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1. Einfiihrung
Im Zentrum der vorliegenden Arbeit stehen die drei verwandten Aden Agrostis curtisii Kerguelen, Agrostis 
alpina Scopoli und Agrostis schleicheri Jordan & Verlot. Diese besitzen im Bereich der Ahrchen mehrere 
gemeinsame Merkmale, durch die sie sich von den ubrigen europaischen Aden der Gattung gut abgrenzen 
lassen. Zugleich bestehen zwischen den drei Aden jedoch grosse okologische und phanologische Unter- 
schiede. Die beiden diploiden Aden A. curtisii und A. alpina sind selbstinkompatibel. Agrostis curtisii besitzt 
ein atlantisches Verbreitungsgebiet. Agrostis alpina ist in fast alien europaischen Gebirgen anzutreffen, die 
eine alpine Hohenstufe aufweisen. Bei der hexaploiden und selbstkompatiblen A. schleicheri handelt es sich 
um eine typische Felspflanze, die Kalkfelsen in mehreren nordafrikanischen und europaischen Gebirgen 
besiedelt.

Untersuchungen zur Variabilitat, die das gesamte Adareal abdecken, sind fur europSische Aden der Gattung 
Agrostis noch nicht gemacht worden. Alle bisherigen Arbeiten beschranken sich auf eine bestimmte Region 
(Paunero 1947, Philipson 1937, Widen 1971, Romero Garcia et al. 1988). In der vorliegenden Arbeit soil 
nun versucht werden, die Variabilitat anhand von Stichproben zu untersuchen, die einigermassen repra- 
sentativ sind fur das gesamte Areal der jeweiligen Ad. Einen weiteren Schwerpunkt bilden die Studien zur 
Variabilitat von Populationen. Im ersten Teil der Arbeit wird auf okologische und phanologische 
Charakteristika der drei Aden eingegangen. Damit sollen die Grundlagen gelegt werden fur die 
Untersuchung der Variabilitat, die Diskussion der Adunterschiede und die Populationsuntersuchungen im 
zweiten Teil.
Dergrosste Teil der Untersuchungen wurde an Populationsstichproben vorgenommen, die in den Jahren
1983 bis 1985 in den Alpen, im franzosischen Jura sowie an der podugiesischen und spanischen Atlantik- 
kuste gesammelt und in den Versuchsgaden verpflanzt worden waren.

1.1. Bemerkungen zu den theoretischen Grundlagen

Die wissenschaftliche Diskussion zu Problemen wie Artbildung, okotypische Differenzierung, Beziehungen 
zwischen Genotyp und Phanotyp, Morphogenese usw. ist zur Zeit sehr kontrovers. Dieses Fehlen eines 
Paradigmas kennzeichnet gemass Kuhn (1988) einen "vorwissenschaftlichen Zustand" und ist typisch fur 
Fachgebiete wie z.B. Psychologie, Oekologie und Evolutionsforschung, die sich mit ausserst komplexen 
Problemen auseinanderzusetzen haben (Funtowicz & Ravetz 1990). Die Theoriebildung in solchen Fach- 
gebieten basiert auf einer Vielzahl von Untersuchungen, die grosstenteils als reine Fallstudien anzusehen 
sind und deren Ergebnisse sich naturgemass oft widersprechen. Allgemeingultige und falsifizierbare1 Hypo-

Wie Feyerabend (1981) zeigt, sind auch Hypothesen aus denjenigen Fachgebieten, die der Wissen- 
schaftstheorie als Anschauungsmodell und andern Fachgebieten in ihrem Streben nach 
Wissenschaftlichkeit als Vorbild dienen (v.a. Physik und Chemie), streng genommen nicht 
falsifizierbar.

1
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thesen im Sinne von Popper (1976) existieren deshalb meist nur fur einfachere Probleme tieferer Hierarchie- 
stufen des Forschungsgebietes. Schon fur vergleichsweise einfache Systeme lasst sich zeigen, dass ihre 
globalen Eigenschaften sich nicht aus den einzelnen Bestandteilen ableiten lassen (Bak & Chen 1991). Wer 
versucht, auf reduktionistische Weise komplexe biologische Probleme anzugehen, muss sich bald eingeste- 
hen, dass schon die vergleichsweise einfachen Teilprobleme, die es im Verlauf solcher Untersuchungen zu 
bearbeiten gilt, so verzwickt, vielfaltig und oft auch interessant sind, dass er darob Gefahr lauft, das eigentli- 
che Ziel seiner Arbeit aus den Augen zu verlieren.

Die vorliegende Arbeit ist als eine weitere Fallstudie anzusehen, in der versucht wird, ohne hinderliche 
Theorielastigkeit die Variability dreier verwandter Aden mit unterschiedlichen okologischen und phanologi- 
schen Eigenschaften zu beschreiben und zu vergleichen.

1.2. Nomenklatur, Synonyme

Um die drei untersuchten Aden als Gruppe ansprechen zu konnen, wird der nichttaxonomische Begriff 
"Alpina-Gruppe" verwendet.

Im folgenden sind die gebrauchlichsten Synonyme zu den drei Aden aufgefiihd. Die Angaben basieren auf 
Romero Garcia et al. (1988).

Agrostis curtisii Kerguelen: A. setacea Cudis

Agrostis alpina Scopoli: Gebrauchliche Synonyme gibt es nicht. Diese Ad wirdjedoch 
oft mit Agrostis rupestris Allioni verwechselt. Pflanzen mit 
biassen Hullspelzen werden als var. aurata Oder var. flaves- 
cens bezeichnet und gelegentlich mit Agrostis schleicheri 
verwechselt.

Agrostis schleicheri Jordan & Verlot: A. pyrenaea Timbal-Lagrave, A. alpina Scopoli subsp. 
schleicheri (Jordan & Verlot) Nyman, A. alpina Scopoli var. 
schleicheri (Jordan & Verlot) Gautier, A. filiformis auct. pl.; 
non Villars (1787).
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1.3. Aufbail und FragestelIung

Bei der vorliegenden Arbeit handelt es sich um eine biosystematische Studie mit weit gespannter Thematik. 
Sie besteht aus mehreren Teiluntersuchungen, die in gewisser Weise auch eigene Zielsetzungen verfolgen. 
Im Zentrum der Arbeit steht jedoch die morphologische Variabilitat der drei Aden der Alpina-Gruppe. Als 
Basis fur die Interpretation der Untersuchungen zur Variabilitat mussen einigermassen umfassende Kennt- 
nisse der Biologie der drei Aden vorhanden sein.

Material und Methoden zu alien grosseren Untersuchungen werden in Kapitel 2 beschrieben. Im ersten Teil 
der Arbeit geht es deshalb datum, eine moglichst breite Informationsbasis fur das Verstandnis der Varia
bilitat zu schaffen, teils aus der Literatur, teils aus Ergebnissen eigener Untersuchungen. Auf die beiden 
Hauptuntersuchungen dieser Arbeit, namlich den Vergleich der morphologischen Variabilitat der drei Aden 
sowie die Untersuchungen zur Variabilitat an Populationen, wird im zweiten Teil eingegangen. Eine alpha- 
betisch sodiede Liste der wichtigsten Abkurzungen ist am Schluss der Arbeit zu finden (Anhang D).

Als Grundlage fur den Vergleich der Variabilitat wurden entliehene und selbst gesammelte Herbarbelege 
aus dem ganzen Verbreitungsgebiet der Aden auf mehrere morphologische Merkmale hin untersucht. Die 
Daten wurden im Hinblick auf folgende Fragestellungen bzw. Zielsetzungen ausgewedet:

- Charakterisierung und Vergleich der Variabilitat der drei Aden auf der Basis moglichst 
reprasentativer Stichproben.

- Unterscheidung zwischen Grossen- und Formkomponenten der Variabilitat der Aehrchen.
- Advergleich der Korrelationen zwischen Merkmalen bzw. Merkmalsgruppen.
- Sind gewisse Formunterschiede eine Folge allometrischer Grossenabhfingigkeiten ?
- Bestehen regionale Unterschiede innerhalb der Aden ?
- Sind Tendenzen zu klinaler Variation erkennbar ?

Im Rahmen der Populationsuntersuchungen wurden von mehreren Populationen der drei Aden Stichproben 
in den Versuchsgaden verpflanzt. Von jeder Pflanze wurde wenn moglich sowohl am natudichen Standod 
als auch im Versuchsgaden fediles Material gesammelt und auf mehrere Merkmale hin untersucht. Anhand 
dieser Daten sollen die folgenden Fragestellungen untersucht werden:

- Bestehen Unterschiede in der genetischen Struktur (Vedeilung der Variabilitat innerhalb 
und zwischen den Populationen) der drei Aden ?

- Unterscheiden sich Gruppen verwandter Merkmale in ihrer Variabilitat ?
- Unterscheidung zwischen Grossen- und Formkomponenten der Variabilitat der Aehrchen.
- Abhangigkeit der morphologischen Beziehungen von okologischen Standodseigen- 

schaften.

Am Schluss der Arbeit wird versucht, ein Bild der Lebensstrategie der drei Aden zu zeichnen, in dessen 
Rahmen die Adunterschiede in der Variabilitat interpretied werden konnen.
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2. Material und Methoden
In diesem Kapitel werden die methodischen Grundlagen zu alien wichtigen Untersuchungen beschrieben. 
Davon ausgenommen sind nur ein paar kleinere Studien, bei denen die Beschreibung von Material und 
Methoden einer Einfuhrung gleichkommt. Die meisten Untersuchungen wurden im Versuchsgarten an ver- 
pflanztem Material vorgenommen. Deshalb wird zuerst auf die Populationsuntersuchungen eingegangen, in 
deren Rahmen die Verpflanzungen vorgenommen wurden.

Populationsuntersuchungen2.1.

Wahrend der Vegetationsperiode 1983 und 1984 wurden von insgesamt 88 Populationen der drei Aden 
Populationsstichproben in den Versuchsgarten verpflanzt (vgl. Anhang A und Abb. 1-3). Von jedem 
verpflanzten Individuum wurde ein Teil herbarisiert. An den Populationsstandorten von A. alpina und A. 
schleicheri wurden Vegetationsaufnahmen gemacht. 1984, 1985 und 1986 wurde nach Abschluss der 
Anthese von den im Versuchsgarten kuItivierten Pflanzen Material geerntet und herbarisiert, an dem eine 
Reihe morphologischer Merkmale ausgemessen wurde (vgl. Kap. 2.6). Die Pflanzen im Versuchsgarten 
dienten zudem als Untersuchungsmaterial fur weitere Untersuchungen (Kreuzungs- und Selbstbestau- 
bungsversuche, phanologische Untersuchungen zum Zeitpunkt der Anthese, Chromosomenzahlungen).

Vegetationsaufnahmen

Die Grosse der Aufnahmeflache richtet sich nach der Ausdehnung der jeweiligen Population und ist deshalb 
sehr unterschiedlich. Auf die Homogenitat der Vegetation wurde keine Rucksicht genommen. Viele der 
Vegetationsaufnahmen mussen als Mischung verschiedener Vegetationseinheiten gesehen werden. Des

halb wurde darauf verzichtet, sie bestimmten Syntaxa zuzuordnen. Die Standorte von A. curtisii sind uber 
ein derart grosses Gebiet verteilt, dass die Vegetationsaufnahmen pflanzensoziologisch nicht mehr 
vergleichbar sind (zu grosse Unterschiede in der Phytochoria, vgl. Clayton & Cope 1980). Ausgewertet 
wurden deshalb nur die Vegetationsaufnahmen von A. alpina und A. schleicheri. Zudem wurden 4 
Aufnahmen aus dem franzosischen Jura von Beguin (1972) in die Auswertungen einbezogen (Anhang B, C, 
SJA bisSJD).

Die Abundanz der Aden wurde nach der 5-stufigen Skala von Braun-Blanquet (1964) geschatzt. Fur die
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Abbildung 1: Standorte der Populationen von A. alpina

Abbildung 2: Standorte der

Populationen von A. curtisii

Abbildung 3: Standorte der Populationen von A. schleicheri
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statistische Auswertung der Vegetationsaufnahmen und die Berechnung der Zeigerwerte nach Ellenberg 
(1979) wurde jedoch nur Vorkommen bzw. Nichtvorkommen der Arlen berucksichtigt. Eine Gewichtung nach 
Deckungsgrad erfolgte also nicht. Dieses Vorgehen wird auch von Ellenberg (1979) empfohlen mit der 
Begrundung, dass die Abundanz einer Art stark von ihrer Wuchsweise beeinflusst werde. Neben den 
Zeigerwerten wurden auch die Angaben in Ellenberg (1979) zur Blattanatomie und zum soziologischen 
Verhalten der Aden fur die Auswertungen berucksichtigt (Tab. 1).
Die Angaben zur potentiellen Hohe der Vegetation (Tab. 1) beruhen auf Hess et al. (1967-1972). Sie bezie- 
hen sich hauptsSchlich auf die fertilen Triebe. Die Hohe der Vegetation steht in Zusammenhang mit ver- 
schiedenen Standortsfaktoren (Konkurrenz, Nahrstoffversorgung, Wasserhaushalt, Bewirtschaftung, Tempe- 
ratur- und Windverhaltnisse, Dauer der Schneebedeckung, vgl. Okitsu & Ito 1983, zitiert in Sakai & Larcher 
1987).
Die Schatzung der Schneebedeckungsdauer (vgl. Tab. 1) erfolgte anhand von Literaturangaben (Frey 1977, 
Oberdorfer 1979). Jede in den Vegetationsaufnahmen vorkommende Art wurde wenn moglich einer von drei 
Klassen zugeordnet. Die meisten Aden, fur die in der Literatur keine diesbezuglichen Angaben gefunden 
wurden, gehoren wahrscheinlich zur Klasse 3 (mittlere Schneebedeckungsdauer).

Kultivierung der Pflanzen im Versuchsgarten

Die Pflanzen wurden in Tontopfen von 12 cm Durchmesser eingepflanzt. Bei den ersten Umpflanzungen 
wurde versucht, die Wurzeln von der anhaftenden Erde zu befreien. Es zeigte sich jedoch, dass dies eine zu 
grosse Schwachung der Pflanzen zur Folge hatte. Spater wurde deshalb nur noch der leicht entfernbare Teil 
der Erde abgewaschen.
Die Grosse der eingepflanzten Individuen wurde nicht kontrolliert. Dafur wurde die Rangfolge der Grosse der 
Individuen jeder Population notiert und spater kontrolliert, ob eine Beziehung zwischen der Grosse der Indi
viduen bei der Verpflanzung und bei der Ernte feststellbar ist. Bei A. curtisii und A. schleicheriist keine der- 
artige Beziehung vorhanden, bei A. alpina ist diese Beziehung schwachsignifikant positiv (Rangkorrelation 
nach Spearman innerhalb der Populationen). Andere Merkmale ausser der Grosse zeigen auch bei A. alpina 
keine derartige Beeinflussung durch die Grosse bei der Verpflanzung.
Agrostis alpina und A. schleicheri wurden in ein Gemisch von 3 Teilen sandiger Landerde und einem Teil gut 

verrottetem Kompost eingepflanzt. Den Topfen von A. schleicheri wurden zusatzlich noch 20 g fein pulveri- 
siertes CaCO3 beigemischt. Zur Kultivierung von A. curtisii wurde ein Gemisch von 20 Volumenprozenten 

Quarzsand, 30 % Torf, 10 % Kompost und 40 % torfhaltiger Blumenerde verwendet.

Es wurde bewusst darauf verzichtet, die verpflanzten Individuen alle untergleichen Bedingungen zu halten, 
weil sich die drei untersuchten Arlen in ihren okologischen Anspriichen stark unterscheiden. Statt dessen 
wurde versucht, jeder Art im Rahmen der im Versuchsgarten gegebenen Moglichkeiten optimale Bedingun
gen zu bieten.
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Tabelle 1: Legende zu den aus den Vegetationsaufnahmen abgeleiteten Standortsmerkmalen.

Zeigerwerte (genauere Angaben in Ellenberg 1979):

L Lichtzahl (1: Tiefschattenpflanze, 9: Volllichtpflanze)

T Temperaturzahl (1: Kaltezeiger, : 9: extremer Warmezeiger)

K Kontinentalitatszahl (1: euozeanisch, 9: eukontinental)

F Feuchtezahi (1: Starktrockniszeiger, 9: Nassezeiger)

R Reaktionszahl (1: Starksaurezeiger, 9: Basen- und Kalkzeiger)

N Stickstoffzahl (1: stickstoffarmste Standorte, 9: ubermassig stickstoffreiche Standorte)

Blattanatomie (vgl. Ellenberg 1979):

BHG hygromorph

BME mesomorph

BSK skleromorph

BSU blattsukkulent

Soziologisches Verhalten (Unterteilung in 14 Klassen anhand der Angaben in Ellenberg 1979):

1. QUE

2. STO

3. ASP

4. THL

5. SAL

6. CUR

7. SES

8. ELY

9. NAR

10. BRO

11. MOL

12. WRA

13. NAD

14. LAU

Quellfluren und Kleinseggenrieder (Klassen 1.6 und 1.7 in Ellenberg 1979) 

Storungszeiger (Klassen 3.3, 3.5 und 3.7 in Ellenberg 1979)

Felsspalten-Gesellschaften (Klasse 4.2, hauptsachlich Potentillion)

Steinschutt- und Gerdllfluren (Klasse 4.4, hauptsachlich Thlaspion) 

Schneeboden-Gesellschaften (Klasse 4.5)

alpine Sauerbodenrasen (Klasse 4.6, hauptsachlich Caricion curvulae)

Blaugrashalden (Ordnung 4.71, hauptsachlich Seslerion)

Nacktriedrasen (Ordnung 4.72)

Borstgrasrasen (Klasse 5.1, hauptsachlich Nardetalia)

Kalk-Magerrasen (Klasse 5.3, hauptsachlich Brometalia)

Grunland-Gesellschaften (Klasse 5.4)

waldnahe Staudenfluren und Gebusche (Klassen 6.1, 6.2, 6.3)

Nadelwalder und verwandte Gesellschaften (Klassen 7.1,7.2 und 7.3)

Laubwalder und verwandte Gesellschaften (Klasse 8.4)

Potentielle Hohe der Vegetation (ungewichteter Mittelwert der in Hess et al. 1967-1972 angegeben Maximalhohe jeder 

Art einer Vegetationsaufnahme):

HVG (in mm)

Schneebedeckungsdauer (Qualitative Schatzung nach Angaben in Frey 1977 und Oberdorfer 1979): 

SBED 1: haufig schneefrei

2: mittlere Schneebedeckungsdauer

3: auf Schneeschutz angewiesen
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A alpina wurden in einer einigermassen windgeschutzten Rabatte an einem sudostexponierten Hang gezo- 
gen. Fehlende Beschattung und die sudexponierte Lage ergeben ein warmes und trockenes Mikroklima, das 
/A. alpina, die v.a. an Extremstandorten vorkommt (sowohl beziiglich der Temperatur als auch der Sonnen- 
einstrahlung) am ehesten entspricht (Standort oberer Versuchsgarten, OVG).
Das Versuchsfeld von A. schleicheri \ag am Fuss eines nordwestexponierten Hanges in der NShe eines 
Baches. Die Sonneneinstrahlung an diesem Standort ist eher gering. Beschattung und die Nahe des Baches 
haben auch eine rel. hohe Luftfeuchtigkeit zur Folge. Da A. schleicheri in tieferen Lagen eher schattige und 
feuchte Standorte bevorzugt, erschien dieser Standort fur diese Art am besten geeignet (Standort unterer 
Versuchsgarten, UVG). Weil der Boden stark zu StaunSsse neigt, mussten die hier gehaltenen Pflanzen fur 
den Winter in ein trockeneres Versuchsfeld verlegt werden, das bezuglich seiner Umweltbedingungen etwa 
demjenigen von A. alpina entspricht. Das Versuchsfeld von A. curtisii wurde im siidwarts gerichteten Teil ei
nes Gewachshauses angelegt. Die Sonneneinstrahlung war hier deshalb etwa gleich gross wie im Freiland. 
Die Temperatur wurde nur ganz grob kontrolliert. Sie betrug im Winter tagsuber mindestens 12 °C, des 
Nachts etwa 9 °C, im Sommer 14 °C bzw. 11 °C. Bei Sonnenschein traten aber deutlich hohere Temperatu- 
ren auf. Ein solches Temperaturregime entspricht ungefahr dem atlantischen Klima, unter dem
A. curtisii zu wachsen gewohnt ist (Standort Kalthaus, KVG).
Um Phanologie und Morphologie der drei Aden auch bei ahnlichen Umweltbedingungen vergleichen zu kon- 
nen, wurden im Sommer 1984 von A. schleicheri und A. curtisii je 12 Pflanzen zweigeteilt und die eine Halfte 
im Versuchsfeld von A. alpina (OVG) gehalten. Zudem wurden die Halften von 14 zweigeteilte Pflanzen von 
A. alpina an den Standort von A. schleicheri (UVG) gebracht.

Variabilitat der Populationen

Fur die Untersuchungen zur Variabilitat von Populationen wurden die folgenden Dateien vorbereitet:

POPNS Populationen am naturlichen Standort
POPVG Populationen im Versuchsgarten

POPVGNS Verknupfte Datei der Populationen am naturlichen Standort und im Versuchsgarten

Die meisten Messungen wurden an herbarisiertem Material vorgenommen, einige an trischem Material aus 
dem Versuchsgarten. Gewohnlich wurden die 1985 geernteten Herbarbelege untersucht. Nurwenn aus die
ser Ernte kein brauchbares Material verfugbar war, wurde auf die Ernten der Jahre 1984 Oder 1986 zuruck- 
gegriffen. Genaue Angaben zur Methodik sowie eine Beschreibung der Merkmale sind in Kap. 2.6 zu finden 
(vgl. Tab. 3, 4 und Abb. 7). Fur die multivariaten Auswertungen (kanonische Diskriminanzanalyse, Faktoren- 
analyse, Clusteranalyse) wurden fehlende Werte mit Hilfe der in Kap. 2.7 (Schatzung von fehlenden Werten) 
beschriebenen Methode geschatzt.
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Tabelle 2: Legende zu den kodierten Merkmalen (Datensatz NTB)

Abkurzung Legende (Kodierung)

GLU Lange der unteren Hullspelze (1: <2mm, 2: 2-3mm; 3: >3mm)

GLGL Lange der oberen Hullspelze im Vergleich zur unteren (1: deutlich kurzer als obere, 2: etwa gleich- 

lang)

LEGL Verhaltnis der Lange von Deckspelze und unterer Hullspelze (1: deutlich kurzer als Hullspelze, 2: 

ca. 2/3, 3: etwa gleichlang)

PALE Verhaltnis der Lange von Vorspelze und Deckspelze (1: <1/5 der Lange der Deckspelze, 2: 1/5-2/5, 

3: >2/5)

CALE Verhaltnis der Lange von Callushaaren und Deckspelze (1: kurz und undeutlich, 2: kurz, aber 

deutlich, 3: etwa 1/5-1/3 der Lange der Deckspelze, 4: >1/3)

APG Ansatzpunkt der Granne (1: in Basisnahe, 2: etwa in der Mitte, 3: in Apexnahe Oder Granne nicht 

vorhanden)

HFGGR Haufigkeit des Auftretens einer Granne (1: selten oder nie, 2: oft, 3: immer)

LS Lange des herausragenden Teils der seitlichen Nerven der Deckspelze (1: kurz und undeutlich, 2: 

deutlich herausragend)

ANL Verhaltnis der Lange von Antheren und Deckspelze (1: viel kurzer als 1/2, 2: ca. 1/2, 3: deutlich lan- 

ger als 1/2)

HALE Behaarung der Deckspelze (1: kahl bis schwach, 2: deutlich, 3: stark)

TN Ausbildung des Trichodiumnetzes (1: nicht ausgebildet, 2: unvollstandig, 3: schwach aber vollstan- 

dig, 4: stark ausgebildet)

BSF Blutenstandsform bei Fruchtreife (1: zusammengezogen, 2: ausgebreitet)

PED Behaarung des Pedicellus (1: kahl bis schwach, 2: deutlich, 3: stark)

BSL Blutenstandslange (1: selten langer als 10 cm, 2: oft langer als 10 cm)

HL Halmlange (1: selten langer als 30 cm, 2: oft langer als 30 cm)

BF Blattform (1: borstig, 2: gefaltet oder gerollt, 3: flach)

LIG Ligulalange (1: kurz und stumpf, 2: intermediar, 3: lang und spitz)

HABU Behaarung der Blattunterseite der grundstandigen Blatter (1: kahl oder nur Blattspitze behaart, 2: 

schwach, 3: stark)

STO oberirdische, intravaginale Auslaufer (Stolonen) (0: keine, 1: vorhanden)

RHI unterirdische, extravaginale Auslaufer (Rhizome) (0: keine, 1: vorhanden)

DIHO dicht horstformig (Triebe zumeist intravaginal, aufrecht) (0: nein, 1: ja)

CHR Chromosomenzahl (1: 2n=14, 2: 2n=28, 3: 2n=42, 4: 2n=56)

PHA Phanologie (1: annuell, 2: perenn)

KOMP Kompatibilitat (1: selbstinkompatibel, 2: selbstkompatibel)

TGANT Tageszeit der Anthese (1: Morgen, 2: Nachmittag, 3: Abend, 4: Nacht)

VERBR Verbreitung (1: Nordeuropa, 2: Mitteleuropa, 3: Westeuropa, 4: Sudwesteuropa, 5: Mittelmeer- 

gebiet, 6: uberall in Europa)

GEB Gebirgspflanze (0: nein, 1: ja)

OEK Okologie (1: eher feuchte Standorte, 2: intermediar oder tolerant, 3: eher trockene Standorte)
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2.2. Numerisch-taxonomische Auswertungen

Die numerisch-taxonomischen Auswertungen gehen von 2 Dateien aus:

NTA Datei der metrischen Bluten- und Blutenstandsmerkmale, die an selbst gesammeltem und 
entliehenem Herbarmaterial gemessen wurden.

NTB Datei der qualitativen, kodierten Merkmale, erhoben anhand von Literatur und Herbar
material.

Beim Ausmessen der Bluten- und Blutenstandsmerkmale (Datei NTA) wurde wie in Kap. 2 beschrieben 
vorgegangen. Von jeder Art wurden wenigstens 2 Belege untersucht (Tab. 6). Ausgemessen wurden fol- 
gende Merkmale (Legende siehe Tab. 3 und 4): GLU, GLO, LE, PA, CA, LSP, APG, GRL, HL, BSL, LBSU 
und PED. Falls bei einer Blute keine Granne vorhanden war, wurde GRL=0 und APG=LE gesetzt. Eine 
Begrundung fur dieses Vorgehen ist in Kapitel 3.3 zu finden. Der Datensatz der kodierten Merkmale (Datei 
NTB) basiert zur Hauptsache auf Angaben aus der Literatur (Tutin 1980, Paunero 1947, Wid6n 1971, 
Bjorkman 1960, Philipson 1937, Romero Garcia et al. 1988, Conert 1989) sowie auf Auswertungen von Her
barmaterial. Die erhobenen Merkmale und deren Kodierung sind der Tab. 2 zu entnehmen. Fur die stati- 
stische Auswertung wurden diese in mehrere binar kodierte Merkmale unterteilt (1=zutreffend, O=unzutref- 
fend).
Die Auswertungen erfolgten mit der Korrespondenzanalyse, der Hauptkomponentenanalyse (mit 
Artmittelwerten der untransformierten Daten) und der Clusteranalyse nach Ward mit der euklidischen 

Distanz (vgl. Kap. 2.7).

2.3. Phanologische Untersuchungen

Die Angaben zur Phanologie derdrei Arten stutzen sich auf Einzelbeobachtungen im Feld sowie auf 
Datenerhebungen im Versuchsgarten. Sie werden erganzt durch an Herbarmaterial erfasste Daten zur 
Blutezeit und zum Fruchtansatz sowie durch Angaben aus der Literatur.

Entwicklung der Blutenstande im Versuchsgarten

Im Verlauf der Entwicklung der Blutenstande im Versuchsgarten wurde fur jede Pflanze alle 4-7 Tage fest- 

gehalten, ob sie Blutenstande in einem der folgenden Stadien tragt:

EM Blutenstande teilweise aus Blattscheiden ausgetreten.
VEM Blutenstande ganz aus Blattscheiden ausgetreten. 

ANTH Blutenstande in Anthese
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Die Daten wurden in einer Matrix erfasst, die pro Beobachtungstermin fur jedes Entwicklungsstadium je ein 
Merkmal enthalt, das nur die Werte 0 (kein Blutenstand im entsprechenden Stadium vorhanden) Oder 1 
(Blutenstand im entsprechenden Stadium vorhanden) annehmen kann. Mit dieser Matrix wurde eine Korre- 
spondenzanalyse vorgenommen (vgl. Kap. 2.7). Der erste Faktor der Korrespondenzanalyse widerspiegelt 
die Unterschiede im phanologischen Stadium zwischen den einzelnen Pflanzen. Um zu prufen, ob sich 
verschiedene Populationen Oder Aden signifikant im Entwicklungsstadium unterscheiden, wurde der erste 
Faktor der Korrespondenzanalyse einem Kruskal-Wallis-Test (Siegel & Castellan 1988) unterzogen.

Tageszeit der Anthese

Die Beobachtungen zur Tageszeit der Anthese von A. alpina, A. schleicheri und A. curtisii wurden im Ver- 
suchsgarten an je 10 markierten Blutenstanden von Pflanzen aus verschiedenen Populationen vorgenom
men. Diese wurden tagsuber wahrend mehrererTage beobachtet, wobei kaum je eine sich dffnende Blute 
bemerkt wurde. 5 ausgewahlte Pflanzen jeder Art wurden deshalb auch des Nachts observiert. Untersu- 
chungen am naturlichen Standort der Pflanzen wurden nicht gemacht.

Selbstbestaubungsversuche

Einzelne Blutenstande wurden in kleine Beutel aus Nyboltseide eingepackt (Maschenweite 19 pm). Die 
Beutel wurden unten mit einem Wattebausch geschlossen und mit Draht zugebunden. Die Versuche wurden 
im Sommer 1984 und 1985 im Versuchsgarten gemacht. Selbstbestaubungsversuche wurden an den drei 
Aden A. alpina, A. schleicheri und A. curtisii sowie in geringerem Umfang an einigen weiteren Arten durch- 
gefuhrt. Die Versuche an A. nevadensis wurden an Pflanzen vorgenommen, die aus Fruchten gezogen 
worden sind. Da nur eine Probe (aus der Sierra Nevada) zur Verfiigung stand, ist zu vermuten, dass diese 
Pflanzen alle dergleichen Population entstammen.

Keimungsversuche

Im Winter 1983/84 wurden mit Material aus verschiedenen Populationen, das im vorhergehenden Sommer 
gesammelt worden war, Keimungsversuche durchgefuhrt. Vor Versuchsbeginn wurden die Fruchte bei 
Zimmertemperatur an einem trockenen Ort gelagert. Da nur eine Klimakammer zur Verfijgung stand, 
konnten die Versuche bei wechselnder und konstanter Temperatur nicht gleichzeitig vorgenommen werden. 
Die Keimungsversuche wurden in Plastikpetrischalen mit 9 cm Durchmesser und 2 Lagen Filterpapier 
angesetzt.
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2.4. Hybridisierung

Kreuzungsversuche

Fur die Kreuzungsversuche wurden jeweils zwei Blutenstande verschiedener Pflanzen, die sich beide kurz 
vor der Anthese befanden, mit einem Faden zusammengebunden und gemeinsam in einen Beutel aus 
Nyboltseide (Maschenweite 19 pm) eingeschlossen. Die Beutel wurden unten mit einem Wattebausch ver- 
schlossen und mit Draht zugebunden. Alle Versuche wurden im Versuchsgarten gemacht, teils im Freien, 
teils im Gewachshaus, je nach Standort der betreffenden Pflanzen. Nach der Fruchtreife wurden die 
Blutenstande geerntet und Aehrchen und Fruchte ausgezahlt. Die Fruchte wurden im Buro gelagert. Wenn 
mehr als 10 Fruchte vorhanden waren, wurde das durchschnittliche Fruchtgewicht gewogen. Die Keimfahig- 
keit wurde fur jeden Blutenstand an maximal 25 Fruchte getestet. Die Keimungsversuche wurden in Plastik- 
petrischalen mit 9 cm Durchmesser und 2 Lagen Filterpapier angesetzt, mit 0.1 % KNO3 als Keimmedium. 

Da diese Versuche im Gewachshaus durchgefuhrt wurden, konnten Temperatur und Licht nicht genau kon- 
trolliert werden (Nachttemperatur ca. 16°C, Tagestemperatur ca. 20°C, unbeschattet bei Tageslicht). Von je- 
dem Elter wurden wenn moglich 4 Keimlinge aufgezogen, die jedoch zum grossten Teil nicht weiter bearbei- 
tet wurden, da sie bis zum Abschluss der Arbeit nicht zur Blute gekommen waren.

Chromosomenzahlungen

Die verwendeten Methoden entsprechen weitgehend den Angaben in Darlington & La Cour. (1976). Die 
Blutenstande wurden in einer Mischung von 3 Teilen Ethanol und 1 Teil Eisessig fixiert. Zur Lagerung wur
den sie in 70% Ethanol uberfuhrt und bei -30°C gelagert. Unter dem Binokular wurden aus etwa 5 Bluten 
des richtigen Entwicklungstadiums die Antheren herausprapariert und auf einen Objekttrager in einen 
Tropfen Karmin-Essigsaure gebracht. Die Staubblatter wurden mit einem Skalpell zerstuckelt. Nach dem 
Auflegen des Deckblattes wurde das Prbparat kurze Zeit erwarmt und dann gequetscht. Die Analyse erfolgte 
im Phasenkontrast bei 800-2000facher Vergrosserung. Bei 800facher Vergrosserung wurden mit Hilfe der 
Camera lucida Zeichnungen angefertigt. Fotografiert wurde mit einem Zeiss-Fotomikroskop bei 1250- 
2000facher Vergrosserung.
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2.5. Vergleich der morphologischen Variabilitat der drei 
Arten

Insgesamt wurden im Laufe dieser Arbeit etwa 1500 Herbarbelege aus 38 europaischen Herbarien unter- 
sucht (Abkiirzungen gemass Holmgren et al. 1990):

B, BCC, BM, BORD, BP, BRA, BRNU, BUCA, CAM, COI, ETH, Fl, GE, GENT, GJO, IB, K, KL, KRA, LISU, 
LY, MAF, MGC, MPU, MPU, NEU, NICE, PO, PR, PRC, SCH, UNI CGE, VER, VIL, WU, Z, ZT

Ein Teil des Materials wurde auf ca. 20 morphologische Merkmale hin untersucht (vgl. Kap. 2.6). Die Aus- 
wahl dieser Belege erfolgte so, dass - zusammen mit dem selbst gesammelten Material - das ganze Verbrei- 
tungsgebiet der jeweiligen Art moglichst gut abgedeckt wird. Die Daten der Herbarbelege und diejenigen 
ausgewahlter Belege von den Populationsstandorten (2 Oder 3 einigermassen vollstandige Belege jeder 
Population) wurden fur die Auswertungen in der Datei AREAL kombiniert. Fur die Beurteilung der regionalen 
Unterschiede innerhalb der Arten wurden die Belege verschiedenen Regionen zugeordnet (vgl.Abb. 4-6).

Abbildung 4: Regionszuordnung fur A. curtisli: A: England (24 Belege)), B: Bretagne (21), C: Sudwest-

frankreich (13), D: Nordspanien (12), E: Nordwestspanien (9), F: Nordwestspanien und nordliches Portugal (16), 

G: Portugal (24), H: Marokko und Sudspanien (13).
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Abbildung 5: Reglonszuordnung fur A. alpina: A: Karpathen (Rumanien, nur eine Lokalltat) (3 Belege), B:

Tatra (22), C: Grosser Kessel (Velke Kotllna) (6), D: ostlicher Alpenrand (Steiermark, Karnten) (16), E: nordliche 

Ostalpen (Vorarlberg, Tirol, Salzburg) (28), F: siidliche Ostalpen (Trentlno, Friuli, Veneto, Slovenia) (18), G: sud- 

llche Mlttelalpen (Piemonte, Lombardia, Ticino, Graubiinden, Trentino) (29), H: nordliche Mlttelalpen (Zentral- 

und Nordostschwelz) (24), I: westllche Mlttelalpen (Westschwelz, Haute Savoie) (14), J: Nordliche Westalpen 

(Savoie, Isdre, Drome, Hautes Alpes, Vaucluse, Basses Alpes) (16), K: siidliche Westalpen (Basses Alpes, Alpes 

Marltimes) (13), L: ostllche PyrenSen (11), M: mlttlere PyrenSen (12), N: Sierra de Gredos (1).

Abbildung 6: Reglonszuordnung fUr A. schleicheri: A: deutsche und osterrelchlsche Alpen (3 Belege), B:

Graubiinden, Grlgna (7), C: Nordostschwelz (32), D: Zentralschwelz (21), E: Berner Oberland (18), F: West

schwelz und Haute Savoie (9), G: Franzdslscher Jura (16), H: Siidwestalpen (20), I: PyrenSen (49), J: Basken- 

land (6), K: Kantabrlsche Geblrge (8), L: Atlas (Marokko) (2).
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2.6. Beschreibung der untersuchten Merkmale

Mit Ausnahme der vegetativen Merkmale der Pflanzen aus dem Versuchsgarten (Tab. 3, VGF) wurden alle 
Merkmale an herbarisiertem Material untersucht. Es wurde jeweils einer der grossten, einigermassen voll- 
standigen Halme ausgewahlt (vgl. Kap. 5.1). Die meisten Merkmale wurden an diesem Halm untersucht. Pro 
Halm wurden 2 Oder 3 Aehrchen aus dem mittleren Bereich des Blutenstandes ausgemessen. Die vegeta
tiven Merkmale der Pflanzen aus dem Versuchsgarten wurden an 3 Blattern erfasst. Die Auswertungen wur
den zum grossten Teil mit den pro Pflanze gemittelten Werten vorgenommen.
Die Messgenauigkeit richtete sich nach der Grosse des zu messenden Organs. Die Merkmale GLU und 
GLO wurden mit dem Binokular bei 12.5facher Vergrosserung gemessen, alle andern Aehrchenmerkmale 
(LE, PA, CA, GRL, LSP, APG, AL, SA) bei 32facher Vergrosserung. Die Beurteilung der Pedicellus- 
Behaarung (PED) sowie der Behaarung der Blattunterseite (BH, HB, HS) erfolgte bei 32facher
Vergrosserung, diejenige der Blattform (BF, FB) bei 12.5facher Vergrosserung. Die Merkmale LIG und LIGU 
wurden je nach Grosse der Ligula bei 12.5- Oder 32facher Vergrosserung gemessen. Alle ubrigen Merkmale 
wurden ohne optische Hilfsmittel beurteilt bzw. mit dem Massstab auf 1 mm genau erfasst.
In einigen Fallen wurde aus messtechnischen Grunden nicht die eigentliche Organlange gemessen, sondern 
eine davon abweichende, dafur aber klarer definierte Oder leichter messbare Grosse. Dies betrifft die Merk
male CA, PA, LE und APG, die alle inklusive der Calluslange gemessen wurden (vgl. Abb. 7). Diese Masse 
stimmen deshalb nicht exakt mit denjenigen anderer Autoren uberein, sondern sind urn etwa 0.07 mm (A. 
curtisii) bzw. 0.10 mm (A. alpina und A. schleicheri) grosser. Die Merkmale LBSU und LBSZU wurden 
inklusive des aussersten Aehrchens gemessen. Der tatsachliche Wert entspricht also LBSU minus GLU 
bzw. LBSZU minus GLU.
Die Messung des Pollendurchmessers erfolgte an fixiertem Material (30% Eisessig und 70% Alkohol) von 
sich in Anthese befindenden Bliiten. Es wurden jeweils 10 Pollen pro Individuum mit einem Messokular bei 
1000facher Vergrosserung im Phasenkontrast ausgemessen. Die Stomatalange (STO) wurde an Ober- 
flachenschnitten gemessen, die etwa 2 cm unterhalb des Blutenstandes vorgenommen wurden. Dazu wur
den die Schnitte in mit Netzmittel versetztem Wasser im Phasenkontrast bei 10OOfacher Vergrosserung un
tersucht. Normalerweise wird die Stomatalange an Blattmaterial gemessen. Da sich die Arten der Alpina- 
Gruppe in der Blattmorphologie stark unterscheiden, waren aber die an Blattern gemessene Werte nicht 
vergleichbar.
Beim sogenannten Trichodiumnetz handelt es sich urn eine Verstarkung der ausseren Zellwande der dorsa- 
len Epidermis der Deckspelze (Bjorkman 1960, Widen 1971). Dadurch entsteht das Bild eines feinmaschi- 
gen Netzes. Zur Untersuchung des Trichodiumnetzes wurden Deckspelzen in mit Netzmittel versetztem 
Wasser eingeschlossen und im Phasenkontrast bei 1000facher Vergrosserung betrachtet.
Das Merkmal Horsthohe (HH) wurde gemessen, indem die grundstandigen Blatter mit der Hand zu einem 
Buschel gefasst und die Hohe des Hauptteils der Blatter ab Boden gemessen wurde. Es entspricht ungefShr 
der max. BlattlSnge der grundstandigen Blatter (MAXBL).
Zur Beurteilung der Grosse der Pflanzen im Versuchsgarten wurden an jedem der drei Standorte (oberer 
und unterer Versuchsgarten sowie Kalthaus) 5 Referenzpflanzen ausgewahlt, die das ganze Grossenspek- 
trum regelmassig abdecken. Jede Pflanze wurde aufgrund des Vergleichs mit den Referenzpflanzen einer 
von 5 Grossenklassen (S1ZE=1 bis 5) Oder einer Zwischenstufe zugeordnet.
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Fur die multivariaten Auswertungen (kanonische Diskriminanzanalyse, Faktorenanalyse, Clusteranalyse) 
mussten fehlende Werte geschatzt werden, da sonst zuviele unvollstandige Herbarbelege nicht in die Aus
wertungen hatten einbezogen werden konnen. Bei den Aehrchenmerkmalen (GLU, GLO, LE, PA, CA, APG, 
GRL, LS), die an 2 Oder 3 Aehrchen pro Pflanze gemessen wurden, erfolgte die Schatzung fehlender Werte 
mittels der proportionalen Anpassung (vgi. Kap. 2.7, Schatzung von fehlenden Werten, zumeist wurde LE 
als als X-Variable verwendet). AL und SA wurden bei den multivariaten Auswertungen nicht berucksichtigt, 
da mehr als 20 % der Beobachtungen fehlende Werte aufwiesen. Wenn eine Schatzung mit Hilfe der 
proportionalen Anpassung nicht moglich war (nur ein Messwert pro Beleg Oder alle Werte eines Merkmals 
fehlend), wurde eine Schatzung anhand derk nSchsten Nachbarn durchgefuhrt (Kap. 2.7). Fur die 
Berechnung der euklidischen Distanz wurden jeweils nur diejenigen Merkmale eingesetzt, die mit dem zu 
schatzenden Merkmal einigermassen korreliert sind.

