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Zusammenfassung

Am Beispiel von Gebirgspflanzen der Zentralalpen und des Zantral-
kaukasus mit unterschiedlicher Phinologie wird die Anwendung quanti-
tativ embryologischer Mefimethoden vorgestellt. Am natiirlichen Stand-
ort wurden vom Knospenzustand bis zur Fruchtreife kontinuierlich
Proben gesammelt und in eine Fixierlosung eingelegt. Nach Priparation
und Authellung konnen die Samenanlagen und Samen unter dem Mikro-
skop bei Interferenzkontrast untersucht und vermessen werden. Uber ein
selbsterstelltes Computerprogramm lassen sich die Mefldaten statistisch
auswerten, abgeleitete Dimensionsquotienten (z. B. Embryoindex) und
Groflenparameter (z. B. Volumina) berechnen und grafisch darstellen.
Aus dem zeitlichen Verlauf des Lingen- und Dickenwachstums und der
Volumenzunahme des Samens, des Nihrgewebes und des Keimlings ist
der jeweilige Entwicklungszustand und der spezifische Zeitbedarf fiir die
Samenbildung zahlenmiflig genau erfaflbar.

Der Zeitbedarf vom Blihbeginn bis zur Samenreife (,,spezifische
Reproduktionsdauer®) betrigt bei der einjihrigen Enzianart Gentianella
caucasea nur zwei Wochen, bei der ausdauernden Art Gentiana pyrenaica
etwa ein Monat. Der sehr frith blithende Steinbrech Saxifraga oppositifo-
lia mit nachfolgenden Wachstumsschiiben und reichlicher Fettspeiche-
rung in den vegetativen Organen bendtigt 70 bis 80 Tage fiir die Samen-
bildung. Die spezifische Reproduktionsdauer von Gebirgspflanzen mit
typischem phinologischen Verhalten wie Primula minima und Carex
curvula betrigt rund 55 Tage. Ein Vergleich des spezifischen Zeitbedarfs
fiir die Samenbildung mit dem am Wuchsplatz verfigbaren Zeitraum
zwischen Blithbeginn und regelmifligen Herbstfrosten (,,potentieller
Reproduktionszeitraum®) ergibt, dafl in der alpinen Stufe nur etwa die
Halfte bis zwei Drittel dieses Zeitrahmens bendtigt wird.

1. Einleitung

Die klassische Embryologie der Bliitenpflanzen befaf3t sich mit den
morphologischen und zytologischen Verinderungen wihrend der Bil-
dung der minnlichen und weiblichen Gametophyten und der Embryo-
und Samenentwicklung (SCHNARF 1929, MAHESHWARI 1950, RUTISHAUSER
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1969). In einer Vielzahl von Studien an zahlreichen Familien, Gattungen
und Arten der Angiospermen wurde ein hoher Kenntnisstand erreicht
(JAKOVLEV 1981, 1993; BATYGINA und JAROVLEV 1985, 1987; JOHRI et al.
1992). Dadurch wurde die vergleichende Embryologie der Bliitenpflan-
zen, Uber ihre eigenstindige Zielsetzung hinaus, zu einer wichtigen
Grundlagenwissenschaft fiir die Entwicklungsbiologie, die Taxonomie
und die Evolutionsforschung. Die Ergebnisse der morphologischen
Embryologiesind auch die Grundlagenfiir physiologische Untersuchun-
gen, hauptsichlich iiber Befruchtungsprobleme, iiber hormonelle Auslo-
serfir reproduktive Prozesse und iiber die Auswirkung der Assimilatver-
sorgung auf das Samen- und Fruchtwachstum (MARSHALL und GRACE
1992). Der Einsatz molekularbiologischer Konzepte und Methoden wird
kiinftig verstirkt Einblicke in die differentielle Genaktivitit und Genex-
pression geben, wobei bedeutende Erkenntnisfortschritte beztiglich der
Regulation der Embryonalentwicklung zu erwarten sind (THOMAS 1993).

Uber den exakten Verlauf der Samenentwicklung der Pflanzen auf
ithrem natiirlichen Standort und unter den dort gegebenen Umweltbedin-
gungen ist wenig bekannt. ,How the environment controls reproductive
behavoir in wild plants in most natural communities is simply not known
and is an obvious subject for future research“ (LynpON 1992: p. 27).
Derartige Untersuchungen sind fiir populations- und genékologische
Fragestellungen wichtig, und sie liefern, zusammen mit phinologischen
Aufnahmen und Zuwachsdaten, wertvolle Informationen fiir die Stand-
ortcharakterisierung (UrBANSKA und LANDOLT 1990).

Die quantitative Erfassung des Differenzierungs- und Wachstums-
verlaufs des Keimlings und des Nahrgewebes im Samen gibt Einblicke in
funktionelle und reproduktionséko%ogische Eigenheiten der Pflanzen.
Vergleichende Untersuchungen der Samenentwicklung an klimatisch
unterschiedlichen Standorten lassen die Reaktionsamplitude einer Art
erkennen. Fir derartige Untersuchungen miissen versc%iedene embryo-
logische Mefiparameter an zahlreichen Vergleichsproben aufgenommen
werden. Dies ist nur unter Einsatz von geeigneten Priparations- und
mikroskopischen Untersuchungsmethoden sowie computergestiitzter
Datenverarbeitung méglich.

2. Methodik

Probenentnahme: Innerhalb abgesteckter Dauerflichen oder von
markierten Pflanzen werden ab dem Erscheinen der Bliitenknospen bis
zur Fruchtreife Proben in statistisch reprisentativer Menge entnommen.
Vor allem wihrend der Aufblithphase bis etwa zwei Wochen nach dem
Abblithen sind wéchentlich mindestens zweimal, wenn nétig auch tig-
lich, Proben zu nehmen. Gleichzeitig wird der phinologische Zustand
der Pflanze bzw. der Population numerisch definiert.

Probenfixierung und Konservierung: Ganze Knospen, Bliiten
oder Friichte werden sofort nach der Entnahme in ein Fixiergemisch aus
Formalin, Propionsiure und 50%igem Ethanol im Verhaltnis 5: 5 90
eingelegt und bis zum Aufarbeiten bei 5° C aufbewahrt.
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Priparation fiir die mikroskopische Untersuchung: Samenanla-
gen und Samen, bei Grisern die ganzen Karyopsen, werden unter dem
Prapariermikroskop in der Fixierlosung freigelegt und auf einen Objekt-
trager in einen Tropfen Aufhellmedium nach HErr (1971) iibertragen.
Die verwendete Mischung besteht aus 85%iger Milchsdure, Chloralhy-
drat, Phenol, Nelken6l und Xylolim Gewichtsverhiltnis2:2:2:2:1. Der
Brechungsindex dieser Mischung ist dem der Untersuchungsobjekte
ahnlich, wodurch die Samenanlagen durchsichtig erscheinen. Der Auf-
hellungsprozef dauert je nach Objektgrofie zwei Stunden bis zwei Tage.
Diese Priparationsmethode eignet sich wegen ihrer Einfachheit und
Schnelligkeit besonders fiir die Bearbeitung grofler Probenmengen. Al-
lerdings kann man die Priparate nur wenige Wochen aufbewahren. Die
Dc})lkumentation erfolgt daher durch mikrophotographische Serienauf-
nahmen.

Abb. 1: Hemitrope Samenanlage vom Typ Gentianella germanica nach der Befruchtung. Das
Integument umschlieit den Embryosack. Dieser enthilt einen vierzelligen Proembryo,
nucleires und zellulires Endosperm und ein antipodiales Gewebe am chalazalen Ende.
Mefgroflen: Langster Durchmesser der (C) Samenanlage, (C_) des Embryosacks und (C)
des Embryos. Grofite Breite von (a,) Samenanlage, (a,) Embryosack und (a ) Embryo. Der
Durchmesser b steht senkrecht auf a, je nach Lage der Samenanlage im Praparat kann a oder
b bestimmt werden.
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Interferenzmikroskopie: Die durchsichtigen Objekte werden unter
dem Mikroskop im Interferenzkontrast nach Nomarskl untersucht.
Durch dieses Verfahren werden Strukturen in verschiedenen optischen
Ebenen eines Totalpriparates kontrastreich dargestellt. Dies erspart das
zeitaufwendige Herstellen von Schnittserien. Die Aufhelltechnik ist aber
nur bis zu einer Objektdicke von 0,5 mm einsetzbar, da sonst die
Transparenz unbefriedigend ist. Schwierigkeiten ergeben sich auch bei
phenolischen Einlagerungen in der Samenschale und der Anhdufung von
Speicherstoffen im Nihrgewebe. In diesen Fillen miissen die undurch-
sichtigen Samenteile abprapariert oder der Embryo herausgelost werden.
Um die untersuchten Objekte nicht zu quetschen und ihre Form nicht zu
verandern, wird das Deckglas mit diinnen Glasstreifen oder Knetmasse
seitlich unterlegt. Dies hataber zur Folge, dafl bei stirkeren Vergrofierun-
gen (ab 40facher Objektvergroflerung) die Abbildungsschirfe vermin-
dert ist.

Mefivorgang: Pro Entnahmetermin werden mindestens 30 Samen
oder Samenanlagen aus einer reprisentativen Anzahl von Bliiten unter-
sucht und abgemessen. Dabei werden die drei zueinander senkrecht
stehenden Durchmesserachsen von Samenanlage und Embryosack bzw.
Embryo, Nihrgewebe und gesamtem Samen in Einheiten eines Okular-
mikrometers abgelesen und protokolliert. Bei anatropen Samenanlagen
verlduft die Langsachse (c) annihernd parallel zum Funiculus, bei hemi-
tropen und campylotropen Samenanlagen senkrecht dazu (Abb. 1). Von
gekrimmten Embryosicken und Embryonen wird die tatsichliche Lan-
ge durch Nachsetzen des Okularmikrometers bestimmt. Je nach Lage der
untersuchten Objekte im Priparat kann die Querachse a oder b bestimmt
werden. Das vollstindige Mefprotokoll enthilt in tabellarischer Form
die morphologischen und phinologischen Angaben zur Pflanze, alle
embryologischen Parameter zu jeder Einzelmessung und die Berech-
nungsfaktoren fiir die Umrechnung von Skalenteilen 1n absolute Einhei-
ten (Um).

3. Mefdatenverarbeitung

Fir die Auswertung der zahlreichen Mefldaten und die Visualisie-
rung der Groflenverhiltnisse wurde ein eigenes Computerprogramm
erstellt. Das Programm ist in QBasic geschrieben und gliedert sich in
folgende Operationsebenen:

Dateneingabe: Die einzelnen Meflwerte werden in Skalenteilen des
Objektmikrometers eingegeben. Die Rohdaten werden als Datenblécke
in eigenen Datendateien gespeichert und koénnen jederzeit korrigiert,
erginzt und verarbeitet werden.

Datenberechnung: In dieser Verarbeitungsebene werden die Roh-
daten mit den entsprechenden Umrechnungsfaktoren multipliziert und
in um abgespeichert. Von diesen Primirdaten ausgehend, werden Mittel-
werte und Standardabweichungen der einzelnen Achsenlingen berech-
net. Aus den Primirdaten werden in der Folge allometrische Indices
(a/b,a/c) und Volumina abgeleitet. Ein wichtiger Dimensionsquotient ist
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der Embryoindex (EI), der das Verhiltnis Embryolinge zu Samenlinge
ausdrickt (SMIRNOVA 1965) und quantitative Auskunft iiber den Ent-
wicklungsgrad des Embryos gibt. Die Berechnungen konnen nach ver-
schiedenen wihlbaren Ordnungskriterien durchgefithrt werden, z. B.
nach dem Datum der Probenentnahme oder nach dem phinologischen
oder embryologischen Entwicklungszustand.

Grafische Darstellung: Im Grafikmodus des Programms lassen sich
fir die verschiedenen Entwicklungsphasen die Groflenverhiltnisse von
Samenanlagen und Samen und ihrer Teile modellhaft darstellen. Derzeit
beruhen die schematischen Modelle auf einfacher Berechnung von Ellip-
soiden auf Grundlage der drei Achsenmafle. Daher vermitteln sie zwar
eine Vorstellung der rdiumlichen Ausdehnung der einzelnen Komponen-
ten der Samenanlagen und Samen, geben aber nicht ein wirkliches Abbild
von Form oder Position der Samenstrukturen.

4. Anwendung quantitativ embryologischer Methoden

Anhand von Fallbeispielen soll die Eignung und Aussagefihigkeit
embryologisch-phinometrischer Untersuchungen fiir entwicklungsbio-
logische und reproduktionsékologische Fragestellungen vorgestellt wer-
den.

4.1. Quantitative Charakterisierung derembryo-
logischen Stadien wihrend der Samenbildung

Die Entwicklung von der Embryosackbildung iiber die Befruchtung
bis zur Samenreife lauft iiber bezeichnende Stadien. Im Regelfall entwik-
kelt sich aus der chalazalen Megaspore der Embryosack mit dem Eiappa-
rat, den Antipoden und einer stark vakuolisierten Zentralzelle mit zwei
Polkernen oder einem bereits sekundiren Embryosackkern. Nach der
Befruchtung entsteht meist aus dem triploiden Endospermkern durch
freie Kernteilungen ein nukleires Endosperm. Je nach Pflanzenart wird
das Endosperm frither oder spiter zellulir, oder es wird durch das
Perisperm oder einen cotyledonar speichernden Embryo verdringt. Die
Embryogenese durchlauft folgende charakteristische Stadien: Zygoten-
teilung und Suspensorbildung, Quadranten- und Oktantenstadium
(vier- bis achtzelliger Embryo), Globulirstadium (vielzellige Embryo-
kugel), Ausbildung der Cotyledonarprimordien (Cardioidstadium bei
Dicotylen) und beginnende Streckung der Embryoachse (Torpedo-
stadium). In der letzten Phase der Samenentwicklung konnen sich die
Cotyledonen und die Embryoachse noch weiter verlangern.

Bei den bisher von uns untersuchten Gebirgspflanzen beginnt die
Embryoentwicklung spiter als die Endospermentwicklung. Zum Zeit-
punkt der Zygotenteilung ist der Embryosack schon durch eine en-
dospermale Kerntapete ausgekleidet. Mit Eintrittin das Globuldrstadium
ist das zellulire Speichergewebe weitgehend fertiggestellt und mit Reser-
vestoffen ausgestattet. Wenig spiter sind Samen und Nahrgewebeinihrer
Grofe ausgewachsen und die Samenschale verfestigt sich. Meist erst im
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Abb. 2: Groflenverinderungen wahrend der Samenentwicklung bei Gentianella germanica.
Die Kurve zeigt die stadienbezogene Lingenzunahme von (e—e) Samenanlagen und Samen,
(0—o0) Embryosack und Endosperm sowie des (x—=) Embryos. Stadien: A Embryo-
sackbildung; B Embryosack befruchtungsreif; C Befruchtung; D Zygote, Endosperm nucleir;
E Embryo im Globulirstadium, Endosperm zellulir; F Embryo im Cardioidstadium,
Samenreife. Die Ellipsoidmodelle veranschaulichen die Volumenverhiltnisse. Die duflere
Kontur entspricht der Oberfliche der Samenanlage bzw. des Samens, die innere Kontur
umgrenzt den Embryosack (Stadien A, B, C) bzw. das Endosperm (Stadien D, E, F);
Zentrum: Zygote (D) bzw. Embryo (E, F).

Stadium der abschlieflenden Samenreife beginnt der Keimling mit der
Ausformung der Embryonalorgane.

Den verschiedenen Erscheinungsbildern aufeinanderfolgender Sta-
dien der Samenentwicklung entsprechen Groflenordnungen und Gré-
lenverhaltnisse zwischen Keimling, Nihrgewebe und Samenhiille
(Abb. 2). Zahlenmiflige Angaben tiber Zuwachsverlauf und Verschie-
bungen der Grofenverhiltnisse geben Auskunft iiber den Reifegrad des
Keimlings und die Ausstattung des Samens mit Nihrgewebe in den
verschiedenen Entwicklungsphasen unter den am Standort gegebenen
Bedingungen.

Die gestaffelte Abfolge in der Samenentwicklung ist vor allem fiir
Pflanzen aus Gebieten mit kurzer Vegetationsperiode, also auch fiir
Gebirgspflanzen, von grofer Bedeutung. Bei vorzeitiger Unterbrechung
der Versorgung durch die Mutterpflanze, etwa bei frithem Einschneien
im Herbst, konnen unterentwickelte Embryonen weiterwachsen und
nachreifen, falls das Nihrgewebe rechtzeitig ausgebildetist. Ein typisches
Beispiel fiir eine rasche Endospermentwicklung bei gleichzeitig verzo-
gerter Embryogenese bietet die einjihrige Gentianella germanica (Willd.)
BORNER. Der Ubertritt vom Kugelstadium in das Cardioidstadium er-
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folgt kurz vor dem Aufspringen der Samenkapsel. Abgeworfene Samen
enthalten einen sehr kleinen Keimling im Cardioidstadium. Die Keim-
fahigkeit wird erst erreicht, nachdem der Embryo nachgewachsen ist und
mogliche weitere Keimsperren abgebaut worden sind. Unter Umstinden
kénnte das mehrere Jahre in Anspruch nehmen. Durch Behandlung mit
dem Phytohormon Gibberellinsiure lifit sich feststellen, ab welchem
Differenzierungsgrad unreife Embryonen zur Keimung gebracht werden
konnen. Samen von Gentianella germanica kénnen schon zur Keimung
angeregt werden, wenn sich der Embryo noch im Globulirstadium
befindet, vorausgesetzt das Nahrgewebe ist ausgereift und die Samen-
schale weitgehend differenziert.

42. Zeitverlauf der Samenentwicklungbei
Gebirgspflanzen

In Abbildung 3 werden Zeitverliufe der Samenentwicklung einer
einjdhrigen und einer ausdauernden Enzianart aus 2100-2200 m MH im
Zentralkaukasus verglichen. Die annuelle Gentianella caucasea (LobDI-
GEs ex S1Ms) HoLUB beginnt in der ersten Dekade des August zu blithen,
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Abb. 3: Zeitlicher Verlauf der Volumenzunahme von Samenanlagen und Samen des einjih-
rigen Enzians Gentianella caucasea von einem Nordoststandort (NE) und einem Siidhang
(SE) in 2100-2200 m MH und der perennierenden Gentiana pyrenaica aus gleicher Hohen-
lage. Strichlierte Linie: Offnen der Bliiten.
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schon zwei Wochen spiter sind die ersten Samen reif. Von dieser Art
wurden Proben von zwel verschiedenen Standorten entnommen, nam-
lich von einer nordostgeneigten Lichtung zwischen Birkengestripp
(,NE-Standort“) und von einem stark windausgesetzten, sidostgeneig-
ten Grashang (,,SE-Standort®). Es stellte sich heraus, dafl auf den unter-
schiedlichen Standorten die Samenentwicklung gleich schnell verlief, die
Samen der Pflanzen vom feuchteren NE-Standortaber grofier waren. Die
Samenentwicklung des perennierenden Enzians Gentiana pyrenaica L.
aus gleicher Hohenlage, von der auch die Proben von Gentianella canca-
sea entnommen wurden, verlief wesentlich langsamer als jene des einjih-
rigen Enzians. Gentiana pyrenaica beginnt im Juni zu blihen und bené-
tigt ca. 30 Tage fiir die Samenreifung. Wenn sich die Fruchtkapseln von
Gentiana pyrenaica 6ffnen, befindet sich der Embryo im Torpedostadi-
um mit einer durchschnittlichen Linge von 332 um. Die Kapseln von
Gentianella caucasea entlassen ihre Samen hingegen im Cardioidstadium
mit einem Embryo von durchschnittlich 224 um Linge.

Die quantitative Analyse des reproduktiven Entwicklungsverhal-
tens der untersuchten Enzianarten zeigt grundsitzliche Unterschiede auf:
Der zeitliche und allometrische Verlaut des Wachstums von Keimling
und Nihrgewebe folgt dem spezifischen (genotypischen) Entwicklungs-
muster, die groflenmaflige Ausgestaltung wird aber zusatzlich vor allem
durchden Erndhrungszustand der Mutterpflanze und die Assimilatzutei-
lung aus den vegetativen Organen modifiziert.

Zur Charakterisierung des Entwicklungsfortschritts wihrend der
Samenbildung eignet sich besonders die Darstellung des Zeitverlaufs von
Embryoindices. In Abbildung 4 sind solche Zeitverliufe fiir vier stand-
ortstypische Pflanzenarten der alpinen und subnivalen Stufe der Zen-
tralalpen gegentibergestellt: Carex curvula ALL. aus einem alpinen
Krummseggenrasen in 2500 m MH (ERSCHBAMER et al. 1994); Primula
minima L. von schneereichen Stellen in 2000 m MH (unverdffentlichte
Messungen); Saxifraga oppositifolia L. aus der Polsterpflanzenstufe in
2300 m MH und Cerastium uniflorum CLAIRV. aus einem Gletschervor-
feld in 3250 m MH (WAaGNER und TENGG 1993). Primula minima und
Saxifraga oppositifolia bilden die Bliitenprimordien im Sommer des Vor-
jahres aus, und schon vor Winterbeginn sind die Bliitenknospen ausge-
staltet (ZACHHUBER 1975; LARCHER 1980), so dafl sich die Bliiten sehr bald
nach der Frithjahrsschneeschmelze 6ffnen. Auch Carex curvula tber-
wintert mit differenzierten Bliitenanlagen und bliiht in der ersten Junide-
kade. In Cerastium uniflorum erfolgt die Bluteninduktion wihrend des
Winters unter der Schneedecke, und die Bliitenknospen werden im Laufe
eines Monats am Frithjahrsaustrieb ausgestaltet (ZAcHHUBER 1969); die
Bliiten 6ffnen sich daher erst im Hochsommer.

Das Keimlingswachstum ist bei Cerastium uniflorum am schnell-
sten, obwohl die klimatischen Bedingungen in der subvinalen Stufe
erheblich ungiinstiger sind als auf den Standorten der anderen Arten. Am
langsamsten und mit anfinglicher Verzégerung entwickeln sich die Em-
bryonen von Saxifraga oppositifolia. Dieser Steinbrech bliiht sehr friih.
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Abb. 4: Zeitlicher Verlauf der Embryoindices (Embryolinge/Samenlinge) wihrend der
Samenentwicklung von Cerastium uni};omm, Primula minima, Carex curvulaund Saxifraga
oppositifolia. Ein steiler Anstieg des Embryoindex zeigt die intensive Wachstumsphase dges
Embryos an, in der die Keimblatter und die Keimacise angelegt werden. Bei Cerastium
i{mﬂomm {iberschreitet der Embryoindex den Wert 1, weil der Embryo gekriimmt im Samen
iegt.

Unmittelbar nach der Bliitezeit setzt das vegetative Wachstum ein, im
Sommer wird reichlich Fett im Sproff und in der Pfahlwurzel gespeichert
(ZacHHUBER und LARCHER 1978). Dadurch verzdgert sich offensichtlich
die Samenentwicklung. Ahnliches diirfte durch das Alternieren von
vegetativem und reproduktivem Wachstum bei Carex curvula geschehen,
deren Fortpflanzungsstrategie klonische Regeneration gegeniiber Sa-
menvermehrung fordert (GRABHERR et al. 1978). Primula minima und
andere Bergprimeln geben der Samenbildung groflere Prioritit gegeniiber
vegetativem Wachstum und Speicherung: Die reproduktive Entwicklung
verlauft schnell, dann werden die unterirdischen Speicherorgane mit
Starke aufgefiillt.

43. Spezifischer Zeitbedarf von Gebirgspflanzen
fiir die Samenbildung und standértlichpotentiel-
ler Reproduktionszeitraum

Der Zeitbedarf fiir die Ausgestaltung des Keimlings und die Auffiil-
lung des Nahrgewebes ist je nach Pflanzenart verschieden. Die Dauer
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Abb. 5: Zeitbedarf fiir die Ausbildung des Nihrgewebes und die Ausgestaltung des Keim-
lings in Samen von Saxifraga oppositi}golia (So), Primula minima (Pm), Carex curvula (Cc),
Cerastium uniflorum (Cu) und Gentianella germanica (Gg). Punktraster: Bildung des
Nihrgewebes; bei S. oppositifolia beginnt die Endospermentwicklung erst 20 Tage nac%'l der
Befruchtung. Schraffiert: Zygotenruhe. Kreuzschratfiert: Keimlingsentwickung.

zwischen Bestiubung bzw. Befruchtung und Ausdifferenzierung der
Samen wird als spezifische Reproduktionsdaner definiert (WAGNER und
TENGG 1993). Mit zunehmender Meereshohe verringert sich die kleinkli-
matisch begrenzte potentielle Vegetationsperiode zwischen der Schnee-
schmelze im Friithjahr und dem Absinken der Tagesmitteltemperaturen
unter die 0° C-Grenze im Herbst (SvoBoDA 1977) bzw. dem Aufbau der
Winterschneedecke. Fiir die reproduktive Entwicklung der Pflanzen
steht nicht die volle potentielle Vegetationsperiode zur Verfiigung, son-
dern der Zeitraum zwischen Blithbeginn und Eintritt des Bergwinters.
Der potentielle Reproduktionszeitraum wird daher besonders bei spit-
blihenden Pflanzenarten stark eingeschrinkt.

Dies kommt in der Abbildung 5 klar zum Ausdruck. Saxifraga
oppositifolia blitht sofort nach der Schneeschmelze (in 2300 m MH um
Mitte Mai), ihr Zeitbedarf fiir die Samenausbildungbetrigt 70 bis 80 Tage.
Primula minima, die eine Woche bis 10 Tage nach dem Ausapern (am
Entnahmeplatz: Ende Mai) bliht, und Carex curvula, die Anfang Juni
bliiht, beanspruchen eine spezifische Reproduktionsdauer von etwa 55
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Tagen fir die Ausgestaltung des Keimlings. Eine kurze spezifische Re-
produktionsdauer von 40 Tagen findet man bei Cerastium uniflorum, das
auf seinem subnivalen Standort mit einer knappen Vegetationsperiode
zurecht kommen mufl. Gentianella germanica, die als einjahrige Pflanze
erst Anfang August zum Blithen kommt, bildet die Samen innerhalb eines
Monats aus.

Vergleicht man den spezifischen Zeitbedarf der untersuchten Arten
fiir die Samenbildung mit dem auf ihren Wuchsorten verfiigbaren Zeit-
raum zwischen Blithbeginn und Beginn der regelmifligen Herbstfroste,
sostelltsich heraus, dafl fiir die reproduktive Entwicklung normalerweise
reichlich Zeit bemessen ist. Primula minima, Carex curvula und Saxifra-
ga oppositifolia in 2000 bis 2500 m MH niitzen den verfiigbaren Zeitraum
nur zu 40 bis 55 % aus. Unter den klimatischen Bedingungen der
subnivalen Stufe beanspruchen Saxifraga oppositifolia und Cerastinm
uniflorum 70 bis 85 % des verfligbaren Zeitraums. Sogar die spatblithende
Gentianella germanica ist imstande, den grofiten Teil der im August und
September aufbliihenden Infloreszenzen in 62 % des gegebenen Zeitrah-
mens zur Fruchtreife zu bringen.

Den Gebirgspflanzen bleibt somit in ihrem Hauptbesiedlungsgebiet
tiir die reproduktive Entwicklung eine Zeitreserve, die thnen eine breite
vertikale und mikroklimatische Verbreitungsamplitude ermdglicht und
auch witterungsmiaflig ungiinstigere Jahre iiberbriicken laflt. Klima-
anderungen wiirden sich zunichst nicht durch die Begrenzung der Zeit-
spanne fiir die reproduktive Entwicklung auswirken, sondern modifi-
kative Verinderungen von Samengrofie und Samenmenge hervorrufen
(sieche Abb. 3). In der Folge wiirden sich die Konkurrenzverhiltnisse
zwischen den verschiedenen Arten indern und Migrationen auslésen.
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