativen
Wachstum und Fortpflanzungsvermogen an erster Stelle (Salix her-
bacea und Sibbaldia procumbens). Es handelt sich zwar um allorhiz

bewurzelte Erdstammpflanzen, welchen aber das Hauptwurzelsystem
nach einigen Jahren abstirbt.

Im Curvuletum-Rasen kommt schlieBlich den horstbilden-
den Grasarten der groBte Bauwert zu. Relativ geringe Unterschiede
in der Dauer der Schneebedeckung vermoégen somit bereits auffal-
lende Anderungen in der Dominanz hervorzurufen.

Abbildung 50 stellt schematisch die Vegetationsverhiltnisse dar
beim Ubergang von der Pioniergesellschaft mit Thlasp:
rotundifolium auf Schutt und Gerdll zum =+ geschlossenen Rasen
vom Typus eines Seslerieto-Semperviretums. Im Bestand
des letzteren sowie im Firm e tum - Initialstadium mit Dryas octo-
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Abb. 50 Schema des Uberganges der Vegetationsstadien von der Geroéllschutt-Flur
mit Thlaspi rotundifolium zum Rasen mit Sesleria coerulea und Carex sempervirens

(Kleine Furka, Scesaplanagebiet)

Neigung ca. 350

A Rasen + geschlossen, mit Sesleria coerulea und Carex sempervirens
B Firmetum-Initialstadium mit Dryas octopetala
C Pioniergesellschaft auf Kiesger6ll mit Thlaspi rotundifolium

petala (A und B) wurden je 5 Flichen a 1 m? untersucht; in der
Geroll-Schuttflur (C) waren es deren 8 a 1 m2. Die Aufnahmen er-
folgten methodisch wie im vorhergehenden Beispiel. In Tabelle 3
sind die Arten der 3 Vegetationsstadien mit ihrem prozentualen An-
teil zusammengestellt. Die weiter zusammengefaBten Typen sind in |
Abb. b1 graphisch wiedergegeben. Aus dem Vergleich ergibt sich die
Tatsache, daB in der Pioniergesellschaft (C) Typen nebeneinander
vorkommen, welchen z. T. iiberhaupt kein, z. T. nur ein geringes, erst
nach der Einwirkung von AuBenfaktoren mégliches vegetatives Fort-
pflanzungsvermogen eigen ist. Weil die Konkurrenz in diesem Sta-
dium hochstens von sehr untergeordneter Bedeutung wirkt, ver-
mogen sich auch konkurrenzschwache Wuchsformen kriftig zu ent-
falten. Der Zufall spielt hier eine viel wichtigere Rolle als auf spite-
ren Stadien, wenn die Arten und Individuen untereinander in Be-
rithrung treten. Deshalb kann denn auch das Bild hinsichtlich des
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Abb, 51 Darstellung des prozentualen Anteils vegetativer Fortpflanzungstypen
in den Vegetationsstadien der Abb. 50
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Anteils vegetativer Fortpflanzungstypen an andern, okologisch =+
gleichwertigen Standorten wesentlich anders aussehen (Abb. 53).

In der Ubergangsvegetation (B in Abb.50 und 51) mit
Carex firma und Dryas octopetala stehen die betéiligten Arten be-
reits in relativ starker Konkurrenz. Hierbei erweisen sich im Kampf
um den Raum unter diesen speziellen ékologischen Bedingungen be-
sonders die reich bewurzelten Teppichspaliere und Rasenpolster als
wirksam. In dem MaBe, wie sich die Vegetationsdecke schlieBt und
die Bodenunterlage dadurch eine weitere Festigung erfahrt, dndern
sich auch die Standortsbedingungen. Andere Arten dringen in und
zwischen die Polster und Teppiche ein und entwickeln sich auf deren
Kosten weiter (Tabelle 3, Kol. A). Besonders an Orten, die in ge-
ringerem Ausmaf} herunterfallendem Gesteinsmaterial ausgesetzt sind,
dominieren dann meist horstbildende Arten (Abb. 51, A). — Beim Be-
stand mit Sesleria coerulea und Carex sempervirens (A in Abb. 50
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Abb. 52 Prozentualer Anteil der vegetativen Fortpflanzungstypen
in drei hochalpinen Rasengesellschaften
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und 51) handelt es sich in diesem Fall noch nicht um das typische
Seslerieto-Semperviretum. Obwohl die Rasenvegetation dem dufern
Aspekt nach wohl kaum verschieden ist vom charakteristischen Ses-
lerieto-Semperviretum, tberwiegt noch die Zahl an typischen Fir-
metum-Arten.

