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POPULATIONSSTRUKTUR DES ROHBODENPIONIERS EPILOBIUM FLEISCHERI
HOCHST. (ONAGRACEAE) AUF DEM MORTERATSCH-GLETSCHERVORFELD
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ABSTRACT

The alpine Epilobium fleischeri Hochst. occurs between 1000 and 2400 m in the inundation
zone of rivers and is one of the first pioneers on the perimeter of glaciers. Germination, esta-
blishment and growth in different successional stages were examined on the Morteratsch-
glacier. In a growth chamber (30 °C at daytime/20 °C at night) the proportion of seeds germi-
nated was 80-95 % and in the field it was 50 %. Low temperature and low moisture content
delayed onset of germination by up to 100 days. Seedling establishment is restricted to safe
sites, where high solar radiation and sufficient rainwater create optimal growth condition. E.
fleischeri not only has the capacity to produce an enormous amount of seeds but also has a
very effective vegetative reproduction: it renews its aerial shoot system from buds on the root
neck and from buds on long horizontal runners. This results in a high plasticity of the growth
form. Populations of E. fleischeri consist of compact plants with a shrub-like habit or of more
distributed single shoots due to differential bud production on the root system. It is shown that
this clonal growth form enables E. fleischeri to colonize and regenerate in the disturbed inun-
dation zone of alpine rivers and also explains the persistence of the plant in late successional
stages on the perimeter of the glacier. The plasticity of E. fleischeri concerning vegetative
growth and sexual reproduction and hence its population structure is compared among four
sites representing different successional stages.

keywords: Epilobium fleischeri, perimeter of glacier, germination, establishment, growth
Jform, root bud, population structure

1. EINLEITUNG

Gletschervorfelder zeichnen sich aus durch eine charakteristische Pioniervegetation. Durch den
steten Riickgang der alpinen Gletscher seit Mitte des letzten Jahrhunderts sind Gletschervor-
felder geeignete Standorte, auf welchen sich die Dynamik von Primirsukzessionen verfolgen
l1aft. Im Vordergrund stand dabei_zuerst die beschreibende, floristische Vegetationsanalyse
(COAZ 1887, FRIEDEL 1938, LUDI 1945, OECHSLIN 1935) und weniger einzelne Arten
bzw. die Frage welche Merkmale im Lebenszyklus einer Pflanze diese befahigen, eine Rolle
in der frilhen Vegetationsentwicklung zu spielen. LUDI (1958) und JOCHIMSEN (1970) be-
riicksichtigten dkologische Gesichtspunkte und BAUMLER (1988) stellte die Rolle der Dia-
sporenverbreitung auf dem Gletschervorfeld in das Zentrum ihrer Untersuchungen. Die vorlie-
gende Arbeit will zum Verstindnis einer einzigen Art beitragen, welche in der Vegetation auf
Gletschervorfeldern durch ihr frilhes Auftreten, ihre Haufigkeit und ihr langes Beharren im
Verlauf der Sukzession auffillt. Epilobium fleischeri Hochst. ist Charakterart des Epilobietum
fleischeri (Br.-Bl. 1923) und kommt in den Alpen zwischen 1.000 bis maximal 2.400 m vor.
Sie wichst bevorzugt im Uberschwemmungsgebiet von Gebirgsbichen und auf Morinen und
gehort in ihrem Verbreitungsgebiet zu den allerersten Pionierpflanzen auf vom Eis freigelegten
Rohbdden. RICHARD (1973) stellte E. fleischeri auf dem Aletschgletscher noch in 110 Jahre
alten Sukzessionsflichen fest. Auf dem Rhonegletschervorfeld findet sie sich vereinzelt in
Flichen, die seit 130 Jahren eisfrei sind (SCHUBIGER 1988 und eigene Beobachtungen).
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Gleichzeitig ist die Keimung und noch mehr die Etablierung der Pflanze in &lteren Suk-
zessionsstadien unwahrscheinlich und es stellt sich die Frage, welche Anpassungen an die je-
weils besonderen Bedingungen E. fleischeri befahigen, sowohl unter den frithesten Pionieren
eine wichtige Rolle zu spielen als auch in spiten Sukzessionsstadien zu verharren. Dies soll
durch Untersuchungen der kritischsten Phase im Lebenszyklus der Pflanze, der Keimung und
Etablierung, einer Analyse von Wuchsform und alljahrlicher Sprofierneuerung sowie der
Populationsstruktur von E. fleischeri in verschiedenen Sukzessionsstadien beantwortet werden.

2. DAS UNTERSUCHUNGSGEBIET

Der Morteratschgletscher liegt in den schweizerischen Zentralalpen im Oberengadin in der
Nihe des Berninapasses. Das Vorfeld im engeren Sinn umfaft das Gebiet zwischen der heuti-
gen Gletscherzunge und den Morinen des Gletscherhdchststandes von 1857. Es erstreckt sich
iber ca. 2 km Lange und ist max. 950 m breit. Im Grundmordnenbereich des Gletschervor-
felds findet sich fast iiberall ein Epilobietum fleischeri in diversen Varianten. Nur an flunahen
Standorten dominieren Saxifraga aizoides und Mpyricaria germanica. Wéhrend andere ausge-
sprochene Pionierpflanzen wie Oxyria digyna, Saxifraga aizoides, Cerastium uniflorum oder
Linaria alpina an feuchten Sand gebunden sind und auf &lteren Sukzessionsflachen fehlen, ist
E. fleischeri auch in alten Sukzessionsstadien hiufig. Die Pflanze kommt an ausgesprochen
trockenen Standorten vor, oft zusammen mit Rhacomitrium canescens und Stereocaulon alpi-
num. Teilweise entwickeln sich im Grundmorédnenbereich initiale Rasengesellschaften, in
denen sich E. fleischeri noch halten kann. Erst in Weiden-Larchen-Gesellschaften, die sich auf
alteren Fliachen meist hangaufwirts entwickeln, fehlt E. fleischeri, ist aber auch auf den il-
testen Teilen des Gletschervorfelds, vorwiegend in offener Situation auf grobsteinigem Mo-
ranenmaterial, immer wieder vertreten.

3. MATERIAL UND METHODE

Fiir die Keimversuche und die Aufzucht von Pflanzen im Versuchsgarten wurden Samen von
Pflanzen aus dem Morteratschgletschervorfeld (1.950 m) und dem Rhonegletschervorfeld im
Wallis (1.750 m) verwendet.

Keimversuche wurden in einer Klimakammer (16 h Licht, 8 h Dunkel) bei drei verschiedenen
Temperaturbedingungen (20 °C/10 °C; 25 °C/15 °C; 30 °C/20 °C) durchgefiihrt. Pro Bedin-
gung wurden 4 Wiederholungen mit jeweils 25 zufillig ausgewidhlten Samen in Petrischalen
auf feuchtes Filterpapier gelegt. In einem gesonderten Keimversuch wurden Samen bei ver-
schiedenen Bodenwassergehalten und bei 30 °C/20 °C exponiert. Erneut wurden jeweils 25
Samen in Petrischalen, diesmal auf sandige Erde mit unterschiedlichen Feuchtigkeitsgehalten
(40 ml, 30 ml, 15 ml und 10 ml Wasser pro 100 g trockene Erde) gelegt. Fiir jeden Feuchtig-
keitsgrad gab es 5 Wiederholungen. Das Durchbrechen der Radicula wurde als erfolgreiche
Keimung gewertet. Als Ergebnis ist der Anteil gekeimter Samen und die Zeit in Tagen bis zur
Keimung von 50 % der bei Abbruch des Experiments gekeimten Samen (= Keimkapazitit)
angegeben. Auf dem Gletschervorfeld wurde die Keimkapazitit von jeweil 100 Samen an 3 re-
gelmaBig durchfeuchteten Standorten und die Mortalitit der Keimlinge bestimmt. Auflerdem
wurde das Schicksal von im Friihsommer 1988 aufgelaufenen Keimlingskohorten {iber 2 Jahre
verfolgt und ihre Grofienentwicklung notiert. Die Rekrutierung dieser Keimlinge erfolgte aus
dem natiirlichen Sameneintrag.

Die Untersuchung der Wuchsform von E. fleischeri geschah an im Versuchsgarten aufgezoge-
nen Pflanzen und auf dem Gletschervorfeld an ausgegrabenen Exemplaren. Insgesamt wurden
60 Pflanzen im Versuchsgarten aus Samen gezogen und in verschiedenen Alters- und Grofen-
stadien untersucht. An den untersuchten Pflanzen interessierte im speziellen die jahrliche
Sproferneuerung und die Lage der Erneuerungsknospen, die Hohe der einzelnen Sprosse, die
Verzweigung der Sprosse, die Anzahl der Sprosse pro Pflanze, die Anzahl der Friichte und das
Samengewicht. Ziel dieser Untersuchungen war eine Analyse der Architektur der Pflanze,
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wobei unter Architektur die unter bestimmten Verhiltnissen realisierte Wuchsform zu ver-
stehen 1ist, die auf einen genetisch fixierten Bauplan zuriickgefilhrt werden kann
(TOMLINSON 1987). Das Verstindnis der Architektur bildete die Voraussetzung fiir einen
Vergleich der Populationsstruktur von E. fleischeri aus mehreren Sukzessionsstadien auf dem
Gletschervorfeld. In Populationen aus 3 Sukzessionsstadien im Bereich der Grundmorine wur-
den Dauerflichen von jeweils 2 Quadratmetern miteinander verglichen. Zusitzlich wurde eine
vierte Population in grobsteinigem Mordnenmaterial mit vereinzelten Blocken ausgewdhlt (in
der Folge als Steinschutt bezeichnet), wobei in diesem Fall kein Dauerquadrat, sondern auf
einer Fliache von rund 20 Quadratmetern zehn Stocke ausgewihlt wurden. Statistische Unter-
schiede wurden mittels Varianzanalyse getestet.

4. RESULTATE
4.1 Keimung und Etablierung

Voraussetzung fiir den Besiedlungserfolg von E. fleischeri auf dem Gletschervorfeld ist die
Produktion einer enormen Zahl von leichten, flugfdhigen Samen. Tatsichlich produzieren
grofiere Exemplare der Pflanze bis zu 800 Friichte und rund 60.000 Samen. Der Samenertrag
auf dem Gletschervorfeld wurde 1984/85 von BAUMLER (1988) untersucht. Der Anteil von
E. fleischeri im Sameneintrag betrug in einem Jahr rund 3/4 und im zweiten Jahr 1/4 simt-
licher eingetragener Diasporen. Zahlenmissig fand sie, daB selbst in Gletscherndhe ca. 100
Samen, auf der iiberwiegenden Fliche des Vorfeldes aber zwischen 500 und 2.500 Samen von
E. fleischeri pro m?2 niedergehen.

Die Bedingungen, unter welchen Samen zu keimen vermogen, wurden zuerst in der Klima-
kammer getestet. Die Ergebnisse sind in Tab. 1 und 2 enthalten. Die Samen keimten innerhalb
weniger Tage mit einem hohen Anteil keimfihiger Samen. Dies allerdings nur bei reichlicher
Wasserversorgung und hohen Temperaturen (30 °C/20 °C).

Tab. 1: Keimung von Samen aus 2 Populationen von Epilobium fleischeri bei verschiedenen
Temperaturregime.

Population Tage* %** n***

Keimung bei 20 °C/10 °C
Morteratsch, 1950 m 134,5 + 4,9 52 2

Keimung bei 25 °C/15 °C

Morteratsch, 1950 m 26,5 + 5,7 86 4
Rhonegletscher, 1750 m 73,5 £ 9,8 76 4

Keimung bei 30 °C/20 °C

Morteratsch, 1950 m 4,3 + 0,7 88
Rhonegletscher, 1750 m 6,0 + 0,6 72 6

-]

* Anzahl Tage bis 50 % der Keimkapazitit erreicht sind

**  Maximaler Anteil gekeimter Samen (Keimkapazitit) nach 140 Tg. (20 °C/10 °C), 100 Tg. (25 °C/15 °C),
30 Tg. (30 °C/20 °C)

*%*  Anzahl Versuche
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Tab. 2: Keimkapazitit von Epilobium fleischeri bei verschiedenem Bodenwassergehalt und
Anzahl Tage bis 50 % der Samen gekeimt sind.

Bodenwassergehalt Tage* %"** n***
40 % 5,0 £ 0,0 82,4 5
30 % 7,4 £ 0,5 84,0 5
15 % 11,2 + 1,3 78,4 5
10 % 14,6 + 2,4 49,6 5

* Anzahl Tage bis 50 % der Keimkapazitit erreicht sind
**  Maximaler Anteil gekeimter Samen nach 38 Tagen (Keimkapazitit)
**%  Anzahl Wiederholungen

Abb. 1 zeigt die starke Verzogerung der Keimung bei nur geringfiigig tieferen Temperaturen
(25 °C/15 °C) fiir zwei Samenpopulationen geographisch verschiedener Standorte. Eine Tem-
peraturerh6hung am Ende dieses Experiments bewirkte die sofortige Keimung der meisten
noch nicht gekeimten Samen. Die starke Verzogerung der Keimung bei tieferen Temperaturen
erwies sich als schwache Dormanz, die durch 14 Tage feuchte und dunkle Lagerung der
Samen bei 5 °C durchbrochen werden konnte.
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Abb. 1: Keimung von Samen aus 2 Populationen von E. fleischeri bei verschiedenen Tempe-
raturen.
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Abb. 2: Keimung von Epilobium fleischeri bei verschiedenen Bodenwassergehalt.

Abb. 2 zeigt die lineare Verzdgerung der Keimgeschwindigkeit bei abnehmendem Boden-
wassergehalt. Bei den trockensten Verhiltnissen verringert sich auch der Anteil gekeimter Sa-
men betrachtlich. Es stellt sich die Frage, wo sich auf dem Gletschervorfeld die bevorzugten
Keimungs- und Etablierungsbedingungen finden.

Tatséchlich ist es sehr schwierig, Keimlinge von E. fleischeri auf dem Gletschervorfeld zu fin-
den. In den meisten Sukzessionsstadien finden sich nur vereinzelt kimmerliche Keimlinge, die
meist die Sommertrockenheit nicht iiberleben. Zahlreiche Keimlinge kann man in Gletscher-
ndhe in vom Gletscherwasser durchfeuchteten Rohbdden finden. Drei Keimungsexperimente
mit jeweils 100 Samen wurden deshalb auf zumindest periodisch von Gletscherwasser durch-
feuchteten Boden durchgefiihrt. Einer der Standorte wurde erodiert. An den anderen Stand-
orten ergab sich eine Keimkapazitit von 8 % bzw. 51 %. Die Keimlinge waren maximal 3-4
mm groB und starben ausnahmslos spitestens nach dem 1. Winter. Es blieb zunéchst offen, wo
sich E. fleischeri zu etablieren vermag.

Der Zufall kam zu Hilfe. Im Sommer 1987 wurden grofie Teile der Vegetation auf dem Vor-
feld durch Hochwasser vollig zerstért und auf dem ganzen Vorfeld entstanden zahlreiche ve-
getationsfreie, meist sandig-grusige Flichen mit einem ausgepriagten Relief. Im Sommer 1988
fanden sich auf dem durch das Hochwasser dynamisch iiberformten Gletschervorfeld Keim-
linge in grofier Zahl und von stattlicher Grofie und zwar ausnahmslos auf Flichen, die nicht
vom kalten Gletscherwasser durchfeuchtet waren, sondern in mikrotopographischen Situatio-
nen, wo sich Regenwasser ansammeln kann. Meistens handelte es sich dabei um flache Sand-
mulden von geringer Ausdehnung oder um Vertiefungen am Rand von Steinen. Solche "safe
sites" (HARPER 1977), meistens nur wenige Quadratdezimeter grof, enthielten ganze
Gruppen von Keimlingen, limitiert durch eine meist unsichtbare, aber scharfe Grenze gegen zu
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trockene Verhiltnisse. Keimlinge, die sich unter solchen Bedingungen zu etablieren vermoch-
ten, wiesen im Vergleich mit solchen auf von Gletscherwasser durchfeuchteten Boden eine er-
staunliche Grofie auf und zeigten auch nach dem ersten Winter eine geringe Mortalitit. In
Tab. 3 sind exemplarisch 2 Keimlingskohorten aus solchen "safe sites" miteinander verglichen.

Tab. 3: Entwickluhg von Keimlingskohorten auf dem Gletschervorfeld (Vergleich zwischen
zwel "safe sites").

Sandrinne in der Néhe des Sandrinne im &ltesten Teil des
Gletschertors mit gelegentlichem Vorfelds ohne Gletscherwasser
kaltem Hangwassereinfluss einfluss (nur Regenwasser)
Anzahl Keimlinge: Anzahl Keimlinge:

1988

5. Aug. '88 Epilobium fleischeri 26 Epilobium fleischeri 29
Saxifraga aizoides 44 Trifolium pallescens 2
Myricaria germanica 27
Oxyria digyna
Salices 11
Trifolium pallescens

25. Aug. '88 Epilobium fleischeri 23 Epilobium fleischeri 30
(10-50 mm hoch, unverzweigt) (30-60 mm hoch, teilw. verzweigt)

8. Sept. '88 Epilobium fleischeri 23 Epilobium fleischeri 30
(10-50 mm hoch) (30-80 mm hoch, 1 Pflanze mit 2

Bliitenknospen)

1989

17. Juni '89 Epilobium fleischeri 25 Epilobium fleischeri 30
(10-45 mm hoch, 1-7 sprossig, (20-50 mm hoch, 1-9 sprossig,
insgesamt 74 Sprosse) insgesamt 135 Sprosse)
Saxifraga aizoides 43
Myricaria germanica 38
Oxyria digyna 4
Salices 6
Trifolium pallescens 2
Gramineen 12

21. Juli '89 Epilobium fleischeri 25 Epilobium fleischeri 25
(10-65 mm hoch, 4 Pflanzen mit (30-80 mm hoch, 13 Pflanzen mit
insgesamt 11 Knospen) insgesamt 146 Knospen)

Anzahl bliihende oder fruchtende Pflanzen
24. Aug. '89 Epilobium fleischeri 0 Epilobium fleischeri 13

Saxifraga aizoides
Oxyria digyna
Trifolium pallescens

(mit insgesamt 19 Bliiten
und 114 Friichten)
Trifolium pallescens 2

N —
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Die beiden Sandrinnen unterschieden sich dadurch, daB die eine sich in der Nihe des Glet-
schertors befindet und gelegentlich von kaltem Hangwasser beeinflut ist und in ihr neben E.
fleischeri noch andere Keimlinge von Pionierpflanzen wachsen, wéhrend sich die andere Rinne
auf einem leicht erh6hten Sandplateau im &lteren Teil des Vorfelds befindet, wo sich nur noch
2 Individuen von Trifolium pallescens etablieren konnten. Die Entwicklungsgeschwindigkeit
der Pflanzen ist enorm, genauso wie sich der gelegentliche Kaltwassereinflufl am einen Stand-
ort markant auswirkt. Die Pflinzlein erreichen im zweiten Jahr eine ansehnliche Sprofzahl;
die Hilfte der von Kaltwasser unbeeinflufiten Pflanzen erreicht sogar eine bliihfahige Grofie
und produziert zahlreiche Friichte. 1988 erwies sich als ein fiir die Keimlingsetablierung ver-
gleichsweise giinstiges Jahr; 1989 vermochten sich nur wenige Keimlinge neu zu etablieren.
Uberraschend erweisen sich Mulden in offener sandig-kiesiger Situation, wo sich geniigend
Regenwasser ansammeln kann, als die bevorzugten Etablierungsorte von E. fleischeri. Kaltes
Wasser scheint fiir eine erfolgreiche Etablierung genauso begrenzend zu sein wie zu grofie
Trockenheit. Da die beschriebenen "safe sites" relativ selten und in ihrer rdumlichen Ausdeh-
nung begrenzt sind, liegt die Frage auf der Hand, wie es iiberhaupt zu den flichendeckenden
Bestinden von E. fleischeri auf dem Gletschervorfeld kommen kann.

4.2 Wuchsform und alljéhrliche SproBerneuerung

Keimlinge von E. fleischeri werden im ersten Jahr maximal 10 cm hoch, bleiben unverzweigt
und kommen in der Regel noch nicht zum bliihen. Die Erneuerung des Primérsprosses im 2.
Jahr erfolgt zuerst durch die Kotyledonarknospen und in der Folge durch Knospen am Hypo-
cotyl und bei groBeren Pflanzen zusitzlich durch Wurzelknospen. Durch die Lage der Erneue-
rungsknospen, entweder im Ubergangsbereich von Wurzel-Spro8 oder an Wurzeln (Abb. 3),
werden bei dlteren Pflanzen zwei kontrastierende Wuchsformen verwirklicht.

Abb. 3: Waurzelsystem einer einjahrigen Pflanze von Epilobium fleischeri aus dem Versuchs-
garten. 1: Rest der Primidrachse, 2: horizontaler Wurzelausldufer, 3: Wurzel, 4:
Knospen im Ubergangsbereich Wurzel-Spro8, 5: auswachsende Wurzelknospen.
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Im Feld finden sich mehr oder weniger kompakte, grofere Sprofsysteme oder Stécke mit
einer ausgeprigten Pfahlwurzel und/oder lange Wurzelauslaufersysteme, die in
unregelméssigen Abstinden vereinzelte Sprosse tragen. Diese konnen durch Knospenbildung
wiederum zu kleineren oder grofleren Stocken auswachsen. Im Extremfall bestehen
individuelle Pflanzen aus einem lockeren System von Sprossen, die durch Wurzeln
miteinander verbunden sind. Auf dem Vorfeld konnten Wurzelausldufersysteme tber 1-2 m
verfolgt werden. In Abb. 4 ist schematisch die aus dieser Wuchsform resultierende
Populationsstruktur dargestellt. Dadurch, daB8 unterschiedlich grofie Stocke mit Einzelsprossen
durch manchmal lange, horizontal verlaufende Wurzeln verbunden sein kénnen, lassen sich
genetische Individuen kaum abgrenzen. Gelegentlich, v.a. an gestorten Standorten, werden
diese Verbindungen unterbrochen. Bei der Untersuchung der Populationsstruktur wurden
deshalb nicht Individuen, sondern mehr oder weniger kompakte Sprofiysteme bzw. Stocke
gezéhlt. Einzelne Sprosse erreichten eine maximale Héhe von 20-40 cm. Die Infloreszenz ist
relativ kurz und tragt bis zu 10 Friichte an der Hauptachse und zwischen 1-4 Friichte an
moglicherweise zahlreichen Verzweigungen. Stocke mit mehr als 20 Sprossen waren selten.
Pro Frucht wurden 75-80 reife Samen gebildet.

Abb. 4: Schematische Darstellung der Populationsstruktur von Epilobium fleischeri.

4.3 Populationsstruktur von E. fleischeri in verschiedenen Sukzessionsstadien

In Tab. 4 sind die Standorte der untersuchten Populationen beschrieben. MaBgebend fiir die
Auswahl der Standorte war ihre zunehmende Entfernung von der Gletscherzunge bzw. ihr zu-
nehmendes Alter, das sich durch die jeweiligen Gletscherstinde einigermaBen exakt bestimmen
1aBt. Fir die vierte Population war zusitzlich die nahezu konkurrenzfreie Situation im Stein-
schutt ein Kriterium. Eine Erneuerung aus Samen fand in keiner der vier Populationen statt.
Bemerkenswert sind die Unterschiede, die sich aus einem Vergleich der Anzahl und Grofe der
Stocke und ihres reproduktiven Erfolgs ergeben (Tab. 5). Im initialen Epilobietum (Abb. 5a)
sind es vorwiegend Einzelsprosse in groBer Zahl und Stécke mit geringer Sprosszahl, wihrend
im reifen Epilobietum (Abb. 5b) und im Steinschutt (Abb. 5d) wenige, dafiir aber mittlere und
groBe Stocke vorkommen. Offenbar iiberwiegt im initialen Stadium die klonale Erneuerung
durch Wurzelauslaufer gegeniiber der GroBenzunahme der Stocke. In der initialen Rasengesell-
schaft bei starker Konkurrenz (Abb. 5c) treten grofere Stocke stark zuriick, die Gesamtzahl
der Sprosse hingegen ist weniger stark beeintrachtigt. Wenige, aber grofere Stocke produzie-
ren deutlich mehr Friichte als viele Einzelsprosse; am hochsten ist die Produktivitit der Pflan-
zen im Steinschutt, wo vereinzelt Pflanzen angetroffen werden, die bis zu 800 Friichte
produzieren. Bemerkenswert ist die geringe sexuelle Produktivitdt in der initialen Rasengesell-
schaft, die deutlich hinter dem vegetativen Wachstum zuriickbleibt. 1989 blieb das Wachstum
gegeniiber 1988 an allen Standorten geringer.
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Tab. 4: Standortsbeschreibung fiir die untersuchten Populationen von Epilobium fleischeri
auf dem Gletschervorfeld.

I I I v
Charakterisierung initiales Epilobietum  initiale Steinschutt
Epilobietum Rasengesellschaft mit E. fI.
dominant
Eisfrei (Jahre) 10-15 50 70 90
Substrat sandig sandig sandig steinig
grusig grusig grusig blockig
steinig steinig
Bodenfeuchte trocken trocken trocken frisch
Org. Gehalt im Feinmaterial
0-3 cm 0,5 1,1 5,1 34
4-7 cm 1,0 1,3
Fliche (m?2) 2 2 2 20
Deckung (%) 14 70 80 ca. 15
davon Epil. fl. 10 35 10 dominant
davon Moose 1 30 20 --
librige 3 5 50 --

Tab. 5: Vergleich der Populationsstruktur von Epilobium fleischeri an 4 Standorten auf dem
Gletschervorfeld.

I II 111 IV

Anzahl Stécke™®

1988 139 36 71 10

1989 129 36 56 10
Anzahl Sprosse™®

1988 292 242 213 138

1989 217 192 123 110
Anzahl Sprossverzweigungen®

1988 0 189 7 297

1989 0 90 26 127
Anzahl reife Friichte*

1988 412 1587 134 1378

1989 43 973 203 931

* bei I-11I pro 2 m2, bei IV pro 10 ausgewihlte Stocke
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Abb. 5a: Gro8enklassenspektrum im initialen Epilobietum (I).
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Abb. 5b: Gréfenklassenspektrum im Epilobietum (I1).
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Abb. 5c: Grofienklassenspektrum bei starker Konkurrenz (I1I).
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Abb. 5d: GroBenklassenspektrum im Steinschutt (V).
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Einzig die Pflanzen in der initialen Rasengesellschaft wiesen im zweiten Jahr eine geringfiigig
hohere sexuelle Reproduktion auf, wahrscheinlich bedingt durch eine schwichere Wuchs-
leistung der Konkurrenten. Im initialen Epilobietum ging die reproduktive Leistung 1989 ge-
geniiber 1988 sehr stark zuriick. Es zeigt sich, daB eine hohe Reproduktion weniger mit hoher
Sprofzahl als mit intensivem Wachstum der Einzelsprosse und ihrer Verzweigung einhergeht.
Die Daten fiir das Sprofwachstum an den 4 Standorten konnen Tab. 6 entnommen werden.
Die Grofe der Blitter, die Hohe der Sprosse, ihr Verzweigungsgrad und die Anzahl der Knos-
pen bzw. Friichte am Hauptsprof unterscheiden sich signifikant, nicht aber die Anzahl der
Blitter pro SproB. Beriicksichtigt man den Verzweigungsgrad der Sprosse, traten die Unter-
schiede noch deutlicher hervor. Im Steinschutt fanden sich teilweise Einzelsprosse mit bis zu
80 Friichten. Bemerkenswert ist schlieBlich, wie stark sich das mittlere Samengewicht
zwischen den Populationen unterscheidet. Die Populationsunterschiede erkliren 32 % der Ge-
samtvarianz der gewogenen Samen. Das Einzelgewicht nicht abortierter Samen schwankte
zwischen 89 und 267 Mikrogramm.

Tab. 6: Sprosswachstum und Reproduktion von Epilobium fleischeri 1989 an 4 Standorten
auf dem Gletschervorfeld (Mittel und Standardabweichung)

r o m* v*
Sprosshohe in mm
18. Juni '89 41 + 17 74 + 10 63 + 24 104 + 34
22, Juli '89 76 + 28 162 + 32 114 + 29 256 + 71
Anzahl Blatter pro Spross
11. Juni '89 9,6 + 3,9 11,9 + 2,1 12,9 + 5,1 12,4 £ 2,9
22. Juli '89 209 +5,1 21,1 +£3,6 22,7 + 4,6 21,6 + 2,6
Blattgrosse
Léinge in mm 190+49 27,5+2,6 21,6 + 4,1 33,6 + 7,0
Breite in mm 2,0+ 49 35+0,8 3,1 +0,9 53+1,8
Anteil verzweigte
Sprosse in % 0 38 32 70

Reproduktion pro Spross

Knospen am 22. Juli '89 2,4 +2,6 8,3 +3)5 29 +2.8 10,3 + 4,0
Friichte am 24. Aug. '89 0,3 +£ 0,7 6,7 +2,2 1,9 £ 2,1 9,4 + 49
Samengewicht™**

Mikrogramm 129 + 18 139 + 20 117 £ 15 152 + 33

*n =18, *n = 10, ***n = 84

5. DISKUSSION

Eine wesentliche Eigenschaft einer Pionierpflanze ist ihre Féhigkeit, sich friiher als die
meisten anderen Arten zu etablieren (GRUBB 1986). E. fleischeri erreicht dies wie viele
andere Arten aus Primirsukzessionen (FENNER 1987) durch eine enorme Produktion von
leichten, flugfahigen Samen. Diese zeigen eine schwache primdre Dormanz, die dafiir
verantwortlich sein dirfte, daB die Keimung bald nach der Schneeschmelze erfolgt. Die
Keimung und noch mehr eine erfolgreiche Etablierung ist ausgesprochen umweltabhingig.
Trockenheit wirkt sich unmittelbar in einer Verzdgerung der Keimgeschwindigkeit aus. Da
sich die sandigen Boden, auf welchen die Pflanze vorkommt, durch die starke Strahlung bald
nach der Schneeschmelze aufheizen, ist fiir ausreichende Temperaturen gesorgt. Nach
BILLINGS und MOONEY (1968) gilt fiir alpine und arktische Pflanzen, daB primire
Dormanzmechanismen oft fehlen und die Keimung in der Zeit zwischen Samenproduktion und
Schneeschmelze durch Umwelteinfliisse verhindert wird. Die hohe Keimkapazitit von
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E. fleischeri selbst unter natiirlichen Verhiltnissen kontrastiert mit der geringen Etablie-
rungschance. Eine vorsichtige Schitzung ergibt, daB sich auf dem Gletschervorfeld hochstens
einer von 100.000 Samen als Jungpflanze zu etablieren vermag, unter Umstinden betrigt
dieses Verhiltnis sogar 1:1.000.000. Die heikelste Phase fiir eine definitive Etablierung ist die
erste Uberwinterung, die eine kritische Grofe, im speziellen des perennierenden Wurzel-
systems, voraussetzt. Offensichtlich wird diese kritische GroBe von Keimlingen auf von
Gletscherwasser durchfeuchteten Boden selten oder nie erreicht, so daff sich die bevorzugten
Etablierungsorte von E. fleischeri auf offene, sandig-kiesige Orte beschrinken, wo sich
geniigend Wasser, vorzugsweise Regenwasser und nicht kiihles Gletscherwasser, ansammelt.
In solchen Situationen besitzt E. fleischeri die typischen Merkmale eines r-Strategen (GADGIL
und SOLBRIG 1972): rasches Wachstum, friilhe Reproduktion, grofie Allokation in die
sexuelle Reproduktion. Die geringe Etablierungschance setzt jedoch nicht nur eine enorme
Samenproduktion voraus,. sondern kann fiir sich allein die Bedeutung der Pflanzen in der pri-
miren Sukzession auf Gletschervorfeldern nicht erkliren. Die Persistenz und Abundanz von E.
Sleischeri ist bedingt durch die Fahigkeit zur vegetativen Ausbreitung in der etablierten Phase
des Lebenszyklus. Durch das klonale Wuchsvermogen konnen Standorte, die fiir die Keim-
lingsetablierung ungeeignet sind, durch Wurzelausldufer besiedelt werden und im stark
gestorten Alluvialbereich vermogen sich die Pflanzen nach Freilegung von Wurzelteilen durch
Knospenbildung zu regenerieren. Das klonale Wachstum wird durch die alljahrliche SproSer-
neuerung aus subcotyledonaren Knospen ermdglicht. Die Lokalisierung der Erneuerungs-
‘knospen sowohl am Wurzelhals als auch an Auslduferwurzeln erlaubt eine enorme Plastizitit
und wird bei E. fleischeri zur Voraussetzung fiir Anpassungen an unterschiedliche Standorts-
bedingungen. Das Verhdltnis zwischen vegetativer Regeneration und sexueller Reproduktion
ist in den Populationen aus unterschiedlichen Sukzessionsstadien verschieden. Sowohl die
kleinen Pflanzen im initialen Epilobietum als auch die Pflanzen, welche in der initialen Rasen-
gesellschaft starker Konkurrenz ausgesetzt sind, weisen eine geringe Samenproduktion auf,
vermdgen sich aber vegetativ zu regenerieren. Das Persistieren in spiten Sukzessionsstadien
erkldrt sich daraus, daB selbst bei geringer GroBe der Sprosse und bei Verzicht bzw. Ein-
schrinkung der Samenproduktion die einmal akkumulierten Reserven fiir eine vegetative Er-
neuerung ausreichen. Die Populationsstruktur verdndert sich dabei so, dal Einzelsprosse oder
kleine Stocke vorherrschen. Mit zunehmender Grofe vermogen die Pflanzen nicht nur die
Anzahl der produzierten Samen zu erhdhen, sondern steigern auch deutlich deren Gewicht. Es
ist wahrscheinlich, daf v.a. grofere Stocke durch lange Ausliuferwurzeln zur rdumlichen
Ausbreitung beitragen, wihrend die Produktion von Wurzelausldufern kleineren Pflanzen
ermdglicht, an ungiinstigen Standorten zu {iberdauern. Die unterschiedliche Wuchsleistung der
Populationen aus verschiedenen Sukzessionsstadien liefie sich demzufolge weniger aus ihrem
Alter ableiten, sondern sie ist zumindest teilweise standortlich bedingt. Nicht nur die
Beobachtungen auf dem Gletschervorfeld, sondern auch die im Versuchsgarten aufgezogenen
Pflanzen beweisen, daB E. fleischeri unter optimalen Bedingungen innerhalb weniger Jahre
sehr groB werden kann. Auf dem Gletschervorfeld ist dies v.a. unter konkurrenzfreien Be-
dingungen und in erster Linie im Blockschutt der Fall. Das Beispiel von E. fleischeri unter-
stiitzt die Annahme von JOCHIMSEN (1963), da} die Vegetationsentwicklung auf Gletscher-
vorfeldern nicht nur von der Entfernung vom Gletscher und dem Alter des Bodens, sondern
sehr stark von kleinstandortlichen Umweltbedingungen abhéngig ist. Fiir eine optimale Ent-
wicklung von E. fleischeri ist neben dem Fehlen von Konkurrenten der Wasserfaktor in Ver-
bindung mit ausreichender Temperatur entscheidend. Solche Verhaltnisse finden sich im Stein-
schutt, wo E. fleischeri durch sein klonales Wuchsvermdgen gegeniiber anderen Pflanzen im
Vorteil ist. Daneben ist wohl die Kapazitit der Steine als Warmespeicher nicht zu unter-
schitzen. Offen bleiben muf die Frage, ob das Vorherrschen zahlreicher, durch Wurzeln ver-
bundener Einzelsprosse unter ungiinstigen Bedingungen einer Exploration der Umgebung
gleichkommt und mit dem Verhalten von Tieren bei der Futtersuche verglichen werden kann,
wie dies verschiedentlich fiir das Wachstum von Auslduferpflanzen getan wurde
(SUTHERLAND 1987). Die beobachteten Veranderungen der Populationsstruktur bei starker
Konkurrenz lassen dies zumindest als denkbar erscheinen. Die besondere Rolle, welche E.
fleischeri in der priméren Sukzession auf Rohboden zu spielen vermag, erklart sich durch eine
Kombination unterschiedlicher reproduktiver Strategien. Pflanzen, die dies tun, sind relativ
hiufig (GRIME 1979, URBANSKA 1984). Dadurch, daB jede Strategie nur an einen be-
grenzten Bereich von Standortbedingungen angepaBt ist, erméglicht eine solche Kombination
eine betrachtliche Ausdehnung der 6kologischen Amplitude einer Art. E. fleischeri kombiniert
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die Vorteile eines r-Strategen durch seine Wuchsform mit den Moglichkeiten eines K-Strate-
gen. Durch die Fihigkeit, sich klonal auszubreiten, erreicht E. fleischeri iiberhaupt erst seine
groBe Abundanz, die ihrerseits wiederum Voraussetzung der enormen Samenproduktion ist.
Besondere Konkurrenzkraft erwirbt sich die Pflanze durch das klonale Wuchsvermogen nicht,
hingegen eine erstaunliche Ausdauer, unter ungiinstigen Bedingungen zu iiberleben, um kon-
kurrenzfreie Nischen sofort besetzen zu konnen.

Diese Arbeit entstand im Rahmen eines Projekts des Schweizerischen Nationalfonds Nr.
3.631-0.87, fiir dessen finanzielle Unterstiitzung an dieser Stelle gedankt wird. Pascal Favre,
Bernhard Schmid und Heinrich Zoller danke ich fiir die kritische Durchsicht des Manuskripts.
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