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Plant populations in alpine or arctic tundra habitats face harsh environmental
conditions to which they have adapted their life history traits such as growth form
and mating system. Based on in situ pollination experiments with Saxifraga oppo-
sitifolia and S. biflora, I illustrate that even closely related species show specific
characteristics in their reproductive strategies which are indicative of the predomi-
nant selective factors of the respective microhabitats. The early flowering S. oppo-
sitifolia is facultatively outcrossing, thus maintaining high levels of intrapopula-
tion genetic variation. Saxifraga biflora grows in habitats with later snow melt and
exhibits mixed mating. These differing mating systems can be related to the types
and abundances of pollinators present during the respective flowering times.
Despite the prevalent opinion that selfing becomes more important with increasing
elevation, S. oppositifolia reveals no effect of elevation on its mating system.
Accordingly, increasing elevation does not alter the degree of genetic variation
within populations. Under experimentally increased ambient temperature, plants of
S. oppositifolia tend to reduce their reproductive effort, possibly as a consequence
of increased competition. Nevertheless, based on the investigations on the repro-
ductive ecology of the studied Saxifraga species and their pioneer characteristics,
I assume that they will be able to colonize new habitats, should they become out-
competed by invading species from lower elevations because of the ongoing global
change. It remains open, however, whether there will be a shift in dominance among
these Saxifraga taxa.

Harsche Umweltbedingungen prägen das Pflanzenleben in
der alpinen und arktischen Tundra. Wachstum und Fortpflan-
zung sind hauptsächlich durch abiotische Faktoren limitiert.
Eine prominente Rolle spielen die durchschnittlich tiefen Tem-
peraturen. Sie haben zur Folge, dass die Vegetationsperiode kurz
und die Nährstoffverfügbarkeit im Allgemeinen gering ist. Die
Dauer der Vegetationsperiode nimmt entlang des Höhen- und
Breitengradienten ab. Innerhalb eines Gebietes findet sich je-
doch oft eine grosse Vielfalt von Mikrohabitaten, welche haupt-
sächlich durch die Topographie und die daraus resultierende
Schneeakkumulation bzw. den Zeitpunkt der Schneeschmelze
geprägt wird. So können Pflanzen auf windexponierten Graten
ganzjährig ohne Schneebedeckung bleiben, während sich die
schneefreie Zeit in einem Schneetälchen auf wenige Wochen
beschränken kann oder nach schneereichen Wintern gar nicht
eintritt. Dieser Reichtum an Lebensräumen ergibt eine klein-
räumige Arten- und Vegetationsvielfalt. Innerhalb einzelner Ar-
ten können auf geringer räumlicher Distanz speziell angepasste
Ökotypen und damit lokale genetische Vielfalt entstehen (GALEN

et al. 1997). CRAWFORD & ABOTT (1994) erachten diese kleinräu-
mige innerartliche Vielfalt als vorteilhaft, wenn die Umwelt
durch stochastische Ereignisse geprägt ist. Genetisch variable
Populationen können gegenüber genetisch uniformen Popula-
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Fortpflanzung bei Saxifraga oppositifolia und
S. biflora unter alpinen Bedingungen –
Fremdbestäubung als genetische Versicherung?
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tionen im Vorteil sein, wenn sich Klimabedingungen rasch än-
dern, denn die Vielfalt senkt das Risiko, dass die gesamte Popu-
lation ausstirbt (CRAWFORD et al. 1993).

Im Vergleich zu Zeiträumen, in denen sich Evolution ab-
spielt, ist seit der letzten weiträumigen Vereisung der Alpen erst
wenig Zeit verstrichen (LANG 1994). Wo sich die Gletscher zu-
rückzogen, gaben sie neue Lebensräume frei, welche von Pflan-
zen eingenommen werden konnten. Die Ausdehnung oder Ver-
schiebung der Areale verschiedener Pflanzenarten führte dazu,
dass einerseits vormals getrennt vorkommende Arten zusam-
mentrafen, andererseits genetisch divergierende Populationen
geographisch isoliert wurden («Isolation by distance»; WRIGHT

1946). Auch die gegenwärtige Klimaerwärmung wirkt sich mess-
bar auf die Umweltbedingungen alpiner und arktischer Tundra-
habitate aus (MAXWELL 1992). Die allgemeine Temperaturer-
höhung lässt Pflanzenarten von tieferen in höhere Lagen und
von südlichen in nördlichere Gebiete einwandern, wo bisher nur
Tundrapflanzen leben. Diese sind optimal an die harschen Be-
dingungen angepasst, doch gelten sie als konkurrenzschwach.
Es ist deshalb anzunehmen, dass sie nur überleben, wenn sie in
noch höher oder nördlicher gelegene Habitate ausweichen oder
Habitate besiedeln, die durch Gletscherrückzug neu entstehen.
Sexuelle Fortpflanzung ist deshalb besonders wichtig für das
Überleben alpiner und arktischer Pflanzenarten, weil neue Ha-
bitate vorwiegend durch Diasporen erreicht werden (STÖCKLIN &
BÄUMLER 1996).