Tabelle 3: Liste der untersuchten Merkmale

------------------------- Aehrchenmerkmale

Lange der unteren Hullspelze (Gluma) GLU A
Lange der oberen Hullspelze (Gluma) GLO A
Lemmalange (Deckspelze) LE A
Palealange (Vorspelze) PA A
Lange der Callushaare CA A
max. Lange des herausragenden Teils der Lemmanerven LSP/LS A
Ansatzpunkt der Granne APG A
Grannenlange (GRL1+GRL2) GRL/GR A
Lange der Grannenbasis unterhalb Knick GRL1 VG/M
Lange des Grannenteils oberhalb Knick GRL2 VG/M
Antherenlange AL A
Fruchtlange SA A
Farbe der Glumae FGL M
Ausbildung des Trichodiumnetzes TN M
phSnologisches Stadium ANTH A

------------------------ Halmmerkmale---------------------------------------

Halmlange HL A
Blutenstandslange BSL A
Blutenstandsbreite BSB A
maximale Lange deruntersten Blutenstandsaste LBSU A
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Tabelle 3: Fortsetzung

Zahl der Blutenstandsaste 1. Ordnung am untersten Knoten ABSU AS
maximale Lange der zweituntersten Blutenstandsaste LBSZU A
Zahl der Blutenstandsaste 1. Ordnung am zweituntersten Knoten ABSZU AS
Distanz zwischen unterstem und zweitunterstem Knoten DKNOT A
Anzahl Bluten des Blutenstandes ANZBL AS/NS/HE
Behaarung des Pedicellus PED A
Lange des obersten Halmblattes BL A
Ligulalange des obersten Halmblattes LIG A
Behaarung der Blattunterseite BH A
Blattform BF A
Stomatalange am Halm STO NS
Anzahl Blutenstande pro Pflanze ANZBS VGF

- vegetative Merkmale

Maximale Blattlange MAXBL NS/HE

Grosse der Pflanzen (5 Grossenklassen mit Zwischenstufen) SIZE VGF
Horsthohe (entspricht in etwa MAXBL) HH VGF
Blattlange (3 grundstandige Blatter) LVB VGF
Behaarung der Blattbasis an Blattunterseite (3 grundst. Bl.) HB VGF
Behaarung der Blattspitze an Blattunterseite (3 grundst. Bl.) HS VGF
Blattbreite (3 grundstandige Blatter) BVB VGF
Blattform (3 grundstandige Blatter) FB VGF
Ligulalange (3 grundstandige Blatter) LIGU VGF
Anzahl Blattrippen (3 grundstandige Blatter) AR VGF

Legende zu Tabelle 3:

A: Merkmal wurde bei alien untersuchten Pflanzen erfasst.

VG: Merkmal wurde bei den im Versuchsgarten gezogenen Pflanzen erfasst.

NS: Merkmal wurde bei dem am naturlichen Populationsstandort gesammelten Material 

untersucht.

HE: Merkmal wurde an entliehenem Herbarmaterial untersucht.

AS: Merkmal wurde bei A. alpina und A. schleicherigemessen.

VGF: Merkmal wurde an frischem Material aus dem Versuchsgarten erfasst.

M: Merkmal wurde nur stichprobenweise an einem Teil des untersuchten Materials er

fasst.
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Tabelle 4: Legende zu den kodierten Merkmalen

ABK KODE

FGL Farbe der Glumae 1
2
3
4
5

blass 
blassrot 
hellrot 
rot 
dunkelrot

TN Trichodiumnetz 1 Rippen etwa gleich breit Oder breiter als 
unverdickte Teile der Epidermiszellwand 
(entspricht Typ I von Widen 1971).

2 Rippen 2/3-1/2 der Breite der unverdick- 
ten Teile (entspricht Typ II von Widen
1971)

3 Rippen 1/2-1/5 der Breite der unverdick- 
ten Teile (entspricht Typ III von Widen 
1971).

PED Pedicellus-Behaarung 1 keine
2 schwach
3 massig
4 stark
5 sehr stark

BF Blattform 1 borstig
2 gefaltet Oder gerollt
3 gefaltet-flach
4 flach

BH Behaarung der 1 Blattunterseite kahl
Blattunterseite 2 nur Blattspitze behaart

3 auch Blattmitte behaart
4 auch Blattbasis schwach behaart
5 ganzes Blatt stark behaart

ANTH phanologisches 1 vor Anthese
Stadium 2 wahrend Anthese

3 nach Anthese
4 Fruchte leicht herausfallend
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Abbildung 7: Illustration zu den morphologlschen Merkmalen (Legende siehe Tab. 3).
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2.7. Statistische Auswertungen

Der grosste Teil der Auswertungen wurde auf einem Tischrechner (Betriebssystem PC-DOS) mit dem Stati- 
stikprogramm SYSTAT (Wilkinson 1988a) und dem Graphikprogramm SYGRAPH (Wilkinson 1988b) vorge- 
nommen, weitere Auswertungen am Rechenzentrum der Universitat Zurich mit dem Programmpaket SAS 
(Statistical Analysis System, release 82.3 und 5.08, SAS Institute Inc. 1982, 1983 und 1985). Furgewisse 
Auswertungen (Korrespondenzanalyse, SchStzen vonfehlenden Werten, Levene-Test, Mahalanobis- 
Distanz, Hauptkomponentenanalyse aufgrund der "within group correlation matrix") kamen selbst geschrie- 
bene Programme in GAUSS (Version 2.0, Aptech Systems) Oder Basic zum Einsatz.
Es wurde darauf geachtet, dass die Zahl der verschiedenen Methoden moglichst gering war. Aehnliche Pro- 
bleme wurden deshalb oft mit den gleichen Methoden angegangen, auch wenn diese nicht immer optimal 
waren. In den meisten Fallen wurden zusatzlich zu den prasentierten Auswertungen noch weitere mit 
anderen Verfahren gemacht. Auf diese Weise wurde die Stabilitat der Resultate unter verschiedenen 

statistischen Modellen getestet.
Im folgenden wird auf die wichtigsten Verfahren, die in dieser Arbeit zum Einsatz kommen, kurz eingegan- 
gen. Fur ausfuhrlichere Angaben wird auf die zitierte Literatur verwiesen.

Schatzung von fehlenden Werten

Fur die multivariaten Auswertungen mussten fehlende Werte geschatzt werden. Merkmale mit vielen fehlen
den Werten (mehr als 20 %) wurden von solchen Auswertungen ausgeschlossen. Die Schatzung der fehlen
den Werte wurde auf zweierlei Art vorgenommen.

1. Proportionale Anpassung:

Die Methode der proportionalen Anpassung kann nur angewandt werden bei Merkmalen, die mehrfach am 
gleichen Objekt erfasst worden sind und zwischen denen eine einigermassen isometrische Beziehung 
besteht. Zuerst wird die am engsten mit dem zu schatzenden Merkmal korrelierende Variable bestimmt. 
Dann wird das durchschnittliche Verhaltnis (V) zwischen dieser Variable (X) und dem zu schatzenden 
Merkmal (Y) berechnet aus den Messungen, fur die beide Merkmale keine fehlenden Werte aufweisen 
(V=Y/X). Aus dem Verhaltnis V kann nun Y fur die fehlenden Werte geschatzt werden (Y=V*X).

2. Schatzung anhand der k nachsten Nachbarn:

Dieses Verfahren lehnt sich an eine nichtparametrische Methode der Diskriminanzanalyse an (nearest 
neighbour discriminant analysis, PROC NEIGHBOUR, SAS Institute Inc. 1985).
Zuerst werden alle Merkmale standardisiert (Mittelwert 0, Varianz 1). Dann wird fur jede Beobachtung mit 
fehlenden Werten die euklidische Distanz (Steinhausen & Langer 1977) zu alien vollstandigen Beobach- 
tungen berechnet. Das 10 % Perzentil der berechneten Distanzen wird ermittelt und aus den Beobachtun- 
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gen, die naher liegen als dieses Perzentil, wird fur jeden fehlenden Wert zufallig ein gemessener Wert als 
Schatzung ausgew^hlt.

Transformation

Die Haufigkeitsverteilung der untersuchten metrischen Merkmale ist zumeist lognormal. Fur die meisten 
Auswertungen wurden deshalb alle metrischen Variablen logarithmisch (Basis=10) transformiert (Hartung & 
Elpelt 1984). Die transformierten Merkmale weichen nurmehr unwesentlich von der Normalverteilung ab.

Standardisierung

Die Standardisierung einer Variable erfolgt dadurch, dass von jedem Wert der Mittelwert der Variable abge- 
zogen und das Ergebnis durch die Standardabweichung dividiert wird. Auf diese Weise standardisierte 
Variablen haben den Mittelwert 0 und die Standardabweichung 1 (Hartung & Elpelt 1984).

Irrtumswahrscheinlichkeit

Die Irrtumswahrscheinlichkeit p wird zumeist in kodierter Form angegeben (vgl. Tab. 5). Signifikanz liegt vor, 
wenn p<0.05 ist.

Korrelationskoeffizienten

Verwendet wurden der Korrelationskoeffizient nach Pearson (Hartung & Elpelt 1984) und der Rangkorrela- 
tionskoeffizient nach Spearman (Siegel & Castellan 1988). Die Spanne beider Koeffizienten reicht von -1 
(perfekte negative Abhangigkeit) uber 0 (keine Beziehung) bis 1 (perfekte positive AbhSngigkeit zwischen 
den Merkmalen). Das Quadrat des Korrelationskoeffizienten kann als Mass fur den Anteil gemeinsamer 
Varianz interpretiert werden. Approximativ gilt dies auch fur Rangkorrelationskoeffizienten.
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Tabelle 5: Legende zu den Abkiirzungen In statistlschen Auswertungen

P- Irrtumswahrscheinlichkeit
ns : nicht signifikant (p > 0.05)
* p<0.05
**: p<0.01
*** : p< 0.001

**** : p < 0.0001
n: Anzahl Beobachtungen

FG: Freiheitsgrad

s: Standardabweichung
s2:

r:
t:

Varianz
Korrelationskoeffizient
Teststatistik des t-Testes

F-Wert Teststatistik der Varianzanalyse (Verhaltnis der Varianz zwischen den Behandlungen 
bzw. Gruppen zu derjenigen innerhalb der Behandlungen bzw. Gruppen)

KW: Teststatistik des Kruskal-Wallis-Testes
FAKx / Fx: x. Faktor einer Hauptkomponenten-, Faktoren- Oder Korrespondenzanaylse

CANx: x. kanonische Variable (standardisiert) einer kanonischen Diskriminanzanalyse Oder einer 
kanonischen Korrelationsanalyse.

Test nach Levene

Unterschiede in der Varianz verschiedener Stichproben wurden nicht wie ublich mit dem F-Test (Hartung & 
Elpelt 1984) gepruft, da dieserTest schon bei geringen Abweichungen von der Normalverteilung irrefuh- 
rende Resultate ergibt (Van Valen 1978). Stattdessen wurde der robustere Levene-Test bzw. eine multiva
riate Version dieses Testes verwendet (Van Valen 1978).

Regression, Varianzanalyse und Varianzkomponenten 
(Freund & Littell 1981)

Regressionsanalysen wurden mit Programmen zum allgemeinen linearen Modell durchgefuhrt (MGLH in 
SYSTAT, Wilkinson 1988a; GLM in SAS, SAS Institute Inc. 1985). Methodisch wurde dabei zwischen Vari
anzanalyse, Kovarianzanalyse und Regressionsrechnung nicht unterschieden. Der Unterschied liegt nur 
darin, dass bei den ersten beiden Verfahren im Gegensatz zum dritten auch kodierte dummy-Variablen ein- 

bezogen werden. Die SchStzung von Varianzkomponenten bei den Populationsuntersuchungen erfolgte mit 
der Prozedur VARCOMP (SAS Institute Inc. 1985).
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Hauptkomponentenanalyse (Linder & Berchtold 1982)

Bei der Hauptkomponentenanalyse handelt es sich um ein Verfahren zur Reduktion der Dimension eines 
multivariaten Datensatzes. Es werden neue, unkorrelierte Variablen (sogenannte Faktoren Oder Hauptkom- 
ponenten) als Linearkombinationen (gewichtete Summen) der ursprunglichen Variablen berechnet und 
ihrem Informationsgehalt entsprechend geordnet. Der erste Faktor der Hauptkomponentenanalyse ist dieje- 
nige Linearkombination mit dem grossten Informationsgehalt, d.h. er ist durch die grosste Ausdehnung der 
Punktwolke der Beobachtungen im n-dimensionalen Raum (n< Anzahl der Variablen) gerichtet. Der zweite 
Faktor ist die Linearkombination mit dem zweitgrossten Informationsgehalt, der unkorreliert ist mit dem er- 
sten. Die weitern Faktoren werden analog berechnet. Die maximale Anzahl der Faktoren entspricht der 
Anzahl der ursprunglichen Variablen.
Die Darstellung der Verteilung der Objekte in der Ebene der ersten beiden Hauptkomponenten hat zumeist 
einen wesentlich grosseren Informationsgehalt als jedes Streudiagramm von zwei der ursprunglichen Vari
ablen. Oft ist im ersten Drittel der Hauptkomponenten mehr als die Halfte der in den Ausgangsdaten vorhan- 
denen Information enthalten und in den ersten zwei Dritteln schon mehr als 90%. Die Effizienz der Methode 
ist abhangig von der Grosse der Korrelationen zwischen den ursprunglichen Variablen, d.h. vom Ausmass 
der im jeweiligen Datensatz vorhandenen Redundanz. Mit einem Satz unkorrelierter Variablen eine Haupt
komponentenanalyse durchzufuhren ist deshalb sinnlos, da sich dessen Dimension nicht reduzieren ISsst. 
Die Hauptkomponentenanalyse setzt eigentlich metrische Variablen voraus, deren Beziehungen zueinander 
linear sind, und ist nur optimal, wenn die Variablen zudem noch multivariat normalverteilt sind. Sie kann mit 
den unstandardisierten (Kovarianzmatrix) Oder den standardisierten (Korrelationsmatrix) Variablen durchge- 
fiihrt werden. Ersteres ist nur sinnvoll, wenn Variablen vergleichbarer Messeinheit und Grossenordnung vor- 
liegen (z.B. Zeigerwerte, Langenmasse ahnlicher Grosse usw.) und hat zur Folge, dass die Variablen ent
sprechend ihrer Streuung gewichtet werden. Bei Standardisierung erhalten alle Variablen dasselbe Gewicht. 
Oft ist die Ladung aller Merkmale auf der ersten Hauptkomponte von gleicher Tendenz. Diese kann dann als 
Grossenkomponente aufgefasst werden und die iibrigen Hauptkomponenten, die mit dem ersten Faktor 
unkorreliert sind, als Formkomponenten (Reyment et al. 1984). Gemass Bookstein (1978) kann Form defi- 
niert werden als Geometrie einer biologischen Struktur, aus der "information about position, scale, and ori
entation" entfernt wurde.

Korrespondenzanalyse (Greenacre 1984)

Die Korrespondenzanalyse dient primar zur Darstellung der Beziehungen innerhalb der Zeilen bzw. Spalten 
von Kontingenztafeln, aber auch zur Darstellung der Beziehungen zwischen Zeilen und Spalten, da beide 
zusammen abgebildet werden konnen. Sie ist nah verwandt mit der Hauptkomponentenanalyse, aber eher 
auf qualitative (nominalskalierte) Daten ausgerichtet. Da sich metrische und ordinale Daten durch entspre- 
chende Kodierung in nominale Daten umwandeln lassen, kann die Korrespondenzanalyse auf Daten unter- 
schiedlicher Skalierung angewandt werden. Diese Reduktion des Skalenniveaus ist naturlich mit einem ge- 
wissen Informationsverlust verbunden, hat aber zugleich den Vorteil, das auf diese Weise auch stark von 
der Linearity abweichende Beziehungen erfasst werden konnen.
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Die Berechnung der Faktoren erfolgt nach ahnlichen Kriterien wie bei der Hauptkomponentenanalyse. Der 
erste Faktor ist derjenige, der die Zeilen bzw. Spalten der Kontingenztafel am besten voneinander trennt. 
Ordnet man Zeilen und Spalten der Kontingenztafel nach dem ersten Faktor, so befinden sich die hohen 
Anzahlen bevorzugt in der Nahe der Diagonale.

Kanonische Diskriminanzanalyse (Under & Berchtoid
1982)

Das Vorgehen ist ahnlich wie bei der Hauptkomponentenanalyse. Es werden ebenfalls zueinander orthogo- 
nale Linearkombinationen (sogenannte Faktoren Oder kanonische Variablen) der ursprunglichen Variablen 
berechnet und ihrem Informationsgehalt entsprechend angeordnet. Das Optimalitatskriterium ist hier jedoch 
ein anderes, namlich die optimale Trennung zwischen den vorgegebenen Gruppen. Das Streudiagramm der 
ersten beiden kanonischen Variablen (Faktoren) entspricht derjenigen zweidimensionalen Abbildung, 
welche die Distanzen zwischen den Gruppen mit der geringsten Verzerrung wiedergibt. Das Distanzmass ist 
nicht das euklidische wie bei der Hauptkomponentenanalyse, sondern dasjenige nach Mahalanobis, in dem 
die Korrelationen zwischen den Variablen innerhalb der Gruppen berucksichtigt sind (keine Korrelation 
innerhalb der Gruppen fur die Faktoren).

Kanonische Korrelationsanalyse (Linder & Berchtoid
1982)

Dieses Verfahren ist nah verwandt mit der kanonischen Diskriminanzanalyse, der Korrespondenzanalyse 
und der multiplen linearen Regression, die alle als Spezialfall der kanonischen Korrelationsanalyse betrach- 
tet werden konnen (Greenacre 1984).
Die kanonische Korrelationsanalyse dient zur Untersuchung der linearen Beziehungen zwischen zwei Vari- 
ablengruppen. Fur beide Variablengruppen werden paarweise diejenigen Linearkombinationen (=Faktoren 
Oder kanonische Variablen) berechnet, die untereinanderdie engste Korrelation (=kanonische Korrelation) 
aufweisen und orthogonal sind zu den ubrigen Paaren von Linearkombinationen. Die maximale Anzahl der 
Faktoren entspricht der Anzahl der Variablen in der kleineren Variablengruppe.

Hauptfaktorenanalyse (Ost 1984)

Die Hauptfaktorenanalyse wird hier v.a. zur Untersuchung der linearen Beziehungen innerhalb multivariater 
Datensatze eingesetzt. Die ersten Schritte bei den Berechnungen fur die Hauptfaktorenanalyse entsprechen 
weitgehend dem Vorgehen bei der Hauptkomponentenanalyse. Aufgrund verschiedener Kriterien (Abfolge 
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der Eigenwerte, kumulierter Anteil der erklarten Information) werden die Faktoren, die in die weiteren 
Berechnungen eingehen sollen, festgelegt. Diese werden rotiert, d.h. das Koordinatensystem wird um 
seinen Ursprung gedreht und zwar so, dass sich einerseits moglichst geringe und andererseits moglichst 
grosse Ladungen (Korrelationen) der Variablen auf den rotierten Faktoren ergeben (sogenannte 
Einfachstruktur). Als erste Schatzung der Kommunalitaten, die dann iterativ verbessert wird, fand die 
quadrierte multiple Korrelation (r2) Verwendung. Die Rotation erfolgte nach dem VARIMAX-Kriterium.

Clusteranalyse

Eingesetzt wurde von den Methoden der agglomerativen Clusteranalyse das Verfahren nach Ward. In der 
explorativen Phase der Auswertung fand zudem die k-means Clusteranalyse, ein iteratives Maximierungs- 
verfahren (Steinhausen & Langer 1977, SAS Institute Inc. 1985), Verwendung.

Diskriminanzanalyse mit der logistischen Regression

Zur Unterscheidung von Gruppen wird gewohnlich die auf der multiplen linearen Regression oder auf der 
kanonischen Korrelationsanalyse basierende Diskriminanzanalyse eingesetzt (Linder & Berchtold 1982). 
Diese Verfahren sind jedoch nur optimal, wenn die Gruppen multivariat normalverteilt sind und zudem die 
gleiche Kovarianzmatrix besitzen. Deshalb wurde ein Verfahren verwendet, das auf der logistischen 
Regression basiert und geringere Anspruche an die Daten stellt (Press & Wilson 1978, Hosmer & 
Lemeshow 1989).
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3. Stellung von Agrostis curtisii, A. alpina 
und A. schleicheri innerhalb der 
Gattung

3.1. Einleitung

Die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den drei untersuchten Aden konnen nur vor dem Hinter- 
grund der Gesamtvariabilitat innerhalb der Gattung Agrostis richtig beurteilt werden. Weltweit gibt es etwa
220 Agrostis-Men (Clayton & Renvoize 1986), die im Rahmen dieser Arbeit nicht alle untersucht werden 
konnten. Eine Beschrankung auf die europaischen Aden sollte jedoch zur Beudeilung der systematischen 
Stellung der Aden der Alpina-Gruppe geniigen, wenn davon ausgegangen werden kann, dass ein wichti- 
ges Verbreitungszentrum der Gattung Agrostis im westlichen Mittelmeergebiet liegt (grosse Diversitat, viele 
diploide Aden; Sokolovskaya 1938, Romero Garcia et al. 1988).

Nach Bjorkman (1960) kann die Gattung Agrostis aufgrund der Morphologie nicht eindeutig von den Nach- 
bargattungen Calamagrostis und Polypogon unterschieden werden. Die Abgrenzung gegenuber Apera ist 
dagegen wenig problematisch. Zwei Aden zweifelhafter Gattungszugehorigkeit wurden nicht in diese Unter- 
suchung einbezogen: Agrostis merxmuelleri Greuter & H. Scholz (Greuter & Scholz 1981), die Affinitaten 
zu Polypogon aufweist, und Agrostis juressii Link, die neuerdings in die monotypische Gattung Linkagrostis 
gestellt wird (Romero Garcia et al. 1987).
Die folgenden Untersuchungen basieren auf eigenen Messungen an Herbarbelegen sowie auf Angaben 
aus der Literatur. Die Methodik und die Legende zu den Merkmalen wird in Kap. 2.2 beschrieben. Die 
Anzahl der untersuchten Herbarbelege zu jeder Ad kann Tab. 6 entnommen werden.

3.2. Gliederung der Gattung Agrostis

Die Taxonomie von Agrostis basied hauptsachlich auf der Morphologie der Aehrchen, insbesondere der 
Ausbildung der Vorspelze, der Granne und des Trichodiumnetzes auf der Deckspelze (Bjorkman 1960, 
Widen 1971). Nach Philipson (1937), Metcalfe (1960) und Widen (1971) ist die Morphologie der sterilen 
Sprosse fur die Gliederung der Gattung kaum brauchbar. Eine umfassende Diskussion der Taxonomie der 
Gattung ist bei Bjorkman (1960) zu finden. Seiner Meinung nach sind alle von ihm diskutieden Klassifika- 
tionsversuche mangelhaft.
Eine brauchbare Gliederung der Gattung, die als Ausgangspunkt fur die vorliegende Untersuchung 
verwendet wird, wurde von Romero Garcia et al. (1988) aufgestellt (vgl. Tab. 6). Sie widerspiegelt v.a. das 
Verhaitnis von Palea- und Lemmalange, die Aehrchengrosse sowie die Auspragung des Trichodiumnetzes 
(Abb. 8).
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In Tab. 6 sind drei Gruppen verwandter Aden besonders hervorgehoben:

- Die Alpina-Gruppe zeichnet sich durch grosse Aehrchen, basalen Ansatzpunkt der 
Granne und im Vergleich zu andern Aden der Sektion Agrostis Starke Ausbildung von 
Granne, Palea und Callushaaren aus.

- Die Aden der Canina-Gruppe besitzen Aehrchen mittlerer Grosse mit sehr kurzer Vor- 
spelze, kurzen Callushaaren sowie im Vergleich zur Alpina-Gruppe schwach ausgebilde- 
ter Oder fehlender Granne. 1st eine Granne vorhanden, so entspringt sie etwa in der Mitte 
der Deckspelze.

- Zur Alba-Gruppe gehoren Aden mit recht unterschiedlicher Aehrchenmorphologie. 
Zwischen ihnen sind jedoch - infolge von Hybridisierung und Introgression - z.T. fast flies- 
sende Uebergange vorhanden (Fouillade 1932, Stace 1975, Forderer 1982, Bradshaw 
1958, Widen 1971).

Diese Adengruppen sind nicht als taxonomische Einheiten aufzufassen, sondern kennzeichnen lediglich 
Gruppen ahnlicher Aden. Bei den Aden der Sektion Aperopsis und der Untergattung Zingrostis handelt es 
sich urn diploide (2n=14), oft annuelle Aden, die nur in Sudwesteuropa und Nordwestafrika vorkommen.
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Tabelle 6: Taxonomische Gliederung der Gattung Agrostis (nach Romero Garcia et al.
1988, Nomenklatur nach Tutin et al. 1980, Chromosomenzahlen nach Tutin et al. 1980, Bjorkman
1951, 1954, 1960 und Romero Garcia et al. 1988; in Klammern die Zahl der ausgemessenen 
Herbarbelege zu jeder Art).

- Untergattung Agrostis L.: 

- Sektion Agrostis L. (Syn. Trichodium (MICHX.) TRIN.):

Vorspelze zumeist kleiner als 1/2 der Lemmalange, Trichodiumnetz deutlich und voll- 
standig ausgebildet, Lemma dicht mit kurzen Stachelhaaren (prickle-hairs in Sinne von 
Metcalfe 1960) besetzt, Callushaare deutlich ausgebildet.

Alpina-Gruppe:
A. curtisii Kerguelen 2n=14 (132) CUR

A. alpina Scopoli 2n=14 (216) ALP
A. schleicheri Jordan & Verlot 2n=42 (193) SCH

Canina-Gruppe:
A. canina L. 2n=14 (4) CAN

A. vinealis Schreber 2n=28 (3) VIN

A. mertensii Trinius 2n=56 (4) MER

A. rupestris Allioni 2n=14, 21, 28 (27) RUP

A. tileni Nieto Feliner & Castroviejo 2n=14 (2) TIL

A. nevadensis Boissier 2n=42 (2) NEV

A. agrostiflora (Beck) Rauschert 2n=28 (9) AGR

A. scabra Willdenow 2n=42 (2) SCA

A. clavata Trinius 2n=42 (2) CLA

- Sektion Vilfa (Adanson) Roemer & Schultes:

Vorspelze meist grosser als 1/2 der Lemmalange, Trichodiumnetz meist nicht Oder nur 
unvollstandig ausgebildet (Ausnahme: A. capillaris), Lemma nur sehr locker mit Stachel
haaren besetzt, Callushaare kurz und sparlich.
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Tabelle 6: Fortsetzung

Alba-Gruppe:
A. capillaris L. 2n=28 (14) CAP

A. castellana Boissier & Reuter 2n=28, 42 (12) CAS
/A. stolonifera L. 2n=28, 35, 42 (6) STO
A. gigantea Roth 2n=42 (3) GIG

- Sektion Aperopsis Ascherson & Graebner:

Vorspelze zumeist kleiner als 1/6 der Lemmalange, Trichodiumnetz deutlich und voll- 
standig ausgebildet, diploide, annuelle Pflanzen.

A. tenemmaTrinius
A. pourretii Willdenow

2n=14
2n=14

(2) TEN

(2) POU

- Untergattung Zingrostis Romero Garcia, Blanca & Morales Torres:

A. reuteri Boissier 2n=14 (3) REU

A. durieui Boissier & Reuter
ex Willkomm 2n=14 (2) DUR

A. delicatula Pourret ex Lapeyrouse 2n=14 (2) DEL

A. nebulosa Boissier & Reuter 2n=14 (2) NEB
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□ kein Trichodiumnetz
□ Netz schwach und unvollstaendig
S Netz vollstaendig aber sohwach

Lemmalaenge (mm)

Abbildung 8: Streudlagramm mit der LSnge der Vor- und Deckspelze (PA bzw. LE). Die Aehr- 
chenmerkmale GLU, CA, LSP, APG und GRL (Date! NTA, Legende in Tab. 3, bel fehlender Granne 
ist APG gleich LE und GRL = 0) slnd als Profll dargestellt (Anordnung in dieser Reihenfolge von 
links nach rechts). Aufgezeichnet ist jeweils der standardisierte Mittelwert der Arten (zur 
Anzahl ausgemessener Belege pro Art vgl. Tab. 6).
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3.3. Bemerkungen zu einzelnen Merkmalen und 
Merkmalsgruppen

Aehrchenmerkmale

Von vielen Aden sind Formen mit und ohne Granne bekannt. Bei den meisten dieser Aden ist die Granne, 
wenn sie vorhanden ist, nur schwach ausgebildet. Neben Aehrchen mit und ohne Granne konnen alle 
Uebergangsformen gefunden werden, z.T. sogar innerhalb eines Blutenstandes, wobei die Granne immer 
kummerlicher wird, je mehr sich ihr Ansatzpunkt (APG) dem Apex der Lemma (LE) nahed. Bei fehlender 
Granne wurde deshalb die Granneniange GRL=0 und APG=LE gesetzt. Je schwScher die Granne in der 
Regel ausgebildet ist, desto variabler sind die Bluten bezuglich ihres Ansatzpunktes. Philipson (1937) hat 
dies fur Agrostis canina beschrieben. Bei Agrostis castellana konnen gelegentlich am gleichen Blutenstand 
neben vollig unbegrannten Bluten auch solche mit gut ausgebildeter und nahe der Basis der Lemma ent- 
springender Granne gefunden werden.

FRK2 (21 %)
3 I I I I ---------r

AGR
2 STO GIG ■

CAP
1 SCR

CLR
REU CRS

0 - DUR VIN HER
DEL TIL NEV CUR SCH

TEN NEB CRN RUP RLP
-1

POU
-2 i I I I 1 1

-2 -1 0 1 2 3
FBK1 (62 M

Abblldung 9: Hauptkomponentenanalyse mit den metrlschen Aehrchenmerkmalen GLU, GLO,
LE, PA, APG, GRL, CA und LSP (Datel NTA, Legende slehe Tab. 3, Analyse mit Korrelatlonsma- 
trix der Artmittelwerte). Position der Arten in der Ebene der ersten belden Hauptkomponenten 
(Bezeichnung mit ersten drei Buchstaben des Artnamens, vgl. Tab. 6). Die 1. Hauptkomponente 
entspricht der Aehrchengrosse, die 2. widerspiegelt Ansatzpunkt und Ausbildung der Granne.
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TREE DIAGRAM
DISTANCES

Abblldung 10: Clusteranaiyse nach der Methode von Ward mit den ersten 3 standardlslerten 
Faktoren der Hauptkomponentenanalyse mlt den Aehrchenmerkmalen GLU, GLO, LE, PA, APG, 

GRL, CA und LSP, die zusammen 93% der Varianz der standardisierten Merkmale erklaren 
(Legende slehe Tab. 3 und Abb. 9).
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Am Apex der Lemma deutlich herausragende laterale Lemmanerven treten nur bei Aden mit stark ausgebil- 
deter Granne auf (Aden der Alpina-Gruppe, A. pourretii und A. curtisii, in geringerem Masse auch A. tileni, A. 
rupestris und A. nevadensis). Diese Beziehung ist wahrscheinlich darauf zuruckzufuhren, dass die Entwick
lung von Granne und Nerven, bei denen es sich urn homologe Strukturen handelt, korrelied verlauft. 
Aden mit kurzer Palea haben im allgemeinen ein gut ausgebildetes Trichodiumnetz und eine dicht mit 
Stachelhaaren ("prickle-hairs" im Sinne von Metcalfe 1960) bedeckte Lemma. Eine Ausnahme bildet 
A. capillaris, die eine rel. grosse Palea (etwa 1/2 der L£nge der Lemma) und eine weitgehend unbehaade 
Lemma mit gut ausgebildetem Trichodiumnetz aufweist.

1. FAKTOR (32 %)

Abbildung 11: Korrespondenzanalyse mit den Aehrchenmerkmalen GLU, GLGL, LEGL, PALE, 
CALE, APG, HFGGR, LS, ANL, HALE, TN (Datel NTB, vgl. Tab. 2). Position der Arten In der Ebe- 
ne der ersten beiden Faktoren (Bezelchnung mit den ersten drei Buchstaben des Artnamens, 
vgl. Tab. 6). Die Anordnung der Arten folgt einem sogenannten "horseshoe" (Greenacre 1984), 
dessen Enden von den Arten der Alpina-Gruppe sowie den Vertretern der Untergattung 
Zingrostls geblldet werden. Dazwlschen llegen die iibrlgen Arten entlang elnes Gradienten von 
grossen Aehrchen mit starker, basal entspringender Granne, krSftigen Callushaaren und voll- 
standig ausgebildetem Trichodiumnetz hln zu kleinen, grannenlosen Aehrchen ohne Trichodium

netz.
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Die Anthereniange ist bei Arten mit hohem Ploidiegrad oft geringer als bei verwandten Aden niedrigerer 
Ploidie:

- Das VerhSItnis von Anthereniange zu Lemmaiange ist bei tetraploiden Chromosomenras- 
sen von A. rupestris (2n=28) geringer als bei diploiden (Bjorkman 1960).

- Die oktoploide A. mertensii (2n=56) hat im Vergleich zu andern Arten der Canina-Gruppe 
sehr kurze Antheren.

- Die hexaploiden Arten A. clavata und A. scabra haben sehr kurze Antheren.

- Das Verhaitnis von Anthereniange zu Lemmaiange ist bei der hexaploiden A. schleicheri 
(2n=42) kleiner als bei den verwandten diploiden Arten A. alpina und A. curtisii (vgl. Abb. 
32d)

Innerhalb der Sektion Vilfa ist keine derartige Gesetzmassigkeit erkennbar. Davon abweichend verhalt sich 
auch A. nevadensis, die trotz hohem Ploidiegrad lange Antheren besitzt. Da die Pollen mit zunehmendem 
Ploidiegrad grosser werden, enthalten die kurzen Antheren der hochpolyploiden Arten nur eine vergleichs- 
weise geringe Anzahl Pollen. Dies konnte auch bestaubungsbiologische Konsequenzen haben. Es wurde 
mich nicht erstaunen, wenn die betreffenden Arten selbstkompatibel waren.

In den Resultaten der numerisch-taxonomischen Auswertungen (Abb. 9-13) kommen die Sektionsgrenzen 
(vgl. Tab. 6) nur undeutlich zum Ausdruck. Dies ist nicht erstaunlich, wenn man bedenkt, dass in dertaxo- 
nomischen Gliederung - im Gegensatz zu den multivariaten Verfahren - die einzelnen Merkmale sehrunter- 
schiedlich gewichtet wurden. Abb. 8, in der die Merkmale ahnlich gewichtet wurden wie in Tab. 6, widerspie- 
gelt sehr schon die taxomische Unterteilung.

Blutenstandsform, Blattanatomie und Wuchsform

Die Form der Blutenstande, die Struktur der Blatter und die Wuchsform werden stark von okologischen Fak- 
toren gepragt und sind deshalb fur die Taxonomie der Gattung und die Beurteilung der verwandtschaftli- 
chen Beziehungen nur von geringem Nutzen. Die Merkmale dieses Bereichs sind weitgehend unabhangig 
von den Aehrchenmerkmalen. So lassen sich z.B. die zur Sektion Agrostis gehorenden Arten A. canina 
und A. vinealis anhand der Blattanatomie nicht von den zur Sektion Vilfa gehorenden Arten A. capillaris, 
A. stolonifera und A. gigantea trennen (Philipson 1937). Nah verwandte Arten hingegen wie A. rupestris, 
A. nevadensis und A. canina sowie A. alpina, A. curtisii und A. schleicheri unterscheiden sich deutlich in der 
Struktur der Blatter (Romero Garcia et al. 1988).
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TREE DIAGRAM
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DELICULATA —
DURIEUI n
NEBULOSA
REUTERI —
TENERRIMA —

DISTANCES

MERTENSII
POURRETII
RUPESTRIS
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AGROSTIFLORA—
SCABRA —
CLAVATA —
GIGANTEA —
CAPILLARIS —
STOLONIFERA —
CASTELLANA —
CURTISII —
SCHLEICHERI —
ALPINA —

3.000

Abbildung 12: Clusteranalyse nach Ward mit den ersten 6 Faktoren (unstandardislert) der 
Korrespondenzanalyse mit den Aehrchenmerkmalen GLU, GLGL, LEGL, PALE, CALE, APG, 

HFGGR, LS, ANL, HALE, TN (Legende siehe Tab. 2 und Abb. 11).
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Das Dendrogramm der Clusteranalyse mit den Merkmalen aus dem vegetativen Bereich und dem Bluten- 
stand (Abb. 14) gibt nicht die taxonomische Verwandtschaft wieder sondern in gewisser Weise die unter- 
schiedliche Lebensform und Oekologie der Aden (vgl. auch Abb. 13):

- Agrostis tileni, A. curtisii, A. alpina, A. nevadensis, A. rupestris und A. schleicherib'Wen 
eine Gruppe, die hauptsSchlich aus Gebirgsarten besteht (Ausnahme: A. curtisii). Diese 
Aden weisen schmale, gefaltete Oder borstige Blatter auf und bilden dichte Horste.

- Ein weiterer Cluster besteht aus den kurzlebigen (z.T. annuellen) Aden A. deliculata, A. 
mertensii, A. durieui und A. tenerrima.

- Auch die stolonenbildenden A. stolonifera, A. canina und A. reuteri sowie die rhizombil- 
denden A. gigantea, A. agrostiflora und A. vinealis werden je in einen Cluster gruppied.

2. FP.KTOR (19 %)
1.5 1 1 T“

CUR

----- 1-------- ------ 1-------------r

1.0
TIL ■

CAS
0.5 *

ALP
NEV CRN REU

SCA STO
SCHL POU CLA

0.0
TEN

NEB GIG 
VIM AGR

-0.5 -
RUP DUR DEL CAP

HER
-1.0

J 1- - -- i I .. I I
-1 .5 -1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0

1. FAKTOR (25 %)

Abbildung 13: Korrespondenzanalyse mlt den Blutenstandsmerkmalen sowie den Merkmalen 
aus dem vegetativen Bereich (BSF, PED, BSL, HL, BF, LIG, HABU, STO, RHI, DIHO, Datel NTB, 
vgl. Tab. 2): Streudlagramm der ersten beiden Faktoren (Bezeichung mit den ersten drel Buch- 
staben des Artnamens, vgl. Tab. 6).
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DELICULATA
MERTENSII
DURIEUI
TENERRIMA
TILENI
CURTISII
ALPINA
NEVADENSIS
RUPESTRIS
SCHLEICHERI

Abbildung 14: Clusteranalyse nach Ward mlt den ersten 6 Faktoren (unstandardisiert) der 
Korrespondenzanalyse mit den BlOtenstandsmerkmalen sowle den Merkmalen aus dem vegeta- 
tlven Berelch (BSF, PED, BSL, HL, BF, LIG, HABU, STO, RHI, DIHO, vgl. Tab. 2) (a: kurzlebig, 
vornehmlich annuell, g: Geblrgspflanze).
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3.4. Stellung der Arten der Alpina-Gruppe

Agrostis alpina, A. curtisii und -A. schleicheri stellen innerhalb der europaischen Arten der Gattung Agrostis 
eine gut abgrenzbare Gruppe dar. Die Gemeinsamkeiten zwischen den drei Arten beschranken sich jedoch 
hauptsachlich auf die Gestalt der Aehrchen (Abb. 8):

- Grosse Aehrchen
- Ansatzpunkt der Granne nahe der Basis
- ausgesprochen kraftige Granne
- deutlich ausgebildete Callushaare (nur A. agrostiflora hat langere Callushaare)
- im Vergleich zu andern Arten der Sektion Agrostis lange Palea (etwa 1/3 der Lange der 

Lemma)
- Laterale Lemmanerven mit frei herausragender Spitze

In den multivariaten Auswertungen mit den Aehrchenmerkmalen (Abb. 9-12) formieren die Arten der Alpina- 
Gruppe jeweils einen mehr Oder weniger deutlich abgegrenzten Cluster. Agrostis castellana bildet ahnliche 
Aehrchen auswie die Arten der Alpina-Gruppe (vgl. Abb. 11 und 12): basaler Ansatzpunkt der Granne, rel. 
lange Callushaare, herausragende Nerven an Lemmaspitze. Allerdings ist die Aehrchenform bei dieser Art 
sehr polymorph. Das Spektrum reicht von begrannten Aehrchen, die denjenigen der Alpina-Gruppe glei- 
chen, bis zu unbegrannten, die so aussehen wie bei A. capillaris Oder A. stolonifera. Lemmabehaarung, 
Ausbildung des Trichodiumnetzes und PalealSnge kennzeichnen diese Art jedenfalls als einen typischen 
Vertreter der Sektion Vilfa (vgl. Abb. 8).

