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Mechanismen der Standortsbewiltigung
bei Hochgebirgspflanzen.
Ein weltweiter Vergleich.

von Christian Korner, Innsbruck
(Manuskript eingegangen im Mirz 1986)

1. Einleitung und Problemstellung

Dieser Bericht ist eine knappe, auch fiir den
interessierten Laien verstdndliche, Darstellung von
laufenden und eben erst abgeschlossenen Forschungs-
arbeiten zur Frage, wie Pflanzen die Lebensbedin-
gungen in groBer Hohe meistern. Dabei werden vor
allem Aspekte des pflanzlichen Gaswechsels, des
Blattbaues, der Trockensubstanzverteilung auf unter-
schiedliche Organe, der Mineralstoffversorgung und
spezielle Wachstumsphédnomene behandelt. Neuere,
deutschsprachige Darstellungen von pflanzendkolo-
gischen Problemen im Hochgebirge, findet der Leser
in Ubersichtsarbeiten von LARCHER (1980, 1983)
sowie im Lehrbuch ,,Okologic der Hochgebirge”
von FRANZ (1979).
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Fiir 6kologische Forschungsarbeiten im Gebirge mag
es verschiedene Motive geben, die sich jedoch in zwei
groBe Gruppen zusammenfassen lassen:

1. Jene, die das Gebirge als speziellen Lebensraum fiir
sich genommen im Auge haben und etwa die Frage
stellen: ,,Wie funktionieren Gebirgspflanzen und
Gebirgsokosysteme; was konnen wir daraus fiir ihr
Verstindnis und ihren Schutz lernen? Welche
Konsequenzen ergeben sich fiir den wissenschaftlich
fundierten Naturschutz?”’ Hier steht ,,HOhe” als
Konstante. ‘

2. Eine eher dynamische Betrachtungsweise, bei der
das Vordringen der Vegetation in groBe Hohenlagen
als ein faszinierendes Langzeitexperiment der Natur
betrachtet wird. Hier wird die Frage gestellt, ,,Was
andert sich mit zunehmender Hohe am Bau und
Stoffwechsel der Pflanzen”. Die ,,Hohe’” wird hier zur
Versuchsvariablen.

Obwohlbeide Ansitze manches gemeinsam haben, ist
es doch vor allem der zweite, der fiir die Konzeption
der hier vorzustellenden Forschungsarbeiten maB-
geblich war bzw. ist. Es geht also um die Fragen, wie
die héhenbedingte Anderungen des Mikroklimas mit
dem pflanzlichen Gaswechsel verkniipft ist, wie sich
die Leistungen von Gebirgspflanzen gegeniiber Tal-
pflanzen aus ihrem anatomischen Bau und ihrer Mine-
ralstoffausstattung erkldren lassen und schlieBlich,
welche Wachstums- und Entwicklungsvorginge dafiir -
mdéglicherweise maBgeblich sind.
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Sicher waren die meisten Leser schon einmal im
Gebirge und nahmen eine Reihe einprigsamer
Beobachtungen mit. Wohl fiir jeden ist der Kontrast
zwischen physisch erlebter Harte des Klimas und der
ippigen Bliite oft bis iiber 3000 m besonders
einprigsam. Was konnen diese Pflanzen besser oder
anders, als ihre ndchsten Verwandten im Tal? Um dies
zu beantworten ist es notig die gleichen Fragen nach
Struktur und Funktion, mdglichst vergleichbaren
Wuchsformen und Pflanzenarten aus der Gipfel-
region unserer Berge und aus der Niederung, zu
stellen.

Es soll also hier nicht nur der Hochgebirgsstandort als
wissenschaftlich attraktives Arbeitsfeld im Zentrum
des Interesses stehen, sondern der Vergleich mit der
oft als trivial empfundenen Flora vor der Haustiire. Es
sollen die Fragen auch nicht einem ausgewahlten,
besonders auffilligen Artenpaar gestellt werden,
schon gar nicht ein und der selben Art, die einmal
unter ,,Jluxuriésen” Bedingungen und €inmal an ihrer
Existenzgrenze gedeiht, es soll auch nicht maBgeblich
sein ob die Blitter in ein bestimmtes Meflgerit passen,
ob die Pflanze hiibsch oder weniger hiibsch ist.

Das, worauf es hier ankommt sind Aussagen, die mit
_ einer gewissen Berechtigung fiir eine ganze Popu-
lation Giiltigkeit haben. Dazu ist es notig, moglichst
viele, fiir die jeweilige Hohenstufe typische Pflanzen-
arten, unterschiedlicher Wuchsformen, zu ,,befragen”
und zwar bei gleichem Entwicklungszustand, mit der
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gleichen Methodik und nach Méglichkeit durch den
gleichen Experimentator. Die Analyse sollte so
vorgenommen werden, daB unterschieden werden
kann, was lokale Auspragungen und was globale
Attribute des pflanzlichen Lebens in groBier Hohe
sind.

Diesen Anforderungen gerecht zu werden ist nicht
einfach. Es erfordert dies groBe zeitliche und ortliche
Flexibilitit beim Experimentieren und wohliiber-
legte, auf das Wesentliche konzentrierte Fragestel-
lungen. SchliisselgroBen sollen mit relativ einfachen
Apparaturen erfa8t werden — etwa vergleichbar dem
Bestimmen von Puls, Blutdruck und Blutbild in der
Humanmedizin. Der Kunst der ,,kleinen Frage” und
einer konsequent vergleichenden Vorgangsweise
kommt bei so einem Forschungskonzept die entschei-
dende Stellung zu.