Eine vergleichende Gegeniiberstellung dreier wichtiger hoch-
alpiner Rasentypen (Firmetum, Elynarasen, Curvule-
tum) hinsichtlich des prozentualen Anteils der vegetativen Fort-
pflanzungstypen ist der Tab. 4 und der Abb. 52 zu entnehmen. Den
hierbei durchgefiihrten Aufnahmen lag lediglich das Ziel zugrunde,
je eine relativ kleine, durchschnittliche und moglichst homogene
Rasenfliche zu untersuchen in bezug auf die vorhandenen Arten,
deren Deckungsanteil und Abundanz. Im Curvuletum und Elynetum
wurde je eine Fliche von 1 m?2 in Quadritchen a 10 cm Seite unter-
teilt (im Firmetum 2 Quadrate a 1/> m Seite in 10 cm-Quadritchen).
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Abb. 53 Prozentualer Anteil vegetativer Fortpflanzungstypen
in drei hochalpinen Schuttgesellschaften
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A Oxyrietum digynae cerastietosum (nach Jénny-Lips 1930)
B Oxyrietum digynae luzuletosum (nach Jenny-Lips 1930)
C  Thlaspeetum rotundifolii (nach Br.-Bl. 1926)

Die Summe der Quadritchen, in welchen eine bestimmte Art gezihlt
wird, multipliziert mit der Zahl, welche einem mittleren Deckungs-
gradwert entspricht, ergibt eine Ziffer, die fiir die betreffende Art
einen relativen Anteil im untersuchten Rasenstiick zum Ausdruck
bringt. In Tab.4 ist dieser Wert fiir jede Art in Prozent (/) an-
gegeben.

Allen diesen drei hochalpinen Rasengesellschaften ist gemeinsam
das verhidltnismidBig starke Zuriicktreten der Typen mit allorhiz be-
wurzeltem Sprof3system und unter diesen insbesondere jener mit nor-
malerweise schwacher oder fehlender Adventivwurzelbildung. In den
sehr kilte- und windexponierten Pionierrasen mit Carex firma auf
Boden mit hoher basischer Reaktion herrschen die ausgedehnten
Rasenpolster (A.2) der Polstersegge. Mit abnehmender Basizitit an
entsprechenden Wuchsorten oder iiberhaupt an den am stdrksten ex-
ponierten Gratriicken und Windecken gelangen die horstbildenden

.
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Pflanzen zur Dominanz (Abb. 52). Natiirlich reagieren die einzelnen
Individuen in erster Linie durch den der Art eigenen physiologi-
schen und morphologischen Zustand auf geringste Anderungen des
Milieus. Gesamthaft scheint es auffillig, wie in Entwicklungsstadien
der Vegetationsbildung, wo starke Konkurrenz wirkt, wie auch in
sog. «Dauergesellschaften», wo sich zwischen den verschiedenen Kon-
kurrenzformen gewissermalBen eine «Gleichgewichtslage» eingestellt
hat, stets Arten mit homorhiz bewurzeltem Achsensystem oder dann
Allorhizophyten mit relativ starker Adventivwurzelbildung den Raum
behaupten.

Im Gegensatz dazu weisen Initialstadien einer Vegeta-
tionsentwicklung z. B. auf Schutt und Geréll in dieser Hinsicht eine
recht uneinheitliche Organisation auf. Weil in solchen Fillen noch
keine Konkurrenz (besonders die Konkurrenz um den Raum) von
irgendwelcher Bedeutung herrscht, kann sich jede Art, die z. B. durch
Samenflug an einem noch vegetationslosen oder vegetationsarmen
Standort einigermaBen giinstige Lebensbedingungen vorfindet, ent-
wickeln und weiter ausbreiten. Handelt es sich hierbei um eine Art
mit besonders kriftigem vegetativem Ausbreitungs- und Vermeh-
rungsvermégen (z. B. Trisetum distichophyllum), so tritt folglich spi-
ter der der betreffenden Art zugrunde liegende Fortpflanzungstypus
(A. 1) besonders hervor. Zeichnen sich Arten z. B. durch eine inten-
sive generative Vermehrung und z. T. nebenbei vegetative Fortpflan-
zung mittels allorhiz bewurzelten Erdstimmen aus (z. B. Oxyria di-
gyna), so wird bei einer entsprechenden Zusammenstellung den allo-
rhizen Erdstimmen (B.I.3.b.) ein mehr oder weniger bedeutender
Anteil zukommen. Selbst Arten, welchen jegliche Mdglichkeit zur
vegetativen Propagation fehlt (C.I), denen aber eine wirksame Re-
produktion durch Samen eigen ist, kénnen in Schutt- und Gergll-
fluren einen beachtlichen relativen Anteil erreichen, z. B. Thlaspi
rotundifolium, Silene cucubalus ssp. alpina (C in Abb. 51 und 53).

In den Gesellschaften mit + zusammenschlieBender Vegetations-
decke kommt diesem Typus dagegen durchwegs uberhaupt keine we-
sentliche Bedeutung mehr zu.

In Abb.53 sind drei Felsschuttgesellschaften mit
ihrem prozentualen Anteil der vegetativen Fortpflanzungsformen dar-
gestellt. Die graphische Gegeniiberstellung erfolgte auf Grund der
entsprechenden Assoziationstabellen von JENNy-Lips (1930, p. 208
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Tabelle 3

Carex sempervirens
Sesleria coerulea

Erica carnea

Carex firma
Rhododendron hirsutum
Festuca pumila

Dryas octopetala
Bellidiastrum Michelii
Gentiana Clusii
Androsace chamaejasme
Polygala chamaebuxus
Thymus serpyllum
Biscutella laevigata
Selaginella selaginoides
Hieracium bifidum ssp. caesiiflorum
Pedicularis rostrato-capitata
Polygonum viviparum
Globularia cordifolia
Bartsia alpina

Galium pumilum
Ranunculus alpestris
Gentiana verna
Euphrasia minima
Ranunculus montanus

. Homogyne alpina
Crepis Jacquini
Soldanella alpina
Minuartia verna
Potentilla aurea
Anthyllis vulneraria var. alpestris
Alchemilla Hoppeana
Ligusticum Mutellina
Valeriana supina
Campanula Scheuchzeri
Saxifraga caesia

Salix retusa

Moehringia ciliata
Campanula cochleariifolia
Thlaspi rotundifolium
Arabis pumila

Galium helveticum
Viola calcarata

Silene cucubalus var. alpina
Cirsium spinosissimum
Poa alpina var. vivipara
Hutchinsia alpina
Linaria alpina

Saxifraga aphylla
Rumex scutatus
Cerastium latifolium
Sedum atratum
Cystopteris Filix-fragilis

A B % C % Typus
18,2 A.4.b
13,0 A.4.b
9,4 0,8 B.1.2.c
6,8 28,7 A. 2.
4,7 B.I.2.c
42 1,6 3,7 A.4.b.
4,2 32,8 B.1.2. a.al.
3,1 1,7 A.b. a.
2,6 A.b. a.
2,6 1,7 B.1.6.
2,6 B: L. 2. b.
2,1 B.I1.1.a.al
2,1 49 B.III. 1.
2.1 A.l.a.
2,1 0,8 A.b. a.
2.1 A. 5. b.al.
2,1 B.II. 3.
2.1 B.1.2. a.al.
1,6 3,3 A. 1. a. bl
1,6 B.I1.1.c.bt
1,1 1,6 A.5.b.
1,1 0,8 B.I1.1.a.at,
1,0 1,6 C.1I1.
1,0 A. 5. b.
1,0 A.b.a.
0,5 4,1 A.b5.a.
0,5 1,7 A. 5. a.
0,b C.I 3.
0,5 B.1. 3.a.al.
0,5 C.1 3.
0,5 1,7 8,7 B.I.3.a.al.
0,5 B. 1. 3. b.bt.
0,5 3,3 - 16,0 B.I.1.c. al.
0,5 B.I1.1.c.al.
0,5 49 B.I.1.b.at
0,5 0,8 1,3 B.1.2.a.
0,8 7.4 B.I1.1.c.bi,
0,8 2,5 B.I.1.c.al.
0,8 12,3 C. 1. 3.
0,8 B.I1. 3.b.bl.
8,7 B.I. 1. c bl
7.4 B.I.1.c.al
6,2 C.L 3.
6,2 B.1. 3. b.at
49 B.II. 3.
49 B.X. 1. c.Bl,
49 C.L 3.
2.5 B.I1.1.b.bt,
2,5 B.I1.1.c.bt.
25 B: 1. 1. c.bl.
1.2 C.1II.
1.2 A.5.a

A = vorwiegend geschlossener Rasen mit Carex sempervirens und Sesleria coerulea als Dominanten

(durchschnittlicher Deckungsgrad ca. 85 %).