Im Bereich von Blutenstand und Spross sind kaum Gemeinsamkeiten zwischen den Arten der Alpina- 
Gruppe erkennbar, mit denen sich eine Verwandtschaft begrunden liesse (Abb. 13 und 14). Diese Merk- 
male sind jedoch taxonomisch von untergeordneter Bedeutung (vgl. Kap. 3.3).
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4. Oekologie und Verbreitung
Agrostis alpina und A. curtisii gehdren Pflanzengesellschaften an, die phytosoziologisch eingehend unter- 
sucht wurden. Aus der Vielzahl der publizierten Vegetationsaufnahmen, in denen diese beiden Aden ver- 
treten sind, ISsst sich ein recht detailliertes Bild ihrer Autokologie ableiten. Bei A. alpina wird dieses Bild 
wahrscheinlich dadurch etwas verfaischt, dass sie oft nicht von der verbreiteteren und ihr oberfldchlich 
ahnelnden A. rupestris unterschieden wird.
Publizierte Vegetationsaufnahmen mit A. schleicheri liegen meines Wissens nur aus zwei Regionen vor: 
dem franzdsischen Jura (Beguin 1972) und dem Lauterbrunnental (Ludi 1921). Die okologische Charakteri- 
sierung dieser Art stutzt sich deshalb starker auf eigene Untersuchungen, die ihren Schwerpunkt in den 
Schweizer Alpen und im franzdsischen Jura haben (Abb. 3).

4.1. Agrostis curtisii

Das Verbreitungsgebiet von A. curtisii erstreckt sich entlang der Atlantikkuste von Marokko (Umgebung von 
Tanger) bis nach Sudengland (Abb. 16). Agrostis curtisii besitzt ein atlantisches Areal, dringt aber im Suden 
auch in Gebiete mit mediterran getontem Klima vor. Neben dem Klima hat auch der geologische Untergrund 

einen Einfluss auf die Verbreitung, da A. curtisii nur auf sauren, nahrstoffarmen Boden vorkommt (Ivimey- 
Cook 1959).
Nordlich der Pyrenaen bevorzugt A. curtisii trockenere Heiden, die von Erica cinerea, Calluna vulgaris, 
Molinia coerulea und Ulex gallii dominiert werden (Ivimey-Cook 1959, Gloaguen & Touffet 1973, Gehu & 
Gdhu-Franck 1973, Vanden Berghen 1973). An Standorten, die im Winter zu Staunasse neigen, fehlt A. 
curtisii1 (Ivimey-Cook 1959). Dasgleiche gilt fur die kustennahen Heidegesellschaften (Gehu & Gehu- 
Franck 1973).

In Kantabrien ist A. curtisii verbreitet auf Weiden und in Heiden auf sauren, nahrstoffarmen Boden sowie auf 

Silikatfelsen (Aseginolaza Iparragirre et al. 1984), in Andalusien in Heiden und Waldschlagen (Valdes et al. 
1987).

In Portugal ist A. curtisii Charakterart der Klasse Calluno-Ulicetea (Atlantische Heiden), zusammen mit Erica 
cinerea, Calluna vulgaris und Halimium alyssoides (Braun-Blanquet et al. 1964). Sie ist fast in alien Assozia- 
tionen der atlantischen Heiden anzutreffen, zudem auch an lichten Stellen in Waldern (Quercus spp., Pinus 
spp.) auf saurem Substrat.

Das Feuer spielt eine wichtige Rolle bei der Regeneration der Heide (Noirfalise & Vanesse 1976). Agrostis 
curtisii wird von Feuereinfluss geforderl: nach volligerZerstorung der Vegetation einer Heide im Sommer 
des Trockenjahres 1976 gelang es A. curtisii innert 5 Jahren, Dominanz zu erlangen, auch an Stellen, an

1 Die Empfindlichkeit gegenuber Nasse zeigte sich auch bei der Kultivierung im Versuchsgarten.
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denen sie vor dem Feuer nicht vorkam (Roze & Forgeard 1982, Clement und Touffet 1981). Agrostis curtisii 
war neben Moosarten erste Besiedlerin nach dem Feuer. Gegenuber wichtigen Heidepflanzen wie Calluna 
vulgaris, Erica spp. und Ulex spp. besitzt A. curtisii demnach uberlegene Kolonialisierungsfahigkeiten. Hei- 
deboden sind nach dem Abbrennen der Vegetation sehr nfihrstoffarm (Roz6 & Forgeard 1982). Die im Ver- 
gleich zu A. canina und A. stolonifera geringere Wachstumsrate von A. curtisii sowie die geringere Aufnah- 
mekapazitat fur Nitrat und Phosphat kann als Anpassung an nahrstoffarme Boden interpreted werden 
(Osborne & Whittington 1981, Clarkson 1967), beeintrachtigt jedoch zugleich die Konkurrenzfahigkeit in 
produktiveren Habitaten. Zudem besitzt A. curtisii eine hohere Resistenz gegenuber toxischen Alumi- 
niumionen im Boden als A. canina und A. stolonifera (Clarkson 1967).

4.2. Agrostis alpina

A. alpina ist in der alpinen Zone fast aller europaischen Gebirge verbreitet (Abb. 15): Sierra de Gredos 
(Paunero 1947), Pyrenaen, Alpen, nordliche Apenninen (Pignati 1982), Tatra, Sudeten (Jenik et al. 1983), 
Karpathen (Sowjetunion: Tsvelev 1984; Rumanien: Savulescu 1972). Im Jura, im Massif Central und in der 
Sierra Nevada kommt A. alpina nicht vor2.
Die Vertikalverbreitung von A. alpina (Tab. 7) erstreckt sich von der Waldgrenze bis in die nivale Stufe (in den 
Alpen bis etwa 3000 m u.M„ Braun-Blanquet 1958). Die z.T. grossen regionalen Unterschiede sind auf 
Unterschiede im Klima und in der Massenerhebung zuruckzufuhren (Ellenberg 1982, Ozenda 1985). In den 
Randalpen liegt die Waldgrenze bei etwa 1800 m, in den Innenalpen bei etwa 2200 m (Ellenberg 1982). Die 
Hohenstufen der Tatra liegen etwa 400 m tiefer als in den Alpen (Braun-Blanquet 1930).
Agrostis alpina bevorzugt Standorte ohne allzu grosse Konkurrenz. Sie ist oft an windgefegten Stellen auf 
Kuppen anzutreffen. Lange Schneebedeckung dagegen meidet sie (Galland 1982). Im Gegensatz zu A. 
rupestris fehlt A. alpina an stark gestorten Standorten wie Skipisten (vgl. Meisterhans 1988) und Wegen. 
In bezug auf den geologischen Untergrund und den Boden-pH ist A. alpina sehr tolerant und kommt sowohl 
auf basischen (Seslerio-Semperviretum, Elynetum, Caricetum firmae) als auch auf sauren Boden (Caricetum 
curvulae, Nardetum, Loiseleurietum) vor (Oberdorfer 1957, Vetterli 1982, Braun-Blanquet 1969, Galland 
1982, Ludi 1921, Schroeter 1926). Dies zeigt sich auch in der grossen Streuung der mittleren Reaktions- 
zahl der untersuchten Standorte (Tab. 10, Abb. 19).

Die oben stehenden Angaben beziehen sich auf die Alpenregion. Agrostis alpina zeigt jedoch in seinem 
ganzen Verbreitungsgebiet ein ahnliches okologisches Verhalten. Auch in den Pyrenaen ist sie ein wichti- 
ger Bestandteil des Elynetums (Braun-Blanquet 1948). Sie tritt hier auch oft im Festucetum scopariae auf 
(Braun-Blanquet 1948, Vigo I Bonada 1983), eine Assoziation die dem Elynetum und Seslerietum (Ordnung 
Seslerietalia) nahesteht. Wie in den Alpen ist sie sowohl auf Karbonat (Kiipfer 1974) als auch auf Silikat 

2 Die Fundangaben in Welten & Sutter (1982) aus dem Jura sind falsch. Auf welche Art sie sich 
beziehen,ist nicht ersichtlich, da meines Wissens auch A. schleicheriim Schweizer Jura fehlt.



42

(Claustres 1966, zitiert in Kupfer 1974) anzutreffen. Gemass Romero Garcia et al. (1988) bevorzugt sie aber 
eher basenarme Standorte.
Im Grossen Kessel (Sudeten) ist A. alpina u.a. mit Juncus trifidus, Antennaria dioica, Helianthemum 
grandiflorum, Poa alpina, Sedum alpestre und Selaginella selaginoides vergesellschaftet (Jenik et al. 1983). 
Die Vegetationsverhaltnisse der Tatra und der Alpen entsprechen sich weitgehend (Braun-Blanquet 1930, 
Vierhapper 1930, Soo 1930). In der Tatra ist A. alpina Charakterart der Agrostis alpina- Festuca versicolor- 
Assoziation, die steile, feuchte Granitfelsen besiedelt (Vierhapper 1930). In dieser Assoziation kommen 
mehrere Aden vor, die auch in den Alpen mit A. alpina vergesellschaftet sind: Ligusticum mutellinoides, 
Pulsatilla vernalis, Antennaria carpathica, Potentilla crantzii, Hedysarum hedysaroides (Pawlowski 1935).

4.3. Agrostis schleicheri

Agrostis schleicheri (Abb. 17) besitzt isolierte Vorkommen im hohen Atlas in Marokko (Maire 1953) und in 
der Sierre de Alcarez in Siidwestspanien (Romero Garcia et al. 1988). Weiter nordlich ist sie erst wieder in 
den Pyrenaen und den kantabrischen Gebirgen anzutreffen. Gemass Braun-Blanquet (1923) soil A. schlei

cheri auch an einem Standort im Massif Central vorkommen. In den Alpen beschrankt sich die Verbreitung 
auf die westlichen und mittleren Teile. Gegen Osten hin wird die Art zunehmend seltener und fehlt schliess- 
lich in den Ostalpen ganz. Im Jura ist A. schleicheri nur in der Region zwischen Reculet und Colle de la 
Faucille zu finden. Andere Angaben (z.B. vom Creux du Van, Spinner 1918) konnten nicht bestatigt 
werden. Auf der Alpensudseite ist A. schleicheri selten (Welten & Sutter 1982, Pignatti 1982). Die Angaben 
aus dem Puschlav von Brockmann- Jerosch (1907) beziehen sich nach Braun-Blanquet & Rubel (1932) auf 
A. alpina. In Kantabrien uberschneidet sich das Verbreitungsgebiet von A. schleicheri mit demjenigen von 
A. curtisii (Aseginolaza Iparragirre et al. 1984). Wie aus Angaben auf Herbarbelegen hervorgeht, gilt dies 
auch fur die Vertikalverbreitung (Tab. 7, Nordspanien bzw. Kantabrische. Gebirge).
Agrostis schleicheri wachst nur auf karbonathaltiger Unterlage (hauptsachlich Kalk, gelegentlich auch 

Dolomit), bevorzugt auf grossen Felsblocken und Felswanden. Sie ist ein typischer Chasmophyt (Spalten- 
pflanze, Oettli 1904). Fast immer hat sie direkten Wurzelkontakt zum Gestein.
Nach Aseginolaza Iparragirre et al. (1984) und Maire (1953) kann A. schleicheri auch auf Silikat vorkommen. 
An Herbarbelegen von den Fundorten, auf die sich die Angaben von Maire (1953) beziehen, konnte in der 
den Wurzeln anhaftenden Erde jedoch Karbonat nachgewiesen werden (HCI-Test).
Wie viele Felsbesiedler (Ludi 1921, Oettli 1904) hat A.schleicheri eine grosse Vertikalverbreitung (Tab. 7). 
Sie erstreckt sich in den Alpen von 600 bis 2100 m. In hoheren Lagen ist A. schleicheri bevorzugt an 
besonnten, sudexponierten Standorten anzutreffen. Mit zunehmender Tiefe tendieren ihre Standorte zu 
starkerer Beschattung, grosserer Luftfeuchtigkeit (oft in der Nahe von offenem Wasser) sowie zu einer von 
der Sudrichtung abweichenden Exposition (Abb. 18).
In seiner Untersuchung zur Vegetation des Lauterbrunnentals bezeichnet Ludi (1921) A. schleicheri als 
Charakterart des Caricetum brachystachidis (Cystopteridion). Carex brachystachis wurde nur an 5 von 44 
untersuchten Standorten von A. schleicheri gefunden. Es zeigte sich, dass A. schleicheri auch in anderen 
Gesellschaften verbreitet ist. In Tab. 8 sind die Begleiter von A. schleicheriaufgefuhrt, die in mehr als 9
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Vegetationsaufnahmen (insgesamt 44) der Populationsstandorte vermerkt sind, zusammen mit den Zeiger- 
werten und dem soziologischen Verhalten gemass Ellenberg (1979). Die meisten der Begleiter von A. 
schleicherisind Charakterarten der Elyno-Seslerietea (Alpine Kalkrasen), der Asplenietea (Felsspalten- und 
Mauergesellschaften) und der Thlaspietea (Steinschutt- und Gerdllfluren). Zumeist handelt es sich urn 
Basenzeiger (R=8 Oder 9). Die ubrigen Zeigerwerte sind sehr variabel. Zur Temperaturzahl gibt Ellenberg 
(1979) in den meisten Fallen keinen Wert an, wohl weil diese Aden wie A. schleicheri nicht an eine 
bestimmte Hdhenstufe gebunden sind. Agrostis schleicheri ist viel seltener als ihre stetesten Begleiter. An 
vielen Orlen, wo aufgrund der Vegetation und der Standodsverhaltnisse ihr Vorkommen zu vermuten ware, 
fehlt sie.
Im franzosischen Jura gehort A. schleicheri neben Astragalus sempervirens, Veronica fruticulosa, Minuartia 
capillacea und Sideritis hyssopifolia zu den Charakterarten der Assoziation Veronica-Agrostietum, die zum 
Verband Seslerion gehort (Beguin 1972). Im Vergleich zu Standorten gleicher Hohe in den Alpen sind die 
Jurastandorte von A. schleicheri ausgesprochen trocken und warm. Sie weisen eine tiefe Feuchtezahl, eine 
hohe Temperaturzahl und einen hohen Anteil an Arlen mit skleromorpher Blattanatomie auf (vgl. Anhang B 
und C sowie Abb. 18, 23 und 24).
In den katalanischen Pyrenaen ist A. schleicheri am haufigsten auf beschatteten Kalkfelsen anzutreffen 
(Saxifragion mediae) (Vigo I Bonada 1983). In Kantabrien besiedelt A. schleicheri allgemein Kalkfelsen 
(Aseginolaza Iparragirre et al. 1984). In Sudwestspanien und dem Atlas kommt A. schleicheri nur an schat- 
tigen und feuchten Standoden vor, die im Sommer nicht austrocknen. Sie erreicht hier nicht die gleiche 
Grosse wie in den Pyrenaen und den Alpen (Romero Garcia et al. 1988).

An Felsstandoden wechseln die Bedingungen sehr kleinraumig (Oettli 1904). Man trifft dod deshalb keine 
klar abgegrenzten Vegetationseinheiten an, sondern Vegetationskomplexe (Stocher 1965, zitied in Ellen
berg 1982), die aus voneinander raumlich getrennten, unabhangigen Kleinstandoden mit unterschiedlich- 
sten okologischen Eigenschaften bestehen (Oettli 1904). Wahrscheinlich deshalb ist die Variability der 
mittleren Zeigerwede der Vegetationsaufnahmen bei A. schleicheri mit Ausnahme der Reaktions- und der 
Kontinentalitatszahl viel grosser als bei A. alpina (Tab. 10).
Die Erdfullung von Felsspalten ist biologisch sehr aktiv und humusreich (Oettli 1904). An Felsstandoden 
kommen deshalb in grosseren Spalten oft auch Grunlandaden vor wie Taraxacum officinale, Trifolium praten- 
se, Prunella vulgaris und Festuca rubra. An mehreren Standoden wurde eine dichte Durchdringung von 
Fels- und Grunlandvegetation beobachtet. Agrostis schleicheri kann hier stellenweise auch im Wiesland 
angetroffen werden.
Spalten in Felswanden und grossen Felsblocken weisen gewohnlich viele Kleinstandode mit ausgegliche- 
ner Wasserversorgung auf (Oettli 1904). In sudexponieden, eher trockenen Lagen ist A. schleicheri nie auf 
kleinen Felsblocken Oder Blockschutt anzutreffen. Dies deutet darauf hin, dass diese Ad auf eine gute Was
serversorgung angewiesen ist. Die mittlere Feuchtezahl der Standode ist fur A. schleicheri nicht unbedingt 
zutreffend, da sie auch die trockeneren Mikrohabitate, die von A. schleicheri nicht besiedelt werden kon- 
nen, beinhaltet.
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Abbildung 15: Verbreitung von A. alplna 
(entllehenes und selbst gesammeltes Material).

Abbildung 16: Verbreitung 
von A. curtlsil (entllehenes 
und selbst gesammeltes Ma
terial).

Abbildung 17: Verbreitung von A. schleicheri 
(entllehenes und selbst gesammeltes Material).
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Tabelle 7: Vertikalverbreitung (m u.M.) von A. alpina, A. curtisii und A. schlelcheri in ver- 
schledenen Regionen. Der Tabelle liegen Angaben auf 
elgene Beobachtungen zugrunde.

Herbarbelegen und aus der Literatur sowie

A. alpina:

Pyrenaen: 2100 - 2700
Alpen: 1600 - 2800 (3000, Braun-Blanquet 1958)

Sudeten (Velke Kotlina): 1200 - 1400 (Jenik et al. 1983)
Tatra: 1400 - 2100

Karpathen (Rumanien): 1700 (nur eine Lokalitat)

A. curtisii:

Marokko: 0 - 1000
Portugal: 0 - 1200

Nordspanien: 0 - 1450 (Aseginolaza Iparragirre et al. 1984)
Frankreich: 0 - 400

Grossbritannien: 0 - 700 (Hubbard 1973, Ivimey-Cook 1959)

A. schleicheri:

Marokko: 1950 - 3250 (Maire 1953)
Kantabrische Gebirge: 600 - 1550 (Aseginolaza Iparragirre et al. 1984)

Pyrenaen: 670 - 2200
Jura: 1300 - 1600

Alpen: 600 - 2100
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Tabelle 8: Liste der am hauflgsten mlt A. schleicheri vergesellschafteten Arten (insgesamt
44 Vegetationsaufnahmen). Stet.: Stetigkeit (Anzahl Vegetationsaufnahmen), LTKFRN: Zeiger- 
werte nach Ellenberg 1979 (vgl. Tab. 1), sozlologlsches Verhalten: Kode nach Ellenberg (1979).

Art Stet. LTKFRN soziologisches Verhalten

CAMPANULA COCHLEARIFOLIA 37 7.47.4 44. . . THL Steinschutt- und Gerdllfluren
SESLERIA VARIA 34 7.2482 4711. SES Blaugrashalden
GALIUM PUSILLUM AGG 27
ALCHEMILLA CONJUNCTA S.L. 25 924592 471. . SES Blaugrashalden
BELLIDIASTRUM MICHELII 25 734782 4711. SES Blaugrashalden
THYMUS SPEC. 24
CAREX ORNITHOPODA 22 6.4393
HIERACIUM MURORUM S.L. 22 4.3554
CAREX SEMPERVIRENS 21 7.247. 47. . . alpine Kalkrasen
KERNERA SAXATILIS 20 9.2392 4211. ASP Felsspalten-Gesellschaften
SCABIOSA LUCIDA 19 934482 471. . SES Blaugrashalden
GLOBULAR! A CORDIFOLIA 18 9.439. 471. . SES Blaugrashalden
ADENOSTYLES GLABRA 17 624784 4411. THL Steinschutt- und Gerdllfluren
CALAMAGROSTIS VARIA 17 734583 7111. NAD Nadelwalder und verwandte Ges.
EUPHRASIA SALISBURGENSIS 17 7.2584
CARDUUS DEFLORATUS 17 7.4485 471. . SES Blaugrashalden
VALERIANA TRIPTERIS 17 7.2582 42. . . ASP Felsspalten-Gesellschaften
ASPLENIUM VIRIDE 16 43368. 4212. ASP Felsspalten-Gesellschaften
ASPLENIUM RUTA-MURARIA 16 8.3382 421. . ASP Felsspalten-Gesellschaften
GYMNOCARPIUM ROBERTIANUM 13 54558. 441. . THL Steinschutt- und Gerdllfluren
HIERACIUM VILLOSUM S.L. 13 933482 4711. SES Blaugrashalden
PRIMULA AURICULA 13 8.4582 4211. ASP Felsspalten-Gesellschaften
FESTUCA OVINA AGG 13
SAXIFRAGA AIZOON 13 72328. 421. . ASP Felsspalten-Gesellschaften
VIOLA BIFLORA 13 434676 63. . . WRA waldnahe Staudenfluren und Gebusche
FESTUCA RUBRA AGG 13
LINUM CATHARTICUM 13 7.3..1 5. . . .
VERONICA LATIFOLIA 12 344577 8431. LAU Laubwalder und verwandte Ges.
SEDUM ALBUM 12 9.22.1 52... lockere Sand- und Felsrasen
GYPSOPHILA REPENS 11 9.469. 44. . . THL Steinschutt- und Gerdllfluren
HELIANTHEMUM GRANDIFLORUM 11 73448. 471. . SES Blaugrashalden
LOTUS CORNICULATUS AGG 11 7.3...
PICEA ABIES 11 536... 7312. NAD Nadelwalder und verwandte Ges.
LEUCANTHEMUM VULGARE 11 7.34.3 542. . MOL Grunland-Gesellschaften
HIPPOCREPIS COMOSA 11 752372 532. . BRO Kalk-Magerrasen
POA ALPINA 10 7.55.6 5424. MOL Grunland-Gesellschaften
SELAGINELLA SELAGINOIDES 10 713773 172. . QUE Quellfluren und Kleinseggenrieder
ATHAMANTHA CRETENSIS 10 9.4392 4211. ASP Felsspalten-Gesellschaften
ANTHYLLIS VULNERARIA S.L. 10 8..483 471. . SES Blaugrashalden
CYSTOPTERIS FRAGILIS 10 5.3785
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4.4. Vergleich der Standorte von Agrostis alpina und 
A. schleicheri

An alien Populationsstandorten von A. schleicheri und A. alpinavrurden Vegetationsaufnahmen gemacht. In 
Anhang B und C sind neben Hohe, Neigung und Exposition mehrere Standortsfaktoren aufgefuhrt, die sich 
aus den Vegetationsaufnahmen ableiten lassen. Neben den mittleren Zeigerwerten enthalt Anhang C noch 
Angaben zur Blattmorphologie, die in enger Beziehung zur Feuchtezahl steht. Des weiteren ist noch die 
potentielle Hohe der Vegetation, die aufgrund der Artenzusammensetzung geschatzte Dauer der Schnee- 
bedeckung sowie die soziale Klassifikation aufgefuhrt. Genauere Angaben zu diesen Merkmalen konnen 
Kap. 2.1 entnommen werden.

□ = Exposition Nord.
x = Exposition West, Ost oder ohne Neigung
☆ = Exposition Slid

Temperaturzahl

Abblldung 18: Beziehung zwlschen Hohe O.M. und mittlerer Temperaturzahl der 
Populationsstandorte von A. schleicheri.
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Tabelle 9: Korrelationen zwlschen Standortsfaktoren der Populatlonen von A. alpina
(n=27) und A. schleicheri (n=34, ohne Standorte vom Jura). Rangkorrelation nach Spearman, nur 
Koeffizienten mlt Betrag>= 0.3 slnd aufgefiihrt, Legende zu den Merkmalsabkiirzungen: HVG = 
Pot. Hohe der Vegetation, NEIG = Neigung, SNKU/SNLA = Anteil an Zelgerarten fur kurze bzw. 
lange Schneebedeckung (SBED=1 bzw. 3), HOE = Hohe u. Meer, T - K = mittlere Zelgerwerte der 
Vegetationsaufnahmen (vgl. Tab. 1).

A. alpina:

HVG NEIG SNKU SNLA HOE T R N F L K

HVG — -0.55 -0.42 0.49 0.31 -0.56
NEIG — . -0.54 -0.36 0.31 0.43 -0.43
SNKU -0.55 . — 0.49 -0.42 -0.54 0.46
SNLA -0.54 — 0.39 -0.61 -0.64 0.46 0.31

HOE -0.42 -0.36 0.49 0.39 — -0.68 -0.51 -0.31 0.41
T 0.49 0.31 -0.42 -0.61 -0.68 — 0.48 0.34 -0.47

R 0.43 -0.64 -0.51 0.48 —

N -0.31 0.34 — 0.32 -0.39
F 0.31 -0.43 -0.54 0.46 0.32 — -0.43
L -0.56 0.46 0.41 -0.47 -0.39 -0.43 —

K 0.31 ____

A. schleicheri:

HVG NEIG SNKU SNLA HOE T R N F L K

HVG — -0.43 -0.37 -0.45 0.63 -0.43 0.53 -0.44
NEIG -0.43 — 0.48 -0.37 0.63 -0.42 . 0.40
SNKU -0.37 — -0.45 0.54 -0.62 0.40 -0.57 -0.69 0.77
SNLA . -0.45 — 0.36 0.51 -0.50

HOE -0.45 0.48 0.54 — -0.78 -0.38 0.57
T 0.63 -0.37 -0.62 -0.78 — 0.33 . -0.56
R -0.43 0.63 0.40 — -0.61 -0.53 0.63
N 0.53 -0.42 -0.57 0.36 -0.38 0.33 -0.61 — 0.71 -0.81
F -0.69 0.51 -0.53 0.71 — -0.73
L -0.44 0.40 0.77 -0.50 0.57 -0.56 0.63 -0.81 -0.73 —
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Die Standorte von A. alpina zeigen die grosste Variabilitat in bezug auf die Reaktionszahl (Tab. 10). Die 
Streuung der ubrigen Zeigerwerte ist vergleichsweise gering. Die Zeigerwerte der Standorte von A. sch/ei- 
cheri weisen mit Ausnahme der Kontinentalitatszahl und der Reaktionszahl eine viel grossere Streuung auf 
als diejenigen von A. alpina (Tab. 10).

Tabelle 10: Vergleich der Variabilitat der Zeigerwerte der Vegetationsaufnahmen an den
Populationsstandorten von A. alpina und A. schleicherl (Mittelwert und Standardabweichung).

A. alpina (n=26)
Mittelwert s

A. schleicheri (n=44)
Mittelwert s

Lichtzahl 7.6 0.3 6.9 0.9
Temperaturzahl 2.1 0.4 3.3 0.8
Kontinentalitatszahl 3.6 0.2 3.5 0.2
Feuchtezahl 4.7 0.4 4.7 0.6
Reaktionszahl 6.1 1.8 7.5 0.8
Stickstoffzahl 2.8 0.5 3.2 0.7

Eine Zusammenstellung der Korrelationen zwischen den Standortsfaktoren gibt Tab. 9. Die Merkmalsab- 
hangigkeiten sind bei A. schleicheri in der Regel enger als bei A. alpina. Die Korrelationsmatrizen beider 
Arten wurden einer Hauptfaktorenanalyse unterzogen (vgl. Kap. 2.7), die jeweils zwei wichtige Faktoren 
ergab:

A. alpina: Der 1. Faktor erklart 26% der Variabilitat der rangtransformierten Merkmale. Er ist am engsten 

(negativ) korreliert mit dem Anteil an Zeigerarten fur lange Schneebedeckungsdauer (r=-0.90). 

Positiv mit diesem Faktor korrelieren die Reaktionszahl, die Temperaturzahl sowie die Neigung. Der

2. Faktor, der 25 % der Variabilitat erklart, ist mit der potentiellen Hohe der Vegetation am engsten 

korreliert (r=0.86). In negativer Beziehung zu diesem Faktor stehen die Lichtzahl, die Hohe u.M. 

sowie der Anteil an Zeigerarten fur kurze Schneebedeckung.

A. schleicheri: Der 1. Faktor erklart 36 % der Variabilitat der rangtransformierten Merkmale. Er ist am engsten 

korreliert mit der Stickstoffzahl (r=0.86) und der pot. Hohe der Vegetation (r=0.83). In positiver 

Beziehung zu diesem Faktor steht noch die Feuchtezahl. Licht-, und Reaktionszahl sowie der Anteil 

an Zeigerarten fur kurze Schneebedeckungsdauer korrelieren negativ mit ihm. Der 2. Faktor, der 

nur 15 % der Variabilitat erklart, entspricht der Temperaturzahl bzw. der Hohe u. M.

Abb. 23 zeigt die Verteilung der Standorte in der Ebene der ersten beiden Faktoren der Korrespondenz- 
analyse. Die Standorte von A. alpina sind entlang eines pH-Gradienten angeordnet (oben links: geringer 
Boden-pH, Mitte der Abbildung: basischer Untergrund). Die Standorte von A. schleicheri liegen entlang 
eines Licht-, Feuchte-, und Hohengradienten (oben rechts: beschattete, feuchte Standorte in tieferen 
Lagen, Bildmitte: sudexponierte, subalpine und alpine Standorte, unten rechts: trockene Standorte des 
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franz. Juras). Zwischen den beiden Aden gibt es eine Ueberschneidungszone im Bereich von Standorten 
der subalpinen und alpinen Stufe auf basischem Untergrund. Dort sind auch die Standorte positionied, an 
denen beide Aden gemeinsam vorkommen sowie ein Standod mit mutmasslichen Hybriden zwischen den 
beiden Aden (Population SB2, vgl. Kap. 6).
In Abb. 24 ist die Position der Standode in der Ebene der ersten beiden Faktoren der Hauptkomponenten- 
analyse mit den mittleren Zeigerweden dargestellt. Die beiden Faktoren entsprechen weitgehend der Reak- 
tions- bzw. Lichtzahl (Abb. 19). Abb. 24 kann ahnlich interpretied werden wie Abb. 23. Die Standode von A. 
schleicheri im franzdsischen Jura heben sich von den ubrigen deutlich ab: sie sind trockener als Standode 
vergleichbarer Hdhenlage in den Alpen (vgl. Abb. 18 und Feuchtezahl in Anhang B).

Die dkologische Amplitude von A. schleicheri scheint, wenn man von der Streuung der mittleren Zeiger- 
wede der Vegetationsaufnahmen ausgeht (Tab. 10, Abb. 19-22), grosser zu sein als diejenige von A. alpina. 
Dies ist aber v.a. darauf zuruckzufuhren, dass A. schleicheri innerhalb eines grossen Hohenbereiches auf 
geeigneten Felsstandoden anzutreffen ist, und deshalb die Begleitvegetation in bezug auf viele Standods- 
indikatoren starker variied als bei A. alpina, die fast nur in der alpinen Stufe vorkommt. Felsstandode sind 
zudem kleinraumig sehr heterogen und beinhalten viele okologische Nischen, die sich in den Vegetations
aufnahmen nicht auseinanderhalten lassen. Die okologischen Nischen von A. schleicheri konnen also an 
verschiedenen Standoden sehr ahnlich sein, trotz sehr unterschiedlicher Begleitvegetation. Ausgehend 
von diesen Nischen kann A. schleicheri vorubergehend auch andere Standode in der unmittelbaren Umge- 
bung besiedeln.
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Abbildung 19: Streudlagramm der mlttleren Licht- und Reaktlonszahl der Populatlonsstandorte 
von A. alplna (Punkte) und A. schleicheri (Kreise). Standorte, an denen belde Arten gemelnsam 
vorkommen, sind mit elnem Funfeck gekennzeichnet. Die Flache der Symbole 1st proportional zur 
Hohenlage (Wertebereich: 500 - 2500 m u.M.).

Abbildung 20: Streudlagramm der mlttleren Feuchte- und Reaktlonszahl der Populatlonsstand
orte von A. alplna und A. schleicheri (Legende slehe Abb. 19).
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Stickstoffzahl

Abbildung 21: Streudlagramm der mittleren Feuchte- und Stickstoffzahl der Populatlonsstand- 
orte von A. alplna und A. schleicheri (Legende siehe Abb. 19).

Abbildung 22: Streudlagramm der mittleren Stlckstoff- und Reaktionszahl der Populations- 
standorte von A. alpina und A. schlelcherl (Legende siehe Abb. 19).
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Abbildung 23: Position der Standorte von A. alpina und A. schleicheri in der Ebene des 1. und
2. Faktors der Korrespondenzanalyse der Vegetationsaufnahmen (Indikatormatrlx, ohne Beriick 
sichtigung des Deckungsgrades). Zur Legende zu den StandortsabkOrzungen vgl. Anhang A.
Die Abkurzungen von Standorten, an denen belde Arten gemelnsam vorkommen, beglnnen mit $.



54

FAK2 (28.5 X)

I 
I 

3* 
I
I 
♦ 
I 
I 
♦ 
I
I 
♦ 
I 
I 
♦ 
I 
I 

2* 
I
I 
♦

I
I 
♦ 
I 
I

SHR

SHI

SB5

sun

SB3 schleicheri

SEI
SB4

I
I

SOU SHH

I
I 

I* 
I
I 
♦ 
I 
I 
♦ 
I 
I

SO

SRS

ssc

SUB SKI AS1

I AU
I

I
I

4 
I 

I 
0* 

I

alpina
SBI

AHI

SU

SE4 SC

1
1 SH SHF
+ RU2 ASA

1 AT ASB
1 AF SS SR
4 AP2 SKL
1 $PI SU
1 AFI SSA
4 A02 AG SE2
1 AS2 SP3
1 SGR $L SJ2 SJA
♦RH2 RU3 ABE AB SJC
1 ALB SE3
1 SSE SJ3

RUI 
1 SJD
1 AH3 SSB SJB
4 A01 SB2 API

--- 4----4--4--4----4----4--4--4----4 +--- 4----*----4----4--4----4----4--4--4--4----4--4--4----4----4--4--4----4----4 
-1----------------------------3-2 -10----------------------------- I------------------------------2

FfiKI (52.8 X)

Abbildung 24: Position der Standorte von A. alplna und A. schleicherl in der Ebene des 1. und 
2. Faktors der Hauptkomponentenanalyse mlt den mlttleren Zeigerwerten der Vegetatlonsauf- 
nahmen (Auswertung mit Korrelationsmatrix). Der erste Faktor ist positiv korreliert mit der Reak- 
tionszahl (r=0.98), der zwelte negativ mit der Lichtzahl (r=-0.97). Zur Legende zu den Standorts- 
abkiirzungen vgl. Anhang A. Die AbkUrzungen von Standorten, an denen beide Arten gemeinsam 
vorkommen, beginnen mlt dem Zelchen $.
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5. Phanologie
In diesem Kapitel wird auf die wichtigsten Aspekte der Phanologie der drei untersuchten Aden eingegan- 
gen, v.a. auf die Anthese und die Keimung der Fruchte. Die Angaben stutzen sich auf Untersuchungen an 
verpflanzten Individuen im Versuchsgarten, auf Beobachtungen an den Populationsstandorten sowie auf 
Herbarbelege und Literatur. Angaben zu Material und Methoden sind in Kap. 2.3 zu finden.

5.1. Entwicklung der Bliitenstande

An 20-40 markierten Blutenstanden pro Art wurden wahrend ihrer Entwicklung periodisch folgende Merk- 
male gemessen: Lange des obersten Stengelblattes, Lange des befreiten Teils des Blutenstandes, Lange 
des Blutenstandes, Distanz zwischen oberstem Stengelblatt und unterstem Knoten des Blutenstandes.

Aus diesen Messungen ergibt sich folgendes:

- Das Langenwachstum des obersten Stengelblattes ist lange vor der Anthese abge- 
schlossen, wenn die Blutenstande noch ganzlich von den Blattscheiden eingeschlossen 
sind.

- Die LSnge des Blutenstandes andert sich nach seiner Befreiung von der Blattscheide 
nicht mehr.

- Das Streckungswachstum des Halmes oberhalb des obersten Knotens setzt sich auch 
wahrend und nach der Anthese noch etwas fort.

- Die zuerst aufbluhenden Halme gehoren meist zu den grossten der jeweiligen Pflanze. 
Die spat bluhenden sind in ihrer Entwicklung oft gehemmt.

Diese Ergebnisse sind von Bedeutung in Zusammenhang mit der Materialauswahl fur die morphologischen 
Untersuchungen:

- Fur die Messungen sollte immer einer der grossten Halme einer Pflanze ausgewahlt wer- 
den. Die entwicklungsbedingte Variabilitat des Untersuchungsmaterials kann dadurch 
verringert werden.

- Im Gegensatz zur Blutenstandsiange und zur Lange des obersten Stengelblattes kann 
die Halmiange nur an vollstandig entwickelten Blutenstanden, die nach Abschluss der 
Anthese gesammelt wurden, korrekt gemessen werden.
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5.2. Jahreszeit der Anthese im Versuchsgarten

Das phanologische Entwicklungsstadium einer Pflanze wird am besten durch den Zustand des am weitesten 
entwickelten Blutenstandes charakterisiert. Dies ist zumeist auch einer der grossten Biutenstande (vgl. Kap. 
5.1). Im Versuchsgarten wurde 1985 im Verlauf der Entwicklung fur jede Pflanze alle 4-7 Tage festgehalten, 
ob sie Biutenstande in einem der Stadien 2, 3 Oder 4 (vgl. Legende zu Tab. 13) tragt.

Der Bluhverlauf im Versuchsgarten ist in Abb. 25 dargestellt. Die Unterschiede zwischen den Populationen 
sind bei alien drei Aden signifikant (Tab. 11, zur Methodik vgl. Kap. 2.3). Die meisten Individuen der gleichen 
Art bluhten am gleichen Standort innerhalb weniger Tage (Abb. 25). Die Unterschiede zwischen den Popu
lationen sind viel kleiner als diejenigen zwischen den Arlen. Im oberen Versuchsgarten, wo Pflanzen aller 
drei Arlen unter gleichen Bedingungen gezogen wurden (vgl. Kap. 2.1), bluht zuerst A. alpina , etwa 12 
Tage spater A. schleicheri und etwa 2 Wochen nach A. schleicheri A. curtisii (Abb. 25). Im untern Versuchs
garten bluhen A. schleicheri und A. alpina etwa gleichzeitig. Unter naturlichen Bedingungen erfolgt die 
Anthese von A. schleicheri am selben Standort etwas spater als bei A. alpina (Tab. 13).
Der Aufbliihvorgang der Populationen im Versuchsgarten wird bei alien drei Alien durch langere Perioden 
mit nasskalter Witterung gehemmt und kann ganz zum Erliegen kommen. Dafur wird er, sobaid wieder 
trockeneres und warmeres Wetter einsetzt, mit verstarkter lntensitat fortgefuhrt.

Die Beziehungen zwischen dem Entwicklungsverlauf im Versuchsgarten und den Eigenschaften der Her- 
kunftstandorte wurden mit Hilfe der multiplen Regression untersucht (Tab. 12). Bei A. curtisii und A. 
schleicheri sind solche Beziehungen nur schwach ausgepragt. Die Entwicklung von A. alpina steht in 
Beziehung mit dem Langengrad (Pflanzen westlicher Herkunft bluhen fruher als solche ostlicher Herkunft) 
und der Temperaturzahl (Pflanzen von warmeren Standorten bluhen spater). Eine entsprechende Korrela- 
tion zwischen den Temperaturverhaltnissen am Herkunftstandort und der Blutezeit im Versuchsgarten ist 
auch bei anderen Alien beobachtet worden (Bannister 1978, Rathke & Lacey 1985, Briggs & Walters 1984). 
Ein Einfluss des Breitengrades, der gewohnlich mit dem Zeitpunkt der Anthese im Versuchsgarten negativ 

korreliert ist (Rathke & Lacey 1985, Bannister 1978, Wid6n 1971), ist nur bei A. curtisiifestzustellen (nur 
schwach signifikant). Dies konnte damit zusammenhangen, dass an den Standorten der beiden Gebirgs- 
arlen A. alpina und A. schleicheri die Temperaturverhaltnisse hauptsachlich von der Hdhe u. M. und der 
Exposition und weniger vom Breitengrad bestimmt werden.

Die Populationsunterschiede in der Blutezeit sind zwar signifikant, trotzdem mussen sie als gering einge- 
stuft werden. Die meisten Pflanzen bluhen innerhalb weniger Tage (Abb. 25). Eine Anpassung der Blutezeit 
an die Standortsbedingungen scheint also bei keiner der drei Alien in grosserem Ausmass stattgefunden 
zu haben. Die gleiche Beobachtung machte auch Bradshaw (1960) bei A. capillaris.
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a Bluetenstand teilweise befreit
O Bluetenstand vollstaendig befreit

Abbildung 25: Entwicklungsverlauf der Blutenstande im Versuchsgarten.
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Tabelle 11: Unterschlede Im Entwicklungsverlauf zwischen den Populationen im Versuchs-
garten im Sommer 1985. %VAR: % erklSrte Varianz des 1. Faktors der Korrespondenzanalyse, n: 
Anzahl Pflanzen, KW: Testgrosse des Kruskal-Wallis-Tests mit 1. Faktor, VG: Versuchsgarten, 
Legende zu den iibrigen Abkiirzungen siehe Tab. 5.

Art %VAR n KW FG P

A. curtisii (Kalthaus) 35 63 37.4 21 *
A. alpina (oberer VG) 49 103 56.8 25 *

A. schleicheri (unterer VG) 40 174 59.8 33 *

Tabelle 12: Beziehungen zwischen der Entwicklung der Blutenstande im Versuchsgarten
und verschiedenen Eigenschaften des Herkunftstandortes der Populationen. Multiple Regres
sion mit dem Entwicklungszustand (1. Faktor der Korrespondenzanalyse, rangtransformiert, vgl. 
Kap. 2.3) als abhangige Variable, ns: kein signifikanter Einfluss (p > 0.1), (- )/(+): schwacher 
Einfluss (0.05 > p >= 0.1), -/+: p<=0.05, -/++: p<=0.01, —/+++: p<=0.001, - bzw. +: verzogern- 
der bzw. beschleunigender Einfluss auf den Zeitpunkt der Anthese.

Standortsfaktoren

A. curtisii
(n=61)

A. alpina
(n=96)

A. schleicheri 
(n=162)

Exposition (S - > N) ns + ns
Neigung + ns ns
Hohe (-) ns ns
Langengrad ns +++ ns
Breitengrad (+) ns ns
Lichtzahl (-) ns
Temperaturzahl - ns
Kontinentalitatszahl (-) -
Feuchtezahl ns (-)
Reaktionszahl + ++
Stickstoffzahl ns +

R2 0.24 0.49 0.20
F-Wert 3.54 7.23 3.45
FG1 5 11 11
FG2 55 84 150
P ★ ★ k k * x k k k
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Tabelle 13: Entwlcklungszustand elnzelner Populatlonen von A. schlelcherl (Art: S) und
A. alpina (Art: A). Angegeben 1st der Bereich (<-->) und der geschatzte mittlere Zustand (X).

Art Population Datum
Phanologischer Zustand

1 2 3 4 5 6 Hohe u.M.

S SG 3.7.84 <- -----X-> 570
S SAS 3.7.84 <-— -X---- > 640
s SAA 3.7.84 <— -X-----> 650

s SHI 7.8.84 <— -------- X-----> 1210

s SA 9.7.84 <— -------- X-----> 1030

s SC 11.7.84 <-—X—-> 1230
s SO 11.7.84 <-x-> 1080

s SSE/ASE 4.8.84 <-—X— -> 1800
A SSE/ASE 4.8.84 X 1800

S SL 4.8.84 <— -X—> 1720
A AL 4.8.84 <— -------- X-----> 1720

S SP1 16.8.84 <-—X— -> 2040
A API 16.8.84 <—-x-> 2100

S SV 17.8.84 <“X------ —> 1050

1 Blutenstande noch vollstandig von Blattscheiden umschlossen
2 Blutenstande teilweise aus Blattscheiden ausgetreten
3 Blutenstande ganz aus Blattscheiden ausgetreten
4 Blutenstande in Anthese
5 nach Anthese, Fruchte noch unreif und stark haftend
6 Fruchte reif und nurmehr schwach in Aehrchen haftend
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5.3. Jahreszeit der Anthese an den
Populationsstandorten

Der Zeitpunkt der Anthese ist abhangig von den Temperaturbedingungen am jeweiligen Standort. Bestim- 
mend sind v.a. Hohe u.M., Exposition, Beschattung und Dauer der Schneebedeckung. Besonders bei 
Populationen, die an heterogenen Standorten wachsen, kann das Entwicklungsstadium der Einzelpflanzen 
stark variieren (Tab. 13).

Die tolgenden Angaben stutzen sich auf eigene Beobachtungen an den Populationsstandorten und an 
Herbarbelegen sowie auf Angaben aus der Literatur. Agrostis alpina bluht im ganzen Verbreitungsgebiet 
etwa von Ende Juli bis Ende August. An gemeinsamen Oder benachbarten Standorten bluht A. alpina 
etwas fruher als A. schleicheri. Agrostis schleicheri bluht an warmeren Standorten unterhalb 1000 m etwa 
von Anfang Juli bis Mitte Juli, in hoheren Lagen und an kuhleren Standorten unterhalb 1000 m etwa von 
Anfang bis Ende August. Im Atlas bluht A. schleicheri gemass Maire (1953) im Juni und Juli. Bei A. curtisii thtt. 
die Anthese im Norden des Verbreitungsgebietes (Sudengland) im Juni und Juli ein (Philipson 1937), im 
Suden (Portugal, Marokko, Sudspanien) im Mai bis Juni (Maire 1953, Valdes et al. 1987).

5.4. Tageszeit der Anthese

Die Aehrchen von A. schleicherioffnen sich am Abend. Am folgenden Morgen sind sie grosstenteils wieder 
geschlossen. Agrostis alpina und A. curtisii beginnen beide nachts - etwa zwischen 2O00 und Mitternacht 
(MEZ) - zu bliihen. Die Aehrchen von A. curtisii bleiben wahrend mehrerer Tage geoffnet und schliessen 
sich erst, wenn der Blutenstand sich zu kontrahieren beginnt. Die Aehrchen von A. alpina schliessen sich 
zumeist schon am Tag nach der Anthese und offnen sich dann aber am Abend ein zweites Mai. Dieser 
Wechsel von Oeffnen und Schliessen kann sich uber mehrere Tage hinziehen. Die Aehrchen von A. 
schleicheri dagegen offnen sich nur einmal. Gemass Bawa (1977, zitiert in Rathcke & Lacey 1985) dauert die 
Anthese bei selbstinkompatiblen Aden oft langer als bei selbstkompatiblen. Die im Vergleich zur selbstkom- 
patiblen A. schleicheri (vgl. Kapitel 5.5) langere Anthesedauer von A. curtisii und A. alpina konnte damit in 
Zusammenhang stehen.
Der Aufbluhvorgang erfolgt bei alien untersuchten Aden - auch bei A. rupestris und A. nevadensis- im 
wesentlichen gleich (Philipson 1937). Zuerst schwellen die Antheren an und die Hullspelzen beginnen sich 
zu spreizen. Dann strecken sich die Filamente und die Antheren fallen seitlich heraus. Schliesslich spreizen 
sich die Narben. Bei geringer Luftfeuchtigkeit offnen sich kurze Zeit spater die Antheren und der Pollen wird 
bei Bewegung der Antheren ausgestreut. Ist die Luftfeuchtigkeit dagegen gross, so offnen sich die Anthe
ren nur zogernd Oder gar nicht. Falls die Antheren infolge geringer Pollenfedilitat dunn sind, konnen sie sich 
ebenfalls nicht offnen. Die meisten Hybriden sind deshalb vollig "male sterile", auch wenn ein gewisser 
Anteil fedilen Pollens gebildet wird.



61

Tabelle 14: Tageszeit der Anthese verschiedener Arten der Gattung Agrostis (vgl. Tab. 6).

Sektion Agrostis :

A. alpina

A. curtisii
A. schleicheri

spater Abend bis friiher Morgen6
spater Abend bis friiher Morgen6, friiher Morgen2
Abend6

A. canina
A. vinealis

A. rupestris

friiher Morgen1’2-3
friiher Morgen und Abend1, Nachmittag3
spater Morgen6

Sektion Vilfa:

A. capillaris
A. stolonifera 

A. gigantea
A. castellana

friiher Nachmittag2’3, Nachmittag1’5
friiher Morgen3, spater Morgen1’2’3’5
Nachmittag1’2’3'4’5
Nachmittag5

1 Davies (1953), 2 Philipson (1937), 3 Vovk (1966), 4 Splechtner (1922), 5 Forderer (1982), 6 diese Arbeit

Es ist seit langerer Zeit bekannt, dass die Anthese vieler Gramineen einem bestimmten Tagesrhythmus 
folgt. Die meisten Arten bliihen am Morgen Oder am Nachmittag, einige auch des Nachts (Connor 1987). 
Liem (1980) konnte bei Festuca rubra, Holcus lanatus und Poa annua, die wahrend der Nacht bliihen, 
keinen Einfluss von Licht, Temperatur und Luftfeuchtigkeit auf das Tagesmaximum der Anthese feststellen. 
Der Tagesrhythmus der Anthese ist bei diesen Arten demnach wahrscheinlich endogen.

Arten der Gattung Agrostis bliihen zumeist am Tag. In Tab. 14 sind alle mir bekannten Angaben zur Tages
zeit der Anthese von Arten der Gattung Agrostis zusammengestellt. Auf genaue Zeitangaben wurde ver- 
zichtet, da die Anthesezeit - in Abhangigkeit von Genotyp, Mikroklima und Witterung - stark variieren kann. 
Nach Vovk (1966) bliihen die eher mesophilen Arten der Gattung Agrostis am Morgen, die mehr xerophilen 
am Nachmittag. Die Zusammenstellung in Tab. 14 deutet aber darauf hin, dass die Unterschiede im Bliihver- 
halten z.T. auch verwandtschaftlicher und nicht nur okologischer Art sind: So bliihen Arten der Sektion 
Agrostis am Abend, des Nachts Oder am friihen Morgen, diejenigen der Sektion Vilfa dagegen bevorzugt 
am Nachmittag.
Die Arten der Alpina-Gruppe weisen ein ahnliches Antheseverhalten auf. Dies gilt besonders fur A. alpina 
und A. curtisii, die trotz sehr unterschiedlicher okologischer Eigenschaften gleichzeitig bliihen.
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Tabelle 15: Selbstkompatibilitat verschiedener Arten der Gattung Agrostls (Nomenklatur
nach Tutin et al. 1980).

Art Anzahl unters.
Blutenstande

Mittlere Anz. Friichte 
pro Blutenstand

Anteil Bluten
mit Fruchten (%)

Quelle

Sektion Agrostis :

A. alpina 16 0.13 0.00 diese Arbeit
A. curtisii 24 0.00 0.00 diese Arbeit

A. curtisii 432 0.36 0.00 Gray & Bates (1979)
A. schleicheri 27 34.56 48.76 diese Arbeit

A. canina 43 ca. 1 <0.01 Davies (1953)
A. vinealis 39 0.36 <0.01 Davies (1953)
A. rupestris 9 27.33 40.39 diese Arbeit
A. nevadensis 4 0.00 0.00 diese Arbeit

Sektion Vilfa:

A. capillaris 77 ca. 2.4 ca. 0.25 Davies (1953)
A. capillaris 36 5.0 ca. 0.5 Forderer (1982)
A. capillaris ? ? 0.59 Splechtner (1922)
A. capillaris ? ? 6.63 Splechtner (1922)

A. stolonifera 26 ca. 1.7 ca. 0.7 Davies (1953)
A. stolonifera 11 1.4 ca. 0.6 Forderer (1982)

A. gigantea 15 ca. 1.5 ca. 0.1 Davies (1953)
A. gigantea 23 10.21 2.05 Splechtner (1922)
A. gigantea 4 5.3 ca. 0.5 Forderer (1982)
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5.5. Selbstbestaubungsversuche

Die untersuchten Pflanzen von A. alpina und A. curtisii waren fast vollstandig selbstinkompatibel. Agrostis 
schleicheri dagegen ist weitgehend selbstkompatibel (Tab. 20). Diese Resultate werden durch Untersu- 
chungen von Herbarmaterial aus dem gesamten Verbreitungsgebiet der drei Aden ergSnzt, aus denen 
hervorgeht, dass Belege von A. schleicheri, die im richtigen phSnologischen Stadium gesammelt wurden, 
zumeist auch Fruchte tragen, ganz im Gegensatz zu den anderen beiden Aden1.

In Tab. 15 habe ich alle mir bekannten Angaben zur Selbstkompatibilitat von europaischen Aden der Gat- 
tung Agrostis zusammengetragen. Neben A. schleicheri ist nur A. rupestris selbstkompatibel. Ob dies fur 

das ganze Areal dieser Ad bzw. fur beide Chromosomenrassen (2n=14 und 2n=28, Bjorkman 1960) gilt, 
bleibt dahingestellt, da nur Material aus den schweizerischen Alpen untersucht wurde, das nach Bjorkman 

(1960) vermutlich tetrapioid ist.
Apomiktische Agrostis-Men sind nicht bekannt (Connor 1979). In der nah verwandten Gattung Calam- 
agrostis dagegen sind Apomikten recht haufig. Die anderen Aden dieser Gattung sind alle selbstinkompati
bel (Nygren 1962). Die Aden der ebenfalls nah verwandten Gattungen Polypogon dagegen sind selbst
kompatibel (Bedows 1931, zitieri in Connor 1979, eigene Beobachtungen).

5.6. Fuchtbildung

Im Gegensatz zu Agrostis alpina und A. curtisii ist A. schleicheri weitgehend selbstkompatibel (vgl. Kap. 5.5 
und 6.3). Dies widerspiegelt sich auch in der Fruchtbildung: A. alpina und A. curtisii bilden im Durchschnitt 
deutlich weniger Fruchte aus als A. schleicheri (Tab. 16). Bei den im Versuchsgaden gehaltenen Pflanzen 
sind die Adunterschiede in der Fruchtproduktion wesentlich geringer als am naturlichen Standod, da die 
Pflanzen im Versuchsgaden dicht beieinander standen und zudem relativ viele Blutenstande ausbiideten. 

Bei den beiden selbstinkompatiblen Aden ist am natudichen Standod nur in dichten und blutenstands- 
reichen Populationen eine grosse Fruchtproduktion zu beobachten. Solche fur die Fremdbestaubung 
gunstigen Verhaltnisse sind bei A. curtisii haufiger anzutreffen als bei A. alpina, da letztere - infolge der 
haden Umweltbedingungen, die an ihrem Standod gewohnlich herrschen - oft keine Oder nur wenige Blu- 

tenstande produzied. Manchmal sind in Populationen von A. alpina zwar viele Blutenstande vorhanden und 
trotzdem ist die Fruchtproduktion gering, wahrscheinlich infolge ungunstiger Witterung wahrend Anthese 
und Fruchtreifung. An alleinstehenden Pflanzen beider Aden wurden keine Fruchte gefunden.

1 Dies gilt auch fur A. rupestris, die ebenfalls selbstkompatibel ist.
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Tabelie 16: Fruchtproduktion am naturlichen Standort und im Versuchsgarten. Angegeben
ist der prozentuelle Anteil der Im Verlauf der morphologischen Untersuchungen ausgemessenen 
Aehrchen, die Fruchte enthalten. Pro Blutenstand wurden 2-3 Aehrchen ausgemessen. In die 
Anteilsberechnung gingen nur Aehrchen derjenigen Blutenstande ein, die ihre Anthese bei der 
Ernte schon abgeschlossen hatten (in Klammern Anzahl untersuchter Aehrchen).

ART Belege aus Pflanzen aus
gesamtem Areal Versuchsgarten

A. alpina

A. curtisii

A. schleicheri

17% (245) 47% (378)
33% (258) 53% (220)
54% (357) 69% (536)

5.7. Keimung

Keimungsexperimente wurden bisher fast ausschliesslich mit den wirtschaftlich wichtigen Arten A. capillaris, 
A. stolonifera, A. gigantea und A. canina durchgefuhrt (Simpson 1990). Fur die Keimung dieser Arten sind 
die folgenden Faktoren von Bedeutung:

Licht: Die Keimung ist im Licht im allgemeinen besser als im Dunkeln (Legatt 1946, Toole & 
Koch 1977, Forderer 1982).

Temperatur: Das Temperaturoptimum der Keimung liegt im Bereich zwischen 10 und 30°C (Toole & 
Koch 1977). Temperaturschwankungen wirken oft fordernd auf die Keimung (Legatt
1946, Toole & Koch 1977).

Chilling: Chilling (der Einfluss tieferTemperaturen auf Fruchte in gequollenem Zustand) wirkt je 
nach Temperatur- und Lichtbedingungen keimungsfordernd Oder keimungshemmend 
(Simpson 1990, Forderer 1982).

Nitrat: Nitrat hat (v.a. bei noch nicht ganz keimungsreifen Fruchten) einen positiven Einfluss auf 
die Keimung (Gadd 1955, Legatt 1946, Simpson 1990).

Die Untersuchungen zur Keimung konzentrieren sich deshalb auf diese Faktoren. Angaben zur Methodik 
sind in Kap. 2.3 zu finden. Die Resultate der Keimungsversuche sind in den Tab. 17 und 18 zusammen- 
gestellt.



65

Tabelle 17: Resultate der Keimungsversuche In der Klimakammer. Angegeben 1st die Anzahl
gekeimter Fruchte pro Petrischale. Jede Petrischale enthlelt insgesamt 30 Fruchte.

Temp, 
wechsel Chill. Licht KNO3 alpina schleicheri curtisii

+ + + + 13 24 17 11
★

9 26 30 30 19 29 20 21

+ - + + 18 15 19 11 19* 30 26 30 22 18 6 13
+ + - + 5 12 (13) (13)

*
1 4 (1) (23) 8 9 (18) (17)

+ - - + 8 7 (19) (16)
★

2 24 (9) (27) 3 4 (13) (23)
+ - - - 8 6 (13) (11) 0 5 (15) (23) 0 0 (9) (17)
- + + + 10 12 29 29 21 19
- - + + 6 8 24 27 24 30
- + - + 4 5 6 1 17 18
- - - + 13 15 29 25 21 20

Legende:

: Pilzbefall, Werte in Klammer: Anzahl Keimlinge im Licht, eine Woche nach Entfernen der Abdeckung.

Temperaturwechsel: + = 30 °C wahrend 8 h bei Licht und 20 °C wahrend 16 h im Dunkeln (Versuchsbeginn am 
8.11.83),-= 20 °C wahrend 24h (Versuchsbeginn am 25.1.84).

Chilling: + = Fruchte vorbehandelt wahrend 12 Tagen bei 5 °C in gequollenem Zustand, - = Fruchte nicht 
vorbehandelt.

Licht: + = wahrend 8 h Kunstlicht und wahrend 16 h Dunkelheit, - = wahrend 24 h Dunkelheit (Petri- 
schalen mit Aluminiumfolie eingewickelt).

KNO3: + = Keimungsversuche wurden in 0.2 % KNO3 angesetzt, - = Keimungsversuche wurden in 
destilliertem Wasser angesetzt.

Tabelle 18: Anteil gekeimter Fruchte je Behandlungskombination (ohne Proben mit
Pilzbefall, in Klammern Anzahl Fruchte).

alpina
Behandlung % gekeimte (n)
TCLK
++++ 54 (120)
+-++ 53 (120)
++-+ 28 (60)
+—+ 25 (60)
+----- 23 (60)
-+++ 37 (60)
—++ 23 (60)
-+-+ 15 (60)
-----+ 47 (60)

schleicheri
% gekeimte

96 (90)
96 (90)
13 (30)
80 (30)

8 (60)
97 (60)
85 (60)
12 (60)
90 (60)

(n)
curtisii

% gekeimte (n)

74 (120)
49 (120)
28 (60)
12 (60)

0 (60)
67 (60)
90 (60)
58 (60)
68 (60)

Legende: TOLK: Behandlung bezuglich Temperatur, Chilling, Licht und KNO3 (Zur Legende vgl. Tab. 17).
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Licht und Temperaturregime haben den grdssten Einfluss auf die Keimung. Der Einfluss von Chilling ist je 
nach Behandlungskombination negativ Oder positiv.
Fruchte von A. alpina keimten am besten bei Licht und Temperaturwechsel. Die geringste Keimrate wiesen 
mit Chilling vorbehandelte Fruchte bei konstanter Temperatur im Dunkeln auf. Eine deutliche Hemmung der 
Keimung von A. schleicheri war nur im Dunkeln nach Chilling Oder in dest. Wasser festzustellen. Fruchte von 
A. curtisii weisen v.a. bei der Kombination von Temperaturwechsel und Dunkelheit eine eingeschrankte 
Keimung auf. Bei konstanter Temperatur ist kein Lichteinfluss feststellbar.
Die unverpilzten Fruchte, die nicht zur Keimung gelangten, wurden im Labor bei Raumtemperatur gelagert 
und ein Jahr spater ein zweites Mai auf ihre Keimfahigkeit hin untersucht. 79% der Fruchte von A. alpina 
(n=81) und 36% derjenigen von A. curtisii (n=25) erwiesen sich als keimfahig, wahrenddem von 12 Fruchten 
von A. schleicheri keine zur Keimung gelangte.

Nach Grime (1979) sind Keimhemmung durch Dunkelheit und z.T. auch durch konstante Temperaturen die 
wichtigsten Voraussetzungen zur Bildung einer "persistent seed bank". Auch kleine Samen sind typisch fur 
Aden mit "persistent seed bank" (Thompson & Grime 1979). Wie die Untersuchungen von Milton (1936) in 
England zeigen, sind in der "persistent seed bank" unter Wiesland viele Diasporen von Aden der Gattung 
Agrostis (hauptsSchlich A. capillaris) zu finden. Im Gegensatz zu A. capillaris, deren Fruchte im Boden mehr 
als 30 Jahre lang keimfahig bleiben konnen (Hill & Stevens 1981), bilden A. stolonifera und A. gigantea 
lediglich eine "transient seed bank" (Thompson & Grime 1979, Froud-Williams et al. 1983).
Fur keine der drei Aden der Alpina-Gruppe konnten in der Literatur Hinweise dafur gefunden werden, dass 
sie eine "persistent seed bank" bilde. Dieser Frage wurde allerdings auch nie gezielt nachgegangen, 
obwohl sie fur die Interpretation demographischer Studien wie derjenigen von Gray (1985) und Clement & 
Touffet (1981) eigentlich von zentraler Bedeutung ware. Auch die Ergebnisse meiner Keimungsversuche 
sind zu deren Abklarung leider wenig hilfreich. Urbanska & Schutz (1986) vermuten allerdings, dass in 
Boden oberhalb der Waldgrenze meist Diasporen mehrerer Generationen lagern.
Keimlinge von A. alpina wurden im Feld nicht gefunden. Die Chance fur eine Vermehrung durch Fruchte ist 
an den Standorten von A. alpina wahrscheinlich sehr gering. Keimlinge von A. schleicheri und A. curtisii 

wurden dagegen offers beobachtet.
Nach Soyrinki (1954) keimen die Fruchte von A. alpina am Anfang der Vegetationsperiode, wahrenddem 
bei A. curtisii (Gray 1988) und A. schleicheri die Keimung bevorzugt im Herbst stattfindet. Dies druckt sich 
auch im Keimverhalten der Fruchte aus. Diejenigen von A. alpina weisen eine geringere Keimrate auf 
(maximal 54%) als Fruchte von A. schleicheri und A. curtisii (maximal 90% und mehr). Der grosste Teil der 
Fruchte von A. alpina, die im Verlauf der Versuche nicht keimten, sind trotzdem keimfahig. Dies deutet 
daraufhin, dass Fruchte von A. alpina eine relativ grosse "primary dormancy"2 (Simpson 1990) aufweisen. 
Dadurch ist gewahrleistet, dass ein grosser Teil der Fruchte erst im Jahr nach der Fruchtbildung zur Keimung 
gelangt. Dieses Verhalten ist fur viele alpine Pflanzen typisch, wobei die Keimung bevorzugt in den ersten 
10 Tagen nach der Schneeschmelze stattfindet (Urbanska & Schutz 1986).

2 "primary dormancy" entspricht der "innate dormancy" von Harper (1977).
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Da die Keimungsversuche mit trocken gelagerten Fruchten vorgenommen wurden, lassen sich die 
Resultate nicht ohne weiteres auf naturlich anzutreffende Gegebenheiten ubertragen. So kann durch die 
Bedingungen, denen Fruchte im Boden ausgesetzt sind, eine Keimruhe induziert werden, die sich nur 
durch Lichteinfluss wieder brechen lasst (Wesson & Wareing, zitiert in Cook 1980). Zudem deuten die z.T. 
starken Wechselwirkungen zwischen Chilling und den anderen Einflussfaktoren darauf hin, dass die 
trockene Lagerung zu einer allmahlichen Desensibilisierung der Fruchte gegenuber Umwelteinflussen wie 
Licht und Wechseltemperaturen fuhrt, die durch Chilling wieder ruckgangig gemacht werden kann. In 
desensibilisiertem Zustand ist die hemmende Wirkung von Dunkelheit und konstanter Temperatur stark 
eingeschrankt. Hinweise fur einen solchen Effekt wurden auch bei Keimungsversuchen mit A. capillaris 
(Forderer 1982) und einer Reihe weiterer Aden (Thompson & Grime 1983) gefunden.

5.8. Verbreitung der Fruchte

Die Arten der Alpina-Gruppe weisen von den europaischen Aden der Gattung Agrostis die kraftigsten Gran- 
nen und - nach A. agrostiflora - die langsten Callushaare auf. Die Grannen der drei Arten drehen sich hygro- 
skopisch. Durch plotzliche Entspannung der in ihrer Drehung behinderten Granne konnen die Aehrchen 
auch grossere Sprunge machen. Die Callushaare sind bei Trockenheit steif und bei hoher Luftfeuchtigkeit 
schlaff. Die Untersuchungen von Peart (1979) zeigen, dass diesen Strukturen bei Grasern in Zusammen- 
hang mit der Keimung eine grosse Bedeutung zukommt. Mit ihrer Hilfe sind die Grasdiasporen befcihigt, 
durch hygroskopische Eigenbewegung fur die Keimung geeignete Kleinstandorte ('safe sites') aufzufinden 
und sich dort in einer gunstigen Lage zu verankern. Ihre Rolle bei der epizoochoren Verbreitung ist umstrit- 
ten (Peart 1979). An diese Verbreitungsart angepasste Graser haben eher starker behaarte Fruchte mit stei- 
feren Haaren, die z.T. mit Widerhaken ausgestattet sind (vgl. Agnew & Flux 1970). In Zusammenhang mit der 

Windverbreitung sind Granne und Callusbehaarung sicher von einer gewissen Bedeutung (Rabinowitz & 
Rapp 1981).

Interessant ist, dass in Europa die meisten Gebirgsarten sowie alle schmalblattrigen Arten der Gattung 
Agrostis eine Granne und deutlich ausgebildete Callushaare aufweisen. Arten des Tieflandes, die eine viel 
grossere Verbreitung aufweisen, besitzen dagegen oft kleine, unspezialisierte Fruchte ohne Anhangsel.

In der Literatur sind nur sehr wenige Angaben zur Fruchtverbreitung von Arten der Gattung Agrostis zu 
finden. Fur A. capillaris ist endozoochore Verbreitung belegt (Muller 1977). Diasporen kanadischer Agrostis- 
Arten dienen Vogeln wShrend des Fruhjahrszugs als Nahrung (West & Peyton 1981) und konnten dadurch 
sowohl endo- als auch epizoochor verbreitet werden. Zudem habe ich beobachtet, dass Blutenstande von 
Grasern (u.a. Agrostis capillaris und Poa nemoralis) auch als Nistmaterial verwendet werden. Bei Agrostis 
hiemalis, einer nordamerikanischen Art, werden nicht nur einzelne Fruchte sondern ganze Blutenstande 
vom Wind verbreitet (Rabinowitz & Rapp 1981). Die starken Aufwinde, die bei Heidefeuern auftreten, 
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konnen Pflanzensamen in grosse Hohen tragen und so zu ihrer Verbreitung uber weite Distanzen beitragen 
(Whelan 1986). Im Gebirge sind auch ohne Feuereinfluss Starke Aufwinde nicht selten.
Jede der genannten Verbreitungsarten konnte bei den Aden der Aipina-Gruppe eine gewisse Rolle spie- 
len. Welche im einzelnen vorherrscht, daruber kann alienfalls spekuliert werden. Auf Verbreitung uber 
grossere Distanzen angewiesen ist wahrscheinlich A. schleicheri, die in kleinen, isolierten Populationen 
wachst. Zur Beurteilung der Verbreitungsbedurfnisse von A. curtisii ware es wichtig, zu wissen, ob diese Art 
eine "persistent seed bank" bildet (vgl. Kap. 5.7).
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6. Hybridisierung
6.1. Einleitung

Hybriden zwischen Aden der Gattung Agrostis treten in der Natur haufig auf, sind aber zumeist fast ganz 
steril (Wid&n 1971, Stace 1975, Paunero 1947). Trotzdem kann zuweilen Introgression in grossem Ausmass 
beobachtet werden (Fouillade 1932, Bradshaw 1958, Forderer 1982).
Am haufigsten sind Hybriden in der Sektion Vilfa (Stace 1975), zwischen den Aden A. stolonifera, A. capil- 
laris, A. gigantea und A. casteliana (Alba-Gruppe, vgl. Tab. 6.). Diese Aden kommen oft an anthropogen 
gestoden Standoden vor, die eine Hybridisierung begijnstigen (Anderson 1949). Hybriden, an denen 
Aden aus der Sektion Agrostis beteiligt sind, sind eher selten (Stace 1975, Widen 1971). Kreuzungen zwi
schen Aden verschiedener Sektionen ergeben zumeist nur wenige Fruchte (Davies 1953). Hinweise auf 
Hybriden zwischen Aden aus der Alpina-Gruppe wurden in der Literaturund bei den Herbarstudien nicht 
gefunden.

6.2. Chromosomenzahlungen

Eine Uebersicht zu den Chromosomenzahlungen gibt Tab. 19. Fur A. alpina und A. curtisii wurden durch- 
wegs 2n=14 Chromosomen gezahlt. Die wenigen Zahlungen an Pollenmutterzellen von A. schleicheri 
ergaben 2n=42. Meine Resultate stehen somit in Uebereinstimmung mit den Untersuchungen anderer 
Autoren (Bjorkman 1960, Romero Garcia 1988). Die Messungen der Stomatalange (Abb. 26) deuten nicht 
daraufhin, dass eine derdrei Aden aus mehreren Chromosomenrassen bestehen konnte.

In der Meiose von A. schleicheri sind fast ausschliesslich Bivalente zu beobachten (Bjorkman 1960). Anzei- 
chen von Autopolyploidie, wie sie Jones (1956) bei A. vinealis feststellen konnte, gibt es fur A. schleicheri 
also nicht. Dies besagt jedoch nicht viel, denn die Meiosen autotetraploider Pflanzen von A. rupestris 

(2n=4x=28) zeigen nach Bjorkman (1960) ebenfalls fast durchwegs Bivalente.
Bei zwei Pflanzen (SB201 und SB202), die sich morphologisch fast nicht von A. schleicheri unterscheiden 
(Abb. 28, quadratisches Symbol), die aber eine geringe Pollenfedilitat, dunne, sich nicht offnende Antheren 
sowie eine geringe Fruchtbildung aufwiesen, wurden 2n=28 Chromosomen gezahlt. Bei diesen Pflanzen 
handelt es sich wahrscheinlich urn Hybriden zwischen A. alpina und A. schleicheri. Neben der Chromoso- 
menzahl sprechen weitere Indizien fur diese Vermutung:

A. alpina ist in der Umgebung der Population SB2 vorhanden (Population ABE, vgl. 
Anhang A).
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- Die Unterseite der grundstandigen Blatter ist bei den fraglichen Pflanzen nicht nur an der 
Blattspitze behaart, sondern weist im Gegensatz zu typischen Vertretern von A. schlei- 
cheri auch sonst einzelne Haare auf.

- In der Metaphase der Meiose sind hauptsSchlich Bivalente vorhanden. Dies deutet darauf 
hin, dass zwischen den Chromosomensatzen der Eltern (und zwischen denjenigen der 
hexaploiden A. schleicheri) eine rel. enge Verwandtschaft besteht.

- Die Pflanzen sind nicht vollig steril. "Ruckkreuzungen" mit A. schleicheri und A. alpina 
ergaben ein paar Fruchte, aus denen sich vitale Pflanzen ziehen liessen. Diejenigen mit 
A. schleicheriweisen 2n= ca. 35 Chromosomen auf (vgl. Tab. 19, (SXA?)xS ).

Die MPglichkeit, dass sich Tetraploide ohne Hybridi si erung aus normalen hexaploiden Pflanzen von A. 
schleicheri entwickeln, ist als gering einzuschatzen. Durch Parthenogenese konnten sich alienfalls Poly- 
haploide bilden, die triploid waren (de Wet 1980, Stebbins 1980).

A. curtisii

A. a/pina

A. sch/eicheri

Stomatalaenge (pm)

Abbildung 26: Hauflgkeitsvertellung der Stomatalange (gemessen am Halm unterhalb des Blu- 
tenstandes, vgl. Kap. 2.6).
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Tabelle 19: Chromosomenzahlungen an Melosen von Pollenmutterzellen. Falls Angaben zu

Uni- und Multivalenten (UV bzw. MV) sowle AnaphasebrOcken (AB) fehlen, wurden keine entspre- 

chenden Tellungsstadlen beobachtet. (Art: A=A. alpina, C=A. curtisii, S=A. schleicheri, Slgna- 

tur: vgl. Pop. in Anhang A, 104: Pflanze aus Portugal, SWA NS: diverse Bliitenstande, die am 

nat. Standort von Pop. SWA gesammelt wurden).

ART SIGNATUR UV MV AB 2n B-Chrom

A. alpina AB#02 - 14
A. alpina AB#09 14
A. alpina AG#06 14
A. alpina AGS01 14
A. alpina AL#01 14
A. alpina ALB01 ca. 14
A. alpina AO205 14
A. alpina AP107 14
A. alpina APS2 14
A. alpina AS208 14
A. alpina AV#05 14 1
A. alpina AW103 14
A. alpina AW202 14
A. alpina AW304 14
A. curtisii CA#02 14 1
A. curtisii CF#04 14
A. curtisii CM#01 + 14
A. curtisii CM#04 ca. 14
A. curtisii CSA03 - 14
A. curtisii CSF02 + 14 1-2
A. curtisii CSF03 - 14
A. curtisii CSW02 14
A. curtisii CSW06 - 14
A. curtisii 104 - 14
A. schleicheri SA#08 - ca. 42
A. schleicheri SB207 ca. 42
A. schleicheri SB209 - 42
A. schleicheri SB228 - ca. 42
A. schleicheri SG#06 - ca. 42
A. schleicheri SWA NS - - 42
SXA? SB201 + + + 28
SXA? SB202 + + + 28
(SXA?)xS SB202xSP112 + + + ca. 35
AxC AW304xCSF03 + + + 14
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6.3. Kreuzungsversuche

Die Resultate der Kreuzungsversuche sind in Tab. 20 zusammengestellt. Kreuzungen innerhalb der 
selbstinkompatiblen Aden A. alpina und A. curtisii ergaben einen Fruchtansatz von etwa 15 %. Bei den 
Kreuzungen zwischen den beiden Aden bildeten ebenfalls etwa 15% der Bluten von A. alpina Fruchte aus, 
dagegen nur 4% der Bluten von A. curtisii. Dies mag darauf zuruckzufiihren sein, dass die Bliitenstande von 
A. curtisii viel mehr Aehrchen tragen als diejenigen von A. alpina (im Durchschnitt 216 gegenuber 46 bei den 
an den Kreuzungsversuchen beteiligten Bliitenstanden) und deshalb nur ungenugend bestaubt werden. 
Bei A. schleicheri sind kaum Unterschiede zwischen Selbst- und KreuzbestSubung vorhanden. Sie ist weit- 
gehend selbstkompatibel. Deshalb werden auch in den Kreuzungsversuchen wesentlich mehr Fruchte 
gebildet als bei den beiden selbstinkompatiblen Aden.
Bei den selbstinkompatiblen Aden A. alpina und A. curtisii werden bei offener Bestaubung im Versuchsgar- 
ten viel mehr Fruchte gebildet als bei Kreuzungsversuchen innerhalb der gleichen Ad (ca. 50 % gegenuber 
15 %, vgl. Tab. 16). Dies hat verschiedene Ursachen: Unterschiede in der Blutezeit zwischen den Kreu- 
zungspadnern, feuchteres Mikroklima und geringere Luftbewegung innerhalb der Beutel aus Nyboltseide, 
geringere Eigenbewegung der Bliitenstande, da diese an Stocken festgebunden wurden. Mit ahnlichen 
Schwierigkeiten hatten auch Gray & Bates (1979) zu kampfen.
Die Keimfahigkeit der Fruchte von A. schleicheri, die aus den Selbstbestaubungsversuchen hervorgingen 
(Tab. 20, S SELBST), wurde nicht quantitativ ermittelt. Stichprobenweise durchgefiihrte Tests ergaben 
jedoch eine etwa gleich hohe Keimrate wie bei den Friichten aus den Kreuzungsversuchen.
77 Pflanzen der F1 aus den Kreuzungsversuchen konnten bis zur Blute aufgezogen werden. 43 dieser 
Pflanzen haben A. alpina als weiblichen Elter, 29 A. schleicheri und 4 A. curtisii. Von jeder dieser F1-Pflan
zen wurde die Bliitenstandslange (BSL) sowie die Aehrchenmerkmale (GLU, GLO, LE, PA, APG, GRL, LSP, 
CA) gemessen. In Abb. 27 ist die Distanz der F1-Pflanzen bezuglich der Aehrchenmerkmale (euklidische 
Distanz in Prozent der Distanz zwischen den Elternpflanzen) zum weiblichen gegen diejenige zum mannli- 
chen Elter aufgetragen. Punkte unterhalb der eingezeichneten Diagonalen beziehen sich auf F1-Pflanzen, 
die mehr dem mannlichen Elter ahneln, Punkte oberhalb der Diagonalen auf solche, die dem weiblichen 
Elter ahnlicher sind. Bei den Kreuzungen mit A. alpina und A. curtisii als Mutterpflanze liegen die F1 -Pflan

zen zu gleichen Teilen unter und uber dieser Diagonalen (Abb. 27). Demgegenuber befinden sich in der 
entsprechenden Abbildung mit A. schleicheri als Mutterpflanze die meisten Punkte oberhalb der Diago
nalen. Der Nachwuchs von A. schleicheri entsteht demnach vornehmlich durch Autogamie Oder Geitono- 
gamie, selbst wenn die Kreuzungspartner - wie bei den hier beschriebenen Versuchen - dicht zusammen- 
gebunden wurden. Unter naturlichen Bedingungen ist der Anteil der Selbstbestaubung gegenuber der 
Fremdbestaubung wahrscheinlich noch grosser als im Versuchsgarten. Schatzungen fur die Fremdbestau- 
bungsrate selbstkompatibler Graser liegen zum grossten Teil unter 10 % (Connor 1987). Bei drei der F1- 
Pflanzen aus den Kreuzungen zwischen A. schleicheri und A. curtisii handelt es sich urn Hybriden (vgl. Kap. 
6.4). Aus der reziproken Kreuzung gingen keine keimfahigen Fruchte hervor. Hybriden zwischen A. alpina 
und A. schleicheri konnten unter den aufgezogenen Pflanzen keine identifiziert werden, obwohl zwei 
Pflanzen, bei denen es sich wahrscheinlich urn solche handelt, im Feld gefunden wurden (A. schleicheri x 
A. alpina ? in Abb. 27 und 28).
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Zusatzlich zu den in Tab. 20 aufgefuhrten Kreuzungsversuche, warden einzelne Kreuzungen zwischen 
Aden der Alpina-Gruppe und A. rupestris, A. capillaris, A. vinealis und A. canina durchgefuhrt. Aus diesen 
Versuchen ging jedoch keine einzige Frucht hervor, die auf Kreuzbestaubung zuruckgetuhrt werden kann. 
Moglicherweise spielt hier auch die unterschiedliche Tageszeit der Anthese eine gewisse Rolle (Kap. 5.4, 
Tab. 14).

Tabelle 20: Haufigkeitsverteilung des Anteils der Bliiten mit ausgebildeten Fruchten,
Anzahl Blutenstande (ANZBS), Anteil insgesamt der Bliiten mit ausgebildeten Fruchten 
(INSGESAMT) und Keimfahigkeit der Fruchte (GEKEIMTE). C: A. curtisii, A: A. alpina, S: A. 
schleicheri, AC und AS: Hybriden, SELBST: Selbstbestaubung, ++: Keimfahigkeit nicht 
quantitativ ermittelt.

ELTl

$

ELT2
<f

0% > 0 > 5

Anteil der Bliiten mit ausgebildeten Fruchten in %

>10 >15 
-15 -20

>20 >25 >30 >35 >40 >45
-50

>50 >55 >60
-65

>65 >70 >75
-80

>80
-85%

>85% ANZ
BS

INSGESAMT GEKEIMTE
- 5 -10 -25 -30 -35 -40 -45 -55 -60 -70 -75

A A 9 9 3 8 5 4 2 1 3 1 1 2 48 14.9% 55.7%
A C 4 1 2 3 - 3 3 1 1 1 19 15.5 73.0
A S 8 8 0.0 -

C A 5 6 3 2 16 3.7 94.0
c C 8 3 7 3 5 3 1 2 1 1 1 1 1 37 16.5 80.1
c S 9 1 10 0.0 0.0

s A 1 1 2 1 1 1 7 58.1 89.0
s C - 1 1 2 1 1 1 1 8 54.0 77.1
s S 1 1 1 2 2 1 1 2 2 3 1 3 7 4 4 1 6 4 48 58.6 72.5

A
S 
AS
AS
AS

AS
AS
A
S 
AS

2

1
2
4

1
2

1 2 1 •
2
4
2
4
4

0.0
64.7
0.7
1.8
0.0

91.2
0.0

75.0

C AC 3 1 4 0.0 0.0
AC C 4 4 0.0 -

A .SELBST 14 2 16 0.0 -

C ,SELBST 24 24 0.0 -
S ;SELBST 25 1 1 1 2 1 1 3 4 2 1 3 3 1 27 48.8 ++
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6.4. Hybriden

Hybriden zwischen Arlen der Alpina-Gruppe und anderen Arten der Gattung Agrostis wurden im Feld und 
unter den gesichteten Herbarbelegen nicht gefunden. Auch experimentell konnten solche nicht erzeugt 
werden. Interspezifische Kreuzungsversuche innerhalb der Alpina-Gruppe dagegen waren recht erfolgreich 
(vgl.Tab. 20).

Bei 12 der 77 F1-Pflanzen aus den Kreuzungsversuchen, die bis zur Anthese aufgezogen werden konn
ten, handelt es sich um Hybriden Oder Ruckkreuzungen. Die Hybriden zwischen A. alpina und A. curtisii sind 
an der intermediaren Ausbildung der Blutenstande und Blatter (Abb. 29) eindeutig erkennbar. Hybriden 
zwischen A. schleicheri und A. alpina bzw. A. curtisii sind morphologisch kaum von A. schleicheri zu unter- 
scheiden (Abb. 28 und 29), da sie drei Chromosomensatze von A. schleicheri und nur einen des diploiden 
Elters erhalten. Allen Hybriden gemeinsam ist jedoch das Merkmal der dunnen, sich nicht offnenden Anthe- 
ren. Bei der Unterscheidung zwischen den Selbstbestaubungsprodukten von A. schleicheri und den 
Hybriden wurde deshalb in zwei Schritten vorgegangen:

- Alle aus Fruchten der Kreuzungen zwischen A. schleicheri und den beiden diploiden 
Arten aufgezogenen Pflanzen wurden daraufhin untersucht, ob sie Fruchte und sich 
offnende Antheren tragen.

- Pflanzen, auf welche dies nicht zutraf, wurden morphologisch genauer untersucht (Blatt- 
behaarung, Blattmorphologie).