Dieser Artikel beleuchtet die Fortpflanzungsökologie von
Tundrapflanzen am Beispiel von Saxifraga oppositifolia L. und S.
biflora All. in den Schweizer Alpen. Er basiert hauptsächlich auf
Originalarbeiten aus GUGERLI (1997b). Die beiden Arten dienten
als Modellorganismen, weil sie Pionier-Charakter aufweisen
und eine weite Höhenverbreitung haben; zudem vermehren sie
sich vermutlich vorwiegend sexuell, da vegetative Fortpflanzung
durch Triebbewurzelung nur selten beobachtet wurde (SCHRÖTER

1926, KAPLAN 1995). Jedes Polster kann demnach als genetisches
Individuum angesprochen werden. Andererseits unterscheiden
sie sich in ihrer Verbreitung, ihren ökologischen Habitatsansprü-
chen und ihrer lokalen Häufigkeit (KAPLAN 1995). Die circum-
polare S. oppositifolia wächst in verschiedensten Habitatstypen
und ist deshalb in den Alpen weit verbreitet und häufig. Saxifra-
ga biflora als Alpen-Endemit ist nur lokal, auf leicht feuchtem
Ruhschutt anzutreffen. 

Den grössten Teil der Beobachtungen und Experimente
führte ich in der bündnerischen Val Bercla (Gemeinde Mu-
legns/CH; Abb. 1) in den Jahren 1994 bis 1996 durch. Das Ziel
der Arbeit bestand darin, mikroevolutive Vorgänge innerhalb
einer Artengruppe zu beschreiben und die möglichen Auswir-
kungen einer globalen Klimaerwärmung auf die Entwicklung
von Individuen und Populationen unter veränderten Umwelt-
bedingungen zu skizzieren.
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Abb.1: Teil des Untersuchungs-
gebietes in der bündnerischen
Val Bercla (Gemeinde Mulegns)
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Fortpflanzungsstrategie: Zusammenspiel von
Standort, Phänologie und Bestäubern

Die meisten Pflanzenarten der alpinen und arktischen Tun-
dragebiete sind langlebig (RAUNKIAER 1934). Dies garantiert, dass
die Populationen fortbestehen können, auch wenn in Jahren
mit unterdurchschnittlicher Vegetationsdauer die sexuelle Fort-
pflanzung reduziert ist oder ganz ausfällt. Wie MOLAU (1993) in
einer umfassenden Arbeit über arktische Tundrapflanzen dar-
legte, lassen sich auf Grund der Beziehung zwischen Fortpflan-
zungssystem und Blühphänologie zwei grundsätzliche Strate-
gien erkennen: Frühblühende Arten sind vorwiegend fremd-
bestäubt und weisen einen geringen Fortpflanzungserfolg auf
(Pollen riskers), während spätblühende Arten durch eine hohe
Selbstbestäubungsrate und grossen Fortpflanzungserfolg ge-
kennzeichnet sind (Seed riskers). Auf Grund der relativ geringen
Bestäuberdichte anfangs der Vegetationsperiode besteht für die
Pollen riskers die Gefahr, dass ihr Pollen nicht erfolgreich über-
tragen wird. Dafür fördert der hohe Anteil an Fremdbefruchtung
die genetische Vielfalt. Seed riskers können dank ihrer Fähigkeit
zur Selbstbestäubung viele Samen produzieren, welche jedoch
vor der Reife durch ungewöhnlich frühen Schneefall oder Frost
gesamthaft vernichtet werden können. Zudem sind diese Samen
infolge Inzucht möglicherweise mit erhöhter genetischer Bürde
belastet (SCHNELLER & HOLDEREGGER 1997). 

Phänologie auf verschienenen Ebenen: 
Einzelblüte – Polster – Habitat
Saxifraga oppositifolia gehört zu den ersten aufblühenden