2. Gasdiffusion, Stomataverhalten und Blattstruktur
im globalen Vergleich

Ausgangspunkt dieser Forschungsarbeiten war die
Beschiftigung mit Fragen des Wasserhaushaltes und
des photosynthetischen Gaswechsels von Pflanzen im
Rahmen internationaler Projekte der Hochgebirgs-
forschung (Internationales Biologisches Programm,
Projektleitung W. LARCHER und Tauern-Projekt
des Osterreichischen Mensch- und Biosphirenpro-
grammes, Projektleitung A. CERNUSCA) in den
70er Jahren. Diese beiden zentralen Komponenten des
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Stoffwechsels und der Stoffproduktion sind iiber die
Funktion der Stomata (die Blattporen mit variabler
Offnungsweite) kybernetisch eng verkniipft. Auf-
nahme von CO, und Abgabe von Wasserdampf sind
durch diese Poren an denselben Diffusionsweg in der
Blattepidermis gebunden. Es war daher naheliegend
zunichst das Stomataverhalten als ZeigergroBBe zu
studieren. Dazu war damals durch eigene Entwick-
lung die ,,Porometer”-Technik, die inzwischen
weltweit etabliert ist, so weit, daB sie fir kompara-
tistische Untersuchungen im Gebirge eingesetzt
werden konnte.

Bei dieser Technik werden Blitter am natiirlichen
Standort fiir wenige Sekunden an eine kleine, mit
einem elektrischen Feuchtefilhler ausgestattete
MeBkammer angeklemmt und die pro Zeit- und
Flacheneinheit abgegebene Wasserdampfmenge ge-
messen. Daraus 14t sich die Diffusionsleitfahigkeit
der Epidermis, die mit der Offnungsweite der
Stomataporen korreliert, berechnen.

Derartige Messungen an 37 Pflanzenarten und 15
verschiedenen Standorten in den Zentralalpen
ergaben, da mit zunehmender Hohe die maximale
Diffusionsleitfahigkeit und die Dauer der Offnung der
Stomata zunimmt (KORNER und MA YR 1980). Die
Ursachen sind vermehrte Anzahl von Stomata,
besondere Vermehrung auf der Wind und Sonne
zugekehrten Blattoberseite, erhohte Diffusionsrate
durch reduzierten Luftdruck und schlieBlich vermin-
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derte WasserstreBbelastung durch hohe Bodenfeuch-
te. In Summe ergibt sich daraus eine erhohte
potentielle und aktuelle Diffusionsleitfahigkeit im
Tagesdurchschnitt. Eine Konsequenz daraus sind die
hohen Verdunstungsraten aus Pflanzenbestanden der
alpinen Stufe. Trotz relativ geringer Blattflichen-
entwicklung pro Quadratmeter Boden, liegt die
Wasserdampfabgabe an sommerlichen Schonwetter-
tagen mit etwa 4 mm in einem Bereich, der auch fiir
Griinlandfldchen in der Niederung typisch ist.

Es erhebt sich nun die Frage, ob diese Ergebnisse fiir

Pflanzen in groBer Hohenlage, im allgemeinen (also .
weltweit) typisch sind oder nur fiir die Zentralalpen

Giiltigkeit haben. Um dies zu ergriinden, war es

notwendig die Verhaltnisse-in anderen Gebirgen zu

untersuchen, womdoglich mit gleicher Methodik aber

in einer ginzlich anderen Flora. Diese Uberlegungen

fiihrten zu einer Reihe von Forschungsarbeiten im

Ausland — zunichst im Zentralkaukasus (dort nur

oberhalb der Waldgrenze) und in den Australischen

Alpen. Besonders letztere boten gut vergleichbare

klimatische Bedingungen mit miBiger Sommer-

trockenheit am FuB3 der Berge und hoher Feuchtig-

keit im Gebirge (KORNER und COCHRANE 1985,

KORNER und NACHUZRISVILI unveréffentlicht; -
kurze Berichte iiber diese Bergregionen und einige

ihrer okologischen Probleme, besonders hinsichtlich

Tourismus und Weidewirtschaft, finden sich bei

KORNER 1980 und 1983).
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Im Kaukasus, noch ausgeprédgter aber in den
Australischen Alpen, ergaben sich im Prinzip genau
dieselben Verhiltnisse wie in den Alpen. Zuneh-
mende Diffusionsleitfahigkeit und Stomatazahl mit
zunehmendere Hohe, mit einer besonderen Bevor-
zugung der Blattoberseite. Da immerhin der Verdacht
naheliegend war, daB die maBige Trockenheit in der
Niederung fiir diesen Merkmalsgradient mitverant-
wortlich ist, galt es als néachstes, die Verhiltnisse in
einem Gebirge zu studieren, in dem sowohl in der
Niederung als auch in der Hohe Wasser im UberfluB
vorhanden ist. Solche Bedingungen bieten die
Neuseeldndischen Alpen auf 46 Grad siidlicher
Breite.

In den Bergen der Siidinsel Neuseelands konnte ein
Hohenprofil der gleichen MeligroBe fiir drei unter-
schiedliche Lebensformen aufgenommen werden:
Baum, Zwergstrauch und krautige Rosettenpflanze
boten wieder das gleiche Resultat — nur noch
ausgeprigter als in den bisher untersuchten Gebirgen
(KORNER et al. 1986). Wassermangel kann daher
fiir die Ausprigung dieser Blattmerkmale entlang von
Hohenprofilen nicht maBgeblich sein. Wiirde unbe-
grenzte Verfiigbarkeit. von Bodenfeuchte hohe
Stomatadichte und Leitfdhigkeit bewirken, dann
sollte unter den hier gegebenen Bedingungen keine
derartige Differenzierung mit der Hohe auftreten.