Auf diese Weise konnten drei Hybriden zwischen A. schleicheri und A. curtisii identifiziert werden. Solche 
zwischen A. schleicheri und A. alpina wurden nicht entdeckt. Jedoch wurden zwei Individuen, bei denen es 
sich vermutlich um solche handelt, im Feld gefunden (vgl. Kap. 6.2).

Abb. 28 zeigt die Position der Hybriden im Diskriminanzraum der drei Elternarten. Die ihr zugrundeliegende 
kanonische Diskriminanzanalyse (vgl. Kap. 2.7) basiert auf der Datei AREAL, die eine einigermassen repre
sentative Stichprobe aus dem gesamten Areal der drei Arten beinhaltet, (vgl. Kap. 2.5). Die Hybriden dage
gen wurden alle im Versuchsgarten aufgezogen (OVG). Da die Elternarten im Versuchsgarten nicht unter 
gleichen Bedingungen gehalten wurden (Kap. 2.1), kamen die Pflanzen aus dem Versuchsgarten als Basis 
fur die Berechnung des Diskriminanzraumes nicht in Frege.
Die Hybriden zwischen A. alpina und A. curtisii sind in etwa intermediar. Sie sind den Artgenossen des weib- 
lichen Elters meist ahnlicher als denjenigen des mannlichen (Abb. 28). Die Hybriden und Ruckkreuzungen 
mit A. schleicheri als der einen Elternpflanze sind meist von dieser Art kaum zu unterscheiden. In der kano- 
nischen Diskriminanzanalyse (Abb. 28) wurde die Morphologie der grundstandigen Blatter nicht berucksich- 
tigt. Sie ist jedoch - wie Abb. 29 zeigt - bei den Hybriden zwischen A. alpina und A. curtisii ebenfalls interme
diar. Bei den Hybriden zwischen der hexaploiden A. schleicheri und den beiden diploiden Arten ist die 
Gestalt der grundstandigen Blatter ahnlich wie bei A. schleicheri, die Blattunterseite ist jedoch starker 
behaart, besonders bei A. schleicheri x A. curtisii.
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% Distanz zum weiblichen Elter
Abblldung 27: Dlstanzdiagramm fOr die F1 der Kreuzungen mlt A. schlelcherl bzw. A. alpina
und A. curtisii als weiblichem Elter. Dlstanzmass: euklldlsche Dlstanz fOr die standardisierten
Merkmale GLU, GLO, LE, PA, APG, CA, LS und GRL (Legende in Tab. 3). Aufgetragen 1st das 
Verhaltnis (In %) der Dlstanz zwlschen F1-Pflanzen und Elternpflanzen zur Dlstanz zwlschen 
den Elternpflanzen.
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O A. aipina x A. curtisii
a A. curtisii x A. aipina
□ A. schieicheri x A. aipina ?
O A. schieicheri x A. curtisii
A (A. schieicheri x aipina ?) x A. aipina
x (A. schieicheri x aipina ?) x A. schieicheri

CD

a 
cd O 

c\?

6

1. can. Variable

Abbildung 28: Position der Hybriden im Diskriminanzraum der drel Elternarten: Dargestellt ist 
die Position der Hybriden und Riickkreuzungen In der Ebene der 1. und 2. kanonischen Variable 
der Dlskrimlnanzanalyse mit den Elternarten (Datensatz AREAL ohne Beobachtungen mit fehlen- 
den Werten, vgl. Kap. 2.5) und den Merkmalen GLU, GLO, LE, PA, LSP, CA, APG, GRL, HL, BSL, 
LBSU, LBSZU, DKNOT, BL, LIG (Legende in Tab. 3, die Merkmale wurden logarithmisch transfor- 
mlert). Anstelle der einzelnen Indivlduen ist fOr Jede Elternart eine Konzentrationsellipse darge
stellt, Innerhaib der slch etwa 80 % der Punkte befinden.
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A. curtisii A. alpina A. schleicheri

1 mm

A. alpina x A. curtisii A. schleicheri x A. curtisii A. schleicheri x A. alpina ?

Abbildung 29: Querschnitte von grundstandigen Blattern der Arten der Alpina-Gruppe und ihrer 
Hybridan.
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7. Variabilitat der drei Arten
7.1. Einleitung

Die Untersuchungen in diesem Kapitel basieren auf entliehenen Herbarbelegen und selbst gesammeltem 
Material (Populationsuntersuchungen). Die Zusammenstellung des Materials erfolgte mit dem Ziel, eine 
moglichst representative Datenbasis fur den morphologischen Artvergleich zu erlangen (Datei AREAL, vgl. 
Kap. 2.5). Das Idealziel, eine fur die Variabilitat jeder Art representative Zufallsstichprobe, ist auf der Basis 
von entliehenem Herbarmaterial jedoch nicht erreichbar, da dieses kaum je in einer Weise gesammelt wird, 
die im statistischen Sinne zufallig genannt werden konnte. Gewohnlich werden grossere, gut gewachsene 
Exemplare von leicht zuganglichen Standorten bevorzugt. Statistische Parameter zu den Gesamtstichpro- 
ben der einzelnen Arten (Mittelwerte, Quantile, Standardabweichungen sowie Regressionskoeffizienten) 
sollten dadurch aber nicht allzusehr beeinflusst werden.

Das methodische Vorgehen bei der Durchfiihrung der Messungen ist in Kap. 2.6 beschrieben. Dort ist auch 
eine ausfuhrliche Legende zu den einzelnen Merkmalen zu finden (Tab. 3.). Fur die Messungen wurde von 
jedem Herbarbeleg jeweils dergrosste einigermassen vollstandige Halm ausgewahlt (vgl. Kap. 5.1). Die 
Ergebnisse gelten deshalb nur fur die zuerst aufbluhenden, grosseren Halme und nicht fur die spater 
bluhenden und in ihrer Entwicklung oftmals gehemmten Blutenstande.

7.2. Morphologischer Vergleich der drei Arten

Grundlage fur den Vergleich der drei Arten bildet die Zusammenstellung in Tab. 21. Fur die metrischen 

Merkmale ist zumeist der Median sowie das 10 % und 90 % Perzentil angegeben. Innerhalb des Bereichs 
zwischen 10 % und 90 % Perzentil befinden sich 80 % aller Werte der jeweiligen Art. Als Mass fur die Artun- 

terschiede, die durchwegs hoch signifikant sind, ist zudem der F-Wert der Varianzanalyse aufgefuhrt. Zur 
visuellen Beurteilung der Artunterschiede konnen auch Abb. 32a-e herangezogen werden. Da sich die 
bivariaten Verteilungen der drei Arten meist stark uberschneiden, ist in diesen Abbildungen fur jede Art ein 

separates Diagramm enthalten. Nur die Konzentrationsellipsen (Wilkinson 1988b), die etwa 80 % der Beob- 
achtungen einer Art einschliessen, sind als Referenzlinien in alien drei Diagrammen einer Abbildung aufge
fuhrt.



Merkmal

Abkiir-
zung

Agrostis curtisii 
(n =132)

Agrostis alpina 
(n = 217)

Agrostis schleicheri 
(n = 192)

Artunlerschiede 
(ANOVA)
F-Wert n p

Lanqe der unteren Hullspelze (mm) GLU (3.09-) 3,59 (-4,02) (3 24-) 3,76 (-4,32) (3,64-) 4,20 (-4,73) 110.3 541 A A A A

Lanqe der oberen Hullspelze (mm) GLO (2,63-) 3,06 (-3,51) (2,67-) 3,12 (-3,59) (3,34-) 3,76 (-4,20) 230 7 541 A A A A

Lanqe der Deckspelze (mm) LE (2,02-) 2,26 (-2,56) (2,30-) 2,61 (-2,88) (2,54-) 2,81 (-3,11) 230.5 541 R * A K

Lanqe der Vorspelze (mm) PA (0,61-) 0,77 (-0,93) (0,66-) 0,77 (-0,91) (1,01-) 1,15 (-1,32) 582.6 541 A x x A

Lange der herausragenden Enden 
der lateralen Lemmanerven (mm) LSP (0,11-) 0,21 (-0,33) (0,16-) 0,31 (-0,48) (0,24-) 0,38 (-0,67) 99.5 541 X X X X

Lanqe der Callushaare (mm) CA (0,57-) 0,72 (-0.85) (0,50-) 0,60 (-0.71) (0,70-) 0.85 (-1,02) 325.0 541 A X X A

Ansatzpunkt der Granne (mm) APG (0,24-) 0,30 (-0,38) (0 27-) 0,36 (-0,49) (0.30-) 0.37 (-0,44) 51.9 541 A A A A

Grannenlanqe (mm) GRL (3,15-) 3,70 (-4,27) (4,08-) 4,76 (-5,35) (4,63-) 5,29 (-5,98) 448.0 541 A A A X

Fruchtlanqe (mm) SA (1,28-) 1,45 (-1,73) (1,39-) 1,65 (-1,78) (1,58-) 1,89 (-2,13) 83.3 184 * m A *

Fruchtqewicht (mq) SG (0.09-) 0.11 (-0.13) (0.13-) 0.16 (-0.22) (0.09-) 0.12 (-0.17) 26 6 87 A A A A

Antherenlanqe (mm) AL (1,35-) 1,58 (-1,89) (1,65-) 1.89 (-2,23) (1,39-) 1,72 (-2,02) 48.4 327 A A A A

Pollendurchmesser (urn) PO (21-) 23 (-24) (22-) 23 (-24) (28-) 29 (-39) 221 8 65 A A A A

Ausbildung des Trichodiumnetzes TN Rippen breit und deutlich 
(Typ l-ll nach Widen 1971)

Rippen schmal und undeutlich 
(Typ III nach Widen 1971)

Rippen breit und deutlich 
(Typ l-ll nach Widen 1971)

Behaarunq der Pedicelli PED massiq bis stark schwach bis stark schwach bis massiq
Blijtenstandsform nach Anthese BSF zusammenqezoqen ausqebreitet zusammenqezoqen
Lanqe des Blutenstandes (mm) BSL (64-) 83 (-105) (32-) 44 (-55) (49-) 62 (-78) 426.0 539 x A A A

Lanqe der unlersten Blutenstandsaste (mm) LBSU (23-) 31 (-41) (15-) 22 (-28) (19-) 29 (-39) 106.4 522 x A A A

Zahl der untersten Blutenstandsaste ABSU >5 2-5 2 - 5
Lanqe der zweitunt. Blutenstandsaste (mm) LBSZU (20-) 26 (-35) (14-) 19 (-25) (20-) 25 (-33) 112.5 533 X A A x

Zahl der zweituntersten Blutenstandsaste ABSZU >5 2-4 2-3
Distanz zwischen 1. und 2. Knoten (mm) DKNOT (12-) 19 (-26) (6-) 10 (-14) (9-) 14 (-21) 188.0 536 A A A A

Anzahl Bliiten pro Blutenstand ANZBL (ca. 80-400) (35-) 59 (-95) (31-) 61 (-108)
Halmlanqe (inklusive Blutenstand) (mm) HL (363-) 510 (-668) (134-) 205 (-285) (205-) 290 (-388) 448.7 531 x A A A

Stomatalanqe am Halm (um) STO (24-) 27 (-30) (23-) 27 (-36) (30-) 34 ( 38) 292.9 421 R M * X

Lanqe des obersten Halmblattes (mm) BL (14-) 28 (-49) (15-) 25 (-43) (22-) 32 (-49) 176 529 A A A A

Liqulalanqe des obersten Halmblattes (mm) LIG (2,53-) 3,60 (-4,56) (2,64-) 3,50 (-4,16) (2,23-) 3,09 (-3,94) 21.8 499 A A A A

max. Lanqe der qrundstandiqen Blatter (mm) MAXBL 80 - 230 40- 120 70- 180 79.1 464 A A A A

Blattform BF borstiq qefaltet, qerollt, selten flach qefaltet
Behaarung der grundstandigen Blatter BH Blattunterseile dicht 

borstiq behaart
Blattunterseite dicht 

borstiq behaart
Blattunterseite nur an

Blattspitze behaart
Habitus dichte Horste dichte bis lockere Horste dichte Horste
Auslaufer keine Stolonen und Rhizome keine Stolonen, manchmal 

mit kurzen Rhizomen
keine Stolonen und Rhizome
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Aehrchen

Am starksten unterscheiden sich die drei Arten in der GrannenlSnge (GRL), der Lange der Callushaare (CA) 
und der Vorspelze (PA). Bei A. schleicheri sind diese Organe (auch relativ zur Deckspelze) am grossten 
(Abb. 32). Agrostis alpina besitzt die kurzesten Callushaare (CA) und im Vergleich zur Deckspelze die klein- 
ste Vorspelze (PA). Bei A. curtisiiist die Granne deutlich kurzer als bei den anderen beiden Arten.

Wie Abb. 30 und Tab. 24 zeigen, lassen sich die drei Arten multivariat in bezug auf die Aehrchenmerkmale 
gut voneinandertrennen. Die Mahalanobisdistanzen zwischen den drei Arten sind etwa gleich (Tab. 22). In 
den Proportionen der Aehrchenmerkmale stehen sich A. schleicheri und A. curtisii am nSchsten, wShrend- 
dem in bezug auf die Aehrchengrdsse sich A. alpina und A. schleicheri am ahnlichsten sind (Abb. 31).

Die Antheren sind bei A. schleicheri - relativ zur Aehrchengrdsse - deutlich kleiner als bei den beiden diploi- 
den Arten (Abb. 32d). Dies entspricht der allgemein zu beobachtenden Tendenz in der Sektion Agrostis, 
nach der die Antheren mit zunehmendem Ploidiegrad kurzer werden (vgl. Kap. 3.3). Die umgekehrte Bezie- 

hung ist beim Pollendurchmesserfestzustellen (PO, Tab. 21). Allerdings entspricht die Zunahme keiner 
Verdreifachung des Volumens, wie aufgrund der Chromosomenzahl (7 gegeniiber 21) fur Neopolyploidie 
zu erwarten ware (Stebbins 1971), sondern nur einer Verdoppelung. Dies deutet daraufhin, dass A. 
schleicheri dltern Ursprungs ist und sich der DNA-Gehalt der Zellen seit ihrer Entstehung schon etwa urn 
einen Drittel verringert hat (Levin 1983). Dafur spricht auch die Beobachtung, dass bei anderen Arten der 
Gattung Agrostis Chromosomenzahl und Zellvolumen zueinander proportional sind (Pollen- und Stomata- 
grosse verschiedener Chromosomenrassen von A. rupestris, Bjorkman 1960, Stomatagrosse von Arten der 
Sektion Vilfa und der Canina-Gruppe).

Das Trichodiumnetz ist bei A. curtisii und A. schleicheri stark ausgebildet, wie dies fur Arten der Sektion 
Agrostis typisch ist. Agrostis alpina besitzt demgegenuber ein zwar vollstandiges, aber nur schwach 
ausgebildetes Netz mit dunnen Rippen. In der Behaarung und der Textur der Lemma unterscheiden sich 
die drei Arten nicht.

Unterschiede in der Farbung der Hullspelzen sind hauptsachlich eine Folge unterschiedlicher Sonnenein- 
strahlung und somit kaum genetisch bedingt. Im Versuchsgarten, bei gleichen Lichtverhaltnissen, sind 
zwischen verschiedenen Populationen der gleichen Art keine Unterschiede erkennbar. Auch die Unter
schiede zwischen den Arten sind gering: die Farbung ist bei A. alpina etwas intensiver als bei A. curtisii und 
A. schleicheri. Furtaxonomische Zwecke ist dieses Merkmal wertlos.
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Abbildung 30: Streudiagramm der ersten beiden kanonischen Variablen der Diskriminanzana- 

lyse mit den Aehrchenmerkmalen (GLU, GLO, LE, PA, CA, LSP, APG, GRL). Die erste kanoni- 

sche Variable (CAN1) entsprlcht dem Verhaltnis von GLO, PA und CA zur Aehrchengrdsse, die 

zweite (CAN2) etwa der Aehrchengrdsse.

Blutenstand

In bezug auf die Blutenstandsmerkmale bestehen die grossten Unterschiede zwischen A. alpina und A. 
curtisii. A schleicheriist etwa intermediar (Tab. 22). Die Blutenstande von A. alpina ziehen sich im Gegensatz 
zu den anderen beiden Arten nach der Anthese nicht zusammen und sind zudem im Mittel am kleinsten. 
Diejenigen von A. curtisii sind etwa doppelt so lang und tragen etwa 4mal soviele Aehrchen wie bei A. 
schleicheri und A. alpina (Tab. 21, ANZBL). Die Behaarung der Pedicelli ist bei A. curtisii am ausgeprag- 
testen und bei A. schleicheri am schwSchsten. Die Unterschiede sind jedoch eher gering.
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Halm und vegetative Merkmale

In den Halmmerkmalen und der maximalen Lange der grundstandigen Blatter unterscheidet sich A. curtisii 
deutlich von A. alpina und A. schleicheri. Die Unterschiede in der Blattform sind so gravierend, dass ein 
quantitativer Artvergleich nicht mehr sinnvoll ist (vgl. Abb. 29).
A. alpina kann sich vegetativ durch verzweigte, wurzelschlagende, unterirdische AuslSufer verbreiten 
(ahnlich A. capillaris, Soyrinki 1954). Die dicht horstformige A. ct/rt/s//wachst in isolierten Horsten oder bildet 
geschlossenen Rasen (Philipson 1937). Agrostis schleicheri zeigt kaum vegetative Vermehrung und bildet 
keine unterirdischen Auslaufer.

Die Stomataiange am Halm (STO) betragt bei den beiden diploiden Aden im Mittel 27 pm, bei der hexaploi- 
den A. schleicheri dagegen 34 pm. Dies entspricht ungetahr einer Verdoppelung des Zellvolumens und 
nicht einer Verdreifachung, wie aufgrund der Chromosomenzahlen zu erwarten ware. Die gleiche Beobach- 
tung wurde auch beim Pollendurchmesser gemacht (Kap. 7.2). Im Gegensatz zur Alpina-Gruppe ist bei den 
von Widen (1971) untersuchten Aden der Canina-Gruppe und der Sektion Vilfa (vgl. Tab. 6) das Zellvolu- 
men der Spaltoffnungen etwa propodional zur Stomataiange. Dasselbe gilt auch fur verschiedene Chromo- 
somenrassen von A. rupestris (Bjorkman 1960).

Tabelle 22: Mahalanobisdistanzen zwischen den Arten in bezug auf Aehrchen- und Bluten- 

standsmerkmale. Die Distanzberechnung basiert auf der gepoolten Kovarianzmatrix der Arten. 

Die Merkmale wurden logarithmisch transformiert. Die Distanzen sind alle hochsignlfikant. 

(Merkmalsabkiirzungen siehe Tab. 3).

Aehrchenmerkmale (GLU, GLO, LE, PA, LSP, CA, APG, GRL):

A. curtisii

A. curtisii

A. alpina

A. alpina

A. schleicheri

A. schleicheri

4.42
4.37
4.42

Blutenstandsmerkmale (BSL, LBSU, LBSZU, DKNOT):

A. curtisii

A. curtisii
A. alpina

A. alpina

A. schleicheri
A. schleicheri

3.78
2.18
1.86
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Diagnostisch wichtige Merkmale

In Tab. 23 sind die diagnostisch wichtigen Merkmale aufgefuhrt, anhand dieser sich die drei Aden der Alpina- 
Gruppe voneinander unterscheiden lassen. Die Unterschiede zu anderen Aden der Gattung Agrostiswer- 
den in Kap. 3 besprochen. Die Angaben in Tab. 23 beziehen sich auf die zuerst aufbliihenden grossern 
Halme einer Pflanze (vgl. Kap. 2.6). Am besten geeignet zur Unterscheidung der drei Aden ist die Morpho- 
logie dergrundstandigen Blatter (vgl. Abb. 29). Weitere wichtige Merkmale sind die Form und Grosse der 
Blutenstande. Anhand der Aehrchenmerkmale lassen sich die 3 Aden univariat nicht eindeutig voneinander 
trennen (vgl. Tab. 21 und Abb 32).

Tabelle 23: Diagnostisch wichtige morphologlsche Merkmale. In der Spalte 'Trennung' Ist

vermerkt, zur Unterscheidung welcher Aden die Merkmale geeignet sind (C: curtisil, A: alpina, 

S: schlelcherl, Merkmalsabkurzungen siehe Tab. 3).

Trennung A. curtisii A. alpina A. schleicheri

Gestalt der grund- 
standigen Blatter 
(BF, BH, Quer- 
schnitt)

C/A/S Blatter borstenformig, 
unterseits dicht behaarl 
(rau), im Querschnitt 
rund bis oval mit einem 
meist durchgehenden 
Sklerenchym unterhalb 
der abaxialen Epidermis

Blatter gefaltet Oder ge- 
rollt, gelegentlich (bei gu- 
ter Wasserversorgung) 
auch flach, abaxial dicht 
behaart (rau), mit 5-13 
(meist 7) Rippen. Skle
renchym ober- und un
terhalb der Leitbundel 
sowie dazwischen

Blatter gefaltet, auf der 
abaxialen Seite nur an 
der Blattspitze behaart, 
sonst glatt, mit 3-7 (meist 
5) Rippen. Sklerenchym 
nur ober- und unterhalb 
der Leitbundel sowie 
gelegentlich dazwischen

Blutenstand (BSL, 
BSF, ANZBL,
ABSU, ABSZU)

C(/)S/A nach der Anthese zu- 
sammengezogen, meist 
langer als 65 mm, mit 
mehr als 80 Aehrchen 
und mehr als 5 Aesten 1. 
Ordnung am untersten 
und zweituntersten Kno- 
ten

bleibt nach der Anthese 
ausgebreitet. Er ist meist 
kurzer als 55 mm und 
tragt weniger als 100 
Aehrchen. Am untersten 
und zweituntersten Kno- 
ten entspringen nur 1-5 
Aeste 1. Ordnung

nach der Anthese 
zusammengezogen, 
meist kurzer als 80 mm 
mit weniger als 110 Aehr
chen. Am untersten und 
zweituntersten Knoten 
entspringen nur 1-5 
Aeste 1. Ordnung

Halm (inklusive 
Blutenstand, HL)

C/A/S meist langer als 360 mm, 
meist ohne Knick

meist kurzer als 290 mm, 
ohne Knick

meist kurzer als 390 mm, 
mit Knick am untersten
Knoten

Palealange (PA) CA/S meist kurzer als 0.95 mm meist kurzer als 0.95 mm meist langer als 1.0 mm

Grannenlange
(GRL)

C/S(A) meist kurzer als 4.3 mm meist langer als 4.1 mm meist langer als 4.6 mm

Callushaarlange
(CA)

A/S etwa 0.55 bls 0.9 mm meist kurzer als 0.7 mm meist langer als 0.7 mm

Trichodiumnetz (TN) A/CS Rippen breit und deutlich schmal und undeutlich breit und deutlich
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Tabelle 24: Diskrimlnanzanalyse zur Unterscheidung der drel Arten der Alpina-Gruppe

anhand der Aehrchenmerkmale (untransformiert). Schatzung der Diskrlminanzfunktionen mlttels 

der logistischen Regression. Lernstichprobe: n=704 (A. alpina: 262, A. schleicheri: 262, A. 

curtisii: 180), Teststichprobe: n=646.

Diskriminanzfunktionen zur Trennung der drei Arten:

D1 = -8.26-8.93 GLO+9.27 LE-1.58 PA-30.02 CA+8.31 GRL

D2= -23.65-0.98 GLO-1.97 LE+12.60 PA-10.06 CA+6.40 GRL

Aus D1 und D2 lassen sich die Wahrscheinlichkeiten fur die Zugehorigkeit zu einer der drei Arten wie folgt berechnen 

(e: Basis des naturlichen Logarithmus):

Palpina = eD1 / (UeD1+eD2)

Pschleicheri = eD1 / (1 +eD1 +eD2)

Pcurtisii = 1 - Palpina - Pschleicheri

Ein zu identifizierendes Aehrchen wird derjenigen Art zugeordnet, fur die sich aus der Diskriminanzanalyse die grosste Wahr- 
scheinlichkeit (p) ergibt. Insgesamt werden 95% der Aehrchen der Teststichprobe richtig bestimmt.

Klassifikation der Aehrchen in der Teststichprobe:

geschatzte Zuordnung aufgrund der Diskriminanzanalyse

beobachtete
Zuordnung

A. alpina A. schleicheri A. curtisii TOTAL

A. alpina 228 2 9 239
% 95 1 4

A. schleicheri 8 208 5 221

% 4 94 2

A. curtisii 5 5 176 186
% 3 3 95

TOTAL 241 215 190 646



85

Multivariat dagegen - mit Hilfe sogenannter Diskriminanzfunktionen - ist auch mit diesen Merkmalen eine fast 
fehlerlose Identifikation moglich (Abb. 30, Tab. 24). Die Diskriminanzfunktionen in Tab. 24 wurden mittels 
der logistischen Regression berechnet (unabhdngige Variable besteht aus drei Kategorien). Literaturhin- 
weise dazu sind in Kap. 2.7 zu finden. Die Berechnungen basieren auf der Datei AREAL (Kap. 2.5), die 
zufallig in zwei etwa gleiche Teile geteilt wurde: Eine Lernstichprobe zur Berechnung der Diskriminanzfunk
tionen sowie eine Teststichprobe zur Abschatzung des Anteils der richtig identifizierten Pflanzen. 
Die Diskriminanzfunktionen in Tab 24 konnen z.B. eingesetzt werden zur Ueberprufung der Artzugehorig- 
keit von Fruchtproben. In den meisten Proben sind einzelne vollstSndige Aehrchen enthalten, an denen 
alle fur die Berechnung der Diskriminanzfunktionen benotigten Merkmale gemessen werden konnen (vgl. 
Kap. 2.6 und Abb. 7). Sind keine Aehrchen mit Hullspelzen vorhanden, so kann die Lange der oberen 
Hullspelze (GLO), die in der Diskriminanzfunktion enthalten ist, wie folgt geschatzt werden: EGLO=a+b LE, 
wobei die Regressionsparameter (a: Achsenschnittpunkt, b: Steigung der Regressionsgeraden) fur A. 
alpina a=0.29 und b=1.079, fur A. schleicheri a=0.909 und b=1.008 und fur A. curtisii a=0.476 und b=1.143 
betragen. Mit EGLO anstelie GLO betragt der Anteil der richtig bestimmten Aehrchen in der Teststichprobe 
immer noch 95%.
Die Halme von A. schleicheri weisen am untersten sichtbaren Knoten einen deutlichen Knick auf, wohl in 
Anpassung an die meist Starke Neigung ihres Standortes. Auch bei anderen an Felsen vorkommenden 
Gramineen ist ein solcher Knick vorhanden (z.B. Calamagrostis varia). An stark beschatteten Oder an stark 
geneigten Standorten wachsende Pflanzen von A. curtisii besitzen ebenfalls einen Knick am untersten 
Knoten des Halmes. Im Versuchsgarten ist bei alien Pflanzen von A. schleicheri ein Knick vorhanden, 
wahrenddem ein solcher hier bei A. curtisii nur selten und bei A. alpina nie beobachtet wurde. 
Gemass Bjorkman (1960) und Romero Garcia et al. (1988) soil die Ausbildung des Trichodiumnetzes (TN, 
vgl. Kap. 2.6) auf der Lemma bei A. alpina dem Typ I von Widen (1971) entsprechen (Rippen des Netztes 
breit und deutlich). Meine Untersuchungen ergaben jedoch, dass das Netz bei A. alpina zwar vollstandig 
ausgebildet ist, dessen Rippen im Gegensatz zu den anderen beiden Aden der Alpina-Gruppe jedoch nur 
schmal und undeutlich sind.

Als diagnostisches Merkmal zur Unterscheidung von A. alpina und A. schleicheri wird in Bestimmungs- 
buchern haufig die Farbung der Hullspelzen verwendet, die bei A. alpina meist rot und bei A. schleicheri 
haufig grun ist. Es zeigte sich jedoch, dass die Auspragung dieses Merkmals hauptsachlich standorts- 
bedingt ist. Die Unterschiede zwischen den beiden Aden ergeben sich dadurch, dass A. alpina meist an 
besonnten und A. schleicheri haufig an schattigen Standoden angetroffen wird.
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7.3. Artunterschiede in der Variability

Adunterschiede in der Variabilitat sind nur fur die Aehrchenmerkmale nachweisbar (Tab. 25): die diploiden 
Aden A. curtisiiund A. alpina (2n=l4) besitzen variablere Aehrchen als die hexaploide A. schleicheri 
(2n=42). Wie aus der Hauptkomponentenanalyse mit der Korrelationsmatrix innerhalb der Aden hervorgeht 
(Abb. 31), bestehen die Unterschiede hauptsachlich in der grossenunabhangigen (FAK2-4) und weniger in 
der grossenabhangigen Varianz (FAK1).
In bezug auf die Halmmerkmale und die Merkmale des vegetativen Bereichs sind keine Variabilitatsunter- 
schiede zwischen den Aden zu verzeichnen (Tab. 25).

7.4. Merkmalsbeziehungen

Die Anordnung in Tab. 26-28 wurde so gewahlt, dass bezuglich der Korrelation ahnliche Merkmale soweit als 
moglich benachbad sind.
Die Aehrchenmerkmale sind untereinander eng korrelied. Die Grosse der Korrelationskoeffizienten wider- 
spiegelt die positionelle Verwandtschaft und funktionelle Abhangigkeiten zwischen den Merkmalen. So 
sind die Hullspelzen (GLO, GLU) untereinander enger korrelied als mit der Deck- und Vorspelze und die 
Lemmaspitze (LSP) ist am engsten mit der Granneniange korrelied. Granneniange (GRL) und Lemmaspitze 
(LSP) stehen dagegen in rel. enger funktioneller Beziehung zu den Hullspelzen. Ihre Korrelation mit diesen 
Organen ist grosser als mit der Deckspelze, der sie positionell naher stehen.

Die Korrelationen zwischen den Aehrchenmerkmalen sind bei A. alpina oft geringer als bei A. schleicheri. 
Dies gilt fur die Paleaiange, die Lange der Callushaare, und die Lange der herausragenden Nervenenden an 
der Lemmaspitze. Der Ansatzpunkt der Granne dagegen ist bei A. curtisii wesentlich enger mit der Lemma- 
lange korrelied als bei den anderen beiden Aden (Abb. 32c).

Zwischen den Aehrchenmerkmalen und den Blutenstands- und Sprossmerkmalen bestehen bei A. curtisii 
abgesehen von MAXBL keine nennensweden Beziehungen. Demgegenuber sind die Spelzen- und Gran- 

neniangen von A. alpina und A. schleicheri pos'^v mit der Grosse der Pflanze korrelied.



87

Tabelle 25: Unterschiede in der Variabilitat zwischen den drel Arten. Angegeben ist jeweils

der Mittelwert und die Standardabweichung (s) der logarithmisch transformlerten Daten. FOr jede 

der drel Merkmalsgruppen wurden die Unterschiede mittels einer multivariaten Varlante des 

Levene-Tests gepriift (vgl. Kap. 2.7). MDIST: mittlere euklidlsche Distanz zum Artzentrold, KW: 

Teststatlstik des Kruskal-Wallis-Testes mit den Einzeldistanzen zum jewelligen Artzentrold, zu 

den iibrigen Abkiirzungen vgl. Tab. 5.

Aehrchenmerkmale:

Merkmal
A. curtisii

Mittel S

A. alpina
Mittel s

A. schleic
Mittel

'heri
s

GLU 0.549 0.044 0.575 0.047 0.622 0.044
GLO 0.485 0.045 0.493 0.046 0.574 0.039
LE 0.354 0.042 0.417 0.039 0.450 0.038
PA -0.118 0.073 -0.110 0.055 0.062 0.045
LSP -0.713 0.210 -0.548 0.205 -0.405 0.164
CA -0.152 0.063 -0.227 0.060 -0.071 0.063
APG -0.525 0.081 -0.439 0.098 -0.438 0.066
GRL 0.565 0.050 0.675 0.046 0.725 0.047

Test nach Levene:

MDIST | 0.222| | 0.2301 | 0.1911

KW= 13.0, FG= 2, p< 0.005

Blutenstandsmerkmale:

Merkmal
A. curtisii

Mittel s
A. alpina

Mittel s
A. schleic

Mittel
'heri

s

BSL 1.913 0.092 1.631 0.094 1.792 0.084
LBSU 1.480 0.110 1.322 0.108 1.444 0.122
LBSZU 1.415 0.096 1.283 0.102 1.406 0.090
DKNOT 1.261 0.132 0.966 0.138 1.131 0.147

Test nach Levene:

MDIST | 0J85] | 67193] | 0.197|

KW= 1.28, FG= 2, p> 0.1

Halm und qrundstandiqe Blatter:

Merkmal
A. curtisii

Mittel s
A. alpina

Mittel s
A. schleic

Mittel
'heri 

s

HL 2.697 0.099 2.298 0.139 2.453 0.108
BL 1.431 0.222 1.403 0.180 1.507 0.142
LIG 0.544 0.116 0.528 0.082 0.482 0.093
MAXBL 1.127 0.169 0.870 0.188 1.020 0.173

Test nach Levene:

MDIST | 0.278| | 0?268] | 0?247|

KW= 3.84, FG= 2, p> 0.1



88

FAK1 (54%)

Abbildung 31: Hauptkomponentenanalyse mit der gepoolten Korrelationsmatrix innerhalb der 

Arten (’’within group correlation matrix’’). Der 1. Faktor (FAK1) kann als Aehrchengrdsse inter- 

pretiert werden. Die weitern Faktoren (FAK2-4) widerspiegeln Formunterschiede (hauptsSchlich 

APG, LSP und CA). Innerhalb der Konzentrationsellipsen befinden sich etwa 80% der Beobach- 

tungen der jeweiligen Art.
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Die AbhSngigkeit der Aehrchenmerkmale von der Aehrchengrdsse wurde mit Hi If e der Regressionsrech- 
nung der iogarithmisch transformierten Merkmale untersucht. Als Mass fur die Aehrchengrdsse wurde die 
Lemmalange verwendet, da diese die grdsste multiple Korrelation mit den ubrigen Merkmalen aufweist und 
am engsten mit dem 1. Faktor der Hauptkomponentenanalyse mit der gepoolten Korrelationsmatrix der drei 
Arten korreliert ist (Abb. 31). Die Resultate dieser Auswertungen sind in Tab. 29 zusammengestellt. Stei- 
gungen (SL), die nicht signifikant von 1 abweichen, kennzeichnen eine isometrische Beziehung, solche, 
die kleiner sind als 1 eine negativ allometrische und solche, die grosser sind als 1 eine positiv allometrische 
Beziehung (d.h. eine uberproportionale "Zunahme" gegenuber der Grosse). Signifikante Artunterschiede 
in der GrdssenabhSngigkeit sind fur die Merkmale CA, APG und AL festzustellen (vgl. Abb. 32). Bei GLO ist 
zwar die Steigung nicht signifikant verschieden von 1, dafur besteht ein hochsignifikanter Unterschied im 
Achsenschnittpunkt, der darauf zuruckzufijhren ist, dass GLO bei A. alpina gegenuber LE im Mittel kleiner 
ist als bei den ubrigen Arten (vgl. Abb. 32a). Bemerkenswert ist die stark positiv allometrische Grossenab- 
hangigkeit von LSP bei A. schleicheri und A. curtisii (Abb. 32b).

Tabelle 26: Merkmalskorrelatlonen bei Agrostis curtisii (n=132, alle Merkmale Iogarithmisch

transformiert, Korrelationskoeffizient nach Pearson, Legende zu den Abkurzungen siehe Tab.

3).

APG LSP CA PA LE GRL GLO GLU HL BSL DKNOT LBSU LBSZU BL LIG MAXBL

APG 1.00 0.20 0.34 0.41 0.65 0.42 0.54 0.48 -0.04 -0.10 0.04 0.04 -0.07 0.06 -0.08 0.26
LSP 0.20 1.00 0.32 0.22 0.38 0.44 0.36 0.40 -0.05 -0.07 0.03 0.10 -0.06 -0.02 -0.07 0.22

CA 0.34 0.32 1.00 0.49 0.55 0.49 0.53 0.56 0.05 -0.09 -0.00 0.07 0.02 -0.07 -0.15 0.14
PA 0.41 0.22 0.49 1.00 0.55 0.41 0.53 0.44 -0.06 -0.11 -0.04 0.02 0.02 -0.06 -0.17 0.27
LE 0.65 0.38 0.55 0.55 1.00 0.70 0.82 0.78 0.01 0.05 0.13 0.20 0.12 0.15 0.04 0.37

GRL 0.42 0.44 0.49 0.41 0.70 1.00 0.77 0.79 -0.06 -0.10 -0.05 0.03 0.03 0.08 -0.02 0.33
GLO 0.54 0.36 0.53 0.53 0.82 0.77 1.00 0.89 -0.02 0.03 0.06 0.15 0.09 0.17 0.03 0.38
GLU 0.48 0.40 0.56 0.44 0.78 0.79 0.89 1.00 0.02 0.08 0.04 0.16 0.15 0.21 0.11 0.38

HL -0.04 -0.05 0.05 -0.06 0.01 -0.06 -0.02 0.02 1.00 0.68 0.56 0.63 0.56 0.30 0.36 0.41
BSL -0.10 -0.07 -0.09 -0.11 0.05 -0.10 0.03 0.08 0.68 1.00 0.72 0.75 0.77 0.59 0.57 0.29

DKNOT 0.04 0.03 -0.00 -0.04 0.13 -0.05 0.06 0.04 0.56 0.72 1.00 0.76 0.58 0.35 0.26 0.23
LBSU 0.04 0.10 0.07 0.02 0.20 0.03 0.15 0.16 0.63 0.75 0.76 1.00 0.80 0.44 0.32 0.29

LBSZU -0.07 -0.06 0.02 0.02 0.12 0.03 0.09 0.15 0.56 0.77 0.58 0.80 1.00 0.48 0.44 0.25
BL 0.06 -0.02 -0.07 -0.06 0.15 0.08 0.17 0.21 0.30 0.59 0.35 0.44 0.48 1.00 0.76 0.36

LIG -0.08 -0.07 -0.15 -0.17 0.04 -0.02 0.03 0.11 0.36 0.57 0.26 0.32 0.44 0.76 1.00 0.25
MAXBL 0.26 0.22 0.14 0.27 0.37 0.33 0.38 0.38 0.41 0.29 0.23 0.29 0.25 0.36 0.25 1.00
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Merkmalskorrelationen belTabelle 27:
zu den Abkiirzungen Tab.Korrelationskoeffizient nach

logarithmisch

siehe

Agrostis alpina (n=217, alle Merkmale 

Pearson, Legendetransformiert,

3).

APG LSP CA PA LE GRL GLO GLU HL BSL DKNOT LBSU LBSZU BL LIG MAXBL

APG 1.00 0.07 0.05 0.19 0.29 0.05 0.26 0.21 -0.02 0.08 0.07 0.11 0.08 0.09 0.04 -0.01
LSP 0.07 1.00 0.15 0.13 0.25 0.34 0.26 0.32 0.05 0.12 0.02 0.03 0.05 0.08 0.03 0.09

CA 0.05 0.15 1.00 0.26 0.29 0.22 0.15 0.16 0.18 0.18 0.17 0.14 0.12 0.08 0.05 0.13
PA 0.19 0.13 0.26 1.00 0.55 0.41 0.55 0.47 0.23 0.19 0.17 0.21 0.19 0.03 0.06 0.22
LE 0.29 0.25 0.29 0.55 1.00 0.69 0.77 0.71 0.35 0.33 0.28 0.32 0.21 0.10 0.26 0.34

GRL 0.05 0.34 0.22 0.41 0.69 1.00 0.66 0.71 0.36 0.33 0.26 0.30 0.26 0.11 0.20 0.35
GLO 0.26 0.26 0.15 0.55 0.77 0.66 1.00 0.87 0.42 0.39 0.35 0.41 0.30 0.14 0.20 0.35
GLU 0.21 0.32 0.16 0.47 0.71 0.71 0.87 1.00 0.47 0.46 0.38 0.46 0.38 0.19 0.25 0.40

HL -0.02 0.05 0.18 0.23 0.35 0.36 0.42 0.47 1.00 0.81 0.66 0.74 0.67 0.47 0.36 0.69
BSL 0.08 0.12 0.18 0.19 0.33 0.33 0.39 0.46 0.81 1.00 0.71 0.78 0.81 0.58 0.48 0.63

DKNOT 0.07 0.02 0.17 0.17 0.28 0.26 0.35 0.38 0.66 0.71 1.00 0.73 0.44 0.32 0.27 0.51
LBSU 0.11 0.03 0.14 0.21 0.32 0.30 0.41 0.46 0.74 0.78 0.73 1.00 0.73 0.36 0.33 0.52

LBSZU 0.08 0.05 0.12 0.19 0.21 0.26 0.30 0.38 0.67 0.81 0.44 0.73 1.00 0.49 0.47 0.48
BL 0.09 0.08 0.08 0.03 0.10 0.11 0.14 0.19 0.47 0.58 0.32 0.36 0.49 1.00 0.51 0.46

LIG 0.04 0.03 0.05 0.06 0.26 0.20 0.20 0.25 0.36 0.48 0.27 0.33 0.47 0.51 1.00 0.30
MAXBL -0.01 0.09 0.13 0.22 0.34 0.35 0.35 0.40 0.69 0.63 0.51 0.52 0.48 0.46 0.30 1.00

Tabelle 28: Merkmalskorrelationen bel Agrostis schlelcheri, (n=192, alle Merkmale log

arithmisch transformiert, Korrelationskoeffizient nach

siehe Tab. 3).