Arten der alpinen Stufe, denn sie wächst bevorzugt an Standor-
ten mit geringer Schneebedeckung. Ihre Blütenknospen sind be-
reits im Spätsommer des vorherigen Jahres weit entwickelt
(SØRENSEN 1941), so dass von der Schneeschmelze bis zum Auf-
blühen nur wenige Tage vergehen (STENSTRÖM & MOLAU 1992,
GUGERLI 1997a). Im Gegensatz dazu ist S. biflora an später schnee-
frei werdenden Standorten zu finden, wo die Vegetationsperiode
entsprechend kürzer ist. Die Zeit von der Schneeschmelze bis
zum Aufblühen ist etwa gleich lang wie bei S. oppositifolia, doch
reifen die Früchte deutlich schneller (GUGERLI 1997a). Dies er-
scheint als Anpassung an die kurze Vegetationsperiode. Der An-
theseverlauf einzelner Blüten ist bei beiden Arten fast gleich:
beide sind proterogyn, d. h. die Narben sind vor den Antheren
reif. Bestäubungsversuche zeigten, dass bei beiden Arten die
Narbenrezeptivität mit dem Beginn der männlichen Phase stark
abnimmt (GUGERLI 1997c). Auf Individuum-Ebene unterschei-
den sich die beiden Arten deutlich: Die einzeln am Ende eines
Triebes stehenden Blüten von S. oppositifolia öffnen sich relativ
synchron (STENSTRÖM & MOLAU 1992, GUGERLI 1997a), während
die mehrblütigen Blütenstände von S. biflora gestaffelt auf-
blühen (GUGERLI 1997a). Durch diese Blühabfolge bleibt die zeit-
liche Trennung der Geschlechterphasen bei S. oppositifolia weit-
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gehend erhalten. Selbstbestäubung dürfte hier die Ausnahme
sein. Blüten höherer Ordnung innerhalb eines S. biflora-Blüten-
standes hingegen haben bereits «eigenen» Pollen für Bestäu-
bungen zur Verfügung.

Entsprechend ihren Hauptblütezeiten unterscheiden sich
die Bestäuberspektren der beiden Arten. Die frühblühende S. op-
positifolia wird vornehmlich von Hummeln besucht (SCHRÖTER

1926, STENSTRÖM 1998, pers. Beobachtung), welche auch bei tie-
fen Temperaturen etwa im Frühjahr bereits fliegen können
(HEINRICH 1993). Daneben sind gelegentlich Zweiflügler (Dipte-
ren) und Schmetterlinge (Lepidopteren; Abb. 2) als Blütenbesu-
cher zu beobachten. Die leicht geschlossene Blüte von S. opposi-
tifolia ermöglicht langrüssligen Besuchern Zugang zu dem am
Blütenboden produzierten Nektar, während Dipteren haupt-
sächlich Pollen sammeln. Im Hochsommer dominieren Fliegen
und Schwebfliegen das Bestäuberangebot. Beide Gruppen sind
häufig auf S. biflora anzutreffen und nutzen sowohl Pollen als
auch den in der offenen Blüte gut erreichbaren Nektar (Abb. 3;
pers. Beobachtung). Auf Grund von eigenen Beobachtungen in
den Alpen und Experimenten an S. oppositifolia in Schwedisch-
Lappland (STENSTRÖM 1998) verhalten sich diese Bestäuber
unterschiedlich. Hummeln besuchen in der Regel nur wenige
Blüten einer Pflanze und fliegen dann weiter auf ein anderes, oft
mehrere Meter weit entferntes Polster. Sie fördern dadurch
Fremdbestäubung. Dipteren verweilen eher länger auf einer
Pflanze und besuchen viele Blüten. Dies erhöht die Wahrschein-
lichkeit, dass Pollen zwischen Blüten desselben Individuums
übertragen wird. Dieser Vorgang (Geitonogamie) ist aus geneti-
scher Sicht identisch mit Selbstbestäubung innerhalb einer Blüte
(Autogamie).

Bestäubungsversuche belegen zwischenartliche 
Unterschiede des Fortpflanzungssystems
Um das Fortpflanzungssystem der beiden Arten zu charak-

terisieren, führte ich Bestäubungsexperimente an markierten
Pflanzen und Blüten durch (GUGERLI 1997c). Für die natürliche
Fremdbestäubung entfernte ich die Stamina aller Blüten, so dass
kein eigener Pollen zu einer Befruchtung führen konnte. Bei
künstlich fremdbestäubten Pflanzen entfernte ich die Stamina
nur bei den markierten Blüten und bestäubte deren Narben mit
Pollen von Pflanzen aus der näheren Umgebung. Künstlich
selbstbestäubte Blüten erhielten Pollen von Blüten innerhalb
desselben Polsters. Als natürlich bestäubt dienten markierte Blü-
ten unbehandelter Pflanzen. Dank des leuchtend-orangen Pol-
lens der beiden Saxifraga-Arten konnte ich mich mit einer Lupe
versichern, dass die ausgewählten Blüten noch nicht bestäubt
waren.

Künstlich oder natürlich fremdbestäubte Blüten von S. op-
positifolia zeigten einen gleich guten Samenansatz. Verwendete
man hingegen Pollen von Blüten desselben Polsters, so wurden
nur wenige oder gar keine Samen produziert. Der relative repro-
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Abb. 2: Distelfalter (Cynthia
cardui) als Blütenbesucher
von Saxifraga oppositifolia
(Wissberg, 2970 m ü. M.)