Vergleicht man die Klimadaten fiir die bisher unter-
suchten Gebirge, so wird deutlich, daB zwar
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quantitative Unterschiede hinsichtlich einzelner
Klimaparameter bestehen, daf} jedoch die hohenbe-
dingten Klimaanderungen alle in die gleiche Richtung
'gehen. Das heilt, in allen Fillen nimmt mit
zunehmender Hohe das Feuchteangebot und der
durchschnittliche Strahlungsgenu3 der Pflanzen zu,
Temperatur und Luftdruck nehmen aus rein physi-
kalischen Griinden natiirlich uiberall ab. Um aufzu-
kliaren ob die beobachteten strukturellen und funktio-
nellen Anderungen an den Assimilationsorganen der
Pflanzen ein generelles Hohenphianomen, oder
nur Ausdruck dieser zufalligen Parallelitat der Klima-
anderungen in den genannten Gebirgen sind, wire es
interessant, die Verhiltnisse in einem Gebirge zu
studieren, in dem sich Feuchte oder Lichtangebot mit
der Hohe in umgekehrter Richtung dndern. Wiirden
auch dort die selben Merkmale gefunden, so diirften
sie mit recht als typisch ,,alpin’ angesprochen werden,
und diirften mit Druck- oder Temperaturphdnome-
nen assoziiert sein.

Nun, derartige Gebirgsregionen gibt es auf der Erde.
Von besonderem Interesse — wegen der Auswir-
kungen auf die Photosynthese — wire ein Gebirge mit
inversem. Strahlungsklima. Die zentrale Kordilliere
der Insel Neuguinea, 6 Grad siidlich des Aquators,
bietet genau diese Bedingungen. Bedingt durch den
Stau des Siid-Ost Passates kommt es zu einer dichten
Wolkenbildung in der Gipfelregion, wodurch die
Einstrahlung am Boden auf rund 1/3 des Wertes am



©Ver. zur Verbr.naturwiss. Kenntnisse, download unter www.biologiezentrum.at

— 107 —

FuB des Gebirges reduziert wird. In einer expeditions-
maBig durchgefiihrten Studie konnten wieder die
gleichen Untersuchungen an zahlreichen Pflanzen-
arten zwischen 1100 und 4400 m Hohe iiber dem
Meer durchgefiihrt werden (KORNER et al. 1983).
Das Ergebnis ist zusammen mit den bisherigen Daten
in relativen Einheiten in Abb. 1 dargestellt.
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Abb. 1: Die Anderung der Durchlissigkeit der Blatthaut fiir
Wasserdampf und Kohlendioxid mit der Hohe. Vergleich von
Relativwerten aus unterschiedlichen Gebirgsregionen. NG
Kordilliere von Neu Guinea, AUS Australische Alpen, NZ Neu-
seelindische Alpen, A Osterreichische Zentralalpen.
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Stomatadichte und Gasdurchlassigkeit der Epidermis
andern sich unter diesen Bedingungen genau in
umgekehrter Richtung. Aber — und das ist das
Erstaunliche — andere Merkmale, wie Blattsteifigkeit

(Skleromorphie), Blattdicke und zunehmende Ver-

lagerung der Stomata auf die Blattoberseite sowie das

auBere Erscheinungsbild der Pflanzen, dndern sich
mit der Hohe genau wie in allen anderen bisher
studierten Bergregionen. Dies bedeutet aber nichts
anderes, als daB wesentliche Elemente der Blatt-
struktur sich unabhingig von Gaswechsel-relevanten

Merkmalen verdndern. Struktur und Funktion sind in

diesem Fall also nicht verkniipft. Offensichtlich haben

wir es mit zwei unterschiedlichen Merkmalsgruppen

Zu tun:

1. Merkmale, deren Auspragung nur vom Lokalklima
bestimmt wird und die daher nicht hohenspezifisch
sind, auch wenn sie haufig in eine bestimmte
Richtung hin entwickelt sind. Dazu diirfte das
Stomataverhalten, moglicherweise auch die
Photosynthesekapazitat, gehoren, die stark vom
Lichtklima geprigt werden.

2. Merkmale des Blattbaues, die in allen bisher
studierten Gebirgen den gléichen Trend auf-
weisen, also wahrscheinlich an jene Klimabedin-
gungen gekniipft sind, die sich iiberall gleichsinnig
mit der Hohe dndern wie etwa die Temperatur.

Es gibt in der Literatur etliche Anhaltspunkte, die
diese Differenzierung der Reaktionsmuster plausibel -
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machen. Zum Einen gibt es experimentelle Belege
die zeigen, daB Kilte alleine zu skleromorpheren
Blattstrukturen fithren kann. Dies wiirde auch gewisse
Strukturkonvergenzen zwischen arktischen und
alpinen Pflanzen erkliren. Zum Anderen ist bekannt,
daB Lichtmangel auch im Hochgebirge den Kohlen-
stofferwerb wesentlich mehr behindert als die
Temperatur im Pflanzenbestand (die bei Sonne meist
weit iiber der Lufttemperatur liegt).

Dieser erste Uberblick beschriankte sich auf eine
bedeutungsvolle, wenn auch recht kleine Gruppe
von pflanzlichen Merkmalen. Im weiteren wird
zu priifen sein, inwieweit diesen Merkmalen wirk-
lich Zeigerfunktion fiir wesentliche Lebenspro-
zesse zukommt und welche anderen Aspekte der
pflanzlichen Existenz in groBer Hoéhe noch in
ghnlichen komparatistischen Forschungsansitzen zu
bearbeiten wiren, um ein breiteres Verstiandnis der
Standortsbewiltigung durch Gebirgspflanzen zu
gewinnen. So soll im folgenden Abschnitt zunachst die
Frage behandelt werden, wie sich die photosynthe-
tische Leistungsfihigkeit mit der Hohe dndert. Findet
die Zunahme der Gasdurchldssigkeit der Blatthaut
auch in einem erhohten CO,-Gaswechsel ihren
Niederschlag? Damit kehren wir wieder zu Versuchs-
pldtzen in den Zentralalpen zuriick.



— 110 —

3. Die Photosynthese von Pflanzen aus
unterschiedlicher Hohe im Gebirge

Eine groBe Zahl von Untersuchungen an denen das
Innsbrucker Botanische Institut seit einem halben
Jahrhundert wesentlichen Anteil hat, vermittelt uns
viele wichtige Erkenntnisse zur Frage der Klima-
einfliisse auf das Gaswechselverhalten von Gebirgs-
pflanzen. (z. B. CARTELLIERI 1940, PISEK 1960,
BILLINGS und MOONEY 1968, LARCHER 1977,
MOSER et al. 1977, KORNER 1982). Wir wissen
heute, daB das Temperaturoptimum der Photo-
synthese von Gebirgspflanzen nur unwesentlich unter
dem der Talpflanzen liegt, daB dieses Optimum
auferst breit ist und auch noch bei Minusgraden
photosynthetischer Stoffgewinn mdoglich ist. Gebirgs-
pflanzen weisen ein hohes Lichtbediirfnis auf, die
wechselseitige Beschattung der Blatter und damit die
Bestandesstruktur, sind wesentliche begrenzende
Faktoren. Vom Wasserhaushalt diirften die hoch-
alpinen Pflanzen, nach allen verfiigbaren Befunden, in
den Alpen nicht oder nur unter ganz speziellen
Situationen, etwa auf Felssimsen, begrenzt werden.
Leider finden sich dazu immer wieder gegenteilige
Stellungnahmen, besonders in der Naturschutz-
literatur, die jeder experimentellen Basis entbehren.
Unbeantwortet ist bisher die Frage, ob die maximale
Photosyntheseleistung von Gebirgspflanzen gegen-
iiber Pflanzen der Niederung vermindert oder erhéht
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ist. Dazu fehlen vergleichbare Datensitze. Ebenso
unklar ist, ob Pflanzen in groBer Hohenlage ,.gelernt”
haben ‘die diinnere Luft, genauer gesagt den
geringeren CO,-Partialdruck, besser auszuniitzen.
Diese beiden Fragen sind Gegenstand eines derzeit
laufenden Forschungsprojektes in den Zentralalpen.

Diese Untersuchungen haben auch eine gewisse
praktische Bedeutung im Rahmen der weltweiten
Bemiihungen, die Einfliisse von Anderungen in der
Zusammensetzung der Atmosphire auf die pflanz-
liche Stoffproduktion zu erforschen. Der Gebirgs-
standort ermdglich es, dieses Phanomen hinsichtlich
langfristiger Auswirkungen zu studieren. Die alpine
Flora hat sich ja groBteils nach der Eiszeit aus der
Niederung in das Hochgebirge vorgeschoben wo sie
seit rund 10.000 Jahren in Hohen gedeiht in denen der
Gasdruck 20 - 40 % niedriger ist als im Tal.

Die bisherigen MefBergebnisse zu dieser Frage aus
dem Jahr 1985 zeigen, daBl die Photosynthese-
kapazitdt von Gebirgspflanzen, bei gleichem CO.
Partialdruck, tatsdchlich hoher ist als bei vergleich-
baren Wildpflanzen im Tal. Nach diesen vorlaufigen
Befunden scheint auch die Effizienz der CO.-Aus-
niitzung mit der Hohe zuzunehmen. Abbildung 2 zeigt
dies am Beispiel eines Artenpaares der Gattung
HahnenfuB. Sollten die weiteren Messungen dies
bestétigen, so wire dies der erste Beleg dafiir, daB
freilebende Pflanzen auf langfristig verdnderte
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Luftzusammensetzung reagieren und Akklimatisie-
rungsverhalten zeigen.
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Abb. 2: Vergleich der Photosyntheserate von Tal- und Gebirgs-
pflanzenarten bei unterschiedlichem Kohlendioxidangebot. Als
Beispiel hier das Artenpaar GletscherhahnenfuB8 (2600 m) und
Kriechender HahnenfuB (600 m). Der angegebene Kohlendioxid-
partialdruck gilt fiir die Zellzwischenraume im Blattinneren; dieser
Partialdruck ist etwa 1/3 niedriger als der gleichzeitig auBen um das
Blatt herrschende. Die Kurve zeigt die Effizienz der Ausniitzung
des angebotenen Kohlendioxides. Die Gebirgspflanze ist in diesem
Beispiel der Talpflanze immer- iiberlegen, und zwar sowohl im
Bereich ,,normaler”” Kohlendioxidkonzentration (unterer Bereich
des linearen Astes), als auch bei kiinstlich stark erhéhtem Angebot
(Sattigungsbereich).

Auch der Gehalt der Biomasse an dem in Spuren in -
der Atmosphire vorkommenden stabilen Kohlen-
stoffisotop 13C 1dBt vermuten, daB Gebirgs-
pflanzen das angebotene Kohlendioxid eher besser
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niitzen als ihre Verwandten im Tal. Dieses schwere
Kohlenstoffisotop wird bei der biochemischen Fixie-
rung von CO- bei der Photosynthese, gegeniiber dem
normalen 12C Kohlenstoff, etwas diskriminiert.
Dadurch ist der 13C-Gehalt der Zellulose- stets
geringer als der der Luft. Forschungsarbeiten der
letzten Jahre, vornehmlich in Australien und in den
USA, haben gezeigt, da beim Normaltyp von
Pflanzen gemaiBigter Breiten (den sogenannten
C3-Pflanzen), bei guter Wasserversorgung, eine
" verminderte Diskriminierung von 13C erhohte
Effizienz der CO,-Ausniitzung anzeigt (verstirkte
Abarbeitung des Kohlendioxids in den Hohlrdumen
des Blattes).

Genau das konnte, gemeinsam mit Kollegen von der
Australischen Nationaluniversitdt in Canberra, an
Pflanzenproben aus den Berggebieten aller Erdteile
gefunden werden (KORNER, FARQUHAR und .
ROKZANDIC unveroffentlicht). An dieser Stelle sei
der Tiroler Anapurna Expedition 1975, insbesondere
dem Biologen W. JASCHKE fiir die Bereitstellung
von Proben aus iiber 5000 m Hohe gedankt.

Zusammen mit den im zweiten Abschnitt erlauterten
Befunden iiber das Stomataverhalten, deuten diese
Ergebnisse der vergleichenden Photosynthesefor-
schung darauf hin, daB Gebirgspflanzen iiber eine
gesteigerte photosynthetische Leistungskraft ver-
fiigen. Dies. bedeutet, daB die biochemische Lei-
stungsfahigkeit der Assimilationsorgane hoherer
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Pflanzen, nicht als primér begrenzender Faktor fiir die
Besiedlung hochgelegener Standorte angesehen wer-
den kann. Andere Faktoren, wie die zur Verfiigung
stehende Zeit giinstiger Assimilationsbedingungen,
aber auch die Fahigkeit Mineralstoffe fiir den Aufbau
lebenswichtiger EiweiBstoffe im Boden zu erschlieBen,
oder Wachstum und Entwicklung bei niederigen
Temperaturen sind dabei moglicherweise viel wich-
tiger. Auf einige damit in Zusammenhang stehende
Eigenschaften von Gebirgspflanzen soll daher in den
folgenden Abschnitten eingegangen werden.

4. Die SproBproportionen von Gebirgspflanzen

Um abzuschatzen welchen Stellenwert fiir die Stoff-
produktion eine erhohte photosynthetische Lei-
stungsfihigkeit der Gebirgspflanzen hat, ist es notig,
den Anteil der assimilatorisch aktiven Organe an der
Gesamtbiomasse eines Pflanzenindividuums zu ken-
nen und mit entsprechenden Werten aus der
Niederung zu vergleichen. Eine derartige, systema-
tische Erhebung an 55 verschiedenen Pflanzenarten
wurde im Rahmen einer eben abgeschlossenen
Diplomarbeit von Ursula RENHARDT (1985)
durchgefiihrt. Diese sehr arbeitsaufwendige Studie

erbrachte einige liberraschende Resultate. ‘

Ging man bisher von der Annahme aus, daB Gebirgs-
pflanzen generell relativ mehr Biomasse in unter-
irdischen Organen festlegen als Pflanzen der
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Niederung, so zeigte sich, da dies zumindest fiir
krautige Pflanzen aus Hohen um etwa 3000 m nicht so
pauschal zutrifft. Es gibt unter ihnen eine Reihe von
Arten die mit iliberraschend wenig unterirdischer
Biomasse, auf oft sogar recht exponierten Standorten,
bestens gedeihen. Umgekehrt fanden sich unter den
untersuchten Arten im Tal (etwa 600 m) etliche mit
erstaunlich hoher unterirdischer Biomasse. Dazu muf3
gesagt werden, daBl diese Studie sich auf nah
verwandte Arten und Gattungen beider Hohenstufen
beschrinkte und sorgfiltig darauf geachtet wurde
vergleichbare phinologische Zustinde zu erfassen.
Das Spektrum ist also sehr breit und statistisch
gesehen ergibt sich kein signifikanter Unterschied im
Anteil der Blattmasse an der Gesamtbiomasse. Der
etwas hohere Anteil an Wurzeln bei Gebirgspflanzen
entspricht etwa dem verminderten Anteil an Stengel-
masse. Der Anteil der Blattmasse bleibt mit etwa
23 % konstant (Abb. 3.).

Gebirgspflanzen weisen demnach hoch leistungs-
fahige Blitter auf, die etwa im selben Ausma@ wie bei
Pflanzen der Niederung mit einem nicht oder kaum
assimilierenden Betriebssystem bilanzmaBig ,,be-
lastet” sind. Eine detailliertere Analyse miite dabei
natiirlich ,,Betriebsausgaben” wie Atmungsverluste
beriicksichtigen. Hier sollen uns im folgenden
Abschnitt zwei andere Fragen beschiftigen:
Gibt es anatomische Voraussetzungen im Blatt,
die mit der erhohten photosynthetischen Leistungs-
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fahigkeit in Einklang stehen und wie steht es mit der

Mineralstoffausstattung der Gebirgspflanzen im Ver-
gleich zu Talpflanzen?

Talpflanze Gebirgspflanze

18%
2L
27°%

30%%

Abb. 3: Schematische Darstellung der Biomasseverteilung bei
krautigen Pflanzen der Niederung (600 m) und der Gipfelregion
(Daten aus 2700 bis 3200 m Hohe). Die Prozentzahlen geben den
relativen Anteil der Trockensubstanz der einzelnen Organe an der
Gesamttrockenmasse durchschnittlicher Individuen der jeweiligen
Hohenstufe an (aus RENHARDT 1985).

5. Feinbau und Mineralstoffausstattung der Blitter

Detaillierte quantitative, mikroskopische Analysen
des Blattbaues von Pflanzen aus unterschiedlichen
Hohenstufen sind derzeit im Gange. Die bisherigen,
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von Susanne PELAES-RIEDL im Rahmen des Ge-
samtprojektes durchgefiihrten Untersuchungen stiitzen
die Befunde iiber die Gaswechselleistung recht gut.

Bldtter von Pflanzen aus groBer Hohenlage sind
statistisch hochst signifikant dicker, weisen ein
maéchtigeres Assimilationsgewebe und etwa doppelt
so viele Palisadenschichten auf als vergleichbare Son-
nenpflanzen der Niederung. Die Zellgr68e ist nicht
verdndert, jedoch bilden Hochgebirgspflanzen in der
Regel Zellen mit dickeren Winden aus, besonders in
der Blatthaut. Diese Ergebnisse decken sich sehr gut
mit den Befunden von Dichte- und Volumsbe-
stimmungen an Blattern aus unterschiedlicher
Hohenlage, die Monika NEUMAYER derzeit im
Rahmen einer Diplomarbeit erhebt.

Umfangreiche Daten liegen zur Frage der Mineral-
stoffausstattung vor. Die Analyse von iiber tausend
Einzelproben, einer grolen Zahl von Arten aus Hoch-
und Tieflagen der Alpen, erbrachte folgendes
Resultat: Auf Trockensubstanz bezogen, ist die Aus-
stattung von Blittern mit dem Element Stickstoff mit
2,8 % im Gebirge etwas hoher als im Tal (2,4 %);
dieser Unterschied ist aber wegen der betrdchtlichen
artspezifischen Streuung statistisch nicht signifikant.
Die Phosphatausstattung ist bei den untersuchten
Arten im Gebirge um 50 % hoher. Dieser -
Unterschied ist signifikant. Bezieht man die Mineral-
stoffgehalte auf die Blattflache, was in Bezug auf die
Photosyntheseleistung sinnvoller ist, so wird die
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Besserstellung der Pflanzen aus groBer Hohe iber-
deutlich: Sie enthalten 34 % mehr Stickstoff und um
rund 2/3 mehr Phosphat pro Blattflicheneinheit als
vergleichbare Pflanzen der Niederung.

Vergleichsdaten hiezu wurden im Rahmen der in
Abschnitt 2 besprochenen Studien in Ubersee
gewonnen. Sie zeigen alle das gleiche Bild — eine
Zunahme der Stickstoffausstattung mit zunehmender
Hohe, wobei der Trend in Neuseeland am stiarksten
und in Neuguinea am schwichsten ausgeprégt ist.

Damit rundet sich das Bild mehr und mehr ab, soweit
die Leistungsfahigkeit der Blatter betroffen ist. Hohe
Stickstoffgehalte bedeuten hohe Proteingehalte und
diese wiederum sind ein gutes Indiz fir die
metabolische Aktivitit. Stehen doch rund die Hilfte
aller Blattproteine direkt und indirekt im Dienste der
Kohlenstoffassimilation. Die Frage ist nur, wie
kommendie Blatter im Hochgebirge zu dieser hervor-
ragenden Ausstattung; in einer Umwelt, die — nach .
allem was wir wissen — bedingt durch die geringe
Bodenentwicklung und die kiltebedingte niedrige
Mineralisierungsrate, nicht gerade luxurids mit
lebenswichtigen Mineralsalzen ausgestattet ist?
Zudem scheinen in der Nivalstufe mikrobielle Stick-
stoffixierer zu fehlen (HASELWANDTER et. al
1983). Die Antwort darauf ist sicher nicht einfach zu
geben. Ein Aspekt, der im folgenden Abschnitt
behandelt wird, gibt aber einen wichtigen Hinweis.
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6. Das Wurzelsystem

HASELWANDTER und Mitarbeiter (1983) wiesen
darauf hin, dal Schmelzwasser relativ viel Stickstoff
enthilt. Konnen die Gebirgspflanzen dieses Angebot
in der kurzen Phase der Schneeschmelze und in den
wenigen Wochen des Bergsommers iiberhaupt
aufnehmen und nutzen? Dies zu beantworten
erfordert zunidchst einmal genaue, quantitativ'e
Kenntnisse iiber das Wurzelsystem.

Was soll gemessen werden um die Ausbildung der
Waurzeln von Tal und Gebirgspflanzen zu vergleichen?
Trockenmasse ist eine ungeeignete Bezugsgrofle,
wenn man die Leistungsfihigkeit des Wurzelsystemes
der zu versorgenden Blatflaiche gegeniiber stellen
mochte. Dazu eignet sich nach internationaler
Erfahrung die gesamte Lange des Wurzelsystemes am
besten. Es wurde daher eine detaillierte Analyse der
Lidnge aller Feinwurzeln von etwa 250 Einzel-
individuen von Tal- und Gebirgspflanzen durchge-
filhrt (RENHARDT 1985).

Im Gegensatz zu den eher geringen Unterschieden bei
den Massenverhaltnissen oberirdischer und unterirdi-
scher SproBteile, zeigen sich gravierende Unter-
schiede, wenn man die Organe nach ihrer Funktion
gegeniiberstellt: Die gesamte Feinwurzellinge ist
bezogen auf die gesamte projezierte Blattflache im
Gebirge mit durchschnittlich 20 m Feinwurzellinge
pro Quadratdezimeter Blattfliche etwa 4 mal so
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hoch als im Tal. Gebirgspflanzen bilden meist feinere,
pro Langeneinheit um 50 % leichtere Wurzeln aus
und die rdaumliche ErschlieBung des Bodens, ausge-
driickt als Feinwurzelldnge pro Volumseinheit Boden
ist etwa 3 mal hoher als im Tal. Dies kommt auch
graphisch deutlich zum Ausdruck, wenn man
verwandte Arten mit gleicher Wurzelmorphologie
vergleicht. Ein Beispiel fir 2 Primelarten zeigt
Abbildung 4.

So ergibt sich eine plausible Kausalkette von den
Diffusionsverhiltnissen und der Photosyntheselei-
stung uber den Blattbau, die SproBproportionen, die
Mineralstoffausstattung und ihre Beschaffung aus
dem Boden. Offen ist, neben vielen anderen, die
Frage, wie die diversen strukturellen Merkmale zu-
stande kommen, ja trivial gesprochen: Was verleitet
die Pflanze kleine, dicke Blitter, diinne lange Wurzel,
etc. zu bilden. Sind dies heraus-selektionierte, erbliche
Merkmale, Anpassung? Ist es passive Folge der
klimatischen Wachstumsbedingungen, verschwinden
die Merkmale wenn eine Pflanze vom Berg ins Tal
verpflanzt wird?

Eines ist dabei klar: Die sparsame Blattentfaltung
verhindert eine Verdiinnung der Mineralstoffe (kleine
»teure” und nicht ,billige” grofie Blitter). Alles
scheint auf flaichenbezogene Ertragsoptimierung —
wir wiirden sagen Rendite — hinauszulaufen.
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Abb. 4: Die Ausprigung des Feinwurzelsystems bei verwandten
Pflanzenarten aus unterschiedlicher Hohe. Hier am Beispiel von
zwei Primelarten aus 600 bzw. 3000 m Hoéhe. Die Pflanze aus dem
Hochgebirge zeigt ein dichteres und feineres Wurzelsystem als jene
aus dem Tal. Dieser Unterschied konnte durch quantitative
Analyse des Wurzelsystems von 55 verschiedenen Arten
abgesichert werden (aus RENHARDT 1985).

7. Versuche zu einer Analyse von Wachstumsvorgiingen

Antworten auf diese Fragen kann uns nur die Ent-
wicklungsbiologie liefern. Die Analyse formativer
Prozesse, so etwa auch der Feindynamik des
Wachstums imFreiland,steckt jedoch heute noch ganz
in den Kinderschuhen. Véllig unberiihrt sind Fragen
der hormonellen Steuerung formativer Entwicklungs-
vorginge an frei lebenden Pflanzen. Gemeinsam mit
Dr. 1. WOODWARD von der Universitdt Cambridge



versuchten wir als ersten Schritt — und das wird auch
der letzte Punkt dieses Berichtes sein — Wachstums-
abldufe im Gebirge und im Tal vergleichend zu
analysieren. Wir benutzten dazu elektronische
Distanzmesser, sogenannte LVDTs (linear variable
differential transducer), die unter Feldbedingungen
eine Auflosung des Streckungswachstums von |
Mikrometer erbringen. Damit war es moglich aufzu-
zeigen, wann, also zu welcher Tageszeit, Flachen-
wachstum in situ stattfindet und wie dieser Vorgang
von der Temperatur abhangt. Die Aufklarung des
zeitlichen Ablaufes ist eine wichtige Vorbedingung fiir
eine Interpretation in Bezug auf Umweltfaktoren.
Erst wenn klar ist wann die Wachstumsprozesse
stattfinden, konnen Beziige zum Mikroklima sinnvoll
hergestellt werden.

Diese Versuche wurden zunéchst aus methodischen
Griinden mit Grasern der Gattung Poa durchgefiihrt,
die von der Niederung bis in die Nivalzone durch
Arten vertreten sind. In vier Hohenstufen zwischen
600 und 3200 m Hohe wurde ein FreilandmeB-
programm an den, fiir die jeweilige Hohenstufe
typischen Arten abgewickelt.

Es zeigte sich, daf} in allen Fillen die Mittagstunden
maximales Wachstum bringen und eine ausgeprégte
Temperéturabhﬁﬁgigkeit besteht. Das Interessante
dabei ist, daB bei Pflanzen der Nivalstufe gegeniiber
jenen der Niederung, Wachstumsvorginge bis zu
10 Grad niedrigeren Temperaturen aufrechterhalten
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werden, dafiir aber deutlich geringere maximale
Wachstumsraten (auch bei optimalen Temperaturen)
aufweisen. Wir konnten zeigen, da3 dieses Verhal-
tensmuster erblich ist. Das bewiesen Messungen an
einem Standort in mittlerer Hohe (1870 m), und zwar
auf einer Schotterbank bei Obergurgl, wo beide
Artengarnituren nebeneinander unter identischen
Bedingungen vorkommen und doch genau jene
Verhaltensunterschiede aufweisen, wie sie vorhin
beschrieben wurden. Das heift, die Charakteristik der
Temperaturabhangigkeit des Streckungswachstums
einer vom Schmelzwasser aus der Gletscherregion in
die Bergwaldstufe verfrachten Pflanze bleibt weit-
gehend unverdndert. Die Folgen sind kleiner,
gedrungener Wuchs trotz giinstigerer klimatischer
Bedingungen und Konkurrenzschwiche gegeniiber
den in dieser Hohenstufe typischen Pflanzenarten.
Formative Vorgidnge, zu ‘denen sicher auch das
Streckungswachstum zahlt, zeigen somit eine 6ko-
typische Differenzierung, die viel stdrker ist als die
einer Reihe physiologischer Phianomene, wie etwa
auch der Photosynthese, bei der ja die groBrdumigen
Temperaturunterschiede keinen so gravierenden Ein-
fluB auf die Temperaturabhéngigkeit haben. Diesen
formativen Vorgingen wird somit in Zukunft
wesentlich grofleres Augenmerk zu schenken sein
als bisher.

8. SchluBbemérkungen
Im Rahmen dieses Berichtes wurde eine ganze Reihe
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verschiedener Spezialdisziplinen zur Erklirung der
Standortsbewiltigung durch Hochgebirgspflanzen
herangezogen. So wurde unter anderem gezeigt, dafl
mit zunehmender Hoéhe im Gebirge die photo-
synthetische Leistungsfahigkeit und die Durchlassig-
keit der Blatthaut fiir Wasserdampf eher zunehmen,
die Bléitter dicker und besser mit Mineralstoffen
ausgestattet sind und auch das Wurzelsystem viel
besser ausgebildet ist als in der Niederung. An der
Fahigkeit, leistungsfihige Organe fiir die Photo-
synthese und Mineralstoffaufnahme auszubilden,
diirfte also der ,,Hohenflug” unserer Gebirgspflanzen
nicht scheitern. Neben der klimatisch begrenzten
Aktivitiatsdauer, diirfte ein besonders schwerwiegen-
des Hemmnis fiir eine gesteigerte Stoffproduktion, die
Fahigkeit zur Organentwicklung, also zum sinnvollen
Investieren von Assimilationsprodukten, bei niedri-
gen Temperaturen sein.

Die Vielfalt der Versuchsansitze und Fragestellungen
mag fiir den unvorbereiteten Leser stellenweise
verwirrend gewesen sein und doch wurde in dieser
Darstellung nur ein kleiner Ausschnitt all jener
Faktoren behandelt, die das Leben und Uberleben im
Gebirge mitbestimmen. Es war .aber das besondere
Anliegen, hier auf die Notwendigkeit unterschied-
licher Betrachtungsweisen bei der 6kologisch orien-
tierten, experimentellen Forschung in freier Natur
hinzuweisen. Ich mochte diese Darstellung daher auch
mit einigen allgemeineren® SchluBfolgerungen ab-
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schlieBen, die fiir viele Bereiche der pflanzenékolo-
gischen Forschung und vielleicht auch dariiber hinaus
von Bedeutung sind. Etliche dieser Uberlegungen
sind in der 6kologischen Literatur nicht neu, ja lassen
sich bis in das vorige Jahrhundert zuriickverfolgen. Es
erscheint mir jedoch angebracht, sie hier wieder in
Erinnerung zu rufen:

1. Makroskopische Bedingungen der Atmosphire
und des Bodens ziehen nicht automatisch analoge
Bedingungen im Mikrokosmos der Pflanze nach
sich. Dies wurde an zwei Beispielen deutlich: Der
Diskrepanz zwischen Gro8klima und der Tempe-
raturoptimierung der Photosynthese und der
reichlichen Mineralstoffausstattung der Blatter bei
eher ungiinstigen Bodenbedingungen in groBer
Hohenlage.

2. Struktur und Funktion sind nicht zwangsweise
verkniipft. Strukturelle Merkmale konnen von
ganz anderen UmweltgréBen bestimmt werden als
funktionelle. Dies zeigt, daB es gefdhrlich sein
kann, aus Gestalts- und Strukturmerkmalen auf
bestimmte funktionelle Eigenschaften zu schlieBen.

3. Die enorme Verhaltensvielfalt, die diese Studien
erkennen lassen, erfordert eine Populations-, und
nicht Art-orientierte Analyse, sollen Lebensraum-
spezifische Erklarungen der Standortsbewiltigung
in représentativer Weise erarbeitgt werden.

4. Methodisch erfordert dies eine Bescheidung auf
klare, ,kleine”” Fragen und — im Sinne grofier
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Flexibilitit — optimale, das sind nicht immer
technisch maximale Instrumentierungen.

5. Die hier vorgestellten Ergebnisse und Uberlegun-
gen verdeutlichen, daB lineares Kausaldenken
(etwa beschrinkt auf Fragen des photosynthe-
tischen Gaswechsels) die Chance, zu einem echten

- Verstidndnis der Existenzgrundlagen von Pflanzen

zu gelangen, stark reduziert. Die Idee, da8 der
Erfolg einer Pflanze in der Optimierung eines
bestimmten Lebensprozesses begriindet liegt, ist
immer noch weit verbreitet und doch ist diese
einseitige ,,Optimierungsphilosophie” zu tiefst
naturfremd.

6. Problemlosungen liegen haufig nicht dort, wo der
Experimentator gerade (zufillig) methodisch ,,fit”
ist. Diese Einsicht im angehenden Biologen fest zu
verankern, ist sicher eine der wichtigsten Auf-
gaben der universitidren Okologie-Ausbildung.
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