Pearson, Legende zu den Abkiirzungen

APG LSP CA PA LE GRL GLO GLU HL BSL DKNOT LBSU LBSZU BL LIG MAXBL

APG 1.00 -0.17 -0.05 0.28 0.27 -0.03 0.10 0.00 -0.10 -0.12 -0.06 -0.07 -0.07 -0.17 -0.02 -0.15
LSP -0.17 1.00 0.60 0.26 0.53 0.67 0.54 0.63 0.12 0.25 0.27 0.27 0.22 0.08 0.23 0.05

CA -0.05 0.60 1.00 0.40 0.69 0.67 0.58 0.67 0.22 0.21 0.39 0.30 0.21 0.07 0.42 0.05
PA 0.28 0.26 0.40 1.00 0.77 0.58 0.62 0.56 0.22 0.22 0.46 0.37 0.26 0.08 0.17 0.15
LE 0.27 0.53 0.69 0.77 1.00 0.80 0.77 0.75 0.25 0.27 0.47 0.38 0.27 0.09 0.31 0.10

GRL -0.03 0.67 0.67 0.58 0.80 1.00 0.74 0.78 0.35 0.48 0.53 0.49 0.42 0.26 0.35 0.26
GLO 0.10 0.54 0.58 0.62 0.77 0.74 1.00 0.93 0.32 0.37 0.50 0.42 0.32 0.11 0.43 0.14
GLU 0.00 0.63 0.67 0.56 0.75 0.78 0.93 1.00 0.38 0.44 0.55 0.49 0.38 0.15 0.48 0.20

HL -0.10 0.12 0.22 0.22 0.25 0.35 0.32 0.38 1.00 0.74 0.66 0.64 0.60 0.56 0.36 0.69
BSL -0.12 0.25 0.21 0.22 0.27 0.48 0.37 0.44 0.74 1.00 0.66 0.76 0.80 0.61 0.38 0.61

DKNOT -0.06 0.27 0.39 0.46 0.47 0.53 0.50 0.55 0.66 0.66 1.00 0.82 0.49 0.37 0.35 0.50
LBSU -0.07 0.27 0.30 0.37 0.38 0.49 0.42 0.49 0.64 0.76 0.82 1.00 0.74 0.42 0.40 0.48

LBSZU -0.07 0.22 0.21 0.26 0.27 0.42 0.32 0.38 0.60 0.80 0.49 0.74 1.00 0.52 0.38 0.44
BL -0.17 0.08 0.07 0.08 0.09 0.26 0.11 0.15 0.56 0.61 0.37 0.42 0.52 1.00 0.30 0.59

LIG -0.02 0.23 0.42 0.17 0.31 0.35 0.43 0.48 0.36 0.38 0.35 0.40 0.38 0.30 1.00 0.08
MAXBL -0.15 0.05 0.05 0.15 0.10 0.26 0.14 0.20 0.69 0.61 0.50 0.48 0.44 0.59 0.08 1.00
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Tabelle 29: Grossenabhanglgkelt verschledener Aehrchenmerkmale. Y: abhanglge Variable

(Grosse), X: unabhanglge Variable, ICP: Achsenschnlttpunkt, SL: Stelgung der Geraden, |t|: t- 

Wert zu 1-SL (Abweichung von Isometrle), p: Irrtumswahrschelnllchkelt zu |t|, r2: Bestlmmt- 
heitsmass.
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Abbildung 32a-e: Bezlehungen zwlschen den morphologischen Merkmalen. Innerhalb der Kon- 

zentratlonsellipsen befinden sich etwa 80% der Beobachtungen der jeweiligen Art. In jeder der 

drei Abbildungen sind nur die Punkte einer Art dargestellt (Legende zu den Merkmalsabkiirzun- 

gen slehe Tab. 3 und 21).
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Abbildung 32e
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7.5. Regionale Unterschiede innerhalb der Arten

Das Areal jeder der drei Arten wurde in verschiedene Teilareale (Regionen) unterteilt (vgl. Kap. 2.7). Bei den 
Aehrchenmerkmalen von A. curtisii und A. schleicheri sind die regionalen Unterschiede hoch signifikant 
(Tab. 30). Die Aehrchen von A. alpina dagegen unterscheiden sich regional nur wenig.

Tabelle 30: Regionale Unterschiede Innerhalb der drei Arten (univariate Varlanzanalyse,

Legende zu Abkurzungen siehe Tab. 3, Angaben zur regionalen Gliederung siehe Abb. 4-6).

Merkmal
A. curtisii

Freiheitsgrad | F-Wert P
A. alpina

Freiheitsqradl F-Wert p
A. schleicheri

Freiheitsgracj F-Wert Lp
Aehrchen:

GLU 7 124 11.69 **** 13 199 2.30 ** 11 179 6.29 ****

GLO 7 124 13.06 **** 13 199 2.96 *** 11 179 5.10 ****

LE 7 124 11.75 * * * * 13 199 1.32 11 179 8.83 ♦ * * *

PA 7 124 9.82 **** 13 199 1.85 * 11 179 5.99 ****

LSP 7 124 4.92 **** 13 199 1.69 11 179 5.31 ****

CA 7 124 9.80 **** 13 199 2.85 * * * 11 179 5.46 * * * *

APG 7 124 5.44 * * * * 13 199 1.66 11 179 2.65 **

GRL 7 124 9.12 **** 13 199 1.50 11 179 6.31 ****

Blutenstand und Halm:
BSL 7 124 5.18 *** * 13 197 2.34 ** 11 179 4.99 ****

HL 7 122 5.98 * * * * 13 195 5.00 **** 11 175 3.10 ***

LBSU 7 114 3.78 *** 13 195 2.80 * * 11 174 3.19 ***

LBSZU 7 121 3.35 ** 13 197 3.59 **** 11 176 7.25 ****

DKNOT 7 123 4.65 *** 13 197 1.65 11 178 2.38 **

LIG 7 124 1.27 13 185 1.35 11 175 2.11 *

BL 7 124 1.57 13 198 2.92 * * * 11 176 4.67 * * * *

Zur Verdeutlichung allfalliger Beziehungen zwischen geographischer und morphologischer Distanz wurden 
die regionalen Mittelwerte der standardisierten Merkmale als Profile dargestellt (Abb. 33). Daraus ist ersicht- 
lich, dass die morphologischen Distanzen zwischen benachbarten Teilarealen tendenziell kleiner sind als 
zwischen entfernten. Eine klinale Variation ist jedoch nicht erkennbar. Dies zeigen auch Auswertungen mit 
multivariaten Verfahren (kanonische Korrelationsanalyse), auf die hier nicht naher eingegangen wird. Gray et 
al. (1985) fanden in England bei A. curtisii fur Genfrequenzen von 6 Isoenzymen einen Ost-West-Klin. Es 
liegen nicht genugend Daten aus England vor, um beurteilen zu konnen, ob ein solcher auch in der mor
phologischen Variation vorhanden sei.
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Abblldung 33: Profile von Pflanzen aus verschiedenen Regionen. Die Profile stellen die Mit- 
telwerte der standardlslerten, logtransformierten Merkmale dar, in folgender Reihenfolge: GLU, 
GLO, LE, PA, CA, LSP, GRL, BSL, LBSU, LBSZU, DKNOT. Die Anordnung der Profile entsprlcht 
etwa der geographischen Lage der Regionen (vgl. Abb. 4-6). Legende zu den Merkmalsabkiir- 
zungen siehe Tab. 3 und 21, zu den Regionen Abb. 4-6.

I
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8 Popu lationsunte rsu chungen

8.1 Einleitung

Die Untersuchungen zur Variabilitat derdrei Aden basieren auf Material aus dem ganzen Verbreitungsgebiet 
(Kap. 7, Datensatz AREAL). Sie reprasentieren deshalb das gesamte Spektrum der phanotypischen Variabi
litat, hinter der das gesamte genotypische Potential und alle Umwelteinflusse stehen, unter denen die 
Pflanzen zu gedeihen vermogen. Die Populationsuntersuchungen dagegen decken nur einen Teil des 
jeweiligen Areals ab (vgl. Kap. 2.1, Abb. 1-3, Anhang A). Eine Beschreibung der Methodik ist in Kap. 2.1 
und 2.6 zu finden. Die Untersuchungen basieren auf je einem Datensatz vom naturlichen Standort (POPNS) 
und aus dem Versuchsgarten (POPVG). Gewisse Auswertungen wurden an der gepaarten Datei dieser 
beiden Datensatze (POPVGNS) vorgenommen (vgl. Kap. 2.1).

Bei den Auswertungen zur Variabilitat der Populationen werden ein paar Begriffe derquantitativen Genetik 
gebraucht, die im Folgenden kurz eriautert werden (vgl. Falconer 1984):

VG
Ve

Vp

Genotypische Varianz
Umweltbedingte Varianz
Phanotypische Varianz (VG+VE)

VE kann in folgende Komponenten unterteilt werden:

Veg generelle Umweltvarianz, die zur Zwischen-lndividuen-Komponente beitragt und von 

permanenten Oder nichtlokalen Umstanden herruhrt. Beim Vergleich der Pflanzen vom 
Versuchsgarten mit denjenigen vom naturlichen Standort beinhaltet Veg nur denjenigen 

Anteil der umweltbedingten Varianz, der die Pflanzen beiderorts gemeinsam beeinflusst.

V e S spezielle Umweltvarianz innerhalb der Individuen, resultierend aus temporaren Oder loka- 

len Einflussen, z.B. entwicklungsbedingte Variation zwischen verschiedenen Aehrchen 
eines Blutenstandes Oder umweltbedingte Unterschiede zwischen Pflanzen gleichen 
Genotyps am naturlichen Standort und im Versuchsgarten.

Die Korrelation zwischen verschiedenen Messungen am selben Individuum (bzw. an verschiedenen Phano- 
typen gleichen Genotyps) wird als Wiederholbarkeit bezeichnet (Falconer 1984). Dabei kann es sich urn zeit- 
liche (z.B. bei Verpflanzungsexperimenten) Oder raumliche (z.B. bei Messungen an verschiedenen Aehr
chen eines Blutenstandes) Wiederholung handeln. Bei zwei Messungen pro Individuum kann die Wieder
holbarkeit direkt als Korrelationskoeffizient berechnet werden. Liegen mehr als zwei Messungen vor, so wird 
die Wiederholbarkeit als Verhaltnis der Varianz innerhalb der Individuen zur Totalvarianz berechnet: 
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(Vq+Veg)/(Vg+VEG+VES) bzw. (VQ+VEG)/Vp. Zur Schatzung der Varianzkomponenten Vq, Veg und 

Ves wurde das Programm VARCOMP (SAS Institute Inc. 1985) eingesetzt.

Neben der Korrelation bzw. Wiederholbarkeit der Gesamtstichprobe der Individuen (RT) wird oft auch die 
gepoolte Korrelation innerhalb der Populationen berechnet (Rl). Dadurch wird der Einfluss von Umwelt- 
unterschieden zwischen den Populationsstandorten rechnerisch eliminiert. Aus dem Vergleich der 
Wiederholbarkeit innerhalb der Populationen (Rl) und der ohne Berucksichtigung der Populationszugeho- 
rigkeit berechneten Wiederholbarkeit (RT) lassen sich gewisse Ruckschlusse auf die genetische Populati- 
onsstruktur einer Art ziehen. 1st Rl viel geringer als RT, so kann geschlossen werden, dass die genotypische 
Variabilitat innerhalb der Populationen vergleichsweise gering sei.

Die phanotypische Plastizitat eines Merkmals kann als ein Merkmal fur sich angesehen werden, das unter 
genetischer Kontrolle steht (Bradshaw 1965). Sie beinhaltet vielfach gezielte Reaktionen auf bestimmte 
Umweltbedingungen, die genauso der Selektion unterworfen sind wie andere fur das Ueberleben wichtige 
Eigenschaften (Schlichting 1986). Ein grosser Teil der phanotypischen Variabilitat ist demnach eigentlich zu 
verstehen als das Produkt einer Interaktion von Umwelt und Genotyp (Sultan 1987). Manchmal kann ein 
Merkmal auch ohne Einfluss von Umweltfaktoren eine grosse Variabilitat aufweisen. Als Beispiel hierfiir kon- 
nen die Deckspelzen von Agrostis casteliana angefuhrt werden, die sich im gleichen Blutenstand nicht sel- 
ten bezuglich der Ausbildung der Granne und der Callushaare stark unterscheiden (Kap. 3.3). Variabilitat 
dieser Art wird als Entwicklungsvariation ("developmental noise") bezeichnet (Falconer 1984).

8.2. Unterschiede zwischen den Populationen

Die Angaben zu den Populationsunterschieden am naturlichen Standort und im Versuchsgarten sind in den 
Tab. 31-33 zusammengestellt. Grundlage der Auswertungen waren die Stichproben vom naturlichen 
Standort und vom Versuchsgarten (POPNS bzw. POPVG). Wegen fehlender Werte (v.a. bei SA und AN) 
sind die Beobachtungszahien recht unterschiedlich.

Die Unterschiede zwischen den Populationen sind bei den Pflanzen vom naturlichen Standort fur die mei- 
sten Merkmale signifikant. Sie sind am grossten bei A. schleicheri. Bei A. curtisii und A. schleicheri unter
scheiden sich die Populationen am starksten in den Aehrchenmerkmalen, bei A. alpina dagegen sind die 
Unterschiede in den Blutenstandsmerkmalen am ausgepragtesten. Die Pflanzen aus dem Versuchsgarten 
zeigen durchwegs geringere Populationsunterschiede als diejenigen vom naturlichen Standort. Die Popu
lationen von A. alpina und A. schleicheri unterscheiden sich auch im Versuchsgarten in den meisten Merk- 
malen signifikant. Bei A. curtisii dagegen sind die entsprechenden Unterschiede oft nurmehr schwach Oder 
nicht signifikant. Die Ergebnisse der hierarchischen Varianzanalyse (Tab. 37) zeigen, dass im Versuchsgar
ten zwischen den Aehrchen verschiedener Populationen von A. curtisii fast ausschliesslich Grossenunter- 
schiede und nur sehr geringe Unterschiede in der Form vorhanden sind. Bei den anderen beiden Aden ist 
der Anteil der Form an der Varianz zwischen den Populationen im Versuchsgarten eher grosser als am natur
lichen Standort.
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Tabelle 31: Unterschlede zwlschen den Populatlonen von A. curtisil. (MSQZ: Mittlere
Summe der Quadrate zwlschen den Populatlonen, MS QI: Mittlere Summo der Quadrate lnnerhalb 
der Populatlonen, die Merkmale wurden logarlthmlsch transformlert, Legende zu den Merkmalen 
slehe Tab. 3 und 21; zu FG, s, p und n slehe Tab. 5).
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Pflanzen aus dem Versuchsgarten Pflanzen vom naturlichen Standort
Merkmal s MSQZ MSQI FG1 FG2 F-Wert P n s MSQZ MSQI FG1 FG2 F-Wert P n

GLU 0.0407 0.0039 0.0011 23 102 3.420 ♦ * * * 126 0.0479 0.0065 0.0015 23 127 4.216 * * * * 151
GLO 0.0420 0.0035 0.0014 23 102 2.581 * * • 126 0.0468 0.0067 0.0014 23 127 4.926 * * * * 151
LE 0.0333 0.0021 0.0009 23 102 2.407 * * 126 0.0442 0.0056 0.0013 23 127 4.316 * * * • 151
PA 0.0451 0.0036 0.0017 23 102 2.111 * * 126 0.0510 0.0053 0.0021 23 127 2.530 * * * 151
LS 0.3291 0.2181 0.0835 23 102 2.611 * * * 126 0.2191 0.0871 0.0409 23 127 2.128 * * 151
CA 0.0536 0.0056 0.0022 23 102 2.514 * * * 126 0.0548 0.0078 0.0021 23 127 3.676 * * * * 151
APG 0.0771 0.0087 0.0053 23 102 1.643 * 126 0.0861 0.0146 0.0061 23 127 2.395 * • 151

GRL 0.0450 0.0046 0.0014 23 102 3.339 * • * * 126 0.0475 0.0065 0.0015 23 127 4.377 * ♦ * * 151
SA 0.0381 0.0025 0.0012 20 71 2.128 * 92 0.0473 0.0030 0.0019 9 19 1.574 29
AN 0.0393 0.0011 0.0023 18 9 0.492 28 0.0541 0.0059 0.0020 22 68 3.014 * * * 91
BSL 0.0827 0.0188 0.0041 23 102 4.565 * * * * 126 0.1222 0.0503 0.0084 23 125 5.954 * * * * 149
LBSU 0.1288 0.0459 0.0098 23 99 4.700 * * * * 123 0.1361 0.0502 0.0121 23 114 4.145 * * * * 138
LBSZU 0.1182 0.0247 0.0115 23 102 2.138 * * 126 0.1267 0.0520 0.0090 22 112 5.776 * * * * 135
DKNOT 0.1415 0.0411 0.0153 23 102 2.690 * * * 126 0.1902 0.0761 0.0285 22 114 2.671 * * * 137

HL 0.0825 0.0144 0.0050 23 95 2.907 * * * 119 0.1532 0.0945 0.0094 22 111 10.061 * ♦ * * 134
LIG 0.0794 0.0117 0.0051 23 101 2.304 * * 125 0.0907 0.0170 0.0064 23 111 2.654 * * * 135
BL 0.1410 0.0198 0.0199 23 102 0.995 126 0.2001 0.1017 0.0271 23 110 3.748 * * * * 134

HH/MAXBL 0.1122 0.0347 0.0084 26 139 4.109 * * * * 166 0.1837 0.1049 0.0183 21 97 5.722 * * * * 119
LVB 0.1078 0.0312 0.0079 26 138 3.920 * * * * 165
BVB 0.0626 0.0074 0.0033 26 138 2.279 * * 165
LIGU 0.0876 0.0182 0.0057 26 138 3.207 • * * * 165
STO 0.0554 0.0114 0.0014 22 112 8.008 * * * * 135

Tabelle 32: 
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Tabelle 33:
Tab. 31).

Unterschlede zwischen den Populationen von A. schleicheri (Legende siehe
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In den Tab. 31-33 ist auch die mittlere Summe der Quadrate aufgefuhrt (MSQI bzw. MSQZ1), welche die 
Variabilitat innerhalb und zwischen den Populationen wiedergibt. Die Standardabweichung (s) kann als Mass 
fur die Gesamtvariabilitat (ohne Berucksichtigung der Populationsstruktur) interpretiert werden.
Wahrenddem zwischen naturlichem Standort und Versuchsgarten in der Variabilitat innerhalb der Populatio
nen kaum Unterschiede bestehen, ist die Variabilitat zwischen den Populationen im Versuchsgarten erwar- 
tungsgemass bei den meisten Merkmalen deutlich geringer. Allerdings trifft dies auf mehrere Merkmale von 
A. curtisii nicht zu (PA, SA, AN, Blutenstandsmerkmale), bei welchen im Versuchsgarten innerhalb der 
Populationen eine deutlich grossere Streuung festzustellen ist. Das gleiche gilt fur LS bei A. alpina. Die 
Griinde dafur konnen in der fur die Pflanzen ungewohnt gunstigen Wasser- und Nahrstoffversorgung 
liegen, die eine grossere Entfaltung des Variabilitatspotentials ermoglicht als unter den harteren Bedingun
gen am naturlichen Standort (Bradshaw 1965). Die Gesamtvariabilitat (Standardabweichung s in Tab. 31-33) 
ist im Versuchsgarten (POPVG) etwas geringer als am naturlichen Standort (POPNS). Die Standardabwei
chung der Pflanzen vom naturlichen Standort aus den Populationsuntersuchungen (POPNS) entspricht bei 
alien drei Arlen etwa derjenigen der Stichprobe aus dem ganzen Areal (AREAL, vgl. s in Tab. 25), obwohl 
die Populationsuntersuchungen nur einen Teil des Artareals abdecken.

8.3. Vergleich der Pflanzen vom naturlichen Standort 
mit denjenigen aus dem Versuchsgarten

Pflanzen von A. curtisii und A. schleicheri aus dem Versuchsgarten unterscheiden sich in den meisten 
Merkmalen signifikant von denjenigen vom naturlichen Standort (Tab. 34). Die Aehrchenmerkmale (GLU, 
GLO, LE, PA, LS, GRL) sind bei beiden Aden im Versuchsgarten deutlich kleiner und die Blutenstands- und 
Halmmerkmale (z.B. BSL, HL) signifikant grosser als am naturlichen Standort. Bei A. alpina sind zwischen 
naturlichem Standort und Versuchsgarten nur bei CA und GRL signifikante Unterschiede in den Aehrchen- 
merkmalen feststellbar, wahrenddem die Blutenstands- und Halmmerkmale ebenfalls deutlich grosser sind. 
In Tendenz und Ausmass der Veranderungen im Versuchsgarten gegenuber dem naturlichen Standort sind 
bei A. curtisii nur geringe Unterschiede zwischen den Populationen vorhanden (Tab. 34, p(ANOVA)). Bei A. 
alpina dagegen sind die Veranderungen der Aehrchenmerkmale von Population zu Population signifikant 
verschieden. Das gleiche gilt fur die Halm- und Blutenstandsmerkmale von A. schleicheri.

MSQI entspricht der Varianzkomponente innerhalb der Populationen, die Varianzkomponente 
zwischen den Populationen (V2) muss aus MSQI und MSQZ berechnet werden:
V2 = (MSQZ-MSQI)/n, wobei n bei ausgewogener Belegung der Zellen der Anzahl der Individuen pro 
Population entspricht (Freund & Littell 1981).

1
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Tabelle 34: Unterschiede zwischen den Pflanzen vom Versuchsgarten und vom naturllchen
Standort. VG-NS: mittlere Differenz, s: Standardabweichung von VG-NS, p (t): Irrtumswahr- 
scheinlichkelt zum t-Test fur gepaarte Stlchproben, p (ANOVA): Irrtumswahrschelnllchkeit zur 
Varianzanalyse bezuglich der Populationsunterschiede von VG-NS, im Obrlgen vgl. Tab. 5).

A. curtisii
Merkmal VG-NS s t FG p (t) p (ANOVA)

GLU -0.11 0.27 -3.58 63 • ♦ ♦ ♦ •
GLO -0.18 0.20 -7.03 63 • * * • * ♦
LE -0.11 0.14 -6.67 63 ♦ ♦ ♦ ♦
PA -0.04 0.09 -3.83 63 ♦ ♦ ♦ ♦

LS -0.03 0.04 -6.35 63 ♦ ♦ ♦ ♦

CA -0.05 0.08 -4.91 63 ♦ ♦ ♦ •

APG -0.04 0.03 -8.95 63 ♦ ♦ ♦ ♦ ♦ ♦ ♦

GRL -0.26 0.32 -6.45 63 ♦ • * *

BSL 23.84 23.38 8.15 63 • • ♦ •

LBSU 6.27 13.19 3.49 54 * • * •

LBSZU 7.91 10.14 5.89 56 ♦
DkNOT 5T0 6.55 2.66 61

HL 121.75 119.56 8.08 62 • • * * ♦ ♦

LIG 1.42 1.50 6.49 46 • * • *
BL 17.85 22.85 6.10 60 « « • •

HH/MAXBL 197.78 61.32 23.92 54 ♦

A. alpina

Merkmal VG-NS s t FG P C) p (ANOVA)
GLU -0.02 0.36 -0.48 90 ♦ •
GLO 0.01 0.32 0.21 90 ♦ ♦ ♦

LE 0.02 0.23 0.63 90 * • • *
PA 0.00 0 07 0.36 90 • •
LS 0.01 0.09 0.52 90 *
CA 0.05 0.07 6.73 90 * * • • ♦ ♦
APG 0.00 0.06 -0.53 90 ♦ ♦
GRL -0.13 0.44 -2.84 90 • • ♦ •
BSL 4.19 11.59 3.44 90 » • ♦ *
LBSU 3.27 7.17 4.13 81 ♦ ♦ ♦ ♦

LBSZU 0.57 6.38 0.82 83
DKNOT 1.97 4.39 4.14 84 ♦ ♦ * ♦

HL 53.90 61.89 7.69 77 • • • • ♦ • * •
LIG -0.18 0.88 -1.84 82
BL -0.13 17.55 -0.07 82

HH/MAXBL 47.89 13.52 30.05 71 • ♦ ♦ ♦ w • •

A. schleicheri
Merkmal VG-NS s t FG PC) p (ANOVA)

GLU -0.25 0.31 -9.27 132 ♦ * • *

GLO -0.16 0.28 -6.76 132 ♦ ♦ * ♦
LE -0.11 0.21 -6.47 131 • ♦ * ♦
PA -0.05 0.09 -5.52 131 ♦ * * *
LS -0.04 0.09 -4.84 131 * ♦ ♦ <r

CA -0.01 0.08 -1.43 131 •
APG -0.01 0.04 -1.56 131 * • *
GRL -0.33 0.51 -7.34 131 • * • *
BSL 18.72 16.95 12.64 130 * * * * « *
LBSU 9.62 11.69 8.79 113 • • ♦ • ♦

LBSZU 6.68 8.51 8.74 123 • ♦ • * ♦ ♦ •
DKNOT 5.58 6.33 10.09 130 • * • • • ♦

HL 95.47 85.09 11.82 110 ♦ ♦ ♦ * ♦ ♦
LIG 0.03 0.70 0.53 124 ♦ •
BL 8.93 12.76 7.77 122 ♦ • • ♦ ♦ ♦

HH/MAXBL 155 37.78 37.42 82 * ♦ * * ♦ ♦ ♦
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Im Versuchsgarten werden die Pflanzen unter vergleichsweise einheitlichen Umweltbedingungen gehalten. 
Da sich der Versuchsgarten ausserhalb des Verbreitungsgebietes bzw. der Vertikalverbreitung der drei 
Arten befindet, muss angenommen werden, dass solche Umweltbedingungen, wie sie die Pflanzen hier 
erfahren, an ihrem naturlichen Standort kaum anzutreffen sind. Ein Ausdruck dieser UmstSnde ist vielleicht 
die Beobachtung, dass die Veranderungen zwischen naturlichem Standort und Versuchsgarten bei ver- 
schiedenen Populationen oft gleichgerichtet sind, auch wenn ihre ursprunglichen Standorte sich stark 
unterscheiden.

8.4. Verpflanzungsexperimente innerhalb des
Versuchsgartens

Im kleineren Rahmen wurden auch im Versuchsgarten Verpflanzungsexperimente durchgefuhrt. Dazu 
wurden von jeder Art etwa 12 grossere Individuen aus verschiedenen Populationen zweigeteilt und

Tabelle 35: Verpflanzungsexperimente im Versuchsgarten: Unterschiede zwischen den
Standorten (t-Test fur gepaarte Stichproben mlt den untransformierten Merkmalen, MDIFF: mitt- 
lere Differenz zwischen den Standorten im Versuchsgarten, KVG: Kalthaus, OVG: oberer Ver
suchsgarten, UVG: unterer Versuchsgarten, vgl. Kap. 2.1).

Merkmal
A. curtisii

MDIFF 
(KVG-OVG)

t FG p(t)
A. al pin a

MDIFF 
(UVG-OVG) I ■ IIA3I p (t)

A. schleicherl
FG p (t)MDIFF 

(UVG-OVG)
t

GLU 0.39 5.14 6 * * -0.11 -1.23 5 -0.01 -0.08 7
GLO 0.18 3.64 6 -0.02 -0.17 5 0.01 0.15 7

LE 0.09 2.23 6 -0.10 -1.15 5 0.01 0.20 7
PA 0.05 1.88 6 -0.01 -0.34 5 -0.04 -1.11 7
LS 0.00 -0.13 6 -0.04 -1.10 5 0.01 0.30 7
CA 0.06 2.90 6 -0.04 -1.40 5 -0.04 -2.07 7

APG -0.02 -1.66 6 -0.03 -0.94 5 -0.02 -0.96 7
GRL 0.36 4.64 6 ♦ * -0.06 -0.37 5 0.22 1.42 7

BSL 52.3 7.17 6 • • • * -1.3 -0.29 5 12.4 2.70 7 *
LBSU 15.6 3.11 6 0.7 0.21 5 7.3 1.88 7

LBSZU 15.0 5.21 6 * * -1.9 -0.63 5 5.3 1.61 7
DKNOT 7.4 2.57 6 1.1 0.61 5 5.0 1.83 7

HL 315.5 12.37 6 ♦ ♦ * ♦ 15.5 1.01 5 52.9 2.30 7
UG 2.44 7.13 6 * ♦ ♦ > -0.41 -3.86 5 • -0.30 -1.77 7
BL 27.9 3.00 6 6.4 1.01 5 8.6 2.40 7 *
HH 180.0 10.90 10 * * • * 51.7 5.66 14 • * * ♦ 94.6 9.81 1 1 ♦ * * *

LVB 189.5 8.88 8 ♦ ♦ * ♦ 41.4 5.47 13 » • * • 78.1 11.53 11 • • • •
BVB 0.02 2.44 8 0.00 -0.04 13 0.00 -0.06 11
LIGU 1.92 4.71 8 * * 0.27 1.62 13 -0.15 -1.65 11
AR - - - -0.24 -0.71 13 0.78 3.88 11 * *
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die eine Halfte an den Versuchsstandort einerderbeiden anderen Aden verpflanzt (vgl. Kap. 2.1). Ein Jahr 
spater wurde Material von beiden Haiften geerntet und die Unterschiede zwischen ihnen mit Hilfe des 
t-Testes fur gepaarte Stichproben gepruft (Tab. 35). Bei den Aehrchenmerkmalen sind die Unterschiede im 
allgemeinen gering. Deutliche Veranderungen sind nur bei naturgemass eher plastischen Merkmalen wie 
Blattiange und Halmiange zu finden. Am feuchteren Standort (UVG, KVG) sind die Blatter langer, weniger 
behaart und von eher mesomorpher Art, wahrenddem am besonnteren und trockeneren Standort im obern 
Versuchsgarten (OVG), eine mehr xeromorphe Blattmorphologie zu beobachten ist. Bei A. curtisii erweisen 
sich auch die Blutenstands- und Halmmerkmale als sehr plastisch, die gleichen Merkmale also, in denen sich 
im Versuchsgarten die Populationen kaum unterscheiden (Tab. 31).

8.5. Variabilitat der Populationen

Ruckschlusse auf die Verteilung der genotypischen Varianz innerhalb und zwischen den Populationen las- 
sen sich auf Grund der vorliegenden Daten auf zweierlei Weise gewinnen: zum einen mittels des direkten 
Vergleichs der Pflanzen vom Versuchsgarten und vom naturlichen Standort (Tab. 36), zum anderen durch 
die Schatzung von Varianzkomponenten fur die beiden Standorte und deren Vergleich (Tab. 37). 
Fur eine Reihe morphologischer Merkmale wurden die Korrelationskoeffizienten zwischen ihrer Auspragung 
im Versuchsgarten und am naturlichen Standort berechnet (Tab. 36). Diese Koeffizienten, die auch Wieder- 
holbarkeit genannt werden (vgl. Kap. 8.1), entsprechen im Faile der Verpflanzungsexperimente dem Anteil 
der Summe der genotypischen Varianz (Vq) und der beiden Standorten gemeinsamen umweltbedingten 
Varianz (Veg) an der gesamten phanotypischen Variabilitat (Vp). Jene umweltbedingten Unterschiede zwi

schen den Pflanzen am naturlichen Standort, die nach der Verpflanzung in den Versuchsgarten verschwin- 
den, werden der Umweltvarianz innerhalb der Individuen (Ves) zugeschrieben. Es wird deshalb angenom- 
men, dass Veg nur sehr klein ist und die Wiederholbarkeit annahernd den Anteil der genotypischen Varianz 
wiedergibt. Eine Trennung von Vq und Veg ist jedoch nicht moglich.

Bei Aehrchen von A. curtisii und A. alpina ist die Wiederholbarkeit der Gesamtstichprobe (RT) etwa gleich 
gross wie diejenige innerhalb der Standorte (Rl). Bei A. schleicheri ist RT etwa gleich wie bei den anderen 
beiden Arten, innerhalb der Standorte dagegen ist die Wiederholbarkeit (Rl) verschwindend gering. Dies 
spricht dafur, dass die Aehrchen A. schleicheri von im Gegensatz zu denjenigen von A. curtisii und A. alpina 
innerhalb der Populationen nur eine geringe genotypisch bedingte Variabilitat aufweisen. Zwischen den 
Populationen bestehen jedoch bei den Aehrchenmerkmalen ausgesprochen grosse Unterschiede, die zu 
einem wesentlichen Teil genotypischen Ursprungs sein durften (Tab. 33). Fur die Blutenstandsmerkmale 
und die Merkmale des vegetativen Bereichs (Halm und grundstandige Blatter) ergeben sich bei A. curtisii 
und A. schleicheri keine signifikanten Beziehungen zwischen Versuchsgarten und naturlichem Standort. 
Zwischen den Populationen von A. alpina jedoch scheinen auch in diesen Merkmalen genotypisch 
bedingte Unterschiede vorhanden zu sein.
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Die Korrelationskoeffizienten der Faktoren der Hauptkomponentenanalyse (Tab. 36, F1, F2 und F3) mit den 
Aehrchenmerkmalen zeigen, dass bei A. schleicheri im Gegensatz zu den anderen beiden Arlen nurdie 

Grossenkomponente eine deutliche Wiederholbarkeit aufweist.

Wie die Ergebnisse der hierarchischen Varianzanalyse (Tab. 37) zeigen, liegen die Unterschiede zwischen 
Aehrchen verschiedener Populationen von A. curtisii hauptsachlich in der Grossenkomponente. Besonders 
deutlich ist dies bei den Pflanzen aus dem Versuchsgarten, bei denen auf die Formkomponente zwischen 
den Populationen gar keine Varianzanteile entfallen. Am meisten zur VariabilitSt dieser Art tragen die Unter
schiede zwischen Individuen innerhalb der Populationen bei. Das gleiche gilt auch fur A. alpina, bei der es 
zudem zwischen naturlichem Standort und Versuchsgarten kaum zu Verschiebungen in den Varianzantei- 
len kommt. Bei A. schleicheri wird ein grosser Teil der phanotypischen Varianz durch Grossenunterschiede 

zwischen den Populationen verursacht (F1). Der Varianzanteil der Grossenunterschiede innerhalb der 
Populationen ist gering. Die von der Aehrchengrdsse unabhangige Varianz entfallt zu etwa gleichen Teilen 
auf Unterschiede zwischen den Populationen und Unterschiede zwischen Individuen innerhalb der Popula
tionen.

Bei der Berechnung der Varianzkomponenten ist der Anteil der umweltbedingten Varianz (Veg), der nicht 
von der genotypisch bedingten Varianz (Vq) trennbar ist, wahrscheinlich wesentlich grosser als beim Ver- 

gleich der Pflanzen aus dem Versuchsgarten mit denjenigen vom naturlichen Standort. Dies deshalb, weil 
sich in Veg auch entwicklungs- und umweltbedingte Unterschiede zwischen den Blutenstanden verschie

dener Pflanzen widerspiegeln. Die Wiederholbarkeit innerhalb der Populationen (Rl) ist deshalb in Tab. 37 
deutlich grosser als in Tab. 36.

8.6. Beziehungen zwischen Standortseigenschaften und 

morphologischen Merkmalen

Zur Untersuchung der Beziehungen zwischen den morphologischen Merkmalen von A. alpina und A. 
schleicheri und den Standortseigenschaften wurden die Korrelationskoeffizienten zwischen den beiden 
Merkmalsgruppen berechnet (Tab. 38). Da die Aehrchenmerkmale untereinander eng korreliert sind, wur
den sie nicht di rekt, sondern in Form der ersten 3 Faktoren der Hauptkomponentenanalyse in die Berech- 
nungen einbezogen. Dieses Vorgehen bringt auch den Vorteil mit sich, dass zwischen Grossen- und Form- 
aspekt der Aehrchen unterschieden werden kann. Der 1. Faktor entspricht der Aehrchengrdsse, die ubri- 
gen Faktoren - die hier nicht weiter interpreter! werden sollen - widerspiegeln die Form. Es zeigt sich, dass 
zwischen den Standortsfaktoren und den morphologischen Merkmalen nur lose Beziehungen bestehen, 
wobei jedoch in der Tendenz dieser Beziehungen zwischen Versuchsgarten und naturlichem Standort 
weitgehende Uebereinstimmung besteht. Entgegen der Erwartung sind die Beziehungen der Pflanzen 
vom naturlichen Standort zu den Standortsfaktoren kaum enger als diejenigen der Pflanzen aus dem Ver
suchsgarten. Dies deutet daraufhin, dass die phanotypische Anpassung an die Standortsbedingungen bei
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A. alpina und A. schleicheri von untergeordneter Bedeutung ist. Bei A. alpina lassen sich die meisten Korre- 
lationen damit erklSren, dass mit zunehmender Hdhe und Exponiertheit der Standorte die Pflanzen immer 
kleinerwerden2. Auch die Grosse der Pflanzen von A. schleicheri korreheP hauptsachlich mit Standorts- 
merkmalen, die mit der Hohe u. M. in Zusammenhang stehen (Tab. 38, Hohe u. M. und Temperaturzahl).

Eine Beziehung zwischen geographischer und morphometrischer Distanz zwischen den Populationen ist 
besonders dann in ausgeprSgter Form zu erwarten, wenn sich die Besiedlungsgeschichte in der geographi- 
schen Verteilung der VariabilitSt widerspiegelt. Zur Untersuchung solcher Zusammenhange wurde eine 
kanonische Diskriminanzanalyse mit den Daten aus dem Versuchsgarten durchgefuhrt. Die entsprechende 
Auswertung mit A. curtisii ergab nur eine signifikante kanonische Variable, welche die portugiesischen und 
franzosischen Populationen voneinandertrennt. Bei A. alpina und A. schleicheri sind die Unterschiede zwi
schen den Populationen wesentlich grosser. Die ersten 5 bzw. 6 kanonischen Variablen der Diskriminanz
analyse, die alle hoch signifikant sind, wurden einer hierarchischen Clusteranalyse nach Ward unterzogen. 
Die geographische Verteilung der sich daraus ergebenden Gruppen ahnlicher Populationen ist in Abb. 34 
und 35 dargestellt. Im Gegensatz zu A. schleicheri ist bei A. alpina keine deutliche Beziehung zwischen 
geographischer und morphologischer Distanz erkennbar. Aber auch bei A. schleicheri sind Cluster ahnlicher 
Populationen uber ein grosseres Gebiet verteilt.

2 Standorte von A. alpina mit geringer Neigung sind meist solche in Kuppenlage (positive Korrelation 
der Grosse mit der Neigung) ohne allzulange Schneebedeckung (negative Korrelation mit Anteil der 
Zeigerarten fur lange Schneebedeckung).
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Tabelle 36: Korrelatlon glelcher Merkmale zwischen Pflanzen aus dem Versuchsgarten (VG)
und vom natiirlichen Standort (NS). RT: Korrelatlonskoeffizient, Rl: Gepoolte Korrelation Inner- 
halb der Populationen, kan. CORR.: 1. kanonischer Korrelatlonskoeffizient der entsprechenden 
Merkmalsgruppe, F1 - F3: 1. bls 3. Faktor der Hauptkomponetenanalyse mit der gepoolten Korre- 
latlonsmatrlx der Pflanzen aus VG und vom NS (der 1. Faktor 1st Jewells elne Grossenkompo- 
nente, die weltern Faktoren sind Formkomponenten).
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Tabelle 37: Hierarchlsche Varianzanalyse mlt den Aehrchenmerkmalen zur Abschatzung der
Anteile der phanotyplschen Varlanz, die auf Unterschiede zwischen den Populatlonen, zwischen 
den Individuen Innerhalb der Populatlonen sowie zwischen den Aehrchen innerhalb der Individu- 
en zuruckzufOhren slnd. Die Auswertung wurde mit PROC VARCOMP mlt Option MIVQUEO vorge- 
nommen (SAS Institute Inc. 1985), mlt den ersten drei Hauptkomponenten der Aehrchenmerk- 
male. F1 - F3: 1. bis 3. Faktor der Hauptkomponentenanalyse mit der Korreiatlonsmatrix der 
Aehrchen; der 1. Faktor 1st Jewells elne Grossenkomponente, die weitern Faktoren sind Form- 
komponenten, die mit APG (F2) und mit LS und CA (F3) enger korreliert sind, n: Anzahl Aehr
chen, K: Anzahl Populatlonen bzw. Individuen, pro Pflanze wurden 3 Aehrchen untersucht.

Pflanzen aus Versuchsgarten
Hauptkomponenten

Pflanzen vom naturlichen Standort 
| Hauptkomponenten

A. curtisii: (n=220) (n=237)

Varianzkomponente K F1 
(Grosse)

Anteil

F2 
(Form) 

an Varian

F3 
(Form) 

z in %

K F1 I F2 I F3 
(Grosse) I (Form) | (Form) 

Anteil an Varianz in %

zwischen Populationen 21 42.3 0 0 19 59.4 30.4 4.4
zwischen Individuen innerhalb Pop. 73 47.1 80.5 82.6 78 29.8 46.6 69.3
Innerhalb Individuen 10.6 19.5 17.4 10.8 23.1 26.3

Wiederholbarkeit innerh. Pop. (Rl) 0.82 0.81 0.83 0.73 0.67 0.73

Erklarte Varlanz 
der Hauptkomponenten (%) 57.6 11.8 11.0 63.4 10.5 9.9

A. alpina: (n=378) (n=456)

Varianzkomponente K F1 I F2 I F3 
(Grosse) | (Form) | (Form) 

Anteil an Varianz in %

K F1 I F2 I F3 
(Grosse) | (Form) | (Form) 

Anteil an Varianz in %

zwischen Populationen 24 19.8 22.1 23.4 24 32.4 19.4 13.9
zwischen Individuen innerhalb Pop. 126 60.8 62.9 61.1 151 51.4 60.5 64.4
Innerhalb Individuen 19.4 15.0 15.5 16.1 20.2 21.6

Wiederholbarkeit innerh. Pop. (Rl) 0.76 0.81 0.80 0.76 0.75 0.75

Erklarte Varianz 
der Hauptkomponenten (%) 47.1 14.0 12.7 51.0 14.7 11.8

A. schleicheri: (n=536) (n=653)

Varianzkomponente K F1 I F2 I F3 
(Grosse) | (Form) | (Form) 

Anteil an Varianz in %

K F1 I F2 I F3 
(Grosse) | (Form) | (Form)

Anteil an Varianz in % i

zwischen Populationen 34 66.2 28.9 46.3 38 69.9 23.8 38.8
zwischen Individuen innerhalb Pop. 177 16.5 43,5 33.2 218 8.5 46.4 27.3
Innerhalb Individuen 17.3 27.6 20.5 21.7 29.8 34.0

Wiederholbarkeit innerh. Pop. (Rl) 0.49 0.61 0.62 0.28 0.61 0.44

Erklarte Varianz 
der Hauptkomponenten (%) 58.7 15.0 9.8 63.4 10.5 9.9
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Tabelle 38: Beziehungen zwischen morphologischen Merkmalen und Standortsfaktoren (vgl.
Tab. 1) fur A. alpina und A. schleicheri vom naturlichen Standort und aus dem Versuchsgarten. 
Nur Korrelationskoeffizienten mit Betrag>=0.2 sind aufgefuhrt. Die Faktoren F1 bis F3 basieren 
auf der Hauptkomponentenanalyse mit der gepoolten Korrelationsmatrix der Pflanzen vom natur
lichen Standort und vom Versuchsgarten (Merkmale GLU, GLO, LE, PA, CA, LS, APG, GRL).

A. alpina Versuchsgarten natOrlicher Standort
_______

Aehrchenmerkmale: Aehrchenmerkmale:
Hauptkomponentenanalyse Hauptkomponentenanalyse

F1 F2 F3 BSL HL HH LVB BVB F1 F2 F3 BSL HL wk
(Grosse' (Form) (Form) (Grosse) (Form) (Form)

Erkiarte Varianz 50% 15% 12% 50% 15% 12%
Hohe u.M. 0.22 -0.21 -0.37 -0.22 -0.21 -0.32 -0.21 -0.43 -0.51 -0.41
Neigung 0.40 0.44 0.22 0.53 0.43 0.46
Exposition -0.33 0.38 0.29 0.28 -0.23
Lichtzahl -0.34 0.20 -0.22 -0.32 -0.33 -0.39 -0.38
Temperaturzahl -0.29 0.45 0.33 0.22 0.21 0.20 0.47 0.39 0.36
Kontinentalitatszahl 0.21 0.26
Feuchtzahl 0.27 0.24 -0.33 -0.27 -0.22 -0.30
Reaktionszahl -0.24 -0.23 0.31 0.21 0.23
Stickstoffzahl 0.22
Kurze Schneebedeckung -0.20
Lange Schneebedeckung 0.32’ -0.46 -0.36 -0.38 -0.21
Pot. Hohe der Vegetation 0.22 0.29 0.35 0.23 0.30 0.32 0.34
Hygromorphe Blattmorph. 0.22 0.23
Mesomorphe Blattmorph.
Skleromorphe Blattmorph.
Landeskoord. X 0.30
Landeskoord Y -0.47 0.21 0.30 0.20 -0.35 0.21

A. schleicheri Versuchsgarten naturlicher Standort

Aehrchenmerkmale: Aehrchenmerkmale:
Hauptkomponentenanalyse Hauptkomponentenanalyse

F1 F2 F3 BSL HL HH LVB BVB F1 F2 F3 BSL HL WBl
(Grosse) (Form) (Form) (Grosse) (Form) (Form)

Erkiarte Varianz 60% 15% 10% 60% 15% 10%
Hohe u.M. -0.28 -0.22 -0.28 -0.25 -0.23 0.22 -0.27
Neigung -0.24 -0.21
Exposition 0.23 0.31
Lichtzahl -0.22 -0.21 0.27 -0.30
Temperaturzahl 0.42 -0.25 0.38 0.25 0.31 0.28 0.28 0.43 -0.21 0.29 0.27 0.27
Kontinentalitatszahl
Feuchtzahl -0.20
Reaktionszahl 0.28 0.32
Stickstoffzahl -0.22 0.21 0.29
Pot. Hohe der Vegetation ■0.25 0.29 0.26
Hygromorphe Blattmorph. -0.22 0.24
Mesomorphe Blattmorph. -0.21 -0.21
Skleromorphe Blattmorph. -0.24
Landeskoord. X -0.40 -0.35 -0.29 -0.28
Landeskoord Y 0.33 -0.33 0.30 -0.27 -0.24
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Abbildung 34: Beziehungen zwischen morphologischer und geographischer Distanz bei den 
Populationen von A. alplna. Die Symbole stellen funf Cluster der Clusteranalyse nach Ward mit 
der Mahalanobisdistanz (geschatzt aufgrund der ersten 5 kanonischen Variablen der Diskrimi- 
nanzanalyse) dar.

Abbildung 35: Beziehungen zwischen morphologischer und geographischer Distanz bei den
Populationen von A. schleicheri. Die Symbole stellen funf Cluster der Clusteranalyse nach Ward 
mit der Mahalanobisdistanz (geschatzt aufgrund der ersten 6 kanonischen Variablen der Diskrl- 
minanzanalyse) dar.
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9. Ueberblick iiber die Ergebnisse und 
Diskussion

Im folgenden werden die wichtigen Ergebnisse kurz rekapituliert und als Basis der abschliessenden Diskus
sion in einertabellarischen Uebersicht zusammengestellt (Tab. 43). Im Zentrum der Diskussion steht die 
morphologische Variabilitat und ihre Beziehungen zur Oekologie und Phanologie der jeweiligen Art. Eine 
Uebersicht zu den Populationsstandorten ist im Anhang zu finden (Anhang A-C), ebenso eine alphabetisch 
sortierte Legende zu den Abkurzungen (Anhang D).

9.1. Ergebnisse
Taxonomische Stellung

Die morphologischen Gemeinsamkeiten zwischen A. curtisii, A. alpina und A. schleicheri beschranken sich 
hauptsachlich auf die Ausbildung der Aehrchen. Bezuglich der Blutenstande und der Blattmorphologie be- 
steht zwischen ihnen, im Vergleich zum Spektrum der Variabilitat der europaischen Aden der Gattung Agro

stis, wenig Uebereinstimmung. Die Clusteranalysen mit verschiedenen Merkmalsgruppen zeigen zudem, 
dass die AusprSgung der Blutenstands- und Blattmerkmale mit den phanologischen und okologischen Cha- 
rakteristika der in Europa vorkommenden Arten in einer gewissen Uebereinstimmung steht (Abb.14).

Verbreitung

Bei A. alpina und A. schleicheri handelt es sich urn eigentliche Gebirgsarten. Agrostis alpina ist in den mei- 
sten europaischen Gebirgen, die eine alpine Hohenstufe aufweisen, anzutretfen (Abb. 15). Agrostis schlei

cheri kommt auch in weniger hohen Gebirgen vor, in denen A. alpina fehlt (Jura, Kantabrische Gebirge). Zu
dem kommt diese Art im Gegensatz zu A. alpina auch im Atlas und in der Sierra Nevada vor, fehlt dafur aber in 
den Ostalpen und den Osteuropaischen Gebirgen (Abb. 17). Agrostis curtisii besitzt ein atlantisches 
Verbreitungsgebiet, das sich von Marokko bis Sudengland erstreckt (Abb. 16).

Oekologie

Die drei Arten unterscheiden sich stark in ihren okologischen Anspruchen. Agrostis curtisii, eine Charakter- 
art der atlantischen Heiden, ist an trockenere Standorte auf saurem Substrat gebunden. Agrostis alpina 
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kommt sowohl auf saurem als auch auf basischem Substrat vor. Sie ist nuroberhalb der Waldgrenze anzu- 
treffen und bevorzugt Standorte geringer Konkurrenz und kurzer Schneebedeckungsdauer. Agrostis 
schleicheri wachst nur auf karbonathaltiger Unterlage (hauptsSchlich Kalk, gelegentlich auch Dolomit), meist 
auf grossen Felsbldcken und an FelswSnden. Sie ist ein Chasmophyt und hat zumeist direkten Wurzelkon- 
takt zum Gestein. Die Vertikalverbreitung von A. schleicheri erstreckt sich von 600 bis 2100 m u. Meer. In hd- 
heren Lagen bevorzugt sie besonnte, sudexponierte Standorte, in tieferen solche mit starkerer Beschat- 
tung und grdsserer Luftfeuchtigkeit (Abb. 19). In der unteren alpinen Stufe kann A. schleicheri gelegentlich 
gemeinsam mit A. alpina angetroffen werden.

Jahreszeit der Anthese

Im Versuchsgarten, unter gleichen klimatischen Bedingungen, bluht A. alpina als erste, gefolgt von A. 
schleicheri und A. curtisii. Im Feld findet die Anthese bei A. alpina im ganzen Verbreitungsgebiet zwischen 
Anfang Juli und Ende August statt. Agrostis schleicheri bluht an warmeren Standorten unterhalb 1000 m 
u.M. in der ersten Julihalfte, in hoheren Lagen und an kuhleren Standorten unterhalb 1000 m etwa von 
Anfang bis Ende August. Die Bliitezeit von A. curtisii erstreckt sich von Mitte Mai bis anfangs Juli.

Die Unterschiede im Zeitpunkt der Anthese zwischen den Populationen im Versuchsgarten sind bei alien 
drei Arten signifikant. Sie lassen sich in Beziehung setzen zu gewissen Eigenschaften des ursprunglichen 
Standortes (Tab. 12). Eindeutige Beziehungen zu den Temperaturverhaltnissen des Herkunftsortes sind 
jedoch nicht erkennbar.

Tageszeit der Anthese

Die bisher untersuchten europaischen Arten der Gattung Agrostis bluhen alle bei Tag (Tab. 14). Die An
these von A. alpina und A. curtisii dagegen findet des Nachts statt, diejenige von A. schleicheri am Abend 
(Untersuchungen im Versuchsgarten). Dass A. alpina und A. curtisii trotz sehr unterschiedlicher okolo- 
gischer Anspruche etwa zur gleichen Tageszeit bluhen, ist ein Hinweis fur die enge Verwandtschaft der 
beiden Arten.

Selbstkompatibilitat und Fruchtbildung

Von den 10 entsprechend untersuchten europaischen Arten der Gattung ist A. schleicheri neben 
A. rupestris die einzige selbstkompatible Art (Tab. 15). Agrostis alpina und A. curtisii sind wie alle ubrigen 
untersuchten Arten weitgehend selbstinkompatibel. Die Unterschiede in der Blutenbiologie drucken sich 
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auch in der Fruchtproduktion aus. Diese ist bei A. schleicheri deutlich grosser als bei A. alpina und A. curtisii 

(Tab. 16).

Fruchtkeimung und -verbreitung

Die Keimungsversuche wurden im Winter mit trocken gelagerten Fruchten der vorangehenden Vege- 
tationsperiode durchgefuhrt (Tab. 17 und 18). Die maximale Keimrate war bei A. schleicheri deutlich hoher 
(97%) als bei A. alpina (54%) und A. curtisii (74%). Bei diesen beiden Aden befindet sich ein Teil der Fruchte 
in einem Ruhestadium. Den grossten Einfluss auf die Keimraten haben Licht- und Temperaturregime. Der 
Einfluss von Chilling ist teils negativ, teils positiv, je nach Behandlungskombination (Kap. 5.7). 
Die Aden der Alpina-Gruppe weisen vergleichsweise kraftig ausgebildete Grannen und Callushaare auf, die 
sich hygroskopisch bewegen konnen (Kap. 5.8). Wie Untersuchungen von Pead (1979) zeigen, dienen 
diese Organe wahrscheinlich weniger der Fruchtverbreitung uber grossere Distanzen, sondern sind eher 
Hilfsmittel zum Auffinden von Kleinstandoden mit gunstigen Keimbedingungen ("safe sites") und zur geeig- 
neten Ausrichtung und Verankerung der Fruchte fur die Keimung. Untersuchungen zur Fruchtverbreitung 
der Aden der Alpina-Gruppe liegen nicht vor. Es kommen verschiedene Verbreitungsaden in Frage, haupt- 
sachlich Windverbreitung sowie endo- und epizoochore Verbreitung.

Chromosomenzahlungen

Die Chromosomenzahlungen (Meiose der Pollenmutterzellen) ergaben in Uebereinstimmung mit Untersu
chungen anderer Autoren folgende Ergebnisse: A. alpina, 2n=14 (diploid), A. curtisii, 2n=14 (gelegentlich 
B-Chromosomen), A. schleicheri, 2n=42 (hexapioid, nur Bivalente).

An Pflanzen eines Populationsstandodes (SB2) der subalpinen Stufe, die morphologisch kaum von typi- 
schen Vedretern von A. schleicheri abweichen, wurden 2n=28 Chromosomen gezahlt. Es wird vermutet, 
dass es sich dabei um Hybriden zwischen A. schleicheri und A. alpina handle. Aus Kreuzungen zwischen 
diesen und A. schleicheri (2n=42) gingen Pflanzen hervor, an denen 2n= ca. 35 Chromosomen gezahlt 
wurden.

Kreuzungsversuche

Kreuzungsversuche zwischen den selbstinkompatiblen A. alpina und A. curtisii ergaben eine ahnlich hohe 
Fruchtausbeute wie Kreuzungen innerhalb der beiden Arlen. Aus Kreuzungen dieser beiden Aden mit der 
selbstkompatiblen A. schleicheri dagegen gingen kaum Fruchte hervor, die auf Fremdbestaubung zuruck- 
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zufuhren sind. Ein morphologischer Vergleich der F1-Pflanzen mit ihren Eltern zeigt, dass bei A. schleicheri 
die SelbstbestSubung uberwiegt (Abb. 27).

Hybriden

Hybriden zwischen Aden der Alpina-Gruppe und anderen Aden der Gattung Agrostis warden weder im Feld 
gefunden noch konnten solche experimentell erzeugt werden. Interspezifische Kreuzungsversuche inner- 
halb der Alpina-Gruppe dagegen waren recht erfolgreich, besonders zwischen den diploiden, selbstinkom- 
patiblen Aden A. alpina und A. curtisii (Tab. 20). Bei 12 von 77 F1-Pflanzen aus den Kreuzungsversuchen, 
die bis zur Blute aufgezogen werden konnten, handelt es sich um Hybriden, erkennbar an den dunnen, sich 
nicht offnenden Antheren. Diejenigen zwischen A. alpina und A. curtisii sind zudem an der intermediaren 
Ausbildung der Blutenstande und Blatter (Abb. 29) eindeutig zu identifizieren. Hybriden der beiden diploi
den Aden mit der hexaploiden A. schleicheri dagegen sind von A. sch/e/cheri kaum unterscheidbar 
(Unterschiede nur in der Blattmorphologie, vgl. Abb. 29). Dies ist leicht zu verstehen, wenn man davon 
ausgeht, dass diese Hybriden drei Chromosomensatze von A. schleicheri und nur einen des diploiden 
Elters enthalten.

Morphologischer Vergleich der drei Aden

Die Datenbasis fur den Artvergleich bilden Stichproben, die aus entiiehenen Herbarbelegen und selbst ge- 
sammeltem Material aus dem gesamten Areal der jeweiligen Art zusammengestellt wurden. Es wird ange- 
nommen, dass diese Stichproben einigermassen reprasentativ seien.

Die Artunterschiede sind fur die meisten Merkmale hochsignifikant. Zur Unterscheidung der Aden am be- 

sten geeignet ist die Blattmorphologie (Tab. 23, Abb. 29). Multivariat gesehen lassen sich die Aden auch in 

bezug auf die metrischen Aehrchenmerkmale gut voneinander trennen (Tab. 24, Abb. 30). Ein Vergleich 
der Mahalanobisdistanzen macht deutlich, dass die hexaploide A. schleicheri bezuglich der morphologi- 
schen Merkmale A. alpina nicht nSher steht als A. curtisii (Tab. 22). Zum gleichen Ergebnis fuhd auch ein Ad- 
vergleich hinsichtlich der qualitativ erfassten Merkmale (Trichodiumnetz, Form der Blutenstande, Blattmor
phologie).

Adunterschiede in der VariabilitSt sind nur fur die Aehrchenmerkmale nachweisbar: die Aehrchen von 
A. schleicheri sind weniger variabel als diejenigen der anderen beiden Aden (Tab. 25). Diese Unterschiede 

betreffen hauptsachlich grdssenunabhSngige Varianzanteile, also die Form (Abb. 31).

Bei alien drei Aden widerspiegeln die Merkmalskorrelationen im wesentlichen die positionelle und funktio- 
nelle Verwandtschaft zwischen den Merkmalen (Tab. 26-28). Die Korrelationen zwischen den Aehrchen-
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merkmalen sind bei A. alpina oft deutlich kleiner als bei A. schleicheri und A. curtisii. Dies ist in Zusammen- 
hang mit der relativ grossen Variabilitat in der Form bei A. alpina zu sehen. Die Grosse der Aehrchenmerk- 
male ist bei A. curtisii im Gegensatz zu den anderen beiden Aden weitgehend unabhSngig von der Grosse 
von Halm und Blutenstand.

Artunterschiede in der Abhangigkeit der Aehrchenmerkmale von der Aehrchengrdsse wurden mit Hilfe der 
Regression der logarithmierten Variablen untersucht (Tab. 29). Fur mehrere Merkmale wurden signitikant 
positiv oder negativ allometrische Beziehungen gefunden (LSP, AL bzw. APG, CA, GLU, GLO, AL).

Zur Untersuchung der regionalen Unterschiede wurde das Areal der drei Aden in 8-14 Regionen untedeilt 
(Abb. 4-6). Die Unterschiede zwischen diesen Regionen sind bei A. curtisii am grossten (Tab. 30). Auch bei 
A. schleicheri sind sie hoch signitikant. Demgegenuber sind die regionalen Unterschiede bei A. alpina ver- 
gleichsweise gering. Klinale Tendenzen in der Variation der morphologischen Merkmale wurden keine ge

funden (Abb. 33).

Populationsstruktur

Grundlage der Populationsuntersuchungen bilden Stichproben von insgesamt 88 Populationen, die in den 
Versuchsgaden verpflanzt wurden. Da die drei Aden der Alpina-Gruppe sich in ihren okologischen Anspru- 
chen stark unterscheiden, wurde nicht angestrebt, alle Pflanzen im Versuchsgaden unter gleichen Umwelt- 
bedingungen zu halten. Statt dessen wurde versucht, jeder Ad Bedingungen zu bieten, die moglichst 
denjenigen an ihren naturlichen Standoden entsprechen. Von jeder Pflanze wurde wenn moglich fediles 
Material vom Versuchsgaden und vom ursprunglichen Standod herbarisied und spater auf mehrere morpho- 
logische Merkmale hin untersucht.

Die Variabilitat innerhalb der Populationen ist im Versuchsgaden nicht geringer als am naturlichen Standod. 
Die Populationsunterschiede hingegen sind erwadungsgemass deutlich kleiner, besonders bei A. curtisii, 
bei der diese im Versuchsgaden fur die meisten Merkmale nicht signitikant sind.
Die Unterschiede zwischen den Pflanzen vom naturlichen Standod und vom Versuchsgaden sind bei 
A. curtisii und A. schleicheri zumeist hochsignifikant. Bei den Aehrchenmerkmalen von A. alpina sind die 
Differenzen im Mittel gering, dafur unterscheiden sie sich stark von Population zu Population. 
Wie Umpflanzungsexperimente im Versuchsgaden zeigen, weisen die Blattmerkmale erwadungsgemass 
eine hohe phanotypische Variabilitat auf. Die Aehrchenmerkmale hingegen werden von Umweltfaktoren nur 
wenig beeinflusst.
Aus den Beziehungen zwischen den morphologischen Merkmalen der Pflanzen am naturlichen Standod 
und im Versuchsgaden lassen sich gewisse Schlussfolgerungen hinsichtlich der genotypischen Variabilitat 
der Populationen und der genotypisch bedingten Populationsunterschiede ableiten. Die entsprechenden 
Korrelationen (Wiederholbarkeiten) deuten daraufhin, dass die diploiden, selbstinkompatiblen Aden A. cur

tisii und A. alpina eine recht grosse genotypisch bedingte Variabilitat innerhalb der Populationen aufweisen, 
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die morphologische Variabilitat innerhalb der Populationen der selbstkompatiblen A. schleicheri dagegen 
grdsstenteils umwelt- Oder entwicklungsbedingt ist. Dafiir sind die Unterschiede zwischen den Populatio
nen von A. schleicheri bei den Pflanzen aus dem Versuchsgaden ausgesprochen gross, wahrenddem die 
entsprechenden Unterschiede bei A. curtisii grdsstenteils nicht signifikant sind. Die Populationsunterschie- 
de bei A. alpina sind zwar meist signifikant, aber doch deutlich geringer als bei A. schleicheri.
Zwischen den morphologischen Merkmalen und den Standortseigenschaften (Zeigerwerte, Hohe, Neigung 
u.a.) bestehen nur lose Beziehungen. Entgegen der Erwartung sind diese fur die Pflanzen vom naturlichen 
Standort kaum enger als fur diejenigen aus dem Versuchsgarten.

9.2. Diskussion

Die Ergebnisse der morphologischen Untersuchungen, der Kreuzungsversuche und der Untersuchungen 
zur Phanologie und Oekologie erharten die zu Beginn der Arbeit gehegte Vermutung, dass die drei Aden 
der Alpina-Gruppe eng miteinander verwandt sind. Agrostis schleicheri wurde fruher gelegentlich als Unter- 
art von A. alpina betrachtet. Es wurden jedoch keine Hinweise dafur gefunden, dass A. schleicheri A. alpina 
naher stehen soil als A. curtisii. Insbesondere die Form des Blutenstandes und die Ausbildung des Tricho- 
diumnetzes ist bei A. schleicheri ahnlich wie bei A. curtisii, jedoch deutlich verschieden von A. alpina.

Im folgenden wird versucht, die Lebensstrategie der Aden der Alpina-Gruppe kurz zu charakterisieren und 
Beziehungen aufzuzeigen zwischen Strategie, Variabilitat und genetischer Struktur. Eine Zusammenstel- 
lung der wichtigsten Informationen, auf denen diese Ausfuhrungen beruhen, ist in Tab. 43 zu finden.

Im Modell der r- und K-Selektion (MacAdhur & Wilson 1967) werden die Organismen entlang eines Gradien- 
ten zunehmender Storung zwischen zwei Extremen angeordnet, den sogenannten r- und K-Strategen. 

Grime (1977) erweitede dieses Modell urn eine zweite Dimension: Stress, verstanden als Mangel an lebens- 
wichtigen Ressourcen (Wasser, Nahrstoffe, Licht usw.). Die Anknupfungspunkte zwischen dem Modell von 
Grime und demjenigen von MacAdhur & Wilson sind in Abb. 36 dargestellt.
Grime (1977) geht von drei primaren Strategien aus: C- Strategen ("competitors"), R-Strategen ("ruderals") 
und S-Strategen ("stresstolerators"). Die "ruderals" entsprechen den r-Strategen im Modell von MacAdhur 

XWilson (1967), die "stresstolerators"und die "competitors" ungefahrden K-Strategen. Die gemass Grime 
(1977) fur die Vegetation wichtigsten Faktoren Stress und Storung lassen nur drei fur GefSsspflanzen be- 
wohnbare Extremstandode zu. Standode, die zugleich starkem Stress und starker Storung unterworfen 

sind, konnen von Kormophyten nicht bewohnt werden (Abb. 36). Das Modell von Grime eignet sich gut als 
Bezugsrahmen fur die Interpretation der Unterschiede zwischen den drei Aden der Alpina-Gruppe. 
Untersuchungen von Gray (1988) an A. curtisii zeigen, dass an Standoden, die nach einem Heidefeuer neu 
besiedelt werden, nur die Erstbesiedler sich durch Fruchte ausbreiten konnen. In der Pionierphase der Be- 
siedlung ist es deshalb von Vodeil, einen grossen reproduktiven Aufwand zu betreiben (R-Strategie), wah
renddem spater die Konkurrenzfahigkeit (C-Strategie) und Stresstoleranz bzw. das Durchhaltevermogen (S-
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Strategie) wichtiger werden. Dies gilt z.B. auch fur Populationen von A. capillaris, die WaldschlSge besiedeln 
(Fdrderer 1982).

co

Abbildung 36: Beziehung zwischen dem Modell von MacArthur & Wilson (1967) und dem auf
diesem aufbauenden Modell von Grime (1977). C: C- Strategen ("competitors"), R: R-Strategen 
("ruderals"), S: S-Strategen ("stresstolerators").

Unter gunstigen, konkurrenzarmen Bedingungen, wie sie z.B. entstehen, wenn durch Feuer Oder andere 
Storungseinflusse die Vegetation weitgehend vernichtet wird, bilden einzelne Individuen von A. curtisii oft. 
Hunderte von Bliitenstanden aus. Dies wurde auch im Versuchsgarten beobachtet, wo die Pflanzen unter 
ahnlich konkurrenzarmen Bedingungen gehalten wurden. Dort waren einzelne Pflanzen in der Folge so 
geschwacht, dass sie eingingen.
Die Populationen von A. curtisii sind meist sehr dicht und bilden in der Regel viele Blutenstande aus. Da- 
durch wird eine ausreichende Bestaubung gewahrleistet, und es werden trotz SelbstinkompatibilitSt viele 
Fruchte produziert. Keimlinge von A. curtisii wurden oft beobachtet, vornehmlich an konkurrenzarmen 
Standorten (Oedland, Strassenboschungen, Kiesgruben, umgepflugtes Heideland).
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Agrostis curtisii wachst dicht horstformig und kann sich nur sehr langsam vegetativ ausbreiten. Sie ist des- 
halb fast ausschliesslich auf generative Vermehrung angewiesen. Viele Populationen, besonders solche in 
lichten Waidern, bestehen aus isolierten Horsten. In Heiden mit geringer Deckung von Holzpflanzen bildet 
A. curtisii oft grossere, geschlossene Rasenflachen. Diese Rasen bestehen vermutlich meist aus mehreren 
Genotypen.
Agrostis curtisii besitzt gewisse Eigenschaften von R-Strategen, zugleich ist ihre Wachstumsrate und damit 
ihre Konkurrenzfahigkeit - wohl in Anpassung an die Nahrstoffarmut ihrer Standorte - deutlich geringer als 
bei anderen Aden der Gattung (Clarkson 1967, Osborne et al. 1981). Es wird deshalb postuliert, dass A. 
curtisii eine S-R-Strategin ist.

Agrostis alpina besiedelt Windecken und andere konkurrenzarme Extremstandorte der alpinen Stufe. Die 
geringe Wachstumsrate und der vergleichsweise kleine reproduktive Aufwand kennzeichnen diese Art als 
eine S-Strategin. Je nach Topographie und Bodenverhaltnissen bildet A. alpina kleine, isolierte Populatio
nen oder (seltener) grossere Bestande. An den meisten Standorten entwickeln sich nurwenige Bluten- 
stande, deren Dichte oft so gering ist, dass nur eine ungenugende Bestaubung erfolgt. Da A. alpina spat 
bluht, werden zudem in Jahren mit ungunstiger Witterung kaum Fruchte gebildet. Die Fruchtproduktion von 
A. alpina ist deshalb meist klein. Die Fruchte weisen eine gewisse "primary dormancy" (Simpson 1990) auf 
und keimen deshalb grosstenteils erst im Jahr nach ihrer Bildung. Es ist zu vermuten, dass es nur sehr weni- 
gen Keimlingen gelingt, sich zu erwachsenen Pflanzen zu entwickeln. Die Fahigkeit zur vegetativen Aus- 
breitung, die A. alpina in geringem Masse besitzt, ist deshalb wahrscheinlich von adaptiver Bedeutung.

Agrostis schleicheri wachst in vielen kleinen, isolierten Populationen, die wahrscheinlich zum grossten Teil 
auf eine einzige Frucht zuruckgehen. In Felsspalten konnen extreme Konkurrenzbedingungen herrschen 
(Oettli 1904). Das Substrat in Felsspalten besitzt oft einen grossen Humusgehalt (Oettli 1904) und genugt 
deshalb auch den Anspruchen konkurrenzfahiger Aden anderer Standorte (Weiden, Wiesen, Waldrander). 
Zugleich mussen Felsstandorte in bezug auf viele Umweltfaktoren als Extremstandorte betrachtet werden 
(Oettli 1904). Da die Felswande oft einer schnellen Verwitterung unterliegen, sind die Spalten, in denen A. 
schleicheri wurzelt, recht kurzlebig. Agrostis schleicheri muss demnach uber Fahigkeiten von S-Strategen, 
R-Strategen und in gewissem Masse auch von K-Strategen verfugen. Die Selbstkompatibilitat und die damit 

verbundene vergleichsweise grosse Fruchtproduktion konnen als Eigenschaften von R-Strategen gese- 
hen werden. Agrostis schleicheri besitzt keine Fahigkeiten zur vegetativen (spaltenubergreifenden) Aus- 
breitung wie mehrere andere Felspflanzen (vgl. Oettli 1904) und ist deshalb auf die Verbreitung durch Dia- 
sporen angewiesen. Die Selbstkompatibilitat dieser Art ist wahrscheinlich in Anpassung an die Kurzlebigkeit 
der Wuchsorte und das sporadische Auftreten geeigneter Standorte entstanden1. Im ubrigen ist die Wachs
tumsrate von A. schleicheri vergleichsweise gering, denn an produktiveren Standorten ist diese Art nicht 
konkurrenzfahig. Wie fur A. curtisii wird deshalb fur A. schleicheri eine S-R-Strategie postuliert.

1 Gramineen besitzen ein Inkompatibilitatssystem, das auf 2 oder mehr Loci mit mehreren Allelen 
beruht und bei Polyploidisierung nicht zusammenbricht (Connor 1979).



A. curtisii A. alpina A. schleicheri Quelle
Chromosomenzahl (2n) 14 14 42 T19

Blattmorphologie skleromorph mesomorph-skleromorph mesomorph-hygromorph A29
Areal Atlantikkuste Westeuropas Spanien bis Rumanien Marokko bis Oesterreich A15-17

Hohe u.M. (m) bis 1450 1400 -3000 600 - 3250 T7
Substrat pHtief, trocken, oft sandig sauer bis basisch, eher trocken Kalkfelsen, gute Wasservers. K4.1-4.3

Bliitenbiologie selbstinkompatibel selbstinkompatibel selbstkompatibel T20
Tageszeit der Anthese Nacht Nacht Abend T14

Anteil der Aehrchen mit Fruchten an NS 17% 33% 54% T16
Anteil der Aehrchen mit Fruchten im VG 47% 53% 69% T16

reproduktiver Aufwand (Blutenstande, FrOchte) gross klein gross
Keimruhe ('primary dormancy') gering gross unbedeutend K5.7

Fahigkeit zur vegetativen Vermehrung gering massig keine K7.2
postulierte Strategic nach Grime (1979) S-R S S-R K9.2

Variabilitat beziiglich Grosse ++ ++ ++ A31
Variabilitat beziiglich Form +++ +++ + A31

phanotypische Plastizitat ++++ + ++ T31-35
regionale Unterschiede fur Aehrchen (F-Wert) 5-13 1 -3 3-9 T30

regionale Unterschiede fur Bliitenstand und Halm (F-Wert) 3-6 2-5 2-7 T30
Populationsunterschiede im VG fur Aehrchen (F-Wert) 1 -4 2-4 5-13 T31-33
Populationsunterschiede an NS fur Aehrchen (F-Wert) 2-9 2-5 5-17 T31-33

Populationsunterschiede in VG fur ubrige Merkmale (F-Wert) 1 -4 1 -5 1.5-3.5 T31-33
Populationsunterschiede an NS fur ubrige Merkmale (F-Wert) 1 -4 3-10 3- 5 T31-33

RT fur Aehrchen 0.7 - 0.9 0.5-0.7 0.4 - 0.7 T36
Rl fur Aehrchen 0.6-0.9 0.5-0.7 0-0.2 T36

RT fur Bliitenstand 0-0.3 0.3-0.5 0.1 -0.3 T36
Rl fur Bliitenstand 0.1 -0.2 0-0.3 0-0.2 T36

Differenz VG-NS fur Aehrchen (T-Wert) 3-9 0-3(7) 1-9 T34
Differenz VG-NS fiir iibrige Merkmale ohne HH (T-Wert) 3-8 0-8 0-13 T34
Populationsunterschiede in der Differenz fiir Aehrchen gering gross gering T34

Populationsunt. in der Differenz fiir ubrige ohne HH gering gering gross T34

rono
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Die Arten der Alpina-Gruppe haben sehr spezifische Standortsanspruche. Fur keine der drei Aden wurden 
bisher morphologisch unterscheidbare Oekotypen beschrieben (Romero Garcia et al. 1988). Dies deutet 
daraufhin, dass sie - im Gegensatz zu vielen anderen der Gattung Agrostis (vgl. z.B. Bradshaw 1960) - nicht 
in der Lage sind, sich an ein grosses Spektrum von Standortsfaktoren genotypisch und phanotypisch anzu- 
passen.
Bei A. curtisii sind nurkleine genotypisch bedingte Populationsunterschiede feststellbar. Gemass Hamrick 
(1987) besteht zwischen Populationen allogamer, windbestaubter Arten mit grossem Genfluss - durchwegs 
Eigenschaften, die auch auf A. curtisii zutreffen - nur eine vergleichsweise geringe genetische Differenzie
rung2. Agrostis curtisii wachst zudem in ausgedehnten, sich manchmal uberganze Landstriche erstrecken- 
den Populationen, so dass Gendrift keine wichtige Rolle spielen durfte. Die extrem grossen regionalen Un- 

terschiede innerhalb dieser Art miissen auf phanotypische Anpassung an unterschiedliche klimatische Be
dingungen zuruckgefuhrt werden. Ihre phanotypische Plastizitat ist wesentlich grosser als bei A. alpina und 
A. schleicheri.
Die Starke genetische Differenzierung, die besonders bei A. schleicheri, aberauch bei A. alpina festgestellt 
wurde, deren Populationen oft klein sind, ist wohl meist eine Folge von Gendrift. Die geringen Korrelationen 
zwischen den morphologischen Merkmalen und den okologischen Standortsfaktoren (Tab. 39) konnen als 
Hinweise dafur interpreted werden, dass nur ein geringer Teil der Populationsunterschiede selektionsbe- 
dingter Natur sein durfte.

A. schleicheri unterscheidet sich in zwei wesentlichen Punkten von den zwei anderen untersuchten Arten: 
sie ist selbstkompatibel und hochpolyploid. Beides kann die Variabilitat und die okologischen Eigenschaften 
einer Art beeinflussen (Schlichting 1986, Levin 1983).
Arten, bei denen die Selbstbestaubung uberwiegt, weisen innerhalb der Populationen tendenziell eine ge- 
ringere Variabilitat auf als vornehmlich allogame Arten. Zugleich sind jedoch die Unterschiede zwischen den 
Populationen grosser (Jain 1976, Levin 1978). Agrostis schleicheri ist da keine Ausnahme: die genotypi- 
sche Variabilitat der untersuchten morphologischen Merkmale innerhalb der Populationen ist sehr klein, die 
Unterschiede zwischen den Populationen dagegen sind ausgesprochen gross, viel grosser als bei den bei- 
den selbstinkompatiblen Arten. Dies und die Populationsstruktur (viele kleine Populationen) deuten darauf 
hin, dass die meisten Populationen von A. schleicheri wahrscheinlich von einem einzigen Keimling abstam- 
men. Aehnliche VerhSItnisse wurden auch beim Fam Asplenium ruta-muraria gefunden, der wie A. schlei

cheri in kleinen, isolierten Populationen Kalkfelsen (aber auch Mauern) besiedelt und zur Selbstbefruchtung 
befShigt ist (Schneller 1991).
Durch Polyploidisierung entstehen in gewissem Sinne Makromutanten mit neuen physiologischen Eigen
schaften und okologischen Anspriichen (Levin 1983). Polyploide unterscheiden sich deshalb in den 
okologischen Eigenschaften oft stark von ihren diploiden Vorgangern und besiedeln andere Habitate.

2 Unter okotypischer Differenzierung ist die Entstehung einer genetischen Struktur in Anpassung an 
bestimmte okologische Faktoren zu verstehen. Der ubergeordnete Begriff der genetischen Diffe
renzierung umfasst auch zufallige oder historisch bedingte Vorgange wie Gendrift und Migration.
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Zudem kann Polyploidie auch zu Veranderungen in Art und Ausmass der phanotypischen Plastizitat fuhren 
(Schlichting 1986). Die geringere Variabilitat der Aehrchenform bei A. schleicheri konnte eine Folge der 
stabilisierenden Wirkung der Polyploidie sein (Tai 1980).

Abschliessend kann festgehalten werden, dass sich die Unterschiede in der Lebensstrategie der Aden der 
AIpina-Gruppe so in der Variabilitat ihrer Populationen niederschlagen, wie es aufgrund der Ergebnisse und 
Modelie anderer Autoren (Jain 1976, Levin 1978 und 1983, Schlichting 1986) zu erwarten ist. Den starksten 
Einfluss auf die genetische Differenzierung der untersuchten Aden haben vermutlich Blutenbiologie, Popu- 
lationsgrosse und Genfluss.
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10. Zusammenfassung
Im Zentrum der vorliegenden Arbeit steht die vergleichende Untersuchung der Variabilitat derdrei verwand- 
ten Arten Agrostis curtisii (2n=14), A. alpina (2n=14) und A. schleicheri (2n=42), die als Alpina-Gruppe ange- 
sprochen werden. Die morphologischen Gemeinsamkeiten zwischen den drei Arten bestehen hauptsach- 
lich im Bereich der Aehrchen. Am besten geeignet zur Unterscheidung der Arten der Alpina-Gruppe ist die 
Gestalt der Blatter. Mit Hilfe der Diskriminanzanalyse lassen sich auch einzelne Aehrchen mit grosser Sicher- 
heit identifizieren. A. schleicheri wurde gelegentlich als Unterart von A. alpina eingestuft. Hinweise dafur, 
dass sich diese beiden Arten innerhalb der Alpina-Gruppe besonders nahe stehen, gibt es jedoch bei 
Berucksichtigung aller untersuchten morphologischen Merkmale nicht. Unterschiede in der phanotypischen 
Variabilitat zwischen den drei Arten wurden nur fur die Aehrchenmerkmale festgestellt.
Im Gegensatz zu anderen entsprechend untersuchten Arten der Gattung Agrostis bltihen A. curtisii und 
A. alpina des Nachts. Die Anthese von A. schleicheri findet am Abend statt. Infolge der Selbstkompatibilitat 
ist die Fruchtproduktion bei A. schleicheri im allgemeinen wesentlich grosser als bei den andern beiden 
Arten der Alpina-Gruppe, die selbstinkompatibel sind.
Bei A. alpina und A. schleicheri handelt es sich urn Gebirgsarten. Agrostis curtisii besitzt ein atlantisches 
Verbreitungsgebiet. Die drei Arten unterscheiden sich stark in ihren okologischen Anspruchen. Agrostis 
curtisii bevorzugt trockenere Standorte auf saurem Substrat. Agrostis alpina ist oberhalb der Waldgrenze an 
konkurrenzarmen Standorten auf unterschiedlichem Substrat anzutreffen (windgefegte Stellen mit kurzer 
Schneebedeckungsdauer, Kalk und Silikat). Agrostis schleicheri wachst fast ausschliesslich in Spalten von 
Kalkfelsen, meist in einem Hohenbereich von 600 bis 2200 m u. Meer.
In 1700 bis 2100 m u. M. auf kalkhaltigem Untergrund konnen in den Alpen A. schleicheri und A. alpina 
gelegentlich gemeinsam angetroffen werden. An einem solchen Standort wurden Pflanzen mit 2n=28 
Chromosomen gefunden, bei denen es sich vermutlich urn Hybriden der beiden Arten handelt. Der Ver- 
such, solche Hybriden im Versuchsgarten kunstlich herzustellen, ist nicht gelungen. Die Hybriden
A. schleicheri x A. curtisii und A. alpina x A. curtisii hingegen konnten erzeugt werden. Alle Hybriden 
zeichnen sich durch eine gestorte Meiose der Pollenmutterzellen und durch dunne, sich nicht offnende 
Antheren aus. Diejenigen der beiden diploiden Arten sind etwa intermediar. Hybriden derdiploiden Arten 
und der hexaploiden A. schleicheri ahneln stark der letztgenannten Art.

Als Bezugsrahmen fur die Interpretation der Populationsuntersuchungen wurde das Modell von Grime 
(1977) herangezogen, das von drei primaren Lebensstrategien ausgeht: C- Strategen ("competitors"), R- 
Strategen ("ruderals") und S-Strategen ("stresstolerators"). Fur A. alpina wird eine S-Strategie postuliert, fur 
A. curtisii und A. schleicheri eine S-R-Strategie.
Agrostis alpina und A. schleicheri wachsen oft in kleinen, isolierten Populationen, zwischen denen nur in 
sehr geringem Masse Genfluss bestehen durfte. A. curtisii hingegen bildet ausgedehnte Bestande.
A. schleicheri unterscheidet sich in zwei wesentlichen Punkten von den andern beiden Arten: sie ist 
hochpolyploid und selbstkompatibel.
Die Beziehungen zwischen der Lebensstrategie der Arten der Alpina-Gruppe und der Variabilitat ihrer Popu

lationen sind derart, wie es aufgrund der Ergebnisse und Modelie anderer Autoren zu erwarten ist. Den 
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starksten Einfluss auf die genetische Differenzierung der untersuchten Aden haben vermutlich Blutenbio- 
logie, Populationsgrdsse und Genfluss.
Bei A. curtisii sind nurkleine genotypisch bedingte Populationsunterschiede feststellbar. Dies ist wahr- 
scheinlich darauf zuruckzufuhren, dass diese Art ausgedehnte Bestande bildet, zwischen denen ein gros
ser Genfluss herrschen durfte. Bei A. alpina hingegen, die in meist kleinen, isolieden Populationen wachst, 
ist eine starke genetische Differenzierung festzustellen. Ursache dafur ist vermutlich hauptsachlich Gendrift. 
Bei der selbstkompatiblen A. schleicheri ist die genotypische Variabilitat der untersuchten morphologischen 
Merkmale innerhalb der Populationen sehr klein, die Unterschiede zwischen den Populationen dagegen 
sind ausgesprochen gross, viel grosser als bei den beiden selbstinkompatiblen Aden. Neben Gendrift ist 
vermulich hauptsachlich die Selbstkompatibilitat Ursache dieser starken genetischen Differenzierung.
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Pop. Ort Koordinaten Hohe O.M. Datum des Anz. Datum des Anz. Anz. Anzahl bluhende Pflanzen Standort
(m) 1. Besuchs Verpfl. 2. Besuchs Verpfl. Verpfl. am NS im VG am NS und

total im VG
Aarostls curtisli

CA Carnac 47.58 -3.08 20 3. Sep 84 5 5 5 4 4 Heide
CB Vendas Novas 38.69 -8.49 100 23. Jul 84 4 4 4 4 4 Heide in lichtem Pinusforst
CC Carnac 47.58 -3.08 20 8. Sep 84 6 6 5 4 4 Rasen in Waldlichtunq
CCL Cloatre 48.46 -3.71 230 5. Sep 84 5 5 5 3 3 Heide
CE Esposende 41.52 -8.6 120 26. Jul 84 4 4 4 4 4 Pinusforst
CF Factlire 44.64 -0.96 15 19. Okt 83 4 4 4 4 4 Heide an Strassenrand (Tritt)
CFF Mira 40.47 -8.69 60 26. Jul 84 5 5 5 5 5 Pinusforst
CG Montaleqre 41.82 -7.81 1050 26. Jul 84 4 4 4 4 4 Heide
CL Leiria 39.76 -8.81 100 28. Jul 84 4 4 4 3 3 lichter Pinusforst
CLA Lanndanon 48.46 -3.78 290 5. Sep 84 5 5 5 2 2 Heide
CM Marcheprime 44.71 -0.85 15 18. Okt 83 4 4 4 4 4 Heide an Waldrand
CMO Moriaix 48.61 -3.85 10 6. Sep 84 4 4 4 2 2 Strassenbord neben Kastanien
CP Portoleqre 39.3 -7.36 1000 23. Jul 84 5 5 5 3 3 Heide
CSA Sarzedas 39.85 -7.69 420 24. Jul 84 4 4 4 3 3 Pinusforst
CSE Sela 40.41 -7.71 580 24. Jul 84 4 4 4 4 4 Pinusforst
CSF St.Gilde 47.52 -2.03 60 20. Okt 83 4 4 4 4 3 Strassenbord an Waldrand
CSW St.Gilde 47.52 -2.03 60 20. Okt 83 4 4 3 4 2 Waldrand (Tritteinfluss)
CT Carnac 47.58 -3.08 20 4. Sep 84 5 5 0 4 0 Rasen unter starkem Tritt
CV Vila Real 41.33 -7.67 750 25. Jul 84 4 4 4 4 4 Heide

Aarostls alplna

AA SSntis 743110 234890 2050 4. Okt 82 10 10 9 4 4 Rasen
AB Klausenpass 706100 193310 2230 25. Auq 83 9 9 9 8 7 felsiqer Rasen
ABE Bex 572730 119930 2070 21. Auq 84 8 8 8 1 1 felsiqer Rasen
AF Flimserstein 738500 193550 2550 4. Jul 83 6 6 0 5 0 Rasen
AF! First 737135 211700 2040 18. Auq 83 11 11 11 7 7 felsiqer Rasen auf Grat
AG Griqna 751350 90950 2210 7. Sep 83 8 8 6 8 6 felsiqer Rasen
AGS Pilatus 662900 205900 1300 20. Jul 83 1 1 0 1 0 Blockschutt in Fichtenwald
AHI Hockenalp 624600 140570 2360 29. Sep 83 1 1 1 1 1 felsiqer Rasen
AH2 Hockenalp 624450 140875 2510 29. Sep 83 6 6 8 0 0 steiniqer Boden auf Kuppe
AH3 Hockenalp 624500 140680 2410 29. Sep 83 5 5 5 4 3 Felsband
AL Ldtzelalp 746875 237030 1720 8. Auq 83 8 4. Auq 84 1 9 9 9 9 Felsband
ALB Leukerbad 613875 138750 2420 1. Okt 83 7 7 7 6 6 Rasen
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Pop. Ort Koordinaten H6he u.M. Datum des Anz. Datum des Anz. Anz. Anzahl b luhende Pflanzen Standort
(m) 1. Besuchs Verpfl. 2. Besuchs Verpfl. Verpfl. am NS im VG am NS und

total im VG
AO1 Oberalppass 694250 169200 2300 1. Sep 83 7 7 2 4 1 Rasen auf Kuppe
AO2 Oberalppass 694300 168775 2100 1. Sep 83 7 7 2 7 2 Felsband
AP1 Pilatus 662000 203525 2100 24. Auq 83 7 16. Auq 84 0 7 8 6 6 Felsband
AP2 Pilatus 661100 202800 2050 24. Auq 83 4 16. Auq 84 0 4 4 4 4 Rasen
AP3 Pilatus 661900 203350 2040 24. Auq 83 4 16. Auq 84 0 4 2 1 1 Felswand
AP4 Pilatus 661800 203300 2040 16. Auq 84 2 2 0 0 0 Felswand
APS Pilatus 661100 202800 2050 14. Jul 83 5 16. Auq 84 0 5 1 5 1 Felsband
AS1 Santis 745000 236100 1940 8. Auq 83 3 3 0 3 0 Felsblock und Rasen
AS2 Santis 745900 236125 1900 8. Auq 83 11 11 6 10 4 Felsband
ASA Santis 743110 234890 2050 30. Auq 84 9 9 9 0 0 Rasen
ASE Ebenalp 740040 238240 1800 4. Auq 84 0 0 1 0 0 Felsband
AT Totalp 782285 189800 2260 30. Auq 83 9 20. Sep 84 0 9 9 6 6 Schutt
AV Valle Genova 853000 120000 2120 9. Sep 83 10 10 8 10 8 Rasen
AW1 Davos 781825 188500 2330 19. Auq 83 8 20. Sep 84 0 8 8 4 4 Schutt
AW2 Davos 782100 189200 2260 19. Auq 83 8 20. Sep 84 0 8 7 6 6 Rasen auf Kuppe
AW3 Davos 780900 189200 2540 19. Sep 83 12 12 11 6 5 Rasen

Agrostis schlelcherl

SA Weisstannen 746800 213600 1030 13.Jun 83 5 9. Jul 84 3 8 6 4 2 Felsblock
SAA Aareschlucht 658720 174670 650 3. Jul 84 2 4 4 2 2 Felswand
SAS Aareschlucht 659325 174250 640 28. Sep 83 6 3. Jul 84 2 8 5 5 4 Felswand
SB1 Bex 574650 122325 1250 3. Auq 83 11 21. Auq 84 1 12 8 7 5 Felsblock
SB2 Bex 573250 119100 1790 3. Auq 83 14 21. Auq 84 1 15 9 11 5 Felsblock
SB3 Bex 574800 122300 1260 22. Auq 84 0 0 0 0 0 Felsblock
SB4 Bex 574850 122310 1260 22. Apr 84 1 1 1 0 0 Felsblock
SB5 Bex 574600 122490 1200 22. Auq 84 1 1 1 1 1 Schutt
SC Appenzell 748000 241800 1230 23.Jun 83 13 11. Jul 84 3 16 11 7 4 Felswand
SE1 Kandersteq 617180 146625 1340 22. Sep 84 3 3 3 1 1 Felsblock in Fichtenwald
SE2 Kandersteq 617140 146310 1360 22. Sep 84 4 4 3 2 1 Felswand und Schutt
SE3 Kandersteq 617210 146300 1360 22. Sep 84 2 2 1 1 0 Felswand
SE4 Kandersteq 617300 146790 1320 22. Sep 84 3 3 4 3 3 Schutt
SG Giessbachtaile 644425 176125 570 5. Jul 83 11 3. Jul 84 2 13 8 7 3 Felswand und Rasen
SGR Griqna 751750 90800 1760 7. Sep 83 9 9 9 5 5 Felsband
SH Hirseqq 643460 188700 1090 7. Auq 84 6 6 6 5 5 Felsband in Weide
SHF Hinterhorbis 676360 186850 1370 29.Jun 83 7 13. Auq 84 2 9 6 6 3 Felswand
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Pop. Ort Koordinaten Hdhe u.M. Datum des Anz. Datum des Anz. Anz. Anzahl b luhende Pflanzen Standort
(m) 1. Besuchs Verpfl. 2. Besuchs Verpfl. Verpfl. am NS im VG am NS und

total im VG
SHH Hinterhorbis 675975 187200 1160 29.Jun 83 6 13. Auq 84 3 9 4 5 2 Felswand
SHI Hlrseqq 643300 189350 1210 19. Jul 83 10 7. Auq 84 2 12 9 7 4 Blockschutt in Fichtenwald
SHR Hirseqq 643500 188550 1090 7. Auq 84 2 2 2 0 0 Blockschutt in Fichtenwald
SJ1 Reculet 484750 123150 1200 26. Jul 83 1 1 1 0 0 Schutt an Weqrand
SJ2 Reculet 484875 123225 1400 26. Jul 83 4 4 2 1 1 Felsband
SJ3 Reculet 485000 124000 1520 26. Jul 83 14 14 11 10 10 Felsband
SK1 Sunnenddssli 667350 195000 1320 11. Auq 83 7 21. Sep 84 3 10 9 10 8 Felswand
SK2 Sunnenddssli 667750 194950 1480 11. Auq 83 9 21. Sep 84 0 9 8 7 5 Felsblock
SKL Klausenpass 703875 192100 1600 25. Auq 83 9 9 8 6 6 Felswand
SL Lotzelalp 746875 237030 1720 8. Auq 83 9 4. Auq 84 0 9 5 7 5 Felsband
SO Appenzell 748250 242500 1080 23.Jun 83 6 11. Jul 84 3 9 6 8 5 Felsblock
SP1 Pilatus 661800 203300 2040 14. Jul 83 10 13. Sep 84 3 13 7 6 2 Felswand
SP3 Pilatus 661900 203350 ’ 2040I 24. Auq 83 1 4. Auq 84 1 2 2 0 0 Felswand
SR Reichenbachfalle 656850 173830 950 3. Jul 84 6 6 5 4 3 Felswand
SS Appenzell 748210 242300 1170 11. Jul 84 10 10 10 8 8 Rasen auf qrossem Felsblock
SSA Santis 742510 234950 1670 30. Auq 84 5 5 6 2 2 Felswand
SSB SSntis 742500 234950 1660 30. Auq 84 3 3 3 3 3 Felsband
SSC Schwaqalp 742290 235690 1360 11. Jul 84 0 30. Auq 84 5 5 5 3 3 Felsblock
SSE Ebenalp 740040 238240 1800 4. Auq 84 0 0 0 0 0 Felsband
SV Vattis 753000 197030 1050 22. Jul 83 10 17. Auq 84 2 12 10 6 5 Felswand
SW Wildkirchli 749510 238950 1540 20.Jun 83 4 4. Auq 84 0 4 9 3 3 Felswand
SWA Wasserauen 750350 238400 970 6. Jul 83 10 24. Auq 84 3 13 10 12 10 Felswand
SWB Wasserauen 750000 237980 1220 24. Auq 84 5 5 5 3 3 Felsband in Weide
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Anhang 4

Anhang B: Eigenschaften der Populatlonsstandorte. Anz.: Anzahl Arten mit Angaben
zu den elnzelnen Zelgerwerten in Ellenberg 1979, Anzahl Arten in Aufnahme: Zahl der In den 
Aufnahmen aufgefuhrten Arten,Pop. SJA, SJB, SJC, SJD: Aufnahmen von Bdguln (1972).

Pop. Ho he 
u.m.
(m)

Nei-
gung 

(Grad)

Expo
sition

Licht-
zahl

Zeig
Anz.

srwerte 
femp- 
eratur- 

zahl

der ’ 
‘Knz.

/egetatic
Konti- 
nental. 
zahl

jnsa
Anz.

jfnahm
Feuch- 

te- 
zahl

?n ns 
Anz.

ch Elk
Reak- 
tions- 
zahl

nberc
Anz. Slick- 

stoff- 
zahl

Anz.
Auf- 

nahme- 
fiache 
(m2)

Anzahl
Arten 
in Auf
nahme

Agrostis curtisii

CA 20 0 10
CB 100 5 NW 50
CC 20 0 100
CCL 230 0 100
CE 120 10 S - 200
CF 15 5 25
CFF 60 0 200
CG 1050 5 NW 400
CL 100 0 100
CLA 290 5 SW 100
CM 15 0 50
CMO 10 50 NW 10
CP 1000 10 S 150
CSA 420 20 NE - 200
CSE 580 20 SW 400
CSF 60 0 NW 50
CSW 60 5 W 50
CT 20 0 - 10
CV 750 20 E 100

Agrostis alpina

AA 2050 -
AB 2230 40 S 7.7 19 2.4 19 3.7 33 4.4 33 7.6 23 3.2 25 100 43
ABE 2070 35 NW 7.8 19 2.3 19 3.8 26 4.6 25 6.8 22 2.7 17 25 32
AF 2550 10 SW 7.5 9 1.9 9 3.0 11 4.9 13 4.9 11 3.0 9 10 20
AFI 2040 10 7.8 20 1.8 20 3.5 32 5.0 31 5.5 27 3.0 27 10 44
AG 2210 30 NW 7.7 9 2.3 9 3.4 15 4.9 15 7.4 14 3.0 10 15 27
AGS 1300 10 N - 1 -
AH1 2360 30 S 7.4 11 2.2 11 3.6 14 4.6 16 6.8 10 3.8 9 1 23
AH2 2510 30 SW 7.7 11 1.9 11 3.8 16 4.2 15 2.8 17 2.2 16 100 21
AH3 2410 70 W 7.9 11 1.6 11 3.7 16 4.4 16 7.2 14 2.9 12 50 20
AL 1720 40 s 7.7 12 2.8 12 3.5 30 4.3 29 7.9 20 2.8 22 50 40
ALB 2420 5 w 7.8 20 1.8 20 3.8 22 4.9 26 6.9 21 2.9 20 5 34
AO1 2300 20 s 8.0 20 1.8 20 3.6 20 4.4 23 3.4 23 1.8 19 20 28
AO2 2100 40 s 7.3 8 2.0 8 3.8 15 5.2 12 6.8 11 2.4 11 5 21
AP1 2100 30 s 7.9 16 2.1 16 3.7 32 4.3 31 7.9 27 2.8 25 15 42
AP2 2050 40 s 7.6 19 2.6 19 3.7 25 4.6 23 7.1 21 3.2 16 5 36
AP3 2040 20 NW - 2 -
AP4 2040 60 - - 50 -
APS 2050 40 s 7.6 19 2.6 19 3.7 25 4.6 23 7.1 21 3.2 16 5 -
AS1 1940 10 s 6.7 8 2.6 8 3.7 12 5.5 10 7.6 10 3.3 7 10 15
AS2 1900 45 s 7.4 16 2.7 16 3.5 25 4.5 26 7.3 24 2.6 20 20 32
ASA 2050 30 SW 7.5 25 2.1 25 4.0 30 5.1 32 5.8 27 3.2 27 15 47
ASB 2030 65 7.3 18 2.0 18 3.8 25 4.8 26 6.6 22 3.1 19 10 34
ASE 1800 70 E 7.6 10 2.4 10 3.5 20 4.3 20 7.9 18 2.7 13 10 24
AT 2260 25 s 7.4 1 3.0 1 4.2 5 4.2 5 4.8 4 2.7 7 400 10
AV 2120 30 W 7.4 9 2.0 9 3.9 8 5.1 9 3.3 8 3.5 10 10 16
AW1 2330 25 s 7.8 15 1.7 15 3.5 21 4.9 21 3.2 19 1.8 20 20 29
AW2 2260 10 E 7.4 9 1.9 9 3.4 13 5.5 13 3.4 9 2.2 9 25 19
AW3 2540 10 s 7.9 12 1.3 12 3.8 17 4.9 18 3.8 13 2.6 16 10 22



Anhang 5

Anhang B: Fortsetzung

Pop. Hohe
u.m.
(m)

Nei-
gung 
(Grad)

Expo 
sition

Licht-
zahl

Zeigerwerte der Vegetationsaufnahmen nach Ellonberg
Anz.

Auf- 
nahme- 

flache 
(m2)

Anzahl 
Arten 
in Auf- 
nahme

Anz. Temp- 
eratur- 

zahl

^nz. Konti- 
nental. 

zahl

Anz. -euch-
te- 
zahl

Anz. Reak- 
tions-
zahl

Anz. Stick- 
stoff- 
zahl

Agrostis schleicheri

SA 1030 30 S 7.0 12 3.7 12 3.7 25 4.4 22 7.9 14 3.8 20 10 33
SAA 650 80 N 6.6 9 - 0 3.1 9 4.6 9 8.1 7 3.0 9 5 10
SAS 640 20 NE 6.6 11 4.2 11 3.4 26 5.0 26 7.8 21 3.5 25 20 30
SB1 1250 30 - 6.9 18 2.7 18 3.4 49 4.7 45 7.1 31 3.2 42 100 60
SB2 1790 70 S 7.7 17 2.1 17 3.6 27 4.2 27 7.8 22 2.6 20 50 32
SB3 1260 10 w 5.5 4 3.0 4 3.3 15 5.3 12 7.6 11 3.9 13 3 17
SB4 1260 80 N 6.0 11 3.0 11 3.7 19 5.6 17 7.5 13 3.9 16 3 22
SB5 1200 45 E 5.1 7 3.6 7 3.8 11 5.5 11 6.7 7 4.0 10 20 12
SC 1230 40 N 7.0 13 3.2 13 3.5 29 4.9 29 7.7 27 3.0 22 100 32
SE1 1340 25 E 6.4 2 2.5 2 4.3 7 4.5 6 6.3 6 5.2 5 5 9
SE2 1360 75 NW 7.4 12 2.8 12 3.8 22 4.5 21 8.1 19 2.7 18 5 27
SE3 1360 80 S 7.7 6 2.7 6 3.6 21 4.5 19 8.2 18 2.7 18 5 24
SE4 1320 55 w 7.0 13 2.5 13 3.5 29 5.0 31 7.5 28 3.2 26 25 39
SG 570 20 N 5.3 16 4.4 16 3.4 32 5.0 31 6.7 22 4.7 29 100 38
SGR 1760 40 NE 7.7 13 2.5 13 3.7 24 4.8 25 7.5 21 2.8 18 30 35
SH 1090 30 E 7.2 11 4.2 11 3.5 34 4.0 22 6.8 21 2.5 24 50 39
SHF 1370 70 W 7.4 9 3.0 9 3.3 22 5.2 23 8.0 20 3.1 21 5 25
SHH 1160 65 W 6.0 15 3.1 15 3.4 27 5.2 24 7.7 23 3.9 22 100 30
SHI 1210 20 E 4.9 19 4.0 19 3.7 38 5.5 36 6.1 30 4.7 36 200 47
SHR 1090 20 E 5.1 4 4.0 4 3.4 14 5.3 12 4.8 12 3.8 14 15 17
SJ1 1200 10 E - - - - - - - - - - - - - -
SJ2 1400 20 S 7.7 6 4.3 6 3.3 21 3.6 20 7.9 16 2.4 19 30 31
SJ3 1520 40 S 7.6 8 3.8 8 3.5 20 3.5 22 8.0 16 2.4 17 100 31
SJA 1700 40 s 7.8 5 5.2 5 3.0 15 3.5 15 8 2 13 2.1 10 1 21
SJB 1660 30 SE 8.0 6 4.2 6 2.9 13 3.5 14 8.1 13 2.3 7 1 18
SJC 1660 45 SE 8.0 4 5.3 4 3.2 9 3.4 9 8.0 8 2 3 4 1 13
SJD 1540 55 E 7.9 2 4.0 2 3.6 8 3.8 8 8.8 5 2.4 5 2 16
SK1 1320 30 - 6.6 16 2.9 16 3.5 36 5.0 35 7.2 27 3.2 30 100 43
SK2 1480 60 N 5.0 12 3.6 12 3.5 24 5.5 26 6.1 22 4.5 21 50 29
SKL 1600 80 S 7.5 16 3.4 16 3.4 40 4.2 37 7.8 30 3.0 30 300 50
SL 1720 40 S 7.7 12 2.8 12 3.5 30 4.3 29 7.9 20 2.8 22 50 40
SO 1080 40 NE 6.0 7 3.1 7 3.8 13 5.4 12 7.6 8 3.2 11 10 18
SOW 1080 10 NE 6.6 14 3.5 14 3.3 26 5.8 19 5.7 18 3.4 24 10 33
SP1 2040 60 S 7.6 12 2.2 12 3.6 22 4.9 24 8.1 21 3.3 21 50 31 I
SP3 2040 20 S 7.6 11 2.3 11 3.4 19 5.1 19 8.3 16 2.9 15 2 21
SR 950 40 N 7.2 3 4.0 3 3.7 10 4.0 9 7.8 8 2.5 8 10 13
SS 1170 - N 7.7 8 3.5 8 3.6 21 4.8 15 7.7 13 2.9 17 100 27
SSA 1670 80 W 7.3 9 2.6 9 3.4 22 4.7 22 8.0 19 2.9 17 5 25
SSB 1660 60 NW 8.1 7 2.1 7 3.5 19 4.4 18 7.9 18 2.9 16 10 23
SSC 1360 80 N 6.3 10 3.0 10 3.7 26 5.0 24 7.5 22 3.4 22 100 31
SSE 1800 70 E 7.6 10 2.4 10 3.5 20 4.3 20 7.9 18 2.7 13 10 24
SV 1050 60 NW 7.1 23 3.0 23 3.6 47 4.9 46 7.6 41 3.2 45 400 60
SW 1540 60 E 7.5 9 2.9 9 3.4 25 4.5 23 8.0 20 3.1 22 5 31
SWA 970 40 N 6.3 22 3.8 22 3.4 49 5.4 46 7.0 32 4.5 46 400 62
SWB 1220 15 N 7.1 25 3.4 25 3.3 56 5.0 50 6.8 40 3.6 48 200 69



Anhang 6

Anhang C: Aus den Vegetatlonsaufnahmen abgeleitete Standortsparameter (zur
Methodlk vgl. Kapitel 2.2.2.). Blattmorphologie: Antell der Arten mlt hygromorpher (BHG), 
mesomorpher (BME), skleromorpher (BSK) und sukkulenter (BSU) Blattmorphologie.
Potentlelle Hohe der Vegetation: Mlttelwert der Angaben zur maxlmalen Hohe der elnzelnen 
Arten In Hess et al. (1967-1972). Syntaxonomlsche Zusammensetzung: Legende In Tab.1. 
Population SJA, SJB, SJC, SJD: Aufnahmen von Bdguin (1972).
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Popu- Anz. Blattmorpholoqle Schneebe- Potential I e Sozioloqische Zusammensetzunq der Veqetation
lation Arten deckunq Hbhe der (nach Ellenberq 1979, Leqende sieheTabelle 2)

in VA BHG BME BSK BSU kurz lanq Veqetation QUE STO ASP THL SAL CUR SES ELY NAR BRO MOL WRA NAD LAU

(%) (%) (%) (%) (%) (%) (cm) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) J%LJ%L J%L (%) J%L J%L J%L

Aqrostis schleicheri

SA 33 7.1 69.6 23.2 0.0 12.1 9.1 38 0.0 0.0 8.0 8.0 0.0 0.0 10.0 10.0 2.8 10.8 30.7 8.0 4.0 8.0
SAA 10 16.7 50.0 27.8 5.6 0.0 10.0 27 0.0 0.0 57.1 14.3 0.0 0.0 7.1 7.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 14.3

SAS 30 13.0 63.0 20.4 3.7 0.0 0.0 48 4.6 9.1 22.7 13.6 0.0 0.0 9.1 9.1 0.0 4.6 0.0 9.1 4.6 13.6
SB1 60 9.4 61.3 25.5 3.8 11.7 3.3 32 4.4 2.2 13.0 4.4 0.0 0.0 10.9 10.9 8.7 15.2 19.6 2.2 0.0 8.7
SB2 32 1.9 57.4 37.0 3.7 25.0 6.3 19 0.0 0.0 32.1 4.0 4.0 0.0 24.1 24.1 1.2 1.2 1.2 0.0 4.0 4.0
SB3 17 36.7 43.3 20.0 0.0 0.0 11.8 30 0.0 0.0 50.0 8.3 0.0 0.0 4.2 4.2 0.0 0.0 0.0 8.3 8.3 16.7
SB4 22 32.5 55.0 12.5 0.0 0.0 9.1 27 5.9 5.9 17.7 11.8 0.0 0.0 8.8 8.8 0.0 0.0 5.9 11.8 11.8 11.8
SB5 12 18.2 68.2 9.1 4.6 0.0 0.0 42 0.0 0.0 20.0 20.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 10.0 10.0 40.0
SC 32 9.3 59.3 29.6 1.9 12.5 6.3 40 8.4 0.0 12.6 16.7 0.0 0.0 16.7 16.7 1.3 1.3 5.4 4.2 16.7 0.0
SE1 9 21.4 50.0 28.6 0.0 22.2 0.0 34 0.0 0.0 14.3 14.3 0.0 0.0 14.3 14.3 0.0 0.0 0.0 28.6 0.0 14.3
SE2 27 4.4 54.4 39.1 2.2 18.5 7.4 25 0.0 0.0 13.6 9.1 0.0 0.0 27.3 27.3 0.0 0.0 4.6 4.6 13.6 0.0
SE3 24 4.8 66.7 26.2 2.4 12.5 0.0 28 0.0 0.0 19.9 10.0 0.0 0.0 22.4 22.4 3.5 3.5 3.5 10.0 5.0 0.0
SE4 39 9.4 54.7 32.8 3.1 7.7 5.1 30 13.9 3.5 11.5 11.5 1.0 1.0 16.7 16.7 3.5 0.0 0.0 3.5 10.4 6.9
SG 38 14.7 64.7 20.6 0.0 2.6 7.9 47 0.0 3.5 10.3 6.9 0.0 0.0 3.5 3.5 0.0 3.5 13.8 3.5 13.8 37.9
SGR 35 5.6 53.7 33.3 7.4 17.1 8.6 26 8.2 0.0 0.8 9.1 0.8 0.8 25.5 25.5 2.9 7.0 7.0 0.0 12.4 0.0

SH 39 1.5 58.8 36.8 2.9 7.7 5.1 33 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 10.4 10.4 18.3 25.3 21.8 3.5 10.4 0.0
SHF 25 4.4 60.9 28.3 6.5 12.0 8.0 33 10.0 5.0 15.0 20.0 0.0 5.0 15.0 15.0 0.0 0.0 0.0 5.0 5.0 5.0
SHH 30 30.8 48.1 19.2 1.9 3.3 10.0 31 8.0 0.0 24.0 12.0 0.0 0.0 12.0 12.0 0.0 0.0 0.0 8.0 8.0 16.0
SHI 47 32.1 57.1 10.7 0.0 2.1 19.2 45 0.0 2.8 5.5 11.1 0.0 0.0 2.8 2.8 7.5 4.7 7.5 5.5 5.5 44.3
SHR 17 28.1 68.8 3.1 0.0 0.0 11.8 36 0.0 0.0 30.3 10.1 0.0 0.0 0.0 0.0 3.0 13.1 3.0 0.0 20.2 20.2
SJ2 31 0.0 58.3 37.5 4.2 6.5 3.2 38 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 21.4 21.4 4.8 28.6 9.5 14.3 0.0 0.0
SJ3 31 4.4 41.3 50.0 4.4 9.7 6.5 29 0.0 0.0 14.2 0.0 0.0 0.0 19.0 19.0 3.3 22.3 8.1 4.7 4.7 4.7
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Popu- Anz. Blattmorpholoqie Schneebe- Potentielle Sozioloqische Zusammensetzunq der Veqetation
lation Arten deckunq Hohe der (nach Ellenberq 1979, Leqende siehe Tabelle 2)

in VA BHG BME BSK BSU kurz lanq Veqetation QUE STO ASP THL SAL CUR SES ELY NAR BRO MOL WRA NAD LAU
(%) (%) (%) (%) (%) (%) (cm) (%} (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%)

SJA 21 0.0 56.3 37.5 6.3 14.3 0.0 22 0.0 0.0 19.9 0.0 0.0 0.0 16.6 16.6 11.3 17.9 4.6 0.0 13.3 0.0
SJB 18 0.0 46.4 39.3 14.3 27.8 0.0 23 0.0 0.0 23.3 0.0 0.0 0.0 23.3 23.3 2.3 17.8 2.3 0.0 7.8 0.0
SJC 13 0.0 55.6 33.3 11.1 23.1 0.0 18 0.0 0.0 12.7 0.0 0.0 0.0 19.0 19.0 3.8 29.1 3.8 0.0 12.7 0.0
SJD 16 0.0 62.5 25.0 12.5 12.5 0.0 22 0.0 0.0 12.7 12.7 0.0 0.0 19.0 19.0 3.8 16.5 3.8 0.0 12.7 0.0
SK1 43 18.0 56.4 25.6 0.0 7.0 9.3 32 3.2 0.0 16.1 9.7 0.0 0.0 11.3 11.3 6.5 9.7 16.1 0.0 12.9 3.2
SK2 29 24.1 66.7 9.3 0.0 0.0 10.3 41 0.0 0.0 9.1 13.6 0.0 0.0 6.8 6.8 0.0 0.0 4.6 9.1 18.2 31.8
SKL 50 4.7 60.5 30.2 4.7 10.0 4.0 38 0.0 0.0 18.9 8.4 0.5 0.5 13.7 13.7 0.8 13.9 19.2 5.3 2.6 2.6
SL 40 3.2 64.5 27.4 4.8 15.0 0.0 24 0.0 0.0 13.8 6.9 0.0 0.0 19.0 19.0 4.5 21.8 11.4 3.5 0.0 0.0
SO 18 26.9 42.3 30.8 0.0 5.6 11.1 21 18.4 0.0 9.2 18.4 0.0 0.0 9.2 9.2 2.8 2.8 2.8 0.0 18.4 9.2
SOW 33 19.6 57.1 23.2 0.0 3.0 6.1 34 12.5 4.2 0.0 4.2 0.0 0.0 4.2 4.2 25.0 4.2 16.7 4.2 12.5 8.3
SP1 31 12.5 62.5 22.9 2.1 9.7 16.1 26 0.0 0.0 27.3 18.2 9.1 0.0 18.2 18.2 0.0 0.0 4.6 4.6 0.0 0.0
SP3 21 10.5 68.4 21.1 0.0 9.5 4.8 26 0.0 0.0 33.3 22.2 0.0 0.0 19.4 19.4 0.0 0.0 5.6 0.0 0.0 0.0
SR 13 5.0 40.0 45.0 10.0 7.7 0.0 37 0.0 0.0 44.4 11.1 0.0 0.0 5.6 5.6 0.0 22.2 0.0 0.0 0.0 11.1
SS 27 2.4 61.9 31.0 4.8 7.4 3.7 25 5.5 0.0 0.0 5.5 0.0 0.0 16.6 16.6 9.4 20.4 26.0 0.0 0.0 0.0
SSA 25 11.4 54.6 31.8 2.3 4.0 4.0 31 0.0 0.0 38.1 19.1 0.0 0.0 14.3 14.3 0.0 0.0 0.0 4.8 4.8 4.8
SSB 23 0.0 60.0 32.5 7.5 13.0 0.0 28 5.2 0.0 21.9 11.5 1.0 1.0 27.1 27.1 0.0 0.0 5.2 0.0 0.0 0.0
SSC 31 22.2 59.3 18.5 0.0 0.0 12.9 33 0.0 0.0 30.0 15.0 0.0 0.0 15.0 15.0 0.0 5.0 5.0 5.0 5.0 5.0
SSE 24 4.8 57.1 35.7 2.4 12.5 8.3 25 0.0 0.0 25.7 5.9 1.0 1.0 28.2 28.2 5.0 0.0 0.0 0.0 5.0 0.0
SV 60 10.4 64.2 22.6 2.8 5.0 10.0 34 8.2 2.1 10.9 12.9 2.7 0.6 12.9 12.9 4.1 4.1 6.2 4.1 12.3 6.2
SW 31 7.7 65.4 25.0 1.9 12.9 3.2 33 0.0 0.0 31.8 9.1 4.6 0.0 13.6 13.6 0.0 0.0 9.1 9.1 4.6 4.6
SWA 62 21.7 60.4 16.0 1.9 1.6 11.3 44 6.7 8.9 4.4 4.4 0.0 0.0 6.7 6.7 2.2 4.4 22.2 11.1 6.7 15.6
SWB 69 8.9 66.9 24.2 0.0 7.3 5.8 37 3.6 1.8 5.7 5.7 0.4 0.4 11.0 11.0 13.7 8.4 29.7 0.0 7.1 1.8
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Anhang D:
[K], Tabellen

ABSU
ABSZU
AL
ANL
ANOVA
ANTH
ANZBL
ANZBS
APG
AR
ASP
BF
BH
BHG
BL
BME
BRO
BS
BSB
BSF
BSK
BSL
BSU
BVB
CA
CALE
CANx
CHR
CUR
DIHO
DKNOT
ELY
F-Wert
FAKx
FB
FGL
F
FG
Fx
GEB
GLGL
GLO
GLU
GRL, GR
HABU
HALE
HB
HFGGR
HH
HL
HS
HVG
K
KOMP
KVG
KW
LAU
L
LBSU
LBSZU
LE

Verzelchnls der Abkilrzungen. In eckigen Klammern stehen Hinweise auf Kapitel 
[T], Abbildungen [A] und Anhamg [H] mit ausfiihrlicheren Angaben.

Zahl der Blutenstandsaste 1. Ordnung am untersten Knoten [T3]
Zahl der Blutenstandsaste 1. Ordnung am zweituntersten Knoten [T3] 
Antherenlange [T3]
Verhaltnis der Lange der Antheren zur Deckspelze [T2]
univariate Varianzanalyse
phanologisches Stadium [T3, T4]
Anzahl Bluten des Blutenstandes [T3]
Anzahl Blutenstande pro Pflanze [T3]
Ansatzpunkt der Granne [T2, T3]
Anzahl Blattrippen (Mittel von 3 grundstandigen Blattern) [T3]
Felsspalten-Gesellschaften (Klasse 4.2 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Potentillion) [T1 ] 
Blattform [T2, T3, T4]
Behaarung der Blattunterseite [T3, T4]
hygromorphe Blattanatomie (vgl. Ellenberg 1979) [T1]
Lange des obersten Halmblattes [T3]
mesomorphe Blattanatomie (vgl. Ellenberg 1979) [T1]
Kalk-Magerrasen (Klasse 5.3 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Brometalia) [T1]
Blutenstand
Blutenstandsbreite [T3]
Blutenstandsform bei Fruchtreife [T2]
skleromorphe Blattanatomie (vgl. Ellenberg 1979) [T1]
Blutenstandslange [T2, T3]
blattsukkulent (vgl. Ellenberg 1979) [T1]
Blattbreite (Mittel von 3 grundstandigen Blattern) [T7]
Lange der Callushaare [T3]
Verhaltnis der Lange von Callushaaren und Deckspelze [T2]
x. kanonische Variable einer kanonischen Diskriminanz- Oder Korrelationsanalyse. [T5] 
Chromosomenzahl [T2]
alpine Sauerbodenrasen (Klasse 4.6 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Caricion curvulae) [T1] 
dicht horstformig (Triebe zumeist intravaginal, aufrecht) [T2]
Distanz zwischen unterstem und zweitunterstem Knoten [T3]
Nacktriedrasen (Ordnung 4.72 in Ellenberg 1979) [T1]
Teststatistik der Varianzanalyse (MSQZ/MSQI).[T5]
x. Faktor einer Hauptkomponenten-, Faktoren- Oder Korrespondenzanaylse [T5] 
Blattform (3 grundstandige Blatter) [T3]
Farbe der Glumes [T3, T4]
Feuchtezahl (1: Starktrockniszeiger, 9: Nassezeiger) [T1]
Freiheitsgrad [T5]
x. Faktor einer Hauptkomponenten-, Faktoren- Oder Korrespondenzanaylse [T5] 
Gebirgspflanze [T1]
Lange der oberen Hullspelze im Vergleich zur unteren [T2]
Lange der obern Hullspelze (Glume) [T3]
Lange der untern Hullspelze (Glume) [T2, T3]
Grannenlange [T3]
Behaarung der Blattunterseite der grundstandigen Blatter [T2]
Behaarung der Deckspelze [T2]
Behaarung der Blattbasis an Blattunterseite (3 grst. Bl.) [T3]
Haufigkeit des Auftreten einer Granne [T2]
Horsthbhe (entspricht in etwa MAXBL) [T3]
Halmlange [T2, T3]
Behaarung der Blattspitze an Blattunterseite (3 grst. Bl.) [T3]
potentielle Hohe der Vegetation (in mm) [T1 ]
Kontinentalitatszahl (1: euozeanisch, 9: eukontinental) [T1 ]
Selbstkompatibilitat [T2]
Kalthaus (A. curtisii) [K2.1]
Teststatistik des Kruskal-Wallis-Testes [T5]
Laubwalder und verwandte Gesellschaften (Klasse 8.4 in Ellenberg 1979) [T1]
Lichtzahl (1: Tiefschattenpflanze, 9: Volllichtpflanze) [T1]
maximale Lange der untersten Blutenstandsaste [T3]
maximale Lange der zweituntersten Blutenstandsaste [T3]
Lemmalange (Deckspelze) [T3]
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LEGL
LIGU 
LIG 
LS / LSP 
LVB
MAXBL
MOL
MSQI
MSQZ
NAD
NAR
NS 
NTA
NTB
N 
n 
OEK
OVG
PA
PALE
PED
PHA
POPNS
POPVG 
POPVGNS
P
QUE
R 
r 
r2,r2 
RHI
Rl
RT 
s 
S2
SA 
SAL 
SBED 
SES 
SIZE 
SNKU
SNLA
STO 
STO
STO
T 
t 
TGANT
THL 
TN 
UVG 
veg 
VERBR
VES 
ve 
VG 
VG 
Vp
WRA

Verhaltnis der Lange von Deckspelze und unterer Hullspelze [T2]
Ligulalange (Mittel von 3 grundstandige Blatter) [T3]
Ligulalange des obersten Halmblattes [T2, T3]
max. Lange des herausragenden Teils der seitlichen Nerven der Deckspelze [T2, T3]
Blattlange (Mittel von 3 grundstandige Blatter) [T3]
maximale Blattlange [T3]
Grunland-Gesellschaften (Klasse 5.4 in Ellenberg 1979) [T1]
mittlere Summe der Quadrate innerhalb der Gruppen
mittlere Summe der Quadrate zwischen den Gruppen
Nadelwalder und verwandte Gesellschaften (Klassen 7.1,7.2 und 7.3 in Ellenberg 1979) [T1] 
Borstgrasrasen (Klasse 5.1 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Nardetalia) [T1 ]
naturlicher Standort [K2.1]
Datei der metrischen Bluten- und Blutenstandsmerkmale [K2.2]
Datei der qualitativen, kodierten Merkmale [K2.2]
Stickstoffzahl (1: Stickstoffarmste , 9: iibermassig stickstoffreiche Standorte) [T1] 
Anzahl Beobachtungen [T5]
Okologie [T2]
oberer Versuchsgarten (A. alpina) [K2.1]
Palealange (Vorspelze) [T3]
Verhaltnis der Lange von Vorspelze und Deckspelze [T2]
Behaarung der Pedicel [T2, T3, T4]
Phanologie [T2]
Datei der Populationen am naturlichen Standort [K2.1]
Datei der Populationen im Versuchsgarten [K2.1]
Verknijpfte Datei der Pop. aus dem Versuchsgarten und vom naturlichen Standort [K2.1] 
Irrtumswahrscheinlichkeit (ns: nicht signifikant, *, **, *** und ****: signifikant) [T5]
Quellfluren und Kleinseggenrieder (soziologische Klassen 1.6 und 1.7 in Ellenberg 1979) [T1] 
Reaktionszahl (1: Starksaurezeiger, 9: Basen- und Kalkzeiger) [T1]
Korrelationskoeffizient [K2.7]
Bestimmheitsmass [K2.7]
unterirdische, extravaginale Auslaufer (Rhizome) [T2]
Wiederholbarkeit innerhalb der Populationen [K8.1]
Wiederholbarkeit (Vg+Veg/Vp) [K8.1 ]
Standardabweichung [T5]
Varianz [T5]
Fruchtlange [T3]
Schneeboden-Gesellschaften (Klasse 4.5 in Ellenberg 1979) [T1]
Schneebedeckungsdauer[T1]
Blaugrashalden (Ordnung 4.71 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Seslerion) [T1]
Grosse der Pflanzen (5 Grossenklassen mit Zwischenstufen) [T3]
Anteil an Zeigerarten fur kurze Schneebedeckung (SBED=1)[T1, HC]
Anteil an Zeigerarten fur lange Schneebedeckung (SBED=3) [T1, HC]
oberirdische, intravaginale Auslaufer (Stolonen) [T2]
Stomatalange am Halm [T3]
Stdrungszeiger (soziologische Klassen 3.3, 3.5 und 3.7 in Ellenberg 1979) [T1]
Temperaturzahl (1: Kaltezeiger, : 9 extremer Warmezeiger) [T1]
Teststatistik des t-Testes [T5]
Tageszeit der Anthese [T2]
Steinschutt- und Gerdllfluren (Klasse 4.4 in Ellenberg 1979, hauptsachlich Thlaspion) [T1] 
Ausbildung des Trichodiumnetzes [T2, T3, T4]
unterer Versuchsgarten (A. schleicheri) [K2.1]
generelle Umweltvarianz (zwischen den Individuen) [K8.1]
Verbreitung [T2]
spezielle Umweltvarianz (innerhalb Individuen) [K8.1]
Umweltbedingte Varianz (Veg+VeS) [K8.1 ]
Genotypische Varianz [K8.1]
Versuchsgarten [K2.1]
phanotypische Varianz (Vq+Ve) [K8.1]
Waldnahe Staudenfluren und Gebusche (Klassen 6.1,6.2, 6.3 in Ellenberg 1979) [T1]