Abb. 3: Blütenstand von
Saxifraga biflora
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duktive Erfolg (relativer Samenansatz ! relativer Fruchtansatz)
von natürlich fremdbestäubten Pflanzen war jedoch signifikant
tiefer als von künstlich fremdbestäubten Pflanzen (Abb. 4).
Natürlich bestäubte Blüten bzw. Pflanzen ergaben etwa diesel-
ben Resultate wie die künstlich fremdbestäubten. Dies zeigt, dass
S. oppositifolia fakultativ fremdbestäubt ist. Das heisst: Sie ist
zwar nicht absolut selbstinkompatibel, die meisten Samen ge-
hen aber aus Fremdbestäubungen hervor. Dieses Resultat bestä-
tigt frühere Arbeiten mit derselben Art in der Arktis (KEVAN

1972, TIKHMENEV 1984) und in Schwedisch-Lappland (STENSTRÖM

& MOLAU 1992). Ein etwas anderes Muster kam bei den Experi-
menten mit S. biflora zum Vorschein. Obwohl Selbstbestäubung
weniger Samen ergab als Fremdbestäubung, war der Unter-
schied zwischen diesen Bestäubungsvarianten nicht so ausge-
prägt wie bei S. oppositifolia. Samenansatz und relativer repro-
duktiver Erfolg bei natürlicher Bestäubung unterschied sich
nicht wesentlich von künstlicher oder natürlicher Fremdbe-
stäubung. Dies deutet auf ein gemischtes Fortpflanzungssystem
hin («Mixed mating»). Sowohl der absolute wie auch der rela-
tive Samenansatz waren bei S. biflora in allen Bestäubungsbe-
handlungen höher als bei S. oppositifolia, wobei der Unterschied
zwischen den beiden Arten beim relativen Samenansatz von
künstlich selbstbestäubten Blüten am deutlichsten ausfiel (GU-
GERLI 1997c). Der relative reproduktive Erfolg der beiden Arten
unterschied sich hingegen nur bei zwei Behandlungsarten: Saxi-
fraga biflora setzte bei künstlicher Fremdbestäubung und bei
künstlicher Selbstbestäubung signifikant mehr Samen an als 
S. oppositifolia (P < 0.05, Mann-Whitney U-Test mit Bonferroni-
Anpassung; Abb. 4). Dieses Resultat zeigt einerseits, dass S. bi-
flora auch bei Selbstbestäubung einen recht hohen Samen- und
Fruchtansatz aufweist. Andererseits lässt sich bei S. oppositifolia
auf eine Bestäuberlimitierung schliessen, da bei den natürlich
fremdbestäubten Pflanzen viele der markierten Blüten keine
Früchte produzierten, vermutlich also gar nicht besucht worden
waren. Inwieweit dies mit der fehlenden Lockwirkung des orange
gefärbten Pollens zusammenhängt, müsste in spezifischen Ex-
perimenten untersucht werden.

Blühphänologie, Bestäuberspektrum und Bestäuberverhal-
ten sowie die Resultate der Bestäubungsexperimente lassen sich
zu einem Gesamtbild der Fortpflanzungsstrategien der beiden
Arten zusammenfügen. Die frühblühende S. oppositifolia zeigt
charakteristische Merkmale eines Pollen riskers mit eher gerin-
gem relativen reproduktiven Erfolg, dafür hoher Fremdbestäu-
bungsrate. Saxifraga biflora als später aufblühende Art kann eher
als Seed risker bezeichnet werden, da sie einen allgemein höhe-
ren relativen reproduktiven Erfolg aufweist, welcher durch ein
grösseres Bestäuberangebot und eine erhöhte Selbstbestäu-
bungsrate zustande kommt.
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Abb. 4: Mittelwerte (± Stan-
dardfehler) des relativen
reproduktiven Erfolgs (= rela-
tiver Samenansatz ! relativer
Fruchtansatz) von Saxifraga
oppositifolia und S. biflora
nach verschiedenen Bestäu-
bungsbehandlungen. 

Relativer Samenansatz = (An-
zahl Samen : Anzahl Samen-
anlagen), relativer Frucht-
ansatz = (Anzahl Früchte : An-
zahl Blüten). 

nat = natürliche Bestäubung
nf = natürliche Fremdbe-

stäubung 
kf = künstliche Fremdbe-

stäubung 
ks = künstliche Selbstbe-

stäubung 

Behandlungseffekte inner-
halb der Arten wurden mit
Varianzanalysen und ortho-
gonalen Kontrasten getestet
(Details siehe GUGERLI 1997c)
und sind im Text erwähnt.
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Mehr Selbstbestäubung in höher gelegenen 
Populationen von Saxifraga oppositifolia
Von der alpinen zur nivalen Stufe nehmen Bestäuberdichte

und Vegetationsdauer ab. Erstreckt sich das Areal einer Pflan-
zenart über einen grossen Höhengradienten, kann sich dies so
auswirken, dass die höher gelegenen Populationen einem se-
lektiven Druck zu höherer Selbstbestäubungsrate ausgesetzt sind
(RICHARDS 1986). Verstärkt sich die festgestellte Bestäuberlimi-
tierung bei S. oppositifolia in höher gelegenen Populationen und
wird somit Selbstbestäubung ähnlich wichtig wie bei S. biflora?
Um dieser Frage nachzugehen, führte ich in fünf Gebieten im
Kanton Graubünden auf jeweils zwei Höhenstufen Bestäu-
bungsversuche mit S. oppositifolia durch (drei Populationspaare
in der Region Val Bercla/Val Gronda, je ein Paar im Oberengadin
und oberhalb Flims; GUGERLI 1998). Die beiden Höhenstufen
entsprechen dem unteren bzw. dem oberen Hauptverbreitungs-
bereich von S. oppositifolia mit einem Höhenunterschied von ca.
400 m. Der Versuchsansatz umfasste drei Bestäubungstypen:
künstliche Fremdbestäubung, künstliche Selbstbestäubung so-
wie natürliche Bestäubung als Kontrolle. Um die durch mater-
nale Effekte bedingte Varianz möglichst gering zu halten, führ-
te ich die drei Behandlungen innerhalb derselben Pflanzen aus.
Die Stichprobe umfasste vier Blüten pro Behandlung und zehn
Pflanzen pro Population. 

Der Fruchtansatz der natürlich bestäubten Blüten, ein indi-
rektes Mass für die Bestäuberdichte, war auf beiden Höhenstu-
fen gleich. Der reproduktive Erfolg war bestäuberlimitiert, diese
Limitierung war aber in hohen Lagen nicht grösser als in tiefen
Lagen (GUGERLI 1998). Ob sich die aussergewöhnlich warme
Witterung während der Bestäubungszeit (1. Hälfte Juni 1996)
positiv auf die Bestäuberaktivität ausgewirkt hat, oder ob die ge-
ringere Dichte durch höhere Effizienz der Bestäuber wettge-
macht wird (BINGHAM & ORTHNER 1998), lässt sich mit diesen Re-
sultaten nicht beurteilen. Künstliche Fremdbestäubung ergab
unabhängig von der Höhenlage einen grösseren relativen Sa-
menansatz als künstliche Selbstbestäubung (Abb. 5). Möglicher-
weise ist in einer von stochastischen Witterungsverhältnissen
geprägten Umwelt eine hohe Rekombinationsrate durch Fremd-
bestäubung und dadurch eine grosse genetische Variation im
Hinblick auf das Überleben von Populationen vorteilhaft. Dies
könnte dem Selektionsdruck zu mehr Selbstbestäubung entge-
genwirken. Die lange Zeit gültige Lehrbuchmeinung, dass in
grossen Höhen (und Breiten) Selbstbestäubung an Bedeutung
zunimmt, wird durch diese Experimente oder auch durch Ver-
suche in den Rocky Mountains (BINGHAM & ORTHNER 1998) rela-
tiviert. Offenbar bestehen auch in klimatischen Randgebieten
wie der alpinen (und arktischen) Tundra ökologische Nischen,
in welchen sich unsichere Fremdbestäubung und dadurch er-
zielte hohe genetische Variation als selektiver Vorteil erweist.

In diesem Experiment wiesen natürlich bestäubte Individu-
en – im Gegensatz zum vorgehend beschriebenen Bestäubungs-
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Abb. 5: Mittelwerte (± Stan-
dardfehler) des relativen Sa-
menansatzes von Saxifraga
oppositifolia nach verschie-
denen Bestäubungsbehand-
lungen auf zwei Höhenstufen. 

Relativer Samenansatz = (An-
zahl Samen : Anzahl Samen-
anlagen), relativer Frucht-
ansatz = (Anzahl Früchte : An-
zahl Blüten). 
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experiment – einen geringeren relativen reproduktiven Erfolg
auf als künstlich fremdbestäubte. Dieser scheinbare Wider-
spruch lässt sich wohl durch natürliche Variation zwischen ver-
schiedenen Untersuchungsjahren, aber auch durch die unter-
schiedliche Versuchsanordnung in den beiden Experimenten
erklären.

Populationsgenetik bestätigt die 
fortpflanzungsbiologischen Befunde
Die Verteilung der genetischen Variation innerhalb einer

Pflanzenart hängt zu einem grossen Teil von ihrem Fortpflan-
zungsverhalten ab (HAMRICK & GODT 1996). Langlebige, fremd-
bestäubte Arten mit einem grossen Verbreitungsgebiet zeigen
innerhalb ihrer Populationen einen grossen Anteil, zwischen
den Populationen aber nur einen geringen Anteil der gesamten
genetischen Variation. Inwieweit dieses Muster auch bei S. op-
positifolia zutrifft, und ob sich die Variation in Populationen ver-
schiedener Höhenlagen unterscheidet, untersuchte ich in einem
weiteren Projekt mit Hilfe molekulargenetischer Methoden (GU-
GERLI et al. 1999). Als geeignete Marker für diese Fragestellung
erwiesen sich Random Amplified Polymorphic DNA (RAPDs). Mit
dieser Methode werden zufällige Abschnitte der Gesamt-DNA
durch die Polymerase Chain Reaction (PCR) vervielfältigt und ent-
sprechend ihrer unterschiedlichen Länge elektrophoretisch auf-
getrennt. So entsteht ein Muster von Banden, bedingt durch
Präsenz bzw. Absenz der verschiedenen DNA-Abschnitte jeder
Pflanze. Daraus lassen sich relative genetische Ähnlichkeiten
zwischen Individuen bestimmen.

Je 20 Pflanzen (in einer Population nur 10) aus den fünf Po-
pulationspaaren verschiedener Höhenstufen wurden mit vier
RAPD-Primern untersucht. Jedes Individuum zeigte ein indivi-
duelles Bandenmuster! Innerhalb der Populationen waren 95%
der gesamten Variation zu finden. Die drei Regionen Val Ber-
cla/Val Gronda, Oberengadin und Flims liessen keine genetische
Differenzierung erkennen, und auch die genetische Variation
auf den beiden Höhenstufen war gleich. Diese Resultate be-
stätigten die Erwartung, dass der Grossteil der genetischen Va-
riation bei dieser langlebigen, fremdbestäubten und weitver-
breiteten Art innerhalb der Populationen zu finden ist, und dass
sich das auf verschiedenen Höhenstufen konstante Fortpflan-
zungsverhalten in jeweils gleich hoher genetischer Variation wi-
derspiegelt. Andererseits ist es doch erstaunlich, dass trotz der
ausgeprägten alpinen Topographie und den grossen geographi-
schen Distanzen keine Trennung in verschiedene regionale ge-
netische Pools erkennbar war. Seltene Fernausbreitung von
Samen durch Wind oder Tiere gewährleistet offenbar ausrei-
chenden Genfluss zwischen den Populationen, um eine Diffe-
renzierung zu verhindern. Zu diesem Schluss kamen auch VON

FLÜE et al. (1999) in einer Untersuchung an S. oppositifolia in der
Melchsee-Frutt. Eine junge, nach einem Strassenbau in den 
60er Jahren entstandene Population zeigte gegenüber drei
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räumlich klar getrennten Populationen natürlicher Standorte
keine reduzierte Variation an Protein-Genorten (Isoenzym-Phä-
notypen). Über noch grössere Distanzen lassen sich allerdings
Regionen innerhalb des Verbreitungsgebietes von S. oppositifolia
genetisch voneinander abgrenzen, wie dies ABBOTT et al. (1995),
GABRIELSEN et al. (1997) oder Holderegger und Abbott (pers. Mit-
teilung) an nordeuropäischen bzw. circumpolaren Datensätzen
zeigen konnten.

Hybridisierung als evolutiver Prozess
Interspezifische Kreuzungen sind wichtig für die Entstehung

neuer Pflanzenarten (ARNOLD 1992). Damit eine neue Art durch
Hybridisierung entstehen kann, müssen die Elternarten erst in
Kontakt kommen. Der nacheiszeitliche Gletscherrückzug und
die Rückwanderung der Pflanzen aus den Refugialgebieten
eröffneten deshalb ein weites «Tummelfeld», in dem räumlich
getrennte Arten (wieder) zusammentreffen konnten. Da Hybri-
den oft eine geringere Fitness aufweisen als ihre Elternarten,
können sich erstere meist nur in einer von den Elternarten ver-
schiedenen ökologischen Nische etablieren («Hybrid-Habitate»;
ANDERSON & STEBBINS 1954). Durch die Kombination der Geno-
me von zwei Elternarten (Heterosis) kann aber die Hybrid-Art
auch am selben Standort gegenüber ihren Eltern bevorteilt sein
und dadurch letztere verdrängen. Räumliche oder zeitliche Ver-
änderungen der an einem Standort herrschenden Umweltbe-
dingungen sind einer Artbildung durch Hybridisierung förder-
lich. Gebirgsregionen erscheinen wegen ihrer grossen Vielfalt an
unbesiedelten Habitaten als besonders günstig für Artbildungs-
prozesse durch Hybridisierungen.

Entscheidend für die Trennung gegenüber den Elternarten
ist die reproduktive Abgrenzung der Hybriden, damit Rück-
kreuzungen mit den Eltern erschwert oder verunmöglicht wer-
den. Dies kann auf verschiedene Weise erfolgen. Ausser einer
räumlichen Isolation oder einer zeitlichen Verschiebung der
Blühphase gegenüber den Elternarten besteht die Möglichkeit
der abrupten Artbildung durch Polyploidisierung (Vervielfa-
chung der elterlichen Chromosomensätze = Allopolyploidie).
Letzteres scheint in Gebirgen und in arktischen Gebieten relativ
häufig aufzutreten (BROCHMANN 1993). Das Verbreitungsareal
der neu entstehenden polyploiden Arten bleibt jedoch häufig
geographisch eingeschränkt. Unklar ist, ob dies wegen geringer
Zahl oder Grösse der verfügbaren Habitate so ist, oder ob die Zeit
seit der Polyploidisierung noch nicht für eine weiträumige Aus-
breitung ausgereicht hat (KRAHULEC et al. 1999). Ein anschauli-
ches Beispiel lokaler Polyploidisierung zeigen WIDMER & BALTIS-
BERGER (1999): Auf Grund molekulargenetischer Ähnlichkeiten
vermuten sie, dass die nur im Engadin vorkommende, endemi-
sche Draba ladina durch einmalige Hybridisierung und anschlies-
sende Polyploidisierung der beiden verbreiteten Arten D. tomen-
tosa und D. aizoides entstanden ist. Ähnliche Untersuchungen
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wurden auch mit arktischen Taxa durchgeführt (BROCHMANN et
al. 1996, BROCHMANN et al. 1998).

Bereits um die letzte Jahrhundertwende erwähnten mehre-
re Autoren, dass zwischen S. oppositifolia und S. biflora Hybriden
auftreten (S. !kochii Hornung) und bemerkten die intermediä-
re morphologische Stellung von S. macropetala Kerner. Dass S. !
kochii und S. macropetala identisch wären, wurde jedoch ver-
neint (z. B. BRÜGGER 1881, SCHRÖTER 1926). HÖRANDL & GUTER-
MANN (1994) werteten morphologische Merkmale an Herbar-
material dieser Artengruppe aus dem gesamten Alpenraum aus
und kamen zum Schluss, dass es sich bei S. macropetala doch um
den Hybriden S. !kochii handelt.

In der Val Bercla untersuchte ich Morphologie und Fort-
pflanzungsbiologie der drei Taxa innerhalb eines syntopen Vor-
kommens (GUGERLI 1997a). Eine multivariate Auswertung ba-
sierend auf 17 morphologischen Merkmalen von 100 Individu-
en zeigte eine klare Trennung in drei Gruppen (Abb. 6), welche
mit der a priori-Bestimmung im Feld fast vollständig überein-
stimmte. Saxifraga biflora liess sich am besten durch das Vor-
handensein von Drüsenhaaren auf den Sepalen sowohl von S.
oppositifolia wie auch von S. !kochii abgrenzen. Wenn nur
metrische Merkmale berücksichtigt wurden, erwiesen sich Blatt-
breite und Petalenbreite als wichtigste Unterscheidungskrite-
rien. Das in Bestimmungsschlüsseln häufig verwendete Merk-
mal «Anzahl Nerven auf den Petalen» trug hingegen wenig zur
Auftrennung bei.

Die phänologischen Beobachtungen zeigten keine zeitliche
Trennung der drei Taxa. Verschiedene Bestäubungsversuche be-
legten zudem, dass sowohl Kreuzungen zwischen den beiden
Elternarten wie auch Rückkreuzungen von Hybriden mit den
Elternarten zu keimfähigen Samen führten. Die Keimungsrate
der Samen von natürlich bestäubten S. !kochii-Pflanzen lag da-
bei zwischen denjenigen von S. oppositifolia ! biflora (höher)
bzw. S. biflora ! oppositifolia (tiefer).

Saxifraga oppositifolia und S. biflora zeigen also weder mar-
kante blütenbiologisch relevante morphologische Unterschiede,
noch verfügen sie über Inkompatibilitätsbarrieren oder unter-
schiedliche Ploidiestufen (2n = 2x = 26; KÜPFER & RAIS 1983).
Dieses Fehlen einer klaren prä- oder postzygotischen Trennung
dürfte den heute zu beobachtenden Hybridschwarm zwischen
den beiden Arten erklären.

Und wenn es wärmer wird?
Eine globale Temperaturveränderung lässt grosse Auswirkun-

gen auf alpine und arktische Tundragebiete befürchten. Abioti-
sche Umweltfaktoren und, als indirekte Folge davon, die Verän-
derungen der biotischen Umwelt könnten den Weiterbestand
von Pflanzenpopulationen und -gesellschaften der Tundra ge-
fährden. Im Rahmen des International Tundra Experiments (ITEX)
werden in arktischen und alpinen Gebieten die Phänologie
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Abb. 6: Diskriminanzanalyse unter
Verwendung von 17 morphologischen
Merkmalen. Anordnung der Indivi-
duen von Saxifraga oppositifolia (A),
S. ! kochii (B) und S. biflora (C) ent-
lang der ersten beiden kanonischen
Achsen.
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sowie Wachstums- und Fortpflanzungsmerkmale von Tun-
drapflanzen unter experimentell veränderten Umweltbedin-
gungen untersucht. Dem Versuch lagen die Resultate von Kli-
mamodellen zugrunde, welche eine globale Erwärmung erwar-
ten lassen (INTERGOVERNMENTAL PANEL ON CLIMATE CHANGE 1996).
In diesem grossangelegten Versuch sind auch Populationen von
S. oppositifolia an drei Orten unterschiedlicher geographischer
Breite eingeschlossen: einem alpinen Standort der gemässigten
Zone in der Schweiz (Val Bercla), einem subarktisch-alpinen
Standort in Nordschweden und einem Standort auf einer der
hocharktischen Inseln Kanadas. Standardisierte hexagonale,
oben offene Kammern (Abb. 7, Abb. 8) sorgten für eine gegen-
über der Umgebung um 0,8 bis 2,9 °C erhöhte durchschnittliche
Temperatur während der Vegetationsperiode. Im Vergleich mit
Kontrollpflanzen zeigten die Pflanzen innerhalb der Kammern
nur geringe Veränderungen in den erfassten Merkmalen, wobei
die gemessenen Effekte am hocharktischen Standort am deut-
lichsten waren (STENSTRÖM et al. 1997). An den beiden südlichen
Standorten beobachteten wir innerhalb der Kammern einen
Trend zu abnehmender Blütenzahl pro Pflanze im Verlauf der
Jahre. Diesen Trend führten wir auf die zunehmende Beschat-
tung durch nun höherwachsende Nachbarpflanzen zurück, wel-
che die Assimilation bei der schattenintoleranten S. oppositifolia
reduzieren könnten.

Eine circumpolare Gesamtschau dank Meta-Analyse
Ein Datensatz basierend auf 61 Arten von 13 arktischen und

alpinen Orten, einschliesslich der drei oben erwähnten Loka-
litäten, wurde in einer Meta-Analyse ausgewertet (ARFT et al.
1999). Eine Meta-Analyse ermöglicht es, die Ergebnisse so zu
verrechnen, dass allgemeingültige Effekte einer experimentel-
len Behandlung bestimmt und statistisch abgesichert werden
können (ARNQVIST & WOOSTER 1995). Es zeigte sich, dass die Phä-
nologie anfangs der Vegetationsperiode durch die erhöhte Tem-
peratur beschleunigt wurde, d. h. Austrieb und Aufblühen be-
gannen bei Pflanzen in den Kammern früher als bei den Kon-
trollpflanzen. Aber auch Fruchtreife und Blatt-Seneszenz setz-
ten bei erhöhter Temperatur früher ein. In den ersten Jahren der
Untersuchungen wurde zudem ein erhöhtes vegetatives Wachs-
tum innerhalb der Kammern festgestellt. Dieser Effekt trat
hauptsächlich an alpinen und subarktischen Standorten auf,
krautige Arten waren dabei stärker betroffen als holzige. Repro-
duktive Merkmale reagierten verzögert auf die Temperaturer-
höhung und konnten v. a. an den hocharktischen Untersu-
chungsorten beobachtet werden. Diese Resultate deuten darauf
hin, dass Tundrapflanzen bei einer Klimaerwärmung kurzfristig
besser wachsen und mittelfristig mehr in die Reproduktion in-
vestieren (ARFT et al. 1999). Der beobachtete Trend zu verstärk-
ten Effekten in den hocharktischen Untersuchungsgebieten lässt
vermuten, dass dort die Temperatur einen wichtigen limitieren-
den Umweltfaktor darstellt. In tieferen Breiten hingegen haben
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Abb. 7: International Tundra
Experiment (ITEX): Versuchs-
anlage in der Val Bercla 
(2490 m ü. M.) mit  Polycar-
bonat-Kammern und Wetter-
station.

Abb. 8: Forscher unter experi-
mentell erhöhter Umgebungs-
temperatur.
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andere Faktoren wie etwa zwischenartliche Konkurrenz grös-
sere Bedeutung.

Bei einer Klimaerwärmung dürfte es für das Überleben von
Pflanzenpopulationen wichtig sein, dass sie dem Konkurrenz-
druck ausweichen können, indem sie über Ausbreitungsorgane
neue Habitate besiedeln (KÖRNER 1999). Die drei untersuchten
Saxifraga-Arten scheinen diese Voraussetzungen zu erfüllen.
Insbesondere Saxifraga oppositifolia, welche eine breite ökologi-
sche Nische auszufüllen vermag und weit verbreitet ist, dürfte in
der Lage sein, auch diese ungewöhnlich rasante Umweltverän-
derung zu überdauern. Eine wichtige Voraussetzung dafür ist
zudem der hohe Grad an Fremdbestäubung und die daraus re-
sultierende hohe genetische Variation. Dieses Adaptationspo-
tential dürfte unter veränderten Umweltbedingungen vorteil-
haft sein. Vielleicht bietet aber gerade die Ausnahmesituation ei-
ner schnellen Klimaänderung eine Chance für S. !kochii, um
sich gegenüber ihren Eltern abzugrenzen und sich als eigen-
ständige Art zu etablieren. Zumindest lokal bestehen bereits Vor-
kommen von Hybriden ohne die beiden Elternarten (HÖRANDL &
GUTERMANN 1994).
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