B = Firmetum-Initialstadium mit Dryas octopetala (durchschnittlicher Deckungsgrad ca. 50 %) .
C = Pioniergesellschaft mit Thlaspi rotundifolium (durchschnittlicher Deckungsgrad ca. 5—10 %).



Carex firma

Salix retusa serpyllifolia
Festuca pumila
Campanula cochleariifolia
Crepis Jacquini
Androsace chamaejasme
Polygonum viviparum
Saxifraga caesia

Sesleria coerulea

Carex sempervirens
Euphrasia minima
Helianthemum alpestre
Dryas octopetala

Elyna myosuroides

Silene acaulis

Gentiana Kochiana
Ligusticum mutellinoides
Bartsia alpina

Pedicularis verticillata
Draba aizoides

Minuartia sedoides

Carex curvula

Avena versicolor
Phyteuma hemisphaericum
Sesleria disticha
Leontodon helveticus
Festuca Halleri

Potentilla frigida

Poa alpina var. vivipara
Veronica bellidioides
Phyteuma pedemontanum
Hieracium alpinum
Chrysanthemum alpinum
Luzula spicata

A = Firmetum (Deckungsgrad ca. 50—60 ).

Tabelle 4

A% B % C % Typus
34,9 18,0 A. 2.
16,6 13,2 B.1. 2. a.
15,5 8,8 A. 4. b.
7.8 B.I.1.c. al.
5,6 A.b. a.
45 8,8 B.1.6.
3,4 3,1 0,4 B.1I1. 3.
25 B.I1.1.b.at
2,5 4,1 A.4.b.
2.5 9,6 A.4. b.
1,7 1,6 C. 1l
1,7 B.1.2. b.
0,8 B.1.2.a.
212 A.4.b.
6,0 B.I1. 1. b. bi,
2,8 A.b.a.
1,9 B.1. 3. b. bt.
1,2 A.1l.a. bt
0,7 B.1.3.b.at.
0,4 C.1.4.
0,2 0,4 B.I1.1.b. bt
48,3 A.4. b.
14,0 A.4.b.
10,4 B.I.1.c. bt
8,8 A.4.b.
5,8 A.b.a,
2,8 A.4.b.
1,9 B.I. 3. b. bl
1,6 B.1I. 3.
1,4 A.b. a.
1,1 B.I.1.c. b1,
0,7 A.b. a.
0,4 A.b. a.
0,4 A.4.b.

B = Rasen mit Elyna myosuroides als Dominante (Deckungsgrad ca. 85—90 %) .

C = Curvuletum (Deckungsgrad ca. 80 %),

und 244), aus welchen fiir jede Spezies aus simtlichen Aufnahmen
der mittlere Deckungswert berechnet wurde. Auf Grund der Summe
der mittleren Deckungswerte, welche gleich 1009/, gesetzt wird, ist
der Deckungswert der einzelnen Arten ebenfalls in 9/ angegeben. Die
Arten wurden den entsprechenden Typen zugeteilt und dieselben

weiter zusammengefal3t, wie dies aus Abb. 53 ersichtlich ist.
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Entsprechend den bereits gemachten Ausfithrungen ist das Ver-
héltnis der vegetativen Fortpflanzungstypen in den drei Schuttgesell-
schaften trotz der dhnlichen o6kologischen Bedingungen recht ver-
schieden.

Zusammenfassend scheint es — im gesamten gesehen — ganz natiir-
lich, daf} einem bestimmten Typus in wechselnder biotischer und
abiotischer Beziehung eine recht unterschiedliche Bedeutung zu-
kommen mul.

b. Der Fortpflanzungstypus als Konkurrenzfaktor

Der Wettbewerb der einzelnen Komponenten einer Gesellschaft
kommt wohl am unmittelbarsten zur Geltung in der oberirdischen,
aber auch in der unterirdischen Sprof3- und Wurzelbildung und der
darauf beruhenden Raumverdringung. Der erstbesiedelte Raum wird
von einer Pflanze nicht dauernd in gleicher Weise ausgeniitzt (DANI-
KER, 1928, p.428). Besonders bei den Arten mit homorhiz bewurzel-
ten SprofBachsen verschiebt sich die Zone lebhaftester Tatigkeit bei
den ober- und unterirdischen Organteilen mit jeder Vegetations-
periode in radialer Richtung. In geringerem Ausmall kommt dieses
Verhalten auch bei den Allorhizophyten zum Ausdruck. Demnach
wirkt schon allein das vegetative Wachstum der SproBorgane, welches
oft gleichzeitig mit vegetativer Fortpflanzung und Vermehrung ver-
bunden ist, im Sinne einer Konkurrenzleistung.

«Durch die fortschreitende Besiedelung sind die Lebensrdume so
sehr auf das Minimum zuriickgedringt, daB3 die wachstumhemmen-
den Faktoren eine weitere Besiedelung aufheben und junge Indivi-
duen nur in Liicken der absterbenden heranwachsen koénnen.» —
«Dasjenige Individuum also, das bei gleichen dulleren Bedingungen
zu groBeren Leistungen befdhigt ist, wird in der Konkurrenz siegen»
(DANIKER 1928, p. 410 und 411).

Nach DANIKER (1928, p.435) ist zu unterscheiden zwischen einer
Konkurrenz im ‘t_)_i_ologischen und einer solchen 1m 6k o-
logischen Sinne. In diesem Zusammenhang, unter Einbeziehung
der vegetativen Fortpflanzungsformen, ist besonders die ckologische
Konkurrenz von Interesse als ein Wettkampf zwischen benachbarten
artgleichen oder artverschiedenen Individuen, die sich durch ihre
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Standortsbeeinflussung direkt bewirken. Es wirkt sich dieser Konkur-
renzfaktor deshalb stark auf die Organisation der Gesellschaft aus,
wihrend die biologische Konkurrenz eher die Auswahl der Arten zur
Gesellschaftsbildung bestimmt.

Derselbe Autor (1928, p.445) fiihrt weiter aus: «Jedem Sprof3
kommt durch Stellung und Bau ein gewisser Konkurrenzwert zu.
Manche Sprosse sind sogar vorwiegend fiir die Konkurrenz geschaffen
und zeigen ihren hauptsichlichsten Nutzen dort, wo Pflanzen im Zu-
sammenwuchs vorkommen.» — «Wenn wir eine Pflanze unter diesem
Gesichtspunkt betrachten, so erkennen wir ihre synokologische Be-
deutung.»

Den in dieser Arbeit unterschiedenen Typen liegt ja stets eine be-
stimmte Wuchsform zugrunde, welche sehr oft allein schon eine
Pflanze gegeniiber andern {iberlegen erscheinen liBt. Speziali-
sierte vegetative Fortpflanzungsformen, wie z. B. echte Ausliufer
und Brutknopsen, sind aber in den meisten Fillen nicht gleichzeitig
auch wirksame, speziell auf die Konkurrenz eingestellte Bildungen.
Eine groBe Mehrheit der untersuchten Arten hat prinzipiell die Mo6g-
lichkeit, rein auf Grund ihrer Wuchsform, mehr oder weniger deut-
lich den Weg der vegetativen Reproduktion einzuschlagen. Ja, bei
zahlreichen Typen (z. B. A. 1, A. 2, A. 3, A.4, A.b. a) ergibt sich die-
ser Vorgang notwendigerweise aus dem normalen Entwicklungsablauf
des Achsensystems. Eine wirksame Konkurrenzform ent
spricht denn sehr oft auch gerade solchen Fortpflanzungstypen, ist
aber in der Regel an ein bestimmtes Milieu gebunden, das sich aus
den verschiedenen abiotischen und biotischen Faktoren zusammen-
setzt.

Beim Ubergang von einer lockeren Schuttflur zu einer mehr oder
weniger stabilen Rasengesellschaft tritt eine erste Phase star-
ker Konkurrenzumden Lebensraum erstmals dort ein,
wo die Individuen einer und verschiedener Arten untereinander in
gegenseitige Beziehung treten. Meist erweisen sich Arten mit aus-
lauferartigen Kriechsprossen und horizontal verlaufenden Erdstim-
men als besonders konkurrenzkriftig. In dem MaBe, wie sich die
unter optimalen Bedingungen lebenden Arten weiterentwickeln und
andere (z. B. Griser) sukzessive ansiedeln, dndern sich auch stets die
Standortsverhdltnisse. Spater kommt die Standortsbeeinflussung (DA-
NIKER 1928) der Individuen der zuletzt angesiedelten Arten zur Gel-
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tung. Diese nehmen immer mehr des vorhandenen Lebensraumes in
Anspruch, bis schlieBlich ein «gesellschaftliches» Gleichgewicht er-
reicht ist, in dem beispielsweise die Horstform stark dominiert. Durch
die Wirkung von AuBenfaktoren (Felsstiirze, Riifen, regressive Ero-
sion) konnen stabile Rasengesellschaften sekundir wieder unter 6ko-
logische Bedingungen geraten, wie sie fiir Schuttfluren charakteri-
stisch sind (s. Chrysanthemum alpinum, p.83). So wie sich infolge
davon die Standortsverhiltnisse auf kleinstem Raume plétzlich idn-
dern, erlangen an solchen Wuchsorten auch wieder andere Wuchs-
formen die herrschende Stellung.

Gesamthaft betrachtet, konnen die vegetativen Fortpflanzungs-
typen in mehrfacher Hinsicht als Konkurrenzfaktor von Bedeutung
werden:

1. Allein schon ein mehr oder weniger ausgeprigtes vegeta-
tives Wachstum des SproBsystems kann fiir die Einnahme
und Behauptung des Lebensraumes von groBter Wichtigkeit
sein.

2. RegelmilBige vegetative Fortpflanzung und Ver-
mehrung ist in der Wirkung viel sicherer und weniger vom
Zufall abhingig im Vergleich zu generativen Reproduktions-
vorgangen. '

3. Eine normalerweise geringe vegetative Ausbreitung fordert an-
derseits die Bildung von Bruten. Die Brutenbildung
hat — im Vergleich zur generativen Vermehrung — beim Ent-
stehen von Pflanzengesellschaften eine wesentliche Bedeutung
(DANIKER 1928, p. 427).
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7. Zusammenfassung

Ein Uberblick iiber die der Klassifizierung einbezogenen Arten
aus der Carex-Elyna-Vegetationsstute zeigt, dall einem Anteil von
ca. 85 9/ prinzipiell die Moglichkeit zukommt, sei dies erst unter der
Wirkung exogener Faktoren oder allein schon durch die natiirliche
SproBentwicklung, den Weg der vegetativen Propagation einzuschla-
gen. Manche Vertreter — besonders den Gruppen B. I. 1. b, B. 1. 2. b1,
B. 1. 3. bl angehorend — diirften wohl hdochst selten, nur ausnahms-
weise und ohne Wirksamkeit von irgendwelcher Bedeutung eine be-
stimmte Form vegetativer Fortpflanzung verwirklichen. Es sind dies
vor allem Arten mit ausgesprochen allorhiz bewurzeltem Achsen-
system und sehr spérlicher sproBbiirtiger Wurzelbildung.

Schon eine oberflichliche Orientierung erweckt den Eindruck,
dall vegetative Fortpflanzungsformen, die eine ausgeprigte und in
ihrer Wirkung hochgradige, morphologisch spezialisierte Vermeh-
rungsorganisation darstellen, zahlenmiBig stark zuriicktreten. Um so
bedeutender sind alle jene Typen, deren Organisation keine beson-
deren, speziell der Fortpflanzung dienenden Bildungen erkennen laBt,
die sich aber vegetativ erhalten und vermehren allein durch fort-
gesetztes Wachstum und Verzweigung im Zusammenhang mit dem
AbsterbeprozeB von iltesten Organteilen her. In dieser Beziehung
von grofter Wirksamkeit finden besonders Erwdhnung die Arten mit
homorhiz bewurzelten auslduferartigen Kriechsprossen und Erdstim-
men. Aber auch zahlreiche Arten mit einem Hauptwurzelsystem, die
sich durch verhiltnismaBig ausgedehnte und reich bewurzelte Kriech-
sprosse auszeichnen, stehen den letzteren in der Wirkung vegetativer
Propagation in manchen Fillen keineswegs nach (siehe z. B. Salix
herbacea, Sibbaldia procumbens, Saxifraga oppositifolia, CGerastium
cerastioides).

Aut einer einmal besiedelten Fliache sind die betreffenden Arten
spater aber oft in der vegetativen Vermehrung und weiteren Aus-
breitung mehr oder weniger beschrinkt.

Innerhalb eines Typus bestehen — auch ohne Riicksicht auf
dulere Verhiltnisse — zwischen den Arten z.T. groBBere quantitative
Unterschiede im flichenhaften Ausbreitungsvermoégen. Wihrend bei-
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spielsweise die Rasenpolster von Carex firma Teppiche bis zu 1 m
Ausdehnung und mehr bilden, erscheinen diejenigen der Saxifraga
androsacea von sehr beschriankter Fliche.

Untersuchungen tuiber die Bedeutung der vegetativen Fortpflan-
zungstypen im Hinblick auf die Entwicklung und Erhal-
tung einer Vegetationsdecke haben gezeigt, daB in be-
stimmten Entwicklungsstadien meist auch bestimmten Typen der
Vorrang in der Behauptung des Lebensraumes zukommt. Diese Regel
gilt weniger oder z. T. tiberhaupt nicht fiir Vegetationseinheiten an
Schutt- und Gerollstandorten. Da auf Initialstadien, z. B. mit Fels-
oder Moridnenschutt als Bodenunterlage, der Konkurrenzfaktor noch
bedeutungslos erscheint, vermdgen sich auch konkurrenzschwache
Arten auszubreiten. Dies sind denn auch die Standorte, wo Typen
ohne oder mit duBerst geringer vegetativer Fortpflanzungsmdoglich-
keit einen relativ hohen Anteil erreichen konnen, vorausgesetzt, daB
die generative Reproduktion der betreffenden Arten von entspre-
chend ausgeprigter Wirksamkeit ist.

In weiter fortgeschrittenen Phasen der Vegetationsbildung, wo In-
dividuen und Arten in gegenseitige Beriihrung treten und die Kon-
kurrenz um den Lebensraum einsetzt, erweisen sich immer wieder
Pflanzen mit auslauferartigen Kriechsprossen und rasch sich ent-
wickelnden Erdstimmen als vorteilhaft. Mit andauernder Standorts-
beeinflussung der beteiligten Arten nimmt auch die Bodenbildung
zu, wodurch die Existenzbedingungen wesentlich dndern.

In mehr oder weniger geschlossenen Vegetationseinheiten der
Hochalpen, die in ihrer Zusammensetzung eine verhiltnismiBige Sta-
bilisierung erfahren haben, erlangen durchwegs horstbildende Arten
die rdumliche Vorherrschatft.

Vergleichen wir ganz generell die vegetativen Fortpflanzungsmog-
lichkeiten in der alpinen und hochalpinen Region mit den genera-
tiven, so ist auf Grund der vorliegenden Untersuchungen wohl klar
ersichtlich, daB3 die vegetativen Fortpflanzungsformen nicht einfach
als eine Anpassung an extremere Verhdltnisse, etwa im Sinne
teleologisch gedeuteter ZweckmiBigkeit, erklirt werden koénnen. Als
Folge der extremen klimatischen Bedingungen ergeben sich die giin-
stigsten Entwicklungsmoglichkeiten des SproBsystems in unmittel-
barer Bodennihe, wenn nicht im Boden selbst. Die SproBachsen ge-
langen folglich in viel engeren Kontakt mit dem Substrat, als dies bei
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nah verwandten Arten der Niederungen der Fall ist. Wachstum und
Verzweigung der Sprosse erfolgen bei sehr vielen Arten direkt an der
Bodenoberfliche. Die innigere Beriihrung mit dem Untergrund
diirfte zudem — mindestens teilweise — die direkte Ursache sein fiir
eine erhohte sproBbiirtige Wurzelbildung. Hieraus ergeben sich fiir
die betreffenden Pflanzen neue Moglichkeiten, welche sich eventuell
in einer bestimmten Form vegetativer Fortpflanzung duBBern. Sterben
Hauptwurzel und Primérsprof nach einer gewissen Zeit ab, so mub
die Weiterentwicklung natiirlicherweise zu einer mehr oder weniger
deutlichen vegetativen Vermehrung der Individuenzahl fiihren. So-
mit ergeben sich gerade aus dem eben geschilderten Verhalten jene
vegetativen Fortpflanzungsformen, welche sowohl idiobiologisch als
auch phytozoenologisch von gréBter Bedeutung sind.

Obwohl fiir zahlreiche Arten unter normalen Verhiltnissen die
generativen Fortpflanzungs- und Vermehrungsvorginge allein von
irgendwelcher Wirksamkeit ihren Verlauf nehmen, kénnen — be-
sonders unter ungewohnlichen AuBenbedingungen — auch die vege-
tativen an Bedeutung gewinnen. Durch den Ausfall von Fruktifika-
tionsperioden in einem bestimmten Gebiet ist die Arterhaltung wih-
rend dieser Zeit vollstindig auf das vegetative Wachstum und die
vegetative Propagation angewiesen. Ranunculus glacialis erzeugt bis
in die hochsten Lagen der Alpen (bis iiber 4000 m) keimfihige
Friichte. Ablegerbildung ist nur selten, unter besonderen Milieu-
bedingungen zu beobachten. Wie bei andern Arten, wird an den
entsprechenden Sprofteilen die Ausbildung sproBbiirtiger Wurzeln
gefordert durch eine moglichst feuchte, von Wasser durchtriankte
Bodenunterlage, durch besonders langdauernde Schneebedeckung
oder Bedeckung mit Schutt- und Erdmaterial, also oft gerade an
Standorten, deren Bedingungen vielleicht am ehesten die Wirksam-
keit generativer Fortpflanzung einschrinken.

Die 6kologischen Faktoren, welche gesamthaft den Er-
folg der Reproduktionsvorgdnge mittels Samen und Friichten in
hochalpinen Lagen mehr oder weniger herabsetzen, sind nicht durch-
wegs gleich ungiinstig zu bewerten. Die erhohte Lichtintensitdat wirkt
sich beispielsweise auf die Keimvorginge der Lichtkeimer giinstiger
aus. Auch die heftigen Winde beeinflussen bis zu einem gewissen
Grad die Ausbreitung der Friichte und Samen férdernd.

Es ist keine der angefiihrten Arten bekannt, welche die Fihigkeit
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verloren hitte, in der alpinen Region Bliiten auszubilden. Selbst
die Brutknospen erzeugenden Formen vermégen vielfach nebenher
noch Bliiten zu entwickeln, die dann allerdings sehr oft steril bleiben.
Im gesamten ist demnach der Mechanismus, welcher die Voraus-
setzung bildet fiir die Einleitung der generativen Reproduktionsvor-
gange, durchwegs vorhanden.

Auch der Befruchtungsvorgang wird bei der Mehrzahl
der Arten eingeleitet und fiihrt sicher in einem hohen Prozentsatz
zur Frucht- und Samenbildung.

Wenn zunichst die Bliitenteile in ihrer duleren Erscheinung mit
den Bestdaubungseinrichtungen voll und ganz funktionsfihig sind,
kann doch bereits die Wirkung, welche zunichst zur Fruchtbildung
fithrt, aus duBeren Ursachen herabgesetzt sein. Oft bleibt schon der
Belruchtungsakt aus. Aber selbst, wenn normalerweise Friichte und
Samen groBtenteils fertig ausgebildet werden, besteht doch die hohe
Wahrscheinlichkeit, da — besonders durch die ziellose Wirkung der
Winde — ein beachtlicher Teil der Verbreitungseinheiten auf un-
ginstiges Keimsubstrat fillt. Beriicksichtigen wir auBer-
dem die 1im allgemeinen erschwerten Keimungsbedin-
gungen sowie die Tatsache, daB3 infolge der kurzen Vegetationszeit
noch manche schwach entwickelten Keimpflanzen den Winter zu .
. uiberstehen haben, so ist der Vermehrung durch Samen und Friichte
schluBendlich oft doch nur ein geringer Erfolg beschieden, der in
manchen Fillen durch ein entsprechend wirksames Verhalten im
vegetativen Bereich wieder wettgemacht wird. Das Verhiltnis zwi-
schen etfektiver Wirksamkeit und den Méglichkei-
t en im vegetativen und generativen Verhalten ist fiir eine bestimmte
Art und selbst an einem bestimmten Standort + labil.

Auf eine Ubersicht im Sinne einer Abstufung und Gliederung
hinsichtlich Wirksamkeit und Erfolg vegetativer Fortpflanzungs- und
Vermehrungsvorgidnge wurde nur andeutungsweise aufmerksam ge-
macht; denn eine Zusammenstellung und Ordnung von Typen nach
diesem Gesichtspunkt verlangt Beobachtungen — mnamentlich sehr
vieler Einzelfille — iiber eine lingere Zeitdauer.

Genauere quantitative Angaben iiber die Auswirkung der vege-
tativen Fortpflanzung sind ebenfalls erst dann mdéglich, wenn dies-
beziigliche Beobachtungen und Messungen tiber lingere Zeitrdume
zur Verfiigung stehen. Dementsprechend eriibrigt sich vorldufig ein
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quantitativer Vergleich zwischen generativer und vegetativer Fort-
pflanzung, besonders auch deshalb, weil iiber die Vermehrungs- und
Ausbreitungsvorgange von Samen und Friichten im Bereich der
Carex-Elyna-Stufe noch vielfach ungeniigende und liickenhafte An-
gaben vorliegen.
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