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Untersuchungen zum Lebenszyklus von Acaulon triquetrum
(Bryopsida, Pottiaceae)

Matthias AHRENS

Zusammenfassung: AHRENS, M. 2003. Untersuchungen zum Lebenszyklus von Acaulon triquetrum (Bryopsida,
Pottiaceae). — Herzogia 16: 239-274.

In einem Trockenrasen im Kraichgau (Stidwestdeutschland) wurden iiber einen Zeitraum von vier Jahren alle 2—4
Wochen Proben der kurzlebigen Laubmoosart Acaulon triguetrum (Spruce) Miill.Hal. (Pottiaceae) gesammelt, um
die Morphologie und Phénologie des Protonemas und der Rhizoide, die Entwicklung der Sprosse und die Phénolo-
gie der Gametangien und Sporophyten zu untersuchen. Die Phase der Entwicklung und des Wachstums der Sprosse
reicht vom Friihjahr bis zum Spétherbst, wobei die Hauptphase in den feuchten, kithlen Herbstmonaten (Oktober —
Dezember) liegt. In den trockenen, warmen Perioden im Friithjahr und Sommer kommen die Pflanzen im Gebiet nur
vereinzelt vor, wobei die weiblichen Sprosse klein und nicht voll entwickelt sind. Bereits im Herbst finden sich
abgestorbene minnliche Sprosse und im Winter beginnen die weiblichen Sprosse abzusterben. Im folgenden Friih-
jahr zersetzen sich die Pflanzen. Die Anlage und Entwicklung der Gametangien erfolgt zwischen Friithjahr und
Spétherbst, hauptsidchlich von Oktober bis Dezember. Alle Gametangien entwickeln sich sehr rasch und die Be-
fruchtung findet im Herbst (Oktober — Dezember) statt. Die Wachstumsphase der Sporenkapseln reicht von Okto-
ber/November bis Januar/Februar. Im Mai oder April 6ffnen sich die cleistocarpen Sporenkapseln. In den obersten
Schichten des von 4. triquetrum besiedelten Substrats verlaufen kréftige, verzweigte Rhizoide. Diese entwickeln an
der Substratoberfldche Seiteniste, an denen sich stark verzweigte, baumchenartige bis handférmige, aus dem Subst-
rat herausragende Chloronema-Filamente und Knospen bilden. Aus den Knospen entwickeln sich Jungpflanzen. Die
photosynthetisch aktiven Chloronema-Filamente kommen auch im Sommer reichlich vor, sind kurzlebig und ster-
ben zwischen Dezember und Februar ab. Dagegen iiberdauern die unterirdischen Rhizoidfdden und kénnen im
Friihjahr erneut Chloronemata und Knospen bilden.

Die Untersuchung von Dauerflachen tiber 4-6 Jahre zeigt, dass A. triguetrum offene Lossflachen an kleinflichigen
Tierbauten an Boschungen besiedelt. Diese Wuchsorte wachsen rasch mit Kormophyten zu, entstehen aber stets neu
durch Grabungsaktivitdten von Kleinsédugern. Die Pflanzen konnen sich bereits wenige Monate nach der Entstehung
der Offenflichen entwickeln.

An den iberdauernden Rhizoiden konnen sich Knospen und daraus Sprosse bilden, so dass die Offenflachen haufig
von zwei aufeinander folgenden A. triquetrum-Generationen besiedelt werden. Eine Keimung der von der ersten
Generation erzeugten Sporen konnte in dieser Zeit im Geldnde nicht festgestellt werden. A. triguetrum gehort daher
zu den pauciennen Arten. Das Moos ldsst sich der Lebensstrategie-Kategorie der ,,annual shuttle“-Arten (Einjéhrige
Pendler) zuordnen.

Abstract: AHRENS, M. 2003. The phenology and life history of Acaulon triquetrum (Bryopsida, Pottiaceae). —
Herzogia 16: 239-274.

A population of the short-lived moss Acaulon triguetrum (Spruce) Miill.Hal. (Pottiaceae) growing in a calcareous
grassland in the Kraichgau district (Southwest Germany) was sampled every 2—4 weeks for a period of four years.
The morphology and phenology of the protonemata and rhizoids, the development of the shoots and the phenology
of the gametangia and sporophytes were studied. Production and growth of the shoots occurred from spring through
late fall, but the vast majority of the plants appeared and grew over the cooler, wetter months (October—December).
During the dry, warm periods in spring and summer the frequency of the plants was low and the female shoots were
small. Dead male shoots occurred for the first time in autumn, and the female shoots began to die during winter. The
plants decayed in the following spring. Gametangial initiation and development took place from spring through late
autumn. The vast majority of the gametangia were initiated and matured from October to December. The gametangial
development was very rapid. Fertilization occurred from October to December. Growth of the sporophytes took
place from October/November through January/February. Rupture of the cleistocarpous capsules occurred in May
or April. In the uppermost layers of the substrate colonized by A. triguetrum broad ramified rhizoids occur. At the
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substrate surface the side branches of the main rhizoidal axes produce highly branched dendroid or palmate
chloronemal filaments projecting from the substrate and buds, which develop into young shoots. During summer the
assimilatory chloronemal filaments are frequent as well. The above-ground chloronemal system is short-lived and
dies off during winter (December — February). In contrast, the subterranean rhizoid system persists and can produce
new chloronemata and gametophores in the following spring.

The study of permanent plots during four, five or six years indicate that A. triquetrum colonize bare surfaces of loess
created by burrowing small mammals. These habitats are small and rapidly overgrown by spermatophytes but they
reappear within a short period in the neighbourhood or the same place. Frequently, the shoots appear a few months
after the formation of the habitats. The persistent rhizoid system can produce new buds, which develop into young
shoots and the bare surfaces of loess are frequently colonized by two successive generations. In the field no germi-
nation of spores produced by the plants of the first generation was observed during this period. Consequently, A.
triquetrum has a pauciennial gametophyte. The species belongs to the annual shuttle life history strategy type.

Key words: Phenology, life history, protonema, chloronema, rhizoids, life strategy, reproductive biology, popula-
tion dynamics.

1. Einleitung und Fragestellung

Zahlreiche Untersuchungen belegen, dass bei Moosen saisonale, periodisch wiederkehrende
Entwicklungsstadien auftreten, die eine enge Beziehung zu den Klimaverhéltnissen, zur geo-
graphischen Lage und zu den Standortbedingungen aufweisen kdnnen (STARK 2002). In vie-
len é&lteren phanologischen Arbeiten finden sich Angaben zum Zeitraum der Sporenreifung
und zur Befruchtungsperiode, wobei meist eine groBere Anzahl von Arten in einer Region
untersucht wurde (ARNELL 1875, GRIMME 1903, KRIEGER 1915, LACKNER 1939, JENDRALSKI
1955, FORMAN 1965). Bei neueren Untersuchungen steht dagegen hiufig eine detaillierte
Darstellung der Entwicklung der Gametangien und Sporophyten einzelner Moosarten im Vor-
dergrund (LONGTON 1972, 1988b, 1990, ZEHR 1979, STARK 1983, TAYLOR & HOLLENSEN
1984), teilweise auch die Periodizitdt des vegetativen Wachstums der behandelten Arten
(LONGTON & GREENE 1969, LONGTON 1979, STARK 1986, 1997, MILES et al. 1989, IMURA
1994). Mit der quantitativen Methode von GREENE (1960), bei der jeder Entwicklungsphase
der Gametangien und Sporophyten ein Reife-Index zugeordnet wird, wurde die Phénologie
vieler Moosarten untersucht (z. B. LONGTON & GREENE 1969, CLARKE & GREENE 1970 und
1971, LONGTON 1979, STARK 1986, SAGMO SOLLI et al. 1998).

Uber den Lebenszyklus von Moosarten an Trockenstandorten ist bisher wenig bekannt. Dauer-
untersuchungen in niederlédndischen Griinlandgesellschaften haben gezeigt, dass hier die Fre-
quenz der Moosarten wihrend des Frithjahrs abnimmt und im Herbst erneut ansteigt, wobei
die Biomasse der Moose im Herbst und im Frithjahr am hochsten ist (van TOOREN et al. 1987,
van TOOREN et al. 1988). Bei Vertretern der Familie Pottiaceae, die an trockenen, tief gelege-
nen Standorten in der temperaten Zone wachsen, erfolgt die Sporenreife meist im Winter, im
Frithjahr oder im Frithsommer und die Sporen werden zu Beginn der jéhrlichen Trocken-
perioden freigesetzt (ZANDER 1979). Beim Wiistenmoos Trichostomum perligulatum (S.
Flowers) R.H.Zander finden die Reproduktionsvorgénge in den kiihlen Herbst- und Winter-
monaten statt, wihrend der warme Sommer eine Ruheperiode darstellt (STARK & CASTETTER
1995). In der Wiiste von New Mexico (USA) ist das vegetative Wachstum von Tortula ruralis
(Hedw.) P.Gaertn., E.Mey. & Scherb. mit den regionalen Niederschlagsverhdltnissen korre-
liert (MISHLER & OLIVER 1991).

Viele Moosarten an Trockenstandorten lassen sich der Lebensstrategie der kurzlebigen ,,annual
shuttle“-Arten (sensu DURING 1979, 1992) anschlielen. Es wird angenommen, dass hier die
Pflanzen in Stressperioden absterben und ausschlielich (oder hauptsiachlich) Sporen zuriick-
lassen, die nach Regenfillen keimen. Bei den bisher untersuchten kurzlebigen Moosarten
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erfolgt die Entwicklung der Gametophyten, Gametangien und Sporophyten sehr rasch (RAFFAELLI
& GIANNERINT 1978, FURNESS & HALL 1981, UNE & TATEISHI 1996). Bereits SCHIMPER (1850)
und MEUSEL (1935) haben allerdings beobachtet, dass bei den als einjdhrig geltenden Vertretern
der Gattungen Ephemerum Hampe und Phascum Hedw. kriftige, unterirdische Rhizoide vor-
kommen. Sie iiberdauern nach dem Absterben der Sprosse im Boden und bilden erneut
Protonemata und junge Pflanzen. Daher kdnnen diese Arten nicht als annuell betrachtet werden.
Bei vielen anderen Moosarten kommt ein ausgedehntes, langlebiges, unterirdisches Rhizoiden-
system vor, das neue Sprosse, Brutkorper und Protonemata bilden kann (DUCKETT et al. 1998).
Bei Buxbaumia aphylla Hedw., die ebenfalls als einjédhrig gilt, iiberdauert das Protonema wahr-
scheinlich mehrere Jahre und bildet jedes Jahr erneut Gametophyten und Sporophyten (HANCOCK
& BRASSARD 1974, vergleiche auch SHAW 2000). Das Protonema kann bei Moosen die domi-
nante Phase im Lebenszyklus darstellen oder bei einigen Arten eine Ausweichstrategie sein,
wenn sich aufgrund ungiinstiger Bedingungen keine beblétterten Sprosse ausbilden (DUCKETT
et al. 1993, DUCKETT & LIGRONE 1994, DUCKETT & MATCHAM 1995).

Die Pflanzen von Acaulon triquetrum (Spruce) Miill.Hal. sind breit dreieckig knospenformig
und wachsen einzeln, in kleinen Gruppen oder herdenweise auf offener Erde (Abb. 1). Dabei
erreichen die voll entwickelten weiblichen Sprosse eine Hohe von etwa 1-1,5 mm, wihrend
die wesentlich kleineren mannlichen Sprosse nur rund 0,2—0,5 mm hoch sind. Der stark ver-
kiirzte Stamm tragt nur wenige Blatter. Die breit eiférmigen, hohlen, knospenférmig zusam-
mengeschlossenen, gekielten Perichaetialblétter sind viel grofler als die unteren Blitter. Sie
stehen aufrecht und umschlieen die eingesenkten, kugeligen, cleistocarpen, geneigten Sporen-
kapseln vollkommen. Die gekriimmte Seta ist dulerst kurz. Kennzeichnend sind die in eine
langere, zuriickgebogene Stachelspitze auslaufenden Blattrippen. Die Sprosse sind kurzlebig
und sterben nach der Sporenreife ab.

A. triguetrum kommt in Europa vor allem im Siiden vor. Die Wérme liebende Art ist in Mit-
teleuropa selten und weitgehend auf tiefgelegene Regionen beschrinkt. Weitere Nachweise
stammen von den Kanarischen Inseln, aus Stidwestasien, aus Nordafrika, aus Nordamerika
und aus Australien (DULL 1984, 1992). In Siidwestdeutschland wéchst 4. triquetrum vor al-
lem in den Lossgebieten am Oberrhein (AHRENS in NEBEL & PHILIPPI 2000). Das Moos besie-
delt in Mitteleuropa offene Erde oder Loss an kalkreichen, lichten, trocken-warmen Standor-
ten, etwa an BOschungen, in den Bodenliicken von Trockenrasen, auf Brachickern und
Stoppelfeldern, in Gartenbeeten und auf flachgriindiger Erde an trocken-warmen Felsen.

In der vorliegenden Arbeit soll der Lebenszyklus von A. triquetrum im Untersuchungsgebiet
detailliert beschrieben werden. Dabei werden die folgenden Fragestellungen behandelt: 1)
Wie entwickeln sich die Protonemata und die Rhizoide (Morphologie, Phianologie) und wel-
che Bedeutung haben diese Filamente fiir die untersuchte Population? Handelt es sich bei 4.
triquetrum um eine annuelle Art? 2) Wie verlauft die Entwicklung der ménnlichen und weib-
lichen Sprosse und der Gametangien? 3) Wie verlduft die Befruchtung und sind Selbstbe-
fruchtungen moglich? 4) Wie entwickeln sich die Sporophyten? 5) Wie breiten sich die Spo-
ren aus? 6) Nach welcher Zeit werden neu entstandene Substratflichen von A. triguetrum
besiedelt und wie lange kommt das Moos an diesen Stellen vor? 7) Léasst sich das Moos der
Lebensstrategie-Kategorie ,,annual shuttle species” zuordnen und welche Merkmale sprechen
dafiir? A. triquetrum wurde fiir die Untersuchungen vor allem aus folgenden Griinden ausge-
wiihlt: Uber die Phinologie und den Lebenszyklus ist bisher wenig bekannt; auch Jungpflanzen
lassen sich bereits im Geldnde sicher erkennen; die Art ist im Untersuchungsgebiet ziemlich
hiaufig; taxonomische Probleme scheinen nicht vorzuliegen.
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Abb. 1: Acaulon triguetrum (Deutschland, Baden-Wiirttemberg, norddstlich Zeutern, 28.02.1997, M. Ahrens). — a:
Habitus einer Pflanze (weiblicher und ménnlicher Spross; Lange des MaBstrichs: 0,5 mm). — b: Ménnlicher Spross
(Lange des MafBstrichs: 0,25 mm). — ¢, d: Perichaetialblétter (Lange des MaBstrichs: 0,5 mm). — e: Zellnetz an der
Spitze eines Perichaetialblatts (Ldnge des Mafstrichs: 100 um). — f: Sporophyt (Lénge des Mafstrichs: 400 um). —
g: Kalyptra (Lange des MafBstrichs: 250 um). — Alle Zeichnungen: M. Ahrens.
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2. Methoden
2.1  Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt norddstlich der Ortschaft Zeutern am Westrand des Kraichgaus
in Baden-Wiirttemberg (Siidwestdeutschland), etwa 29 km norddstlich Karlsruhe (Blatt 6818
der Topographischen Karte 1: 25000, Quadrant NW). Die Entfernung zum Rand der benach-
barten Oberrheinebene betrdgt knapp 5 km. Der geologische Untergrund besteht aus kalk-
reichem Loss und die Hohenlage reicht von 150 bis 170 m.

Die Jahresmittel der Lufttemperatur liegen am Westrand des Kraichgaus etwas iiber 10
°C. Die mittlere Januartemperatur schwankt zwischen 0 und 1 °C, das Julimittel liegt
knapp tiber 19 °C (SCHLENKER & MULLER 1973, Beobachtungszeitraum 1931-1960, Tri-
nationale Arbeitsgemeinschaft Regio-Klima-Projekt REKLIP 1995, Beobachtungszeitraum
1951-1980). Das Gebiet hat im Mittel rund 80 Frosttage (Tiefstwert der Temperatur unter
0 °C) pro Jahr (Deutscher Wetterdienst 1953). Die rund 4 km vom Untersuchungsgebiet
entfernt liegende Ortschaft Ostringen (170 m) weist eine mittlere Jahresniederschlags-
summe von 768 mm auf (SCHLENKER & MULLER 1973, Beobachtungszeitraum 1931—
1960). Dabei féllt durchschnittlich an 20-30 Tagen im Jahr Schnee (Deutscher Wetter-
dienst 1953).

Die Wetterdaten der Jahre 19941998 fiir die Wetterstation Karlsruhe wurden den Monatli-
chen Witterungsberichten des Deutschen Wetterdienstes (Deutscher Wetterdienst 1994—1998)
entnommen (Abb. 2). Die Klimamessstation liegt etwa 29 km siidwestlich des Untersuchungs-
gebiets in der Oberrheinebene bei einer Meereshéhe von rund 112 m.

Die Untersuchungsfldachen liegen an trocken-warmen, steil siid- und siidwestexponierten Han-
gen, die durch zahlreiche, hangparallel verlaufende Béschungen (Stufenraine) gegliedert wer-
den und ausgedehnte Trockenrasen tragen. Das Bild der Vegetation wird meist von den Gré-
sern Bromus erectus Huds. und Brachypodium pinnatum (L.) P.Beauv. bestimmt. An den stark
geneigten Boschungen, die eine nur liickige Kormophytenvegetation aufweisen, siedeln zahl-
reiche bemerkenswerte Moose. Kennzeichnend sind neben A. triquetrum vor allem Phascum
curvicolle Hedw., Pterygoneurum subsessile (Brid.) Jur., P. ovatum (Hedw.) Dixon, Funaria
pulchella H.Philib., Fissidens bambergeri Schimp. ex Milde, Rhynchostegium megapolitanum
(F.Weber & D.Mohr) Schimp. und Dicranella howei Renauld & Cardot. Die von A. triquetrum
besiedelten Boschungen sind wihrend der Sommermonate sehr trocken. Aulerdem werden
die Wuchsorte von den hohen Temperaturen und der starken Sonneneinstrahlung gepragt.

In den Untersuchungsflichen gesammelte Belege von A. triquetrum befinden sich in KR und
im Herbar des Verfassers.

2.2 Entnahme und mikroskopische Untersuchung der Proben

Zwischen September 1994 und Juli 1998 wurden alle vier Wochen, im Frithjahr und im Herbst
etwa alle zwei Wochen, zwei bis fiinf kleinflichige, wenige Quadratzentimeter umfassende
Lossstiicke mit A. triquetrum-Pflanzen entnommen. Dazu wurde das Sammelgebiet mit einer
starken Lupe abgesucht (Vergroferung 28 x). Die verschiedenen Ldssstiicke eines
Sammeldatums ergaben eine Probe. Die Proben enthielten keine Begleitmoose oder nur ein-
zelne Sprosse anderer Moosarten, wurden bei Raumtemperatur luftgetrocknet und innerhalb
der ndchsten Tage im Labor untersucht.
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Abb. 2: Monatliche Wetterdaten der Jahre 1994-1998 fiir die Wetterstation Karlsruhe nach den monatlichen
Witterungsberichten des Deutschen Wetterdienstes (Deutscher Wetterdienst 1994-1998). A: Sonnenscheindauer in
Stunden (h). B: Mittel der Lufttemperatur (°C). C: Anzahl der Sommertage (Lufttemperatur =25 °C). D: Niederschlags-
hohe (mm). E: Anzahl der Tage mit Niederschlag (Niederschlagshohe = 0,1 mm).
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Bei der Untersuchung wurden die Pflanzen angefeuchtet. Das im Umkreis der Sprosse vor-
kommende Chloronema wurde an vier verschiedenen Stellen der Proben entnommen. An 100
Zellen pro Sammeldatum wurden die lebenden, griinen Zellen mit intakten Chloroplasten und
die abgestorbenen, farblosen Zellen gezéhlt (zur Unterscheidung von Chloronemata,
Caulonemata und Rhizoiden vergleiche DUCKETT et al. 1998). Die Hohe und Breite von jeweils
zehn méannlichen und weiblichen Sprossen wurde gemessen. Verschiedene Generationen in
einer Probe (etwa Jungpflanzen und éltere Sprosse, die sich im letzten Jahr entwickelt haben)
wurden getrennt erfasst. Aulerdem wurde die Anzahl der Sprosse in den unterschiedlichen
Entwicklungsstadien ermittelt, wobei jedem Entwicklungsstadium ein Reife-Index zugeord-
net wurde (Tab. 1).

Tab. 1: Entwicklungsstadien (Phédnophasen) der Sprosse, Gametangien und Sporophyten bei Acaulon triquetrum.

Reife-Index Entwicklungsstadium

Mainnliche Sprosse
1 Sprosse griin, hdufig jedoch stellenweise gebriunt
2 Sprosse vollstindig braun gefirbt, abgestorben

Weibliche Sprosse

Sprosse griin, wie bei den folgenden Reifestadien 2 und 3 jedoch héufig stellenweise gebrdunt; Hohe bis 0,70 mm
Sprosse griin; Hohe 0,71-0,90 mm

Sprosse griin; Hohe > 0,90 mm

Sprosse griin, aber bereits mit einem deutlichen hellbraunen bis gelblichbraunen Farbton; Héhe > 0,90 mm
Sprosse blass hellbraun bis gelblichbraun, nur stellenweise noch griin; Hohe > 0,90 mm

Sprosse ausgebleicht, silberweil3 geférbt, nur stellenweise noch braunlich; Héhe > 0,90 mm

Sprosse ausgebleicht, silberweil3 geférbt, nur stellenweise noch braunlich; Blétter teilweise zersetzt; Hohe (in
den frithen Zersetzungsstadien) > 0,90 mm

~N O R W =

Antheridien

1 Antheridien griin, Kappe geschlossen; Lange des Antheridienkérpers (ohne Stiel) bis 65 um

2 Antheridien griin, Kappe geschlossen; Liange des Antheridienkdrpers > 65 pm

3 Antheridien griin, Kappe geoffnet; Lange des Antheridienkorpers > 65 um

4 Antheridien stellenweise oder vollstdndig gebraunt bis farblos, Kappe gedffnet; Linge des Antheridienkdrpers
> 65 um

A Antheridien abortiert, stellenweise oder vollstdndig gebraunt bis farblos; Kappe geschlossen

Archegonien

1 Archegonien griin, Kappe geschlossen; Lange (ohne Stiel) bis 100 pm

2 Archegonien griin, Kappe geschlossen; Lange > 100 pm

3 Archegonien griin, Kappe gedffnet; Lange > 100 um

4 Archegonien stellenweise oder vollstindig gebriunt, Kappe gedffnet

A Archegonien abortiert, stellenweise oder vollstdndig gebraunt bis farblos; Kappe geschlossen
Sp

1

2

orophyten
Weibliche Sprosse vorhanden, jedoch kein befruchtetes Archegonium nachgewiesen
Sporophyten griin; Durchmesser bis 100 um (bei sehr frithen Entwicklungsstadien: maximale Breite des ver-
groferten Bauchteils der befruchteten Archegonien)
Sporophyten griin; Durchmesser 101-150 pm
Sporophyten griin; Durchmesser 151-200 pm
Sporophyten griin; Durchmesser 201-250 pm
Sporophyten griin; Durchmesser 251-300 pm
Sporophyten griin; Durchmesser 301-350 pm
Sporophyten griin; Durchmesser > 350 um
Sporenkapseln stellenweise gebrdunt, aber noch stellenweise griin; Durchmesser > 350 pm
Sporenkapseln vollstindig gebraunt; Durchmesser > 350 pm
Sporenkapseln vollstindig gebraunt, geéffnet; Durchmesser (soweit noch messbar) > 350 um
Sporophyten abortiert

>0 No v sw
=
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Die Blatter der mannlichen und weiblichen Sprosse wurden entfernt. Bei allen Antheridien
wurden Linge und maximale Breite des Antheridienkdrpers (ohne Stiel) gemessen. Die Lén-
ge aller Archegonien (ohne Stiel) und die maximale Breite ihres Bauchteils wurde ermittelt.
In Anlehnung an GREENE (1960) wurden vier Phasen der Gametangienentwicklung (Reife-
stadien) unterschieden. Jedem Gametangium wurde ein Reife-Index zugeordnet (Tab. 1). An-
schlieBend wurde fiir jeden untersuchten ménnlichen oder weiblichen Spross ein mittlerer
Reife-Index fiir die Gametangien berechnet (arithmetisches Mittel), wobei abortierte Gamet-
angien nicht beriicksichtigt wurden. Antheridien im Reifestadium 4 und abortierte Antheridi-
en lieen sich oft schwer unterscheiden und wurden in Zweifelsféllen bei der Berechnung der
mittleren Reife-Indizes nicht beriicksichtigt. Der Durchmesser der Sporophyten (falls vor-
handen) wurde bestimmt. Bei sehr friihen Entwicklungsstadien der Sporophyten wurde die
maximale Breite des vergroflerten Bauchteils der befruchteten Archegonien gemessen. Dann
konnte jedem Sporophyten ein Reife-Index zugeordnet werden (Tab. 1), wobei abortierte Spo-
rophyten nicht beriicksichtigt wurden. Weibliche Sprosse ohne befruchtete Archegonien wur-
den als Reifestadium 1 behandelt.

Fiir jedes Sammeldatum wurde ein mittlerer Reife-Index fiir die mannlichen und weiblichen
Sprosse, fiir die Antheridien und Archegonien und fiir die Sporophyten berechnet (arithmeti-
sches Mittel).

Die mittlere Hhe von 420 voll entwickelten mannlichen Sprossen mit Antheridien in den
Reifestadien 3 und 4, die an 55 Tagen zwischen 1994 und 1998 gesammelt wurden, wurde
ermittelt (Anzahl der untersuchten Sprosse pro Jahr: 1994—1997: 76-117, 1998: 28). An 186
voll entwickelten weiblichen Sprossen in den Reifestadien 4, 5 oder 6, die Sporophyten auf-
wiesen und an 23 Tagen zwischen 1994 und 1998 gesammelt wurden, wurde ebenfalls die
mittlere Hohe bestimmt (Anzahl der untersuchten Sprosse pro Jahr: 30—45).

Die Anzahl der Antheridien pro Spross (einschlielich abortierte Antheridien) wurde an 282
voll entwickelten mannlichen Sprossen gezéhlt, die zwischen 1995 und 1997 gesammelt wur-
den (Anzahl der untersuchten Sprosse pro Jahr: 90-99). Die Anzahl der Archegonien pro
Spross (einschlieBlich befruchtete und abortierte Archegonien) wurde an 155 voll entwickel-
ten, zwischen 1995 und 1998 gesammelten weiblichen Sprossen mit Sporophyten ermittelt
(Anzahl der untersuchten Sprosse pro Jahr: 36-69).

In den Sommermonaten der Jahre 1995 und 1996 wurde der Anteil der abortierten Archegoni-
en pro Spross ermittelt, wobei junge weibliche Sprosse ohne Sporophyten (Juni—Oktober 1995:
n =35, Mai—Oktober 1996: n = 66) untersucht wurden. Die abortierten Gametangien sind im
Reifestadium 1 oder 2 vor der Offnung der Kappen abgestorben (Tab. 1). Der Anteil der abor-
tierten Antheridien pro Spross wurde nicht bestimmt, da abortierte Antheridien und Antheridi-
en im Reifestadium 4 oft schwer zu unterscheiden sind.

AuBerdem wurde bei der Vermessung der weiblichen Sprosse ermittelt, in welcher Jahreszeit
abortierte Sporophyten vorkamen. In einem friihen Entwicklungsstadium abortierte Sporen-
kapseln sind durchsichtig braunlich geférbt bis farblos und zeigen Schrumpfungen und tiefe
Runzeln. Bei in einem spéten Entwicklungsstadium abgestorbenen Sporophyten fehlen nor-
mal ausgebildete Sporen.

Der Durchmesser der Sporen wurde bestimmt, indem zehn Sporophyten zwischen 1994 und
1998 (zwei pro Jahr) gesammelt und jeweils 20 Sporen pro Sporophyt gemessen wurden (n =
200).

Die Mittelwerte werden stets als arithmetische Mittel + Standardabweichung angegeben.
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2.3  Aufnahme der Dauerflichen zur Erfassung des Besiedlungsverlaufs

Ein 24 m langer und 1,2—1,5 m hoher Abschnitt einer stark geneigten Béschung wurde in 48
Segmente mit einer Breite von 0,5 m unterteilt. In jedem Segment wurde die Anzahl der 4.
triquetrum-Pflanzen von 1995-1999 einmal jahrlich in den Monaten Februar oder Mérz er-
mittelt (fiinf Kategorien: 0, 1-10, 11-100, 101-1000, > 1000 Pflanzen).

In drei an stark geneigten Boschungen liegenden, 1 x 1 m grolen Dauerquadraten mit offenen
Lossflachen (Tierbauten) und groBeren A. triguetrum-Bestanden wurde die Entwicklung der
Populationen zwischen Januar 1994 und Marz 1999 ungeféihr einmal pro Monat beobachtet.
Die Entstehung neuer, offener Lossflachen (etwa durch Tierbauten) und ihre Besiedlung mit
A. triguetrum wurde protokolliert. In unregelméBigen Zeitabstinden wurden die Dauerflachen
mittels eines Rahmens mit einer Grofle von 1 x 1 m und einer regelmiBigen Unterteilung in
100 Teilquadrate aufgenommen. Die ungefdhren Umrisse der offenen Ldssflichen wurden
gezeichnet und die Anzahl der 4. triquetrum-Pflanzen pro Teilquadrat wurde ermittelt (fiinf
Kategorien: 0, 1-10, 11-50, 51-100, > 100 Pflanzen).

Drei weitere Dauerquadrate wurden im Mérz 1995 geschaffen, indem an drei Stellen einer
stark geneigten Boschung Loss aus den oberen Schichten (bis in eine Tiefe von 20-30 cm)
entnommen, zerkleinert, sorgfiltig durchmischt und nach Entfernung groferer Teile von Blii-
tenpflanzen auf benachbarte Stellen der Boschung geschiittet wurde. Die Dauerflachen mit
einer Grofle von 20 X 20 cm lagen in der Mitte der 10—15 cm hohen, etwa 50 x 40 cm grof3en
Aufschiittungen. Zwischen Mirz 1995 und Mérz 2001 wurden ungefdhr einmal pro Monat
Storungen der Substratoberfliche protokolliert und aufkommende Bliitenpflanzen entfernt.
Im Juli 1995 und jeweils im Februar/Mirz der Jahre 1996-2001 wurden die Dauerflachen
mittels eines Rahmens mit einer Gréfie von 20 X 20 cm und einer regelméafBigen Unterteilung
in 25 Teilquadrate aufgenommen. Dabei wurde die Anzahl der A. triquetrum-Pflanzen pro
Teilquadrat ermittelt (fiinf Kategorien: 0, 1-10, 11-50, 51-100, > 100 Pflanzen) und der pro-
zentuale Deckungswert der Art planimetrisch erfasst.

Alle Flachen wurden mit einer starken Lupe abgesucht (VergroBerung bis 28 X), Material
wurde nicht entnommen.

3. Ergebnisse
3.1  Morphologie und Phénologie des Protonemas und der Rhizoide

In den obersten Schichten des von A. triguetrum besiedelten Substrats verlaufen unterirdisch
wachsende, kréftige Rhizoide (Durchmesser meist 15-35 um), die teilweise dem Grund der
weiblichen Sprosse entspringen. Sie bestehen aus lang gestreckten, zylindrischen Zellen mit
schrig gestellten Querwinden, die bei kriftigeren Faden braunlich gefarbte Zellwéinde besit-
zen. Die Zellen enthalten oft Lipidtropfchen. Unter dem Lichtmikroskop sind keine griinen
Chloroplasten sichtbar. An der Oberflache des Substrats besitzen diese Rhizoidfdden zahlrei-
che dicke Seiteniste. AuBlerdem bilden die kréftigen Rhizoide viele diinne, zarte, sich rasch =
unregelmiBig verzweigende Aste (Durchmesser meist 5-10 pm), die mit zunehmender Ver-
zweigung schnell immer diinner und blasser werden (Abb. 3). Die diinnen Aste sind an der
Substratoberflache seltener als in tieferen Substratschichten. In den oberen Substratschichten
bildet sich unter den A. triquetrum-Sprossen durch das Wachstum der Rhizoide ein Geflecht.
Die weitaus meisten Rhizoide befinden sich in den obersten Substratschichten bis in eine
Tiefe von etwa 2 (— 3) mm, einzelne liegen auch in tieferen Schichten (> 1 cm).
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Abb. 3: Rhizoide von Acaulon triquetrum. A: Kriftiger Rhizoidfaden mit Seitenésten, der an der Substratoberfldche
Knospen (k) und Chloronema (ch) bildet. B: Unterirdisch wachsender, kriftiger, dicker Rhizoidfaden mit Seiten-
dsten. Die Chloronema-Zellen und die Zellen der Knospen enthalten griine Chloroplasten (punktiert). Lénge des
MaBstrichs: 200 um.

Die kriftigen Seitenéste der dicken Rhizoide bilden an der Oberfldche des Substrats kurze
Chloronema-Fiden, die sich stark und unregelmiBig verzweigen und zahlreiche kurze Aste
entwickeln. Dadurch entstehen biumchenartige bis handférmige, aus dem Substrat herausra-
gende Gebilde (Chloronema-Baumchen, Abb. 4). Oft erscheint die Substratoberflidche aufgrund
der zahlreichen Chloronema-Baumchen griinlich geférbt. Die Chloronema-Fiaden bestehen
aus kurzen, rundlich-rechteckigen bis eiférmigen oder = kugeligen Zellen mit farblosen, diin-
nen, senkrecht zur Langsachse des Protonemafadens stehenden Wianden und zahlreichen, +
kugelig-eiférmigen Chloroplasten. AuBlerdem bilden die kréftigen Seitendste der dickeren
Rhizoide an der Substratoberfldche auch Knospen, aus denen sich Jungpflanzen entwickeln
(Abb. 3, 4). Die Chloronema-Baumchen und die Knospen werden ausschlieBlich an kurzen,
kréftigen Seitenédsten der dicken, kréftig entwickelten Rhizoidfdden gebildet, niemals an den
langen, zarten Asten der Rhizoide.
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Abb. 4: Chloronema (ch), Knospen (k) und Rhizoide von Acaulon triguetrum. A: Kraftiger Rhizoidfaden, der an der
Substratoberfliche mehrere kurze Seitenéste gebildet hat, an denen sich die bdumchenartigen, aus dem Substrat
herausragenden Chloronema-Féden und Knospen entwickelt haben. Lange des MaBstrichs: 200 um. B—E: Kriftig
entwickelte Rhizoide, die an der Oberfliche des Substrats kurze Seitenéste mit Knospen gebildet haben (B: An
einem zweiten Seitenast des Rhizoids hat sich ein kurzer, verzweigter Chloronema-Faden entwickelt). Lange des
MaBstrichs: 100 um. Die Chloronema-Zellen und die Zellen der Knospen enthalten griine Chloroplasten (punktiert).
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Die kréftigen Rhizoide kdnnen sich an der Substratoberfliche auch in meist kurze Faden mit
lang gestreckten, zylindrischen Zellen, zum Teil braunlich gefiarbten Wénden und schrigen
Querwidnden umwandeln. Die Zellen enthalten hier jedoch wenige, schmale, lang gestreckte
Chloroplasten. An kurzen Seitendsten dieser Faden konnen sich ebenfalls die beschriebenen
Chloronema-Béumchen und Knospen entwickeln.

Neben den kréftigen Rhizoiden entspringen am Grund der weiblichen Sprosse zahlreiche diinne,
+ hyaline, stark verzweigte Rhizoide, die weder Knospen noch Chloronema-Baumchen bil-
den und deren Aste rasch immer diinner werden.

Werden unterirdisch wachsende Rhizoide entnommen und im Licht auf feuchtem Filterpapier
bei Raumtemperatur am Fenster kultiviert, dann bildet ein groBer Teil der Zellen der kréfti-
gen, braunlich gefdrbten Rhizoidfdden nach wenigen Tagen lang gestreckte, schmale Chloro-
plasten. An Seitendsten dieser Rhizoide entwickeln sich rasch Chloronema-Fiaden und nach
etwa zehn Tagen Knospen, aus denen nach etwa drei Wochen Jungpflanzen entstehen. Die
duBersten, diinnen und blassen Seitenéste der kraftigen Rhizoide bilden dagegen in der Kultur
keine Chloronema-Fiaden oder Knospen und in ihren Zellen entwickeln sich keine Chloro-
plasten.

Im Winter (Dezember — Februar) sterben die Chloronema-Baumchen zusammen mit den Spros-
sen ab. Die unterirdischen Rhizoide iiberdauern dagegen in den oberen Substratschichten und
im Friihjahr kdnnen die kriaftigen Rhizoidfdden an der Substratoberfliche erneut Seiteniste
bilden, an denen sich junge, griine Chloronema-Béumchen und Knospen entwickeln. Wéh-
rend des zeitigen Friihjahrs finden sich an der Oberflache des Substrats hiufig kréftige Rhizoid-
faden, die gleichzeitig abgestorbene, farblose, alte, teilweise zersetzte und junge, griine
Chloronema-Baumchen tragen. Die griinen Chloronema-Bidumchen kommen auch wihrend
der trockenen und heiflen Sommermonate reichlich vor.

Zusammenfassend lasst sich die Entwicklung des Chloronemas von A. triquetrum durch zwei
Phasen charakterisieren. Die erste Phase umfasst den Zeitraum zwischen den Monaten Mérz/
April und Dezember/Januar. In dieser Zeit bestehen die Chloronema-Faden zu mehr als 50 %
aus lebenden, griinen Zellen, die zahlreiche intakte Chloroplasten aufweisen. In der zweiten
Phase, die von Dezember/Januar bis Mérz/April reicht, bestehen die Zellen der baumchen-
formigen Chloronema-Faden dagegen liberwiegend (> 50 %) aus abgestorbenen und farblo-
sen Zellen (Abb. 5A, 10 und Tab. 3-5).

Als Abweichung ist im Oktober 1995 der weitaus groBte Teil der Chloronema-Zellen zusam-
men mit zahlreichen Sprossen abgestorben (Abb. 5A). Im November 1995 fanden sich erneut
zahlreiche griine Chloronema-Faden im Umkreis junger Pflanzen. Ende November 1995 wur-
den auch im Umfeld der abgestorbenen Pflanzen stellenweise wieder griine Chloronema-Fila-
mente beobachtet, die sich an iiberdauernden, kraftigen Rhizoidfaden entwickelt haben.

3.2  Phinologie der méinnlichen und weiblichen Sprosse

Aus den Knospen an den kurzen Seitenésten der kriftigen Rhizoidfdden entwickeln sich die
jungen ménnlichen Sprosse. Ihre Wachstumsphase ist aufgrund der geringen Grof3e kurz. Die
mittlere Hohe der voll entwickelten, knospenférmigen ménnlichen Sprosse betrdgt 0,35 +
0,07 mm. Die weiblichen Sprosse bilden sich an kurzen Seitensprossen, die dem reduzierten
Stamm der ménnlichen Sprosse entspringen, wobei an jedem ménnlichen Spross 1 (-2) weib-
liche Sprosse entstehen. Thre Entwicklung beginnt meist unmittelbar nach dem Erscheinen
der ménnlichen Sprosse, die bereits nach kurzer Zeit von den viel grofleren und kriftigeren
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Abb. 5: Phinologie des Chloronemas (A), der mannlichen Sprosse (B) und der weiblichen Sprosse (C) von Acaulon
triquetrum. Chloronema: Prozentualer Anteil der lebenden, griinen Zellen mit intakten Chloroplasten im Zeitraum
Januar 1994 bis Juli 1998. Sprosse: Mittlerer Reife-Index + Standardabweichung (senkrechte Balken) im Zeitraum
September 1994 bis Juli 1998.
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Abb. 6: Mittlere Hohe und Breite der weiblichen Sprosse von Acaulon triquetrum in der Zeit zwischen Mai 1996
und April 1998 (zwei Generationen; Pflanzen anderer Generationen wurden nicht beriicksichtigt). Arithmetisches
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weiblichen Sprossen iiberragt werden (Abb. 6). Voll entwickelte weibliche Sprosse erreichen
eine mittlere Hohe von 1,28 &+ 0,18 mm. Seltener finden sich auch einzeln wachsende ménn-
liche Sprosse, denen die weiblichen Seitensprosse fehlen. Einzeln wachsende, rein weibliche
Sprosse wurden dagegen nicht beobachtet. Dem Grund der jungen Sprosse entspringen Rhi-
zoide, die nach unten in das Substrat wachsen. In der Umgebung der Jungpflanzen kommen
die griinen, bdumchen- bis handférmigen, aus dem Substrat herausragenden Chloronema-

Féden in groBer Anzahl vor.
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Ausgewachsene Sprosse sind zunéchst griin. Im Zusammenhang mit der Befruchtung und der
Entwicklung der Sporophyten beginnen die weiblichen und ménnlichen Sprosse abzusterben.
Dabei umfasst die Lebensdauer der meisten weiblichen Sprosse nur wenige Monate. Die minn-
lichen Sprosse sind noch kurzlebiger und verfarben sich zunichst braunlich, spéter beginnen
sie sich zu zersetzen. Bei den weiblichen Sprossen beobachtet man anfangs eine allméhliche,
langsam verlaufende Braunung. In der Folge bleichen die weiblichen Sprosse aus und sind
dann silberweil3 gefarbt, schlieBlich zersetzen sie sich.

Die ersten Jungpflanzen entwickeln sich im Frithjahr in der Zeit zwischen Mérz und Mai/Juni,
sie sind in dieser Jahreszeit allerdings noch selten (Abb. 5, 6, 10 und Tab. 3-5). Zusammen-
fassend kann die Entwicklung der ménnlichen Sprosse durch zwei Phasen charakterisiert werden
(Abb. 5B). Die erste Phase umfasst den Zeitraum zwischen (Mirz —) Mai und Oktober/No-
vember. In dieser Zeit finden sich (von seltenen Ausnahmen abgesehen) nur lebende, griine
Sprosse. In der zweiten Phase, die von Oktober/November bis Mai (oder bis in den Sommer)
reicht, kommen abgestorbene, braunlich gefarbte Sprosse vor. Die Entwicklung der weibli-
chen Sprosse ldsst sich durch drei Phasen charakterisieren (Abb. 5C). In der ersten Phase
zwischen (Mérz —) Mai/Juni und Oktober/November lassen sich nur kleine, nicht voll entwi-
ckelte, griine Sprosse beobachten. Die zweite Phase umfasst den Zeitraum zwischen Oktober/
November und Dezember/Januar. In dieser Periode kommen voll entwickelte, griine Sprosse
vor. Die dritte Phase reicht von Dezember/Januar bis Juli (oder bis in den Herbst und Winter).
In diesem Zeitraum finden sich voll entwickelte, absterbende oder abgestorbene Sprosse. Die
Phase der Bildung und des Wachstums weiblicher Sprosse reicht von (Méarz —) Mai/Juni bis
Dezember. Bei den ménnlichen Sprossen endet diese Phase ebenfalls im Winter.

Im Friihjahr sind die médnnlichen Sprosse anfangs haufiger als die weiblichen Sprosse, da sie
zuerst gebildet werden. Wegen der kurzen Wachstumsphase kommen bereits im Frithjahr (im
Gegensatz zu den weiblichen Sprossen) voll entwickelte, griine mannliche Sprosse vor (Abb.
5). Wihrend des Sommers sind die mannlichen und weiblichen Sprosse ebenfalls selten, je-
doch bei einer gezielten Suche immer zu finden. Auch in Perioden, die sich durch hohe Luft-
temperaturen, geringe Niederschlagsmengen und eine hohe Sonnenscheindauer auszeichnen,
konnen sich vereinzelt Jungpflanzen entwickeln. Oft siedeln sie in den Randbereichen der
offenen Lossflachen, die etwas von angrenzenden Bliitenpflanzen beschattet werden. Die Pflan-
zen wachsen dabei meist gruppenweise, wobei eine Gruppe aus Sprossen besteht, die ein
dhnliches Entwicklungsstadium aufweisen.

Im Herbst kommt es zu einer sehr raschen Entwicklung zahlreicher junger Pflanzen. In dieser
Periode entwickeln sich die weitaus meisten Jungpflanzen. Als Folge des schnellen Wachs-
tums kommen an einem Wuchsort unterschiedliche Entwicklungsstadien der mdnnlichen und
weiblichen Sprosse nebeneinander vor. An etwas frischeren Stellen sind die Pflanzen anfangs
oft weiter entwickelt und haufiger. Erst im Spétherbst in der Zeit zwischen Mitte oder Ende
November und Ende Dezember endet die Phase, in der sich stdndig neue, junge méannliche
und weibliche Sprosse bilden. Der zundchst uneinheitliche Entwicklungsstand der Sprosse
wird dadurch einheitlicher, da die spiten Entwicklungsschritte der Pflanzen (Absterben der
Sprosse, Reifung der Sporophyten) langsamer verlaufen als die frithen Entwicklungsschritte.
Insgesamt lassen sich im Herbst einzeln wachsende ménnliche Sprosse seltener beobachten
als im Frithsommer. Weibliche Sprosse sterben oft in kleinen Gruppen ab, die aus Sprossen
mit einem dhnlichen Entwicklungsstadium bestehen.

Als Ausnahme wurden auch in den Wintermonaten sehr selten junge, griine ménnliche und
weibliche Sprosse von A. triquetrum beobachtet. Sie entwickeln sich zwischen den élteren,
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absterbenden oder abgestorbenen Pflanzen, bilden kleine Gruppen und sind (im Gegensatz zu
den alteren Sprossen) von griinen Chloronema-Faden umgeben. Wiahrend des Sommers wur-
den vereinzelt auch junge, abgestorbene, vollstindig gebrdunte, zum Teil bereits zersetzte
méinnliche und weibliche Sprosse beobachtet. Sie fanden sich in der Nachbarschaft der grii-
nen Sprosse.

Im September 1995 wurde eine ungew6hnlich frithe, schnelle Entwicklung der Sprosse fest-
gestellt und im folgenden Oktober kam es zu einer Schidigung (Braunung) und zu einem
Absterben zahlreicher mannlicher und weiblicher Sprosse (Abb. 5 B, C). Im November 1995
entwickelten sich in der unmittelbaren Nachbarschaft der abgestorbenen (oder absterbenden)
Pflanzen erneut zahlreiche Jungpflanzen, die meist kleine Gruppen an Stellen bildeten, an
denen im September 1995 nur wenige junge Sprosse wuchsen.

3.3 Phinologie der Gametangien

Die méannlichen und weiblichen Sprosse tragen endstindige Gametangienstidnde. Die Pflan-
zen sind kladautdcisch. Alle untersuchten Sprosse waren fertil. Bei jungen Pflanzen bilden
sich die Antheridien friiher als die Archegonien und sind friiher reif (Reifestadium 3), da die
maénnlichen Sprosse zuerst erscheinen. Die Pflanzen sind daher (schwach) protandrisch. Reife
Antheridien sind deutlich kleiner als die reifen Archegonien und ihre Wachstumsphase ist
kurz.

An einem voll entwickelten mannlichen Spross kamen 1-15 Antheridien vor (n = 282 Spros-
se). Die Mittelwerte betrugen 4,6 +2,1 (1995, n =93 Sprosse), 5,6 + 1,8 (1996, n=99) und 6,3
+2,2 (1997, n = 90). Die Anzahl der Archegonien pro Spross lag zwischen 2 und 8 (n = 155
Sprosse). Bei Pflanzen, deren Entwicklung in den Jahren 1995, 1996 und 1997 begann, wur-
den im Mittel 3,4 + 1,2 (1995, n = 69 Sprosse), 4,3 = 1,3 (1996, n=50) und 4,8 + 1,2 (1997,
n = 36) Archegonien pro Spross beobachtet.

Die zeitliche Abfolge der verschiedenen Reifestadien der Antheridien lésst sich wie folgt zu-
sammenfassen (Abb. 7A, 10 und Tab. 6-8): Junge Antheridien in den Reifestadien 1 und 2
(Tab. 1) kommen von (Ende Mirz —) Mai bis November/Dezember vor. Voll entwickelte An-
theridien in den Reifestadien 3 und 4 finden sich zwischen Mai/Juni und April/Mai des fol-
genden Jahres (oder ldnger), wobei das Reifestadium 3 im Zeitraum von Mai/Juni bis Dezem-
ber auftritt. Ab Dezember/Januar (— Februar) bis April/Mai oder ldnger wurden nur alte
Antheridien beobachtet (Reifestadium 4; daneben auch abortierte Antheridien).

Ahnlich kann auch die zeitliche Abfolge der verschiedenen Reifestadien der Archegonien
zusammengefasst werden (Abb. 7B, 10 und Tab. 6-8). Junge Archegonien in den Reifestadien
1 und 2 kommen zwischen Mai/Juni und November/Dezember vor. Von Juni bis April/Mai
des folgenden Jahres (und langer) wurden voll entwickelte Archegonien beobachtet (Reife-
stadien 3 und 4), wobei das Reifestadium 3 in der Zeit zwischen Juni und November/Dezem-
ber auftritt. Ab November/Dezember bis April/Mai (und ldnger) finden sich nur alte Archego-
nien (Reifestadium 4; daneben auch abortierte Archegonien).

Wihrend des gesamten Untersuchungszeitraums wurden immer nur wenige Antheridien und
Archegonien im Reifestadium 3 beobachtet, da dieses Stadium nur eine kurze Zeitperiode
andauert.

Als Abweichung war der Anteil der Antheridien und Archegonien im Reifestadium 4 Ende
September 1995 bereits groBer als 90 % (Abb. 7 A, B). Nachdem im folgenden Oktober viele
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Abb. 7: Phidnologie der Antheridien (A), Archegonien (B) und Sporophyten (C) von Acaulon triquetrum. Mittlerer
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Sprosse abstarben, entwickelten sich im November erneut zahlreiche Jungpflanzen mit jun-
gen Gametangien.

Als Ausnahme wurden in den Sommermonaten sehr vereinzelt auch abgestorbene méannliche
und weibliche Sprosse mit abgestorbenen Gametangien beobachtet (Gametangien im Reife-
stadium 4, abortiert oder zersetzt).

Wihrend des Friithjahrs kommen kaum abortierte Gametangien vor, doch kann ihr Anteil im
Sommer rasch ansteigen. Im Hochsommer 1995 kamen haufig weibliche Sprosse vor, die
neben Gametangien der Reifestadien 1 und 2 gleichzeitig abortierte Archegonien besallen
(27.06.: Anzahl der untersuchten weiblichen Sprosse ohne Sporophyten: n = 10; mittlerer
prozentualer Anteil der abortierten Archegonien pro Spross: 5 %. 25.07.:n=10; 15 %. 27.08.:
n=10;59 %. 30.09.: n=1; 0 %. 15.10.: n = 4; 0 %). Seltener fanden sich in dieser Periode
auch Pflanzen, bei denen ausschlieBlich abgestorbene Gametangien vorkamen. Im Hochsom-
mer 1996 war der Anteil der abortierten Archegonien niedriger (30.05.: n=28; 0 %. 18.06.: n=
10;5%.09.07.:n=10;2 %.31.07.:n=10; 18 %. 30.08.: n=10; 19 %. 27.09.: n = 10; 11 %.
29.10.:n=28;9 %. 15.11.: n=2; 0 %).

Bei den abweichenden, in den Wintermonaten auftretenden jungen, griinen Sprossen von A.
triquetrum lieBen sich 6fters abortierte Antheridien und Archegonien nachweisen. Daneben
wurden auch junge und éltere Gametangien in den Reifestadien 1-4 festgestellt.

3.4  Befruchtung

Zwischen Juni und November/Dezember kommen reife Archegonien und Antheridien vor
(Reifestadium 3), wobei sich haufig Pflanzen finden, die sowohl reife Antheridien als auch
geoffnete Archegonien aufweisen. Von Juni bis September treten jedoch keine befruchteten
Archegonien auf. Junge Sporophyten wurden erst im Herbst (ab Oktober) beobachtet, woraus
sich schlieflen ldsst, dass die Befruchtung zwischen Oktober und Dezember erfolgt.
Ausnahmsweise wurden in den Sommermonaten einzelne, abgestorbene, braunlich gefarbte
Sprosse mit abgestorbenen, jungen Sporophyten beobachtet. Diese abweichenden Pflanzen
wuchsen an etwas geschiitzteren Stellen.

Bei einer Jungpflanze kommen unterschiedliche Entwicklungsstadien der Archegonien ne-
beneinander vor. Ein reifes Archegonium, das nach Offnung der Kappen (Reifestadium 3)
nicht befruchtet wird, stirbt rasch ab (Reifestadium 4). Die Befruchtung eines reifen Archego-
niums flihrt zum Absterben aller anderen Archegonien der Reifestadien 1-3 dieses Sprosses.
Bei Pflanzen mit jungen Sporophyten kommen daher nur alte Archegonien im Reifestadium 4
und abortierte Archegonien vor (abweichende Sprosse wurden nur selten beobachtet). Aus der
Anzahl der Archegonien im Reifestadium 4 ldsst sich somit die Ordinalzahl des befruchteten
Archegoniums einer Pflanze ermitteln. Sprosse, bei denen erst das vierte, fiinfte oder sechste
Archegonium befruchtet wurde, kamen im Untersuchungszeitraum seltener vor. Im Herbst
1996 stieg der Anteil der jungen Pflanzen, bei denen bereits das erste reife Archegonium
befruchtet wurde, an (Tab. 2).

Sehr selten fanden sich im Herbst einzelne Pflanzen, bei denen jeweils zwei Archegonien
befruchtet wurden. An diesen Sprossen entwickelt sich nur eine Sporenkapsel, da der zweite
Sporophyt im Reifestadium 2 abstirbt. Sprosse mit mehreren ausgewachsenen Sporenkapseln
(Polysetie) wurden nicht beobachtet.
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Tab. 2: Prozentanteil der Ordinalzahlen der befruchteten Archegonien bei weiblichen Sprossen von Acaulon triguetrum
im Zeitraum 1995-1998.

Ordinalzahl des befruchteten Archegoniums Anzahl der
Datum 1 2. 3. 4. 5. 6. Sprosse
1995/1996
30.09.1995 33 34 33 - - - 9
15.10.1995 33 50 - 17 - - 6
29.10.1995 40 20 30 10 - - 10
13.11.1995 38 12 25 13 - 12 8
29.11.1995 25 38 12 - 25 - 8
19.12.1995 45 33 22 - - - 9
17.01.1996 50 30 10 10 - - 10
19.02.1996 56 22 1 1 - - 9
1996/1997
29.10.1996 50 50 - - - - 2
15.11.1996 37 50 - 13 - - 8
30.11.1996 90 - 10 - - - 10
28.12.1996 70 30 - - - - 10
27.01.1997 80 20 - - - - 10
1997/1998
17.11.1997 14 43 29 - 14 - 7
05.12.1997 11 56 33 - - - 9
30.12.1997 20 70 10 - - - 10
06.02.1998 30 60 10 - - - 10

3.5 Phinologie der Sporophyten

In den Herbstmonaten entwickeln sich an nahezu allen weiblichen Sprossen Sporophyten.
Die Phénologie der Sporophyten wird in den Abbildungen 7, 8 und 10 und in den Tabellen 6—
8 dargestellt. Zwischen Oktober/November und Januar kommen ausschlielich junge, griine
Sporophyten vor, wobei die Kalyptra haufig schon im Reifestadium 3 oder 2 differenziert ist
(Tab. 1). Die Wachstumsphase der Sporenkapseln reicht bis Januar/Februar (Abb. 8). Ab Ja-
nuar lésst sich eine allmihliche, langsam verlaufende Braunung der Kapseln beobachten. Die
Sporenkapseln 6ffnen sich im Mai, teilweise auch bereits im April. Damit liegt ein Zeitraum
von (4-) 5-7 Monaten zwischen der Befruchtung der Archegonien und der Offnung der reifen
Kapseln.

Als Abweichung wurden im spiten Winter auch sehr vereinzelt und selten kleine, braun ge-
farbte, abgestorbene weibliche Sprosse beobachtet, bei denen keine Sporophyten vorkamen.

Ende September 1995 fanden sich bereits zahlreiche junge Sporophyten, die im folgenden
Oktober zu einem groflen Teil abstarben. Allerdings entwickelten sich im November 1995
erneut zahlreiche Jungpflanzen mit jungen Sporophyten (vergleiche die Streuung in Abb. 7C).
Im Februar 1998 kam es ebenfalls zu einer Schadigung vieler Sporophyten, die sich bereits
tiberwiegend im Reifestadium 9 befanden. In den nachfolgenden Friihjahrsmonaten wurden
zahlreiche abortierte Sporenkapseln beobachtet. Im Spatwinter und Frithjahr 1998 kam es
jedoch nicht zu einer erneuten Entwicklung von Jungpflanzen mit jungen Sporophyten.

Sehr selten wurden in den Sommermonaten einzelne, abgestorbene, braunlich geférbte Spros-
se mit abortierten Sporophyten beobachtet, die bereits im Reifestadium 2 abgestorben sind.
Diese abweichenden Pflanzen wuchsen an etwas geschiitzteren Stellen.
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Abb. 8: Mittlerer Durchmesser der Sporophyten von Acaulon triquetrum in der Zeit zwischen Oktober 1996 und April
1998 (bei sehr frithen Entwicklungsstadien der Sporophyten wurde die maximale Breite des vergroBerten Bauchteils
der befruchteten Archegonien gemessen). Arithmetisches Mittel + Standardabweichung (senkrechte Balken).

3.6  Sporen und Sporenausbreitung

Im Friihjahr 16sen sich die ausgebleichten weiblichen Sprosse mit den reifen Sporenkapseln
leicht vom Substrat ab, wobei die dem Grund der Sprosse entspringenden Rhizoide in den
oberen Substratschichten zuriickbleiben. Diese abgelosten, auf der Seite liegenden Sprosse
werden an den steilen Boschungen rasch durch Regenwasser oder Wind verfrachtet und sam-
meln sich teilweise in kleinen Vertiefungen oder vor Erhebungen. Auflerdem fiihren Substrat-
umlagerungen (Abschnitt 3.7) zu einer Ausbreitung der Sprosse oder Diasporen von 4.
triquetrum. Die weiblichen Sprosse sind in den Frithjahrsmonaten bereits stellenweise zer-
setzt, insbesondere im oberen Teil. Die Sporenkapseln platzen meist im oberen Bereich unre-
gelmiBig auf. Die Zersetzung der Blitter beginnt hiufig vor der Offnung der Sporenkapseln.
Daher liegen die gedffneten Kapseln oft frei, was eine Ausbreitung der Sporen erleichtert. Der
Durchmesser der Sporen liegt zwischen 28 und 43 pum (Mittelwert: 35,2 £ 2,8 pm). Auch bei
stirker zersetzten weiblichen Sprossen liegen noch zahlreiche Sporen zwischen oder auf den
Resten der Gametophyten und Sporophyten oder in ihrer unmittelbaren Umgebung. Wahrend
der Sommermonate sind die Reste der weiblichen Sprosse oft schon von einer diinnen Substrat-
schicht bedeckt, wobei die aufgeplatzten Sporenkapseln nicht selten noch freiliegen.

Bei den Gelidndeuntersuchungen wurden auch mehrere Monate (bis etwa ein Jahr) nach der
Kapseloftnung an vielen Stellen altere, bereits stirker zersetzte weibliche Sprosse von A.
triquetrum zusammen mit zahlreichen Sporen entdeckt, die meist unter einer diinnen Substrat-
schicht verborgen waren. Bei der Untersuchung dieser alten Pflanzen lieBen sich im
Beobachtungszeitraum trotz gezielter Suche keine gekeimten Sporen feststellen.
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3.7  Verlauf der Besiedlung

A. triquetrum besiedelt im Untersuchungsgebiet fast ausschlielich den offenen, kalkreichen,
lockeren, frisch heraus gegrabenen Ldss an jungen Tierbauten von Kleinsdugern. Diese Tier-
bauten sind inselartig an den stark geneigten Boschungen verteilt. In den zwischen den B6-
schungen liegenden, wenig geneigten Trockenrasenparzellen kommt die Art nur ganz verein-
zelt vor. Hier bevorzugt das Moos ebenfalls den offenen, lockeren Ldss an jungen Tierbauten,
insbesondere an Maulwurfshiigeln.

Die offenen Lossflachen mit den A. triquetrum-Bestédnden sind hdufig nur wenige Quadratdezi-
meter grof3. Sie werden rasch von Kormophyten iiberwachsen, wobei vor allem Teucrium
chamaedrys L., Bromus erectus Huds., Origanum vulgare L. und Euphorbia cyparissias L. eine
wichtige Rolle spielen. Dabei ist das Wachstum der Bliitenpflanzen im Friihjahr am stérksten.
Wihrend des Beobachtungszeitraums entstanden an den untersuchten Boschungen jedoch in
jedem Jahr neue Tierbauten, die nach einer gewissen Zeit von A. triquetrum besiedelt wurden.
GroBere Bestinde, bei denen mehr als 100 Pflanzen pro Segment festgestellt wurden, kamen in
zwei aufeinander folgenden Jahren meist in unterschiedlichen Segmenten des untersuchten
Boschungsabschnitts vor (Abb. 9). Im Winter 1995/1996 war A. triquetrum an der markierten
Boschung deutlich seltener als in den Wintermonaten der anderen Beobachtungsjahre.

Zwischen 1995 und 1998 entstanden in den 1 X 1 m groflen Dauerbeobachtungsflachen acht
offene Lossflachen an Tierbauten, die alle von 4. triguetrum besiedelt wurden. Dabei lagen
zwischen der Entstehung dieser Offenflachen und der ersten Beobachtung der Pflanzen 9-10,
9-11, 8-10, 11-13, 11-13, 4-6, 11-13 und 7-9 Monate. In den kleinen Dauerquadraten mit
einer Grofe von 20 X 20 cm wurden etwa sechs Monate nach der Aufschiittung des Substrats
erstmals Jungpflanzen festgestellt. Es besteht ein Zusammenhang zwischen der Jahreszeit, in
der sich die offenen Lossflichen bilden, und dem Ablauf der Besiedlung. Wenn die Offen-
flichen im spédten Frithjahr oder im Frithsommer entstehen, konnen sich die Pflanzen bereits
nach wenigen Monaten im folgenden Herbst entwickeln. Werden die offenen Ldssfldchen
dagegen erst im Hochsommer, im Spatsommer oder im Herbst geschaffen, dann lassen sich
die ersten A. triguetrum-Jungpflanzen im Frithjahr oder im Sommer des folgenden Jahres
beobachten.

Die neu entstandenen Lossflichen werden meist von zwei aufeinander folgenden A. triquetrum-
Generationen besiedelt, seltener entwickelt sich nur eine Generation. In der Folgezeit kommen
in den Offenfldchen nur noch wenige Einzelpflanzen vor oder das Moos fehlt an dieser Stelle
vollstidndig. Dabei finden sich an diesen dlteren Tierbauten fast immer noch grofiere offene,
unbesiedelte Lossflachen. Die Struktur des Substrats verédndert sich jedoch nach der Entstehung
der Offenflachen, da der frisch heraus gegrabene, lockere Loss in der folgenden Zeit allmahlich
durch Niederschldge verdichtet wird. Aulerdem siedeln auf &lteren Lossflichen meist Blaual-
gen (Cyanophyta), die an ungestorten Stellen schwirzliche Uberziige bilden kénnen.

Nach der Entstehung der Tierbauten kommt es durch Erosionsvorgénge an den steilen Bo-
schungen oft zu einer Umlagerung des Losses und zu Verdnderungen der Substratoberflache.
Lossstiicke konnen leicht von den Béschungen herabrollen und bei Regenféllen wird hdufig
Ldss abgeschwemmt. Auch durch das Wachstum von Bliitenpflanzen konnen kleinere Loss-
stiicke bewegt werden, die oft an stirker geneigten Stellen der Boschungen herabrollen.
Manchmal werden die Lossflachen durch erneute Grabungsaktivitdten der Tiere oder durch
Wildwechsel umgestaltet. Durch die Umlagerungen kann die Entwicklung der Pflanzen in
neu geschaffenen Offenflachen verzogert werden. Oft werden dadurch auch Besténde von A.
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Abb. 9: Entwicklung von Acaulon triquetrum in einem 24 m langen, markierten Abschnitt einer trocken-warmen
Boschung im Zeitraum 1995-1999. Bei den jéhrlichen Aufnahmen wurde der 1,2—1,5 m hohe Bdschungsabschnitt
in 48 Segmente mit einer Breite von 0,5 m unterteilt.
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triquetrum dezimiert oder vernichtet. Die offenen Lossflichen kdnnen sich durch diese Vor-
ginge ebenso erweitern, wodurch neue Wuchsorte entstehen.

An den Boschungen entstehen stindig kleine, offene Lossfldchen durch den Tritt von Rehen.
Diese Trittstellen werden allerdings kaum von 4. triguetrum besiedelt. Vereinzelt bilden sich
auch Offenfldchen, wenn Teile der Boschungen bei Pflegemalinahmen der angrenzenden
Trockenrasen von Maschinen gestreift oder tiberfahren werden. Das Moos ist an diesen Anris-
sen ebenfalls kaum zu finden.

4. Diskussion
4.1 Rhizoide und Protonema

Bei A. triguetrum wurde ein ausgepragtes Rhizoidensystem festgestellt, was nach FREY &
KURSCHNER (1991a, 1991b, 1998) fiir Laubmoose in Trockenregionen charakteristisch ist.
Bereits SCHIMPER (1850) hat beobachtet, dass bei der kurzlebigen Art Ephemerum serratum
(Hedw.) Hampe ausdauernde, unterirdische Rhizoide vorkommen, die an der Erdoberflache
Protonema und Sprosse entwickeln. Wihrend die Sprosse nach der Sporenreife absterben,
iberdauern die Rhizoide wie bei A. triguetrum im Boden und bilden im nachfolgenden nie-
derschlagsreichen Herbst erneut Protonemata, Knospen und Sprosse (vergleiche auch RUH-
LAND 1924 und GOEBEL 1930). Kurzlebige Arten der Gattungen Phascum und Ephemerum
erscheinen zu Beginn jeder Vegetationsperiode immer wieder an den gleichen Stellen, nach-
dem sie in den dazwischen liegenden Trockenzeiten verschwunden waren (MEUSEL 1935).
Bei Phascum spec. bleiben kriftig entwickelte Rhizoide, die dem Grund der Pflanzen ent-
springen, nach dem Absterben der Sprosse noch lange Zeit im Boden erhalten. Die Rhizoide
tiberdauern ungiinstige Perioden, wachsen bei einer erneuten Durchfeuchtung des Substrats
und bilden Seitenéste, an denen sich aufrecht wachsende Chloronema-Filamente und Knos-
pen entwickeln. Erst nach mehreren Jahren ist das Rhizoidensystem erschopft und stirbt ab
(MEUSEL 1935).

A. triguetrum wurde bisher meist als annuelle (einjahrige) Art betrachtet. Im Untersuchungs-
gebiet kommen an der gleichen Stelle hdufig zwei aufeinander folgende 4. triquetrum-
Generationen vor. Die zweite Generation entwickelt sich aus Knospen, die an im Substrat
iiberdauernden Rhizoiden entstehen. Eine Keimung der von den Pflanzen der ersten Ge-
neration erzeugten Sporen konnte in dieser Zeit nicht festgestellt werden. Daher kann das
Moos nicht als annuell bezeichnet werden. Der Lebenszyklus nimmt bei annuellen Moos-
arten normalerweise ein Jahr ein, wobei eine Ruhephase auftritt, in der nur die Sporen
leben (DURING 1979). A. triquetrum gehort zu den pauciennen Arten, deren Lebenszyklus
nach DURING (1979) wenige Jahre bis ein Jahr umfasst. Ephemerum- und Phascum-Arten
gelten ebenfalls meist als annuell, was jedoch nach SCHIMPER (1850) und MEUSEL (1935)
nicht zutrifft (vergleiche auch SHAW 2000). MEUSEL (1935) ordnet sie dem Wuchstyp der
Rhizoidmoose zu. Es ist denkbar, dass Rhizoide oder Rhizoidfragmente von 4. triquetrum
im Substrat einige Zeit iberdauern, durch Grabungen von Tieren an die Oberfléche trans-
portiert werden und hier im lockeren, frisch heraus gegrabenen Loss weiter wachsen,
wobei sich Knospen und Chloronema-Filamente bilden. Die Lipidtrépfchen in den krafti-
gen, im Substrat iiberdauernden Rhizoidfdden von 4. triquetrum dienen wahrscheinlich
als Reservestoffe. Die Rhizoide werden vermutlich von den griinen, an der Substrat-
oberflache wachsenden, kurzlebigen Chloronema-Filamenten mit Photosyntheseprodukten
versorgt.
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Abb. 10: Lebenszyklus von Acaulon triguetrum im Untersuchungsgebiet (schematische Darstellung). Entwicklungs-
stadien des Chloronemas (Ch), der Sprosse, der Gametangien und der Sporophyten. Punktiert: Ubergangsperioden
oder Uberlappung.

Chloronema: Ohne Signatur: Chloronema-Féden iiberwiegend (> 50 %) aus lebenden, griinen Zellen bestehend;
schraffiert: Chloronema-Fiden iiberwiegend (> 50 %) aus abgestorbenen und farblosen Zellen bestehend.

Minnliche Sprosse: Ohne Signatur: Alle Sprosse griin, lebend; schraffiert: Abgestorbene, gebraunte Sprosse vor-
kommend.

Weibliche Sprosse: Ohne Signatur: Junge, noch nicht voll entwickelte, griine Sprosse vorkommend; schraffiert: Alle
Sprosse voll entwickelt und absterbend oder abgestorben.

Antheridien und Archegonien: Unterer Balken: Ohne Signatur: Junge, griine Gametangien mit geschlossenen Kap-
pen vorkommend. Oberer Balken: Einfach schraffiert: Voll entwickelte Gametangien mit gedffneten Kappen vor-
kommend; doppelt schraffiert: AusschlieBlich alte, voll entwickelte, gebrdunte oder farblose Gametangien mit ge-
offneten Kappen vorkommend.

Sporophyten: Ohne Signatur: AusschlieBlich junge, griine Sporenkapsel vorhanden; einfach schraffiert: Voll entwi-
ckelte, gebrdunte Sporenkapseln vorkommend; doppelt schraffiert: Gedftnete, reife Sporenkapseln vorhanden
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Die Rhizoide von Moosen kdnnen dem Boden eine bedeutende Menge organischen Materials
hinzufiigen, wodurch der Besiedlungs- und Stabilisierungsprozess unterstiitzt wird (MOORE
& ScoTT 1979). In Wiisten konnen die Rhizoide von Laubmoosen Wasser aufnehmen, leiten
und speichern (FREY & KURSCHNER 1991a, 1991b, 1998). Sie spielen auch eine Rolle bei der
Absorption und beim Transport von lonen. Bei 4. triguetrum verankern die Rhizoide aul3er-
dem die knospenformigen, oft einzeln wachsenden Pflanzen im instabilen Untergrund. Die
Knospenbildung an den unterirdischen Rhizoidféden ist eine Form klonalen Wachstums und
die im Gebiet hdufig vorkommenden Substratumlagerungen fiihren oft zur vegetativen Re-
produktion der Art (erzwungene Klonierung). Rhizoidgemmen, Protonema-Brutzellen oder
Protonema-Gemmen, die vegetative Diasporen darstellen (DUCKETT et al. 1998), wurden bei
A. triguetrum nicht beobachtet.

Bei einigen Arten mit kurzlebigen Sprossen ist das Protonema im Gegensatz zu den kurzlebi-
gen Chloronema-Filamenten von A. triquetrum ausdauernd, beispielsweise bei Ephemerum-
Arten (DUCKETT et al. 1993). Auch bei Buxbaumia aphylla, die meist als annuelle Art be-
trachtet wird, liberdauert das Protonema mdoglicherweise mehrere Jahre, vermehrt sich eventuell
asexuell durch Protonema-Gemmen, die in Laborkulturen beobachtet wurden, und bildet je-
des Jahr erneut Gametophyten und Sporophyten (HANCOCK & BRASSARD 1974). Damit wire
der Gametophyt wie bei A. triguetrum paucienn oder sogar ausdauernd.

4.2  Gametophyten und Gametangien

Die Gametophyten kurzlebiger Moosarten entwickeln sich sehr rasch. FURNESS & HALL (1981)
haben auf Schlammflachen an Stillgewédssern bereits fiinf Wochen nach dem Trockenfallen
Sprosse von Physcomitrium sphaericum (C.F.Ludw.) Brid. beobachtet. Die Gametophyten
von Physcomitrella patens (Hedw.) Schimp. subsp. californica (Crum & Anderson) Tan ent-
wickeln sich an einem ausgetrockneten Teich ebenfalls innerhalb weniger Wochen (UNE &
TATEISHI 1996). Bei Ephemerum serratum wurden bereits 15 Tage nach dem Erscheinen des
Protonemas erstmals junge Pflanzen nachgewiesen (SCHIMPER 1850).

In der Literatur finden sich unterschiedliche Angaben zur Geschlechtsverteilung von 4.
triquetrum. Wiahrend das Moos in einigen Florenwerken als didcisch beschrieben wird
(LIMPRICHT 1885—-1904, ROTH 1904—1905, WARNSTORF 1904—1906, MONKEMEYER 1927,
CRUM & ANDERSON 1981), stimmen die Angaben anderer Autoren mit den eigenen Beobach-
tungen iiberein (BRUCH et al. 1836—1855, MULLER 1848-1851, JURATZKA 1882, BOULAY
1884, BRAITHWAITE 1880—-1905, DIXON 1954).

Bei den meisten bisher untersuchten Moosarten ist die Anzahl der Antheridien pro Perigoni-
um wie bei A. triquetrum groB3er als die Zahl der Archegonien pro Perichaetium (IMURA 1994,
STARK 1997, UNE & TATEISHI 1996). Die Pflanzen der mondcischen Art Trichostomum
perligulatum besitzen mehr Antheridien als Archegonien, wobei die Zahl der Antheridien
ebenfalls eine grofere Streuung als die Anzahl der Archegonien aufweist (STARK & CAST-
ETTER 1995). Bei der autdcischen Forsstroemia trichomitria (Hedw.) Lindb. finden sich
allerdings mehr Archegonien pro Gametangienstand als Antheridien, au3erdem werden jéhr-
lich mehr Perichaetien als Perigonien gebildet (STARK 1986).

Auch bei anderen kurzlebigen Arten erfolgt die Gametangienentwicklung sehr rasch (RAFFAELLI
& GIANNERINI 1978, UNE & TATEISHI 1996). Wihrend die Hauptphase der Gametangien-
bildung bei A4. triquetrum im Herbst liegt, entwickeln sich die Gametangien zahlreicher Moos-
arten in der temperaten Zone im Zeitraum zwischen Herbst und Frithjahr — Sommer (LACKNER
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1939, JENDRALSKI 1955). Gametangien, die im Herbst angelegt werden, iberwintern meist in
einem unreifen Stadium (LONGTON 1990). Bei vielen Arten werden die Antheridien deutlich
frither als die Archegonien angelegt, wobei die Differenz nicht selten einige Monate betragt
(LACKNER 1939, JENDRALSKI 1955, LONGTON & SCHUSTER 1983, LONGTON 1990).

4.3  Befruchtung

In der temperaten Zone findet die Befruchtung bei den meisten Moosarten im Gegensatz zu 4.
triguetrum zwischen Spétfrithjahr und Frithherbst statt (GRIMME 1903, KRIEGER 1915,
LACKNER 1939, JENDRALSKI 1955, VAN DER WIIK 1960, LONGTON 1990).

Selbstbefruchtungen kénnen bei 4. triquetrum nicht ausgeschlossen werden, da im Herbst
hiufig Pflanzen mit reifen, geéffneten Antheridien und Archegonien vorkommen. Allgemein
sind Selbstbefruchtungen bei mondcischen Moosarten wahrscheinlich weit verbreitet (WYATT
1982, LONGTON & SCHUSTER 1983, WYATT & ANDERSON 1984, SHAW 2000). Weil die
Spermatozoiden bei Moosen nur wenige Zentimeter iberwinden kdnnen (ANDERSON &
LEMMON 1974, WYATT 1977 und 1982, DURING & VAN TOOREN 1987, MISHLER 1988), hdngt
der Erfolg der Befruchtung direkt von der unmittelbaren Nachbarschaft der mannlichen und
weiblichen Gametangien ab. Bei auf Erde wachsenden Arten, die wie A. triquetrum keine
scheibenférmigen Perigonien (,,splash cups®) aufweisen, findet die Befruchtung normalerweise
in einem Umkreis von maximal 10 cm statt (LONGTON & SCHUSTER 1983, WYATT & ANDERSON
1984, LONGTON 1990 und 1997, WYATT 1994, SHAW 2000). Bei autdcischen (insbesondere
kladautdcischen) Moosen wie 4. triguetrum ist die Wahrscheinlichkeit von Selbstbefruchtun-
gen kleiner als bei syn- und pardcischen Arten, da hier der Abstand zwischen den Archegoni-
en und Antheridien groBer ist. Dichogamie vermindert ebenfalls die Wahrscheinlichkeit von
Selbstbefruchtungen, aber die 4. triquetrum-Pflanzen sind nur schwach protandrisch.
Andererseits diirfte die Haufigkeit von Kreuzbefruchtungen geringer sein, wenn einzeln wach-
sende Sprosse durch kleine Erdflichen getrennt werden (ANDERSON & LEMMON 1974), was
bei A. triquetrum héaufig vorkommt.

Die Befruchtung eines Archegoniums fiihrt bei 4. triguetrum zum Absterben aller anderen
jungen Archegonien dieses Perichaetiums, was auch bei Forsstroemia trichomitria beobach-
tet wurde (STARK 1986). Vermutlich werden auf diese Weise vorhandene Ressourcen auf die
Entwicklung eines einzigen Sporophyten konzentriert (vergleiche BISANG & EHRLEN 2002).
Bei Phascum cuspidatum Schreb. ex Hedw., Trichostomum perligulatum und Tortula inermis
(Brid.) Mont. werden nach der Befruchtung eines Archegoniums pro Perichaetium keine neuen
Archegonien mehr angelegt (HUGHES 1979, STARK & CASTETTER 1995, STARK 1997).

4.4  Sporophyten

Im Untersuchungsgebiet wurde eine etwas spétere Sporenreife festgestellt als von den meis-
ten Autoren angegeben (Mérz, Zusammenstellung in ZