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Abstract

Among the abiotic factors, soil properties, soil water content, frost and heat are expected
to be the major drivers in glacier foreland colonization. Among the biotic factors, seed limi-
tation, local adaptation, safe sites, intra- and interspecific effects and mycorrhization have to
be considered as important effects for primary succession. In this paper we analyze (i)
seedling recruitment on different pioneer sites (recently deglaciated moraine, old pioneer site,
alluvial outwash plain) in relation to seed density and grain size of the substrate, (ii) local
adaptation of Poa alpina, comparing three populations along the successional gradient (pio-
neer-, initial grassland- and pasture populations), and (iii) the mycorrhization of pioneer and
ubiquituous species at the pioneer site and along the successional gradient, respectively.

On recently deglaciated moraines, recruitment was significantly higher compared to the
old pioneer site and alluvial outwash plain. The substrate of the old pioneer site had signifi-
cantly lower amounts of clay and silt, thus, drought occurred frequently and constrained
seedling recruitment. Here, a very low seedling recruitment was recorded also for the three
populations of the local adaptation study. The differences between the three populations
regarding recruitment success were primarily explained by the origin of the seeds and the
sowing site. The most successful population at all three study sites was the one from pasture.

Pioneer species (Artemisia genipi, Saxifraga oppositifolia) were found to be without my-
corrhizas whereas the adult individuals of the ubiquituous species (Persicaria vivipara, Poa
alpina) always had fungi (100% and 90% mycorrhization, respectively). However, 1-3
months old seedlings of Persicaria vivipara were found to be without mycorrhizas.

1. Einleitung

Neuland entsteht in der alpinen Stufe in erster Linie durch den Riickzug der Gletscher, aber
auch Alluvionen entlang der Gebirgsbache oder Erosionsflichen im unberiihrten Geldnde
bzw. anthropogen geschaffene Flichen (begradigte und geschobene Schipisten) bieten neue
Fléachen fiir die Besiedelung und damit fiir den Start einer Primédrsukzession. Faktoren und
Prozesse der Besiedelung im Gletschervorfeld wurden immer wieder beschrieben (z.B. MAT-
THEWS 1992, MILES & WALTON 1993, CHAPIN et al. 1994, STOCKLIN & BAUMLER 1996,
ERSCHBAMER et al. 2001, 2008, WALKER & DEL MORAL 2003, ERSCHBAMER 2009,
BURGA & CORRODI 2011). In diesen Arbeiten zeigte sich, dass speziell Keimung und Etab-
lierung als entscheidende Prozesse der Besiedelung anzusehen sind. Dabei sind sowohl abio-
tische als auch biotische Faktoren als treibende Kriafte am Werk (MATTHEWS 1992). Unter
den abiotischen Faktoren sind vor allem di Beschaffenheit des Substrats und die Boden-
feuchtigkeit bedeutsam. Die Etablierung von Keimlingen wird beispielsweise ganz wesent-
lich von der Textur des Substrats beeinflusst (CHAMBERS 1995, JUMPPONEN et al. 1999).
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Bereits WOOD & DEL MORAL (1987) und CHAPIN (1993) vermuteten, dass oberflachliche
Austrocknung des Bodens die Hauptursache fiir fehlende Keimlingsetablierung im Glet-
schervorfeld sei.

Unter den biotischen Faktoren sind vor allem Diasporenlimitierung, lokale Adaption, das
Vorhandensein von Schutzstellen, intra- und interspezifische Effekte und das Vorhandensein
von Mykorrhiza von Bedeutung. Diasporenlimitierung ist ein Phdnomen, das insbesondere im
Gletschervorfeld (NIEDERFRINIGER SCHLAG & ERSCHBAMER 2000, ERSCHBAMER et al.
2008), aber auch in ausgereiften Pflanzenbestinden nachgewiesen wurde (ERIKSSON &
EHRLEN 2008, MAYER & ERSCHBAMER 2011). Betrachtet man die Pionierflichen im Glet-
schervorfeld, so fallt auf, dass nur wenige Arten die Neubesiedelung von frisch eisfrei gewor-
denen Flidchen vornehmen. KorngroBe und Bodenfeuchtigkeit sind hier vermutlich neben der
Diasporenlimitierung primére Einflussgréfen flir das Aufkommen von Keimlingen. Eines der
Ziele der vorliegenden Untersuchung war es daher, den Effekt der Korngrofe auf die Kei-
mung in Pionierfldchen zu studieren. In einem Ansaatexperiment sollten Keimung und Etab-
lierung einer Pionierart (Artemisia genipi) und einer ubiquitéren Art (Poa alpina) auf einer
rezent eisfreien Fldche, einer alten Pionierfliche und auf Gletscherbachalluvionen untersucht
werden. Zudem sollte die Auswirkung von unterschiedlichen Diasporendichten auf den
Keimerfolg getestet werden.

Haben die Diasporen einen giinstigen Keimungsort erreicht, dann stellt sich die Frage, ob
und wie die Keimlinge mit den lokalen Standortsbedingungen zurechtkommen oder ob sie
von ihrem Herkunftsort geprégt sind. Letzteres ist eine Frage nach der lokalen Adaption. Sie
ist dann gegeben, wenn die lokalen Genotypen am ,.heimischen Ansaatort einen hdheren
Keimungs- und Etablierungserfolg zeigen im Vergleich zu den standortsfremden Genotypen
(KAWECKI & EBERT 2004). Uber die lokale Adaption der Pflanzen wurde in der alpinen
Stufe zwar geforscht (GALEN et al. 1991, STANTON & GALEN 1997, SHIMONO & KUDO
2003, GIMENEZ-BENAVIDES et al. 2007, STOCKLIN et al. 2009, HAUTIER et al. 2009,
SCHEEPENS et al. 2010), jedoch nicht speziell entlang eines Sukzessionsgradienten. Unser
Ansatz war, mit Hilfe von reziproken Ansaaten die lokale Adaption entlang eines Gradienten
von mikroklimatisch ungiinstigen Gletschervorfeldfldchen bis hin zu ,,ausgereiften*, mikro-
klimatisch giinstigeren Weiderasenfldchen in dhnlicher Hohenlage zu testen. Fiir dieses Expe-
riment wurde Poa alpina ausgewihlt, da sie entlang des gesamten Sukzessionsgradienten vor-
kommt und generell ein gutes Keimvermdgen besitzt (unpubl. Daten). Laut HAUTIER et al.
(2009) verfiigt die Art iiber eine geringe phénotypische Plastizitdt, die zudem nicht von der
Hohenlage abhéngig ist. Die Annahme lag daher nahe, dass sie eine ideale Art sei, um lokale
Adaption zu untersuchen.

Mykorrhizierung ist in vielen Okosystemen eine wesentliche Voraussetzung fiir das Auf-
kommen von hoheren Pflanzen. Auch in Gletschervorfeldern, wo Stickstoff (INSAM &
HASELWANDTER 1989, CHAMBERS et al. 1990, JUMPPONEN et al. 1998, TSCHERKO et al.
2003, 2004) und Phosphor (TSCHERKO et al. 2005) noch kaum vorhanden sind, wurde die
Bedeutung von Interaktionen zwischen Pilzen und hoheren Pflanzen wiederholt aufgezeigt
(JUMPPONEN & TRAPPE 1996, JUMPPONEN et al. 1998, OHTONEN et al. 1999, JUMPPO-
NEN et al. 2002). Unbekannt war allerdings bislang, ob die Pionierarten der zentralalpinen
Gletschervorfelder mykorrhiziert sind. Im Rahmen einer Diplomarbeit (FLEISCH 2009) wur-
den punktuell vier Arten untersucht, u.z. zwei Pionierarten (Saxifraga oppositifolia und Arte-
misia genipi) sowie zwei ubiquitére Folgearten (Poa alpina und Persicaria vivipara), die ent-
lang des gesamten Sukzessionsgradienten vorhanden waren.

Fiir die drei Teilprojekte der vorliegenden Arbeit wurden folgende Arbeitshypothesen fest-
gelegt:
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1. Altere Pionierflichen werden leichter besiedelt im Vergleich zu rezent eisfreien Fli-
chen, da die Bedingungen hinsichtlich Mikroklima und Kornigkeit des Bodens
bereits giinstiger sein diirften.

2. Poa alpina weist lokale Adaption auf, d.h. sie keimt an ihren jeweiligen Herkunfts-
orten am besten. Es wurde erwartet, dass sich der Keimungserfolg der Populationen
mit zunehmender Distanz von ihrem Herkunftsort verschlechtert.

3. Mpykorrhizierung ist Voraussetzung fiir das Vorkommen von Pflanzenarten im Glet-
schervorfeld.

2. Untersuchungsgebiet

Alle Untersuchungen wurden im Rotmoostal (Obergurgl, Otztal, Tirol, Osterreich) durch-
geflihrt. Das Gebiet erstreckt sich von 2300 bis 2450 m Meereshéhe (11°02°E, 46°49°N) und
umfasst einen Sukzessionsgradienten vom Gletschervorfeld des Rotmoosferners bis hin zu
den Weiderasen am Schonwieskopf, die ca. 10.000 Jahre eisfrei sein diirften (BORTEN-
SCHLAGER 1984). Die Primirsukzession wurde von JOCHIMSEN (1962, 1970) untersucht.
Eine ausfiihrliche Beschreibung der aktuellen Vegetation des Gletschervorfeldes findet sich in
RAFFL et al. (2006) und NAGL & ERSCHBAMER (2010); die Weiderasen aul3erhalb des Glet-
schervorfeldes wurden von MAYER et al. (2009) beschrieben.

3. Methoden

Alle Diasporen fiir die Ansaaten wurden im Rotmoostal gesammelt und jeweils iiber den
Winter trocken im Kiihlschrank bei +4°C gelagert, um durch diese Trocken-Kalt-Stratifikati-
on die beste Keimrate zu erzielen (SCHWIENBACHER et al. 2011).

3.1 Ansaatexperiment auf Pionierflichen

Die Diasporen der Pionierart Artemisia genipi und der ubiquitiren Art Poa alpina wurden
Mitte Juli 2008 auf folgenden drei Pionierfldchen ausgesit: a) auf einer rezenten Moréne, die
seit 2001 eisfrei ist (2450 m Meereshdhe), b) auf einer alten Pionierflache, die seit 1971 eis-
frei ist (2400 m Meereshohe), ¢) auf Gletscherbachalluvionen, die durch zwei Ausuferungen
des Gletscherbaches in den Jahren 1986 und 1997 entstanden sind (2300 m Meereshéhe). Als
Besiedler kamen auf allen drei Fliachen, wenn iiberhaupt, Saxifraga aizoides, S. oppositifolia
und Linaria alpina vor.

Die Aussaat erfolgte auf unbewachsenen Flachen in drei Dichtestufen: a) geringe Dichte =
2.5 Diasporen pro cm?, b) mittlere Dichte = 10.2 Diasporen pro cm?, ¢) hohe Dichte = 40.7
Diasporen pro cm?, mit je 5 Wiederholungen. Die Keimlinge wurden jeweils zu Beginn und
am Ende der Vegetationsperioden 2008 und 2009 aufgenommen. Fiir das Substrat der drei
Versuchsflichen wurden KorngréBen bestimmt und zwar fiir 0-2 cm und 2-10 cm Bodentie-
fe. Dazu wurden jeweils Bodenproben aus der Umgebung der Versuchsflachen mit Hilfe des
trockenen Siebverfahrens (Korngréflen > 2 — 0.2 mm) analysiert. Der Aufschluss von Schluff
und Ton (< 0.063 mm) erfolgte im Institut fiir Mineralogie und Petrographie der Universitdt
Innsbruck mit Hilfe einer Lasergranulometrie (Matersizer 2000) und der Nassdispergieeinheit
(Hydro 2000MV-Malvern). Zur Entfernung des organischen Materials wurden die Proben
(5.5 g) mit 2 x 10 ml Wasserstoffperoxid versetzt und drei Tage stehen gelassen. Die Antiko-
agulierung erfolgte mit 10 ml Calgonlosung (Konzentration 50 g/1) und 10 ml Wasser
(SCHMIDMAIR & TESSADRI 2011).

3.2 Lokale Adaption von Poa alpina

Die drei fiir die Ansaat verwendeten Poa alpina-Populationen stammten von der alten Pio-
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nierflache, die seit 1971 eisfrei ist (Pionierpopulation, 2400 m Meereshohe), einer Initialra-
senpopulation im Bereich der 1858er Morédne (2300 m Meereshdhe) und einer Weiderasen-
population im Bereich der ca. 10.000 Jahre eisfreien Fldche (2300 m Meereshohe). Die Dis-
tanz zwischen den drei Populationen betrug jeweils ca. 1500 m. Fiir alle drei Diasporenpo-
pulationen wurde die mittlere Diasporenmasse (50 Diasporen pro Population) bestimmt (Sar-
torius Prizisionswaage, ISO 9001). Im Jahr 2008 erfolgte eine reziproke Aussaat der drei
Populationen an allen drei Sammelorten. Dazu wurden pro Population und Standort je 50 Dia-
sporen mit 5 Wiederholungen in unbewachsene Flidchen von 5 cm Durchmesser ausgesit.
2009 wurde das Keimlingsaufkommen 14 Tage nach der Schneeschmelze und am Ende der
Vegetationszeit, im September gezéhlt. Das natiirliche Aufkommen von Poa alpina-Keimlin-
gen wurde in jeweils 5 Kontrollflichen pro Standort beobachtet, allerdings liefen an keinem
der drei Standorte Keimlinge auf.

Um die Unterschiede der drei Standorte zu verdeutlichen, wurden Temperatur- und Boden-
wasserpotential-Messungen durchgefiihrt. Fiir die Temperaturmessung wurden TidbiT -
Datenlogger der Fa. Onset Computer Corporation (Pocasset, MA, USA) verwendet, die in
Bestandeshohe ausgelegt und mit einem Plastiknetz gegen Strahlungsfehler geschiitzt wur-
den. Die Messungen erfolgten von Oktober 2008 bis Oktober 2010. Der erste schneefreie Tag
und die Lénge der Vegetationsperiode (= Tage mit Temperaturen > 2°C) wurden aus den Tem-
peraturdaten berechnet. Das Bodenwasserpotential wurde in der Vegetationsperiode 2009 mit
Hilfe von Gipsblocken und entsprechenden Datenloggern gemessen (MicroLog SP, Environ-
mental Measuring Systems, Brno, CZ), wobei jeweils ein Gerét pro Standort in 3 cm Boden-
tiefe eingesetzt wurde.

3.3 MyKkorrhizierung von ausgewiihlten Arten

Je 50 Wurzelproben von Artemisia genipi, Saxifraga oppositifolia, Poa alpina und Persi-
caria vivipara wurden im Bereich der alten Pionierfliche (Moréne 1971, 2400 m Meeresho-
he) gesammelt. Bei den ersten drei Arten sollte der Nachweis von arbuskulédr-vesikulédren
Mykorrhizapilzen erfolgen, bei Persicaria vivipara wurde die Ektomykorrhizierung unter-
sucht. Letztere wurde zusitzlich auch im Initialrasen (1858er Moréne, 2300 m Meereshdhe)
und im Bereich des Weiderasens auflerhalb des Gletschervorfeldes (Schonwieskopf, 2300 m
Meereshohe) gesammelt. Es wurden sowohl morphologische (Morphotypen nach AGERER
1991) als auch molekulare Untersuchungen (nach IOTTI & ZAMBONELLI 2006, MUHL-
MANN et al. 2007) durchgefiihrt. Der Nachweis der arbuskuldr-vesikuldaren Mykorrhizierung
erfolgte mit Hilfe der Tinte-Essigmethode (VIERHEILIG et al. 1998).

Um die Mykorrhizierung der Keimlinge zu iiberpriifen, wurden Persicaria vivipara-Bul-
billen im Bereich der alten Pionierfliche ausgesit und regelméBig bewdssert. Die Keimlinge
wurden jeweils 1, 2 und 3 Monate nach der Aussaat gesammelt und auf Ektomykorrhizierung
hin untersucht.

3.4 Datenanalyse
Die Datenanalyse erfolgte mit Hilfe des Statistikprogrammes SPSS 18. Die Mittelwerts-
vergleiche wurden grofBteils mit nichtparametrischen Tests durchgefiihrt, gefolgt von einer
Bonferroni-Korrektur.

4. Ergebnisse

4.1 Keimung und Etablierung in Abhiingigkeit von Substrat und Diasporendichte

Poa alpina unterschied sich zu allen Terminen signifikant von Artemisia genipi und
erreichte an allen Standorten und bei jeder Diasporendichte eine héhere Keim- und Etablie-
rungsrate (Abb. 1). Die Keimung beider Arten war eindeutig vom Standort abhingig. Der
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geringste Ansiedlungserfolg zeigte sich auf der alten Pionierflidche, wobei hier eine deutlich
grobere Kornung (hoher Sandanteil und weniger Schluff/Ton) vorlag (Abb. 2). Die hochste
Keim- und Etablierungsrate konnte auf der rezent eisfreien Moridne festgestellt werden. Die
Ergebnisse (Abb. 1) suggerieren Dichteeffekte, allerdings konnten keine signifikanten Unter-
schiede zwischen den Dichteserien berechnet werden. Eine Auswertung der KorngroBenfrak-
tionen ergab sehr deutliche Unterschiede zwischen den drei Standorten, sowohl in 0-2 cm -
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Abb. 1: Keimungs- und Etablierungsraten (Mittelwerte + Standardfehler) der drei Aussaaten (gering,
mittel, hoch, siehe Methodik) von Poa alpina (Dreiecke) und Artemisia genipi (Kreise) an den
drei Pionierstandorten im Gletschervorfeld des Rotmoosferners (Obergurgl, Otztal, Osterreich)
in den Vegetationsperioden 2008 und 2009 (Zihlungen zu Beginn und am Ende der jeweiligen
Vegetationsperiode). Graphik: Erich Schwienbacher.

als auch in 2-10 cm Bodentiefe (Abb. 2). Die alte Pionierflache wies in den obersten Boden-
schichten einen signifikant niedrigeren Anteil an Schluff/Ton und dafiir aber einen hdheren

Tab. 1: Vergleich der drei Standorte entlang des Sukzessionsgradienten im Rotmoostal (Obergurgl,
Otztal, Osterreich) hinsichtlich Vegetationsperiode und Temperaturklima, gemessen an der
Bodenoberfliche; T. minima = tidgliche Temperaturminima; T. maxima = tdgliche Tempera-

turmaxima.
Vegetations- mittlere absolutes absolutes  Tage mit T. Tage mit T.
Periode Temperatur ~ Minimum  Maximum minima maxima
Tage °C °C °C <-2.5°C >35°C
Pionierfldche 124 10.7 -2.6 374 3 3
Initialrasen 141 10.9 -4 46.5 6 51
Weiderasen 147 12.3 -39 41.3 8 46

Anteil an Sand auf im Vergleich zu den beiden anderen Standorten (Abb. 2). Die rezent eis-
freie Flache war durch eine groBere Schluff/Tonfraktion sowohl oberfldchlich als auch in der
unteren Bodenschicht gekennzeichnet. Die Alluvionen wiesen vor allem in den oberen 2 cm
hohe Anteile an Schluff/Ton auf (Abb. 2).
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Abb. 2: Verteilung der KorngréBen in den Bodenschichten 0-2 cm und 2-10 cm der drei verschieden alten
Pionierstadien im Gletschervorfeld des Rotmoosferners (Obergurgl, Otztal, Osterreich; 1 =
rezent eisfreie Flache, 2 = alte Pionierflédche, 3 = Gletscherbachalluvionen). Schwarz = Kies und
Geroll, > 2 mm; hellgrau = Sand, 0.63 — 2 mm; dunkelgrau = Schluff und Ton, < 0.63 mm. Ver-
schiedene Buchstaben verdeutlichen signifikante Unterschiede (p < 0.05). Graphik: Erich
Schwienbacher.

4.2 Lokale Adaption von Poa alpina
Zwischen den drei Standorten (Pionierfliche, Inititalrasen und Weiderasen) zeigten sich
sehr gro3e Unterschiede hinsichtlich des Bodenwassergehaltes (Abb. 3). Die heterogensten
Verhiltnisse duflerten sich auf der Pionierflache, wo der Boden wéhrend der Vegetationspe-
riode immer wieder oberfldchlich austrocknete. Im Initialrasen gab es zur selben Zeit nur
zwei kurze Trockenperioden Mitte Juni, wihrend im Weiderasen iiberhaupt keine Anderung
des Wasserpotentials gemessen wurde (Abb. 3).

Auch die Bestandestemperaturen variierten betrdchtlich zwischen den drei Standorten
(Abb. 4, Tab. 1). Im Bereich der Pionierfliche war die Vegetationsperiode am kiirzesten und
die mittleren Temperaturen am niedrigsten. Beide Parameter nahmen entlang des Sukzessi-
onsgradienten zu (Tab. 1). Die Temperaturmaxima und -minima waren interessanterweise im
Bereich der Pionierfliche weniger extrem als an den beiden Rasen-Standorten. Initial- und
Weiderasen hatten dhnliche Extremwerte, die Anzahl der Frosttage war im Weiderasen am
hochsten (Tab. 1).

Die Diasporenmasse von Poa alpina variierte je nach Herkunft (p < 0.001). Die Pionier-
population hatte mit 14.1 + 0.1 mg pro 50 Diasporen (Mittelwert + Standardfehler) die leich-
testen Diasporen. Die Initialrasenpopulation kam auf 16.07 + 0.15, die Weiderasenpopulati-
on auf 15.86 + 0.08 mg.

Ansaatort und Herkunft beeinflussten das Keimlingsaufkommen von Poa alpina sowohl
zu Versuchsbeginn als auch am Versuchsende hochst signifikant (p < 0.001). Die Weidera-
senpopulation erzielte die hochsten Keimlingszahlen an allen drei Standorten (Abb. 5). Die
Initialrasenpopulation wies nur halb so viele Individuen auf im Vergleich zur Weiderasenpo-
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Abb. 3: Bodenwasserpotential (in -MPa) in 3 cm Bodentiefe im Jahre 2009 an den drei Standorten (Pio-
nierfldche, Initialrasen, Weiderasen) im Rotmoostal (Obergurgl, Otztal, Osterreich). Die Daten
wurden vom ersten schneefreien Tag bis Ende September 2009 aufgezeichnet. Graphik: Erich

Schwienbacher.
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Abb. 4: Jahresginge der Mittelwerte (schwarze Linie), der Minima und Maxima (graue Linien) der
Bestandestemperaturen an den drei Standorten im Rotmoostal (Obergurgl, Otztal, Osterreich)
von Oktober 2008 bis Oktober 2010. Die horizontalen grauen Balken verdeutlichen die Vegeta-
tionsperiode; die weilen Balken zeigen die Zeiten der Schneebedeckung (fehlende Daten sind
mit den zwei Teilstrichen versehen). Graphik: Erich Schwienbacher.
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pulation, wéhrend die Pionierflichenpopulation generell eine schlechte Keimrate zeigte
(Abb. 5). An ihrem Herkunftsort liefen kaum Keimlinge auf, an den beiden anderen Stand-
orten betrug die Keimrate der Pionierpopulation nur ca. 10 % (Abb. 5). Sowohl im Initial- als
auch im Weiderasen stieg die Anzahl der Keimlinge bis zum Ende der Vegetationsperiode
betrachtlich an. Die signifikanten Unterschiede zwischen den Standorten waren auf die unter-
schiedlichen Herkiinfte zuriickzufiihren, nicht aber auf die Diasporenmasse (p = 0.659).
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Abb. 5: Keimraten der drei Poa alpina-Populationen an den drei Standorten (Herkiinfte: Vierecke - Pio-
nierpopulation; Kreise - Initialrasenpopulation; Dreiecke - Weiderasenpopulation). Offene Sym-
bole zeigen den Beginn und geschlossene Symbole den Endpunkt der Vegetationsperiode. Sig-
nifikante Unterschiede (p < 0.001) wurden sowohl zwischen den Standorten als auch zwischen
den Herkiinften festgestellt. Graphik: Erich Schwienbacher.

4.3 MyKkorrhizierung der ausgewihlten Arten
Weder Artemisia genipi noch Saxifraga oppositifolia wiesen Arbuskeln, Vesikeln oder
Hyphen auf. Bei Poa alpina zeigten 90 % der untersuchten Wurzelproben Mykorrhiza-Struk-
turen (Vesikeln bzw. Arbuskeln). Davon wiesen 42 % einen geringen, 28 % einen mittleren
und 20 % einen starken Mykorrhizierungsgrad auf.

An den Persicaria vivipara-Proben konnte eine 100%ige Mykorrhizierung festgestellt
werden. Mit Hilfe der morphologischen Klassifizierung wurden 19 Morphotypen identifiziert.
Die vier hiufigsten Morphotypen sind in Abb. 6 dargestellt. Ein sehr hiufig vorkommender
Morphotyp (MT 3, Abb. 6) bildete einen braunen bis dunkelbraunen Mantel mit warzig-kor-
niger Oberfliche aus. Der entsprechende Mykorrhizapilz zihlt zur Gattung Tomentella. Ein
weiterer hdufiger Morphotyp (MT 6, Abb. 6) zeigte einen beigen bis braunen Mantel; er wird
den Gattungen Sebacina und Inocybe zugeordnet. Ein vollig schwarzer Morphotyp (MT 14,
Abb. 6) wurde als Cenococcum geophilum identifiziert. Ebenfalls hdufig kam ein weifl-gréu-
licher Morphotyp (MT 33, Abb. 6) mit glatter Oberfldche vor. Es handelte sich dabei um die
Gattungen Sebacina, Cortinarius oder Clavulina.

Mit Hilfe genetischer Analysen konnten entlang der gesamten Chronosequenz insgesamt
40 taxonomische Einheiten als Mykobionten fiir Persicaria vivipara ermittelt werden.

Das Aussaat-Experiment mit Persicaria vivipara ergab, dass alle 1-3 Monate alten Keim-
linge noch keinerlei Mykorrhizierung aufwiesen.
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Abb. 6: Adultes Individuum von Persicaria vivipara und mykorrhizierte Wurzeln mit den héaufigsten
Ektomykorrhiza-Morphotypen (1-4). 1: MT 6 (Mafistab = 200 m), 2: MT 14 (MaBstab = 150
m), 3: MT 3, 4: MT 33 (Mafistab = 200 m). Fotos: Margreth Fleisch.

5. Diskussion

Die Untersuchungen zeigten sehr deutlich, dass die abiotischen Phdnomene (Textur und
Trockenheit des Substrates) das Keimlingaufkommen im Gletschervorfeld bestimmen. Ent-
gegen unserer Hypothese konnten alte Pionierflichen (1971er Moréne) nicht leichter besie-
delt werden als rezent eisfreie Flachen (2003er Moridne). Die Kornung des Substrats und die
Wasserkapazitit des Bodens iibten einen entscheidenden Einfluss aus. Der sandige Boden mit
geringem Schluff/Ton-Anteil trocknete auf den alten Pionierflichen sehr rasch aus und
bedingte immer wieder extreme Trockenheit. Damit starben die bereits aufgelaufenen Keim-
linge ab bzw. eine weitere Keimung wurde verhindert. Trockenheit wurde bereits in der Meta-
studie von MOLES & WESTOBY (2004) nach Herbivorie als zweitwichtigster Faktor fiir die
Keimlingssterblichkeit ausgewiesen. Austrocknung der oberfldchlichen Bodenschichten war
offensichtlich auch ein wichtiger Faktor fiir die Besiedelungsdynamik im Bereich der Allu-
vionen: auch hier starb im zweiten Jahr ein Grofteil der Keimlinge beider Arten ab. Auf
rezent eisfreien Morédnen scheint die Wasserversorgung in der Vegetationszeit besser zu sein:
beide Arten hatten hier den hochsten Rekrutierungserfolg.

Die Keimungsunterschiede zwischen Poa alpina und Artemisia genipi diirften ein Zufalls-
produkt sein, da Artemisia genipi in der Regel sowohl in der Klimakammer (SCHWIENBA-
CHER & ERSCHBAMER 2002, SCHWIENBACHER et al. 2011, 2012) als auch im Gelénde
(unpubl. Daten) sehr gut keimt. Der Faktor Diasporendichte hatte bei beiden Arten keinen
Einfluss auf den Rekrutierungserfolg. Konkurrenz zwischen Keimlingen scheint iiberhaupt
selten als Ursache der Keimlingsmortalitidt vorzukommen (nur in 1.6 % der untersuchten
Fille, MOLES & WESTOBY 2004).

Auf der alten Pionierfliche (1971er Morine) ist das Keimlingsaufkommen &uf3erst einge-
schrinkt. Dies zeigt auch das Experiment zur lokalen Adaption. Die Fldchen sind kurz nach
der Schneeschmelze zwar wassergesittigt und genau das ist der Zeitpunkt, wo Keimlinge auf-
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laufen konnten, sofern Diasporen vorhanden sind. Auf den Effekt der Schneeschmelze haben
auch andere Autorlnnen bereits hingewiesen (NIEDERFRINIGER SCHLAG & ERSCHBAMER
2000, KORNER 2003, GIMENEZ-BENAVIDES et al. 2007). Das Absterben der Keimlinge mit
einsetzender frithsommerlicher Trockenheit ist generell ein Problem fiir die Entwicklung der
Gletschervorfeld-Populationen auf dieser Mordne ((NIEDERFRINIGER SCHLAG & ERSCH-
BAMER 2000, ERSCHBAMER et al. 2008, MARCANTE et al. 2009a). Ein mehrfaktorielles
Experiment mit Bewésserung und Ansaat in den alten Pionierflichen zeigte sehr klar, dass
hier Diasporenlimitierung vorherrscht und dass der extreme Mangel an kontinuierlicher
Bodenfeuchtigkeit das Aufkommen von Keimlingen und die Etablierung der sparlich aufge-
laufenen Keimlinge verhindert (ERICH SCHWIENBACHER, in Ausarbeitung).

Fiir Arten mit einer breiten dkologischen Nische wird hohe Plastizitit und gleichzeitig
hohe genetische Divergenz angenommen. Fiir Poa alpina wurde jedoch ein Beibehalten des
jeweiligen Phénotyps bei Verpflanzungen an fremde Standorte festgestellt (HAUTIER et al.
2009). Auch in unserem Experiment hatte die Herkunft der Diasporen den groften Erkla-
rungswert fiir den Keimungserfolg von Poa alpina, nicht aber die rdumliche Distanz zwischen
Herkunft und Ansaatort. Die Weiderasenpopulation wies als einzige lokale Adaption auf und
gleichzeitig bewies sie auch an den beiden anderen Standorten ein besseres Keimungsvermo-
gen als die lokalen Populationen. Sie ist damit sehr gut zu vergleichen mit der Poa alpina-
Population vom niedrigsten Standort in den Experimenten von HAUTIER et al. (2009), die
ebenfalls die besten Erfolge zeigte. Offensichtlich hatte die Weiderasenpopulation die effi-
zienteste Investition in ihre Diasporen durchgefiihrt im Vergleich zu den beiden anderen
Populationen.

Sofern Wasser und Sauerstoff nicht limitiert sind, ist die Temperatur der entscheidende
Faktor, der die Keimung von nicht-dormanten Diasporen reguliert (FINCH-SAVAGE & LEUB-
NER-METZGER 2006). Die Extremwerte der Temperatur konnen aber in unserem Experiment
nicht fiir die schlechten Keimerfolge im Bereich der Pionierfliche verantwortlich gemacht
werden. Laut MARCANTE et al. (2012) sind Temperaturminima von -2.5°C lethal fiir die Poa
alpina-Keimlinge. Am Pionierstandort wurden allerdings weniger Tage mit solchen Minima
registriert im Vergleich zu den Rasenstandorten. Auch nach FORBIS (2003) ist die Keim-
lingsmortalitdt nicht auf Temperaturextreme zuriickzufiihren. In beiden hier durchgefiihrten
Experimenten wurde eindeutig die Trockenheit als wichtigster Faktor fiir die Mortalitét der
Keimlinge identifiziert. Ahnliche Schliisse zogen auch SHIMONO & KUDO (2003) und
GIMENEZ-BENAVIDES et al. (2007), die von einem extrem knappen Keimungsfenster nach
der Schneeschmelze in der alpinen Stufe sprechen.

Maternale Effekte konnen lokale Adaption iiberdecken (KAWECKI & EBERT 2004). Die
Bedingungen der Mutterpflanze wihrend der Diasporenproduktion kénnen entscheidend sein
fiir die Fitness der Keimlinge (GUTTERMAN 2000). Auswirkungen der Standortsbedingun-
gen wihrend der Diasporenproduktion und -reife auf die Diasporenmasse, auf Keimung und
Uberleben sind bekannt (BASKIN & BASKIN 1998, GUTTERMAN 2000, BISCHOFF & MUL-
LER-SCHARER 2010). HERMES & ACHARYA (1992) belegten in ihrer Arbeit bereits die Wir-
kung der maternalen Umwelt auf die Keimung von Poa alpina. Die geringe Diasporenmasse
und die schlechte Keimfahigkeit der Pionierpopulation in der vorliegenden Untersuchung
diirften auf die ungiinstigen maternalen Umweltbedingungen zuriickzufiihren sein, wie etwa
eine zu kurze Vegetationszeit flir die Ausreifung der Diasporen oder die ungiinstigen Néhr-
stoffbedingungen an diesem Standort. Auch genetische Drift konnte eine Rolle spielen. Die
stirkste evolutiondre Kraft, die gegen lokale Adaption wirksam agiert, ist ndmlich der Gen-
fluss (RASANEN & HENDRY 2008). Eine genetische Studie der Poa alpina-Populationen ent-
lang des Sukzessionsgradienten wire auf jeden Fall von besonderem Interesse.
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Eine Mykorrhizierung ist offensichtlich fiir Pionierarten des Gletschervorfeldes nicht
erforderlich. Sehr wohl scheinen aber die beiden ubiquitéren Folgearten von der Pilzinterak-
tion zu profitieren. Sowohl Poa alpina als auch Persicaria vivipara hatten nidmlich eine fast
vollstindige Mykorrhizierung der adulten Pflanzen. Vermutlich ist gerade dieser Umstand
dafiir verantwortlich, dass sich beide entlang der gesamten Chronosequenz so erfolgreich
behaupten kdnnen. Die hohe Vielfalt an Mycobionten legt den Schluss nahe, dass zumindest
Persicaria nicht ,,wahlerisch* ist, wenn es um fordernde Interaktionen durch Pilze geht. Eine
umfangreichere Mykorrhiza-Studie unter Beriicksichtigung eines breiten Querschnittes der
Gletschervorfeldarten wire auf jeden Fall wiinschenswert.

In der vorliegenden Studie wurden bei 1-3 Monate alten Keimlingen von Persicaria vivi-
para noch keine Mykorrhizierung beobachtet. Dies stimmt mit den Ergebnissen aus dem
Lyman Gletschervorfeld (Washington, USA) iiberein, wo JUMPPONEN et al. (2002) z.B. bei
Abies lasiocarpa-Keimlingen ebenfalls keine Mykorrhizierung feststellen konnten. Auch hier
wire es von besonderem Interesse, den Zeitpunkt der Mykorrhizierung zu erfassen.

6. Schlussfolgerungen

Die Austrocknung des Substrates ist neben der Diasporenverfiigbarkeit der wichtigste Fak-
tor fiir die mangelnde Besiedelung von Pionierflichen im Gletschervorfeld. Im Zuge des Kli-
mawandels scheint dies ein besonders bedrohlicher Aspekt zu sein, vor allem dann, wenn die
sommerliche Trockenheit zunehmen sollte. Eine extrem langsame Populationsentwicklung
und Primirsukzession wiren die Folgen.

7. Zusammenfassung

Fiir die Gletschervorfeld-Besiedelung spielen sowohl abiotische, als auch biotische Fakto-
ren eine entscheidende Rolle. Unter den abiotischen Faktoren sind vor allem die Substratbe-
schaffenheit, die Bodenfeuchtigkeit, Frost und Hitze zu nennen, wéihrend bei den biotischen
Faktoren Diasporenlimitierung, lokale Adaption, Schutzstellen, intra- und interspezifische
Effekte und Mykorrhizierung wichtig sein diirften. In dieser Arbeit untersuchen wir 1.) die
Keimung und Etablierung auf unterschiedlichen Pionierflichen in Abhéngigkeit von der
Korngréfle des Substrates; 2.) die lokale Adaption von Poa alpina, wobei drei Populationen
in reziproker Ansaat entlang des Sukzessionsgradienten verglichen werden (Pionier-, Initital-
rasen- und Weiderasenpopulation); 3.) die Mykorrhizierung von Pionierarten und ubiquitéren
Folgearten.

Auf rezent eisfreien Morénen waren Keimung und Etablierung signifikant héher im Ver-
gleich zu den alten Pionierflichen. Auf diesen alten Pionierflachen konnten signifikant gerin-
gere Anteile an Schluff und Ton festgestellt werden. Die sandreiche Textur diirfte verant-
wortlich sein fiir eine erhohte Austrocknung des Substrates und eine geringe Ansiedelungs-
moglichkeit auf den noch vegetationsfreien Flichen.

Auch die drei Poa alpina-Populationen hatten ihren geringsten Keimungs- und Etablie-
rungserfolg im Bereich der alten Pionierflichen. An allen drei Standorten erzielte die Weide-
rasenpopulation die hochste Keimrate, wihrend die Pionierpopulation iiberall am schlechtes-
ten abschnitt. Die Herkunft der Diasporen und der Ansaatort waren damit entscheidend fiir
das Ergebnis.

Die untersuchten Pionierarten (Artemisia genipi, Saxifraga oppositifolia) zeigten keine
Mykorrhizierung. Im Gegensatz dazu waren die beiden ubiquitéren Arten, Persicaria vivipa-
ra und Poa alpina, nahezu zur Génze mykorrhiziert (100% bzw. 90%). 1-3 Monate alte Keim-
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linge von Persicaria vivipara wiesen allerdings noch keine Mykorrhiza auf.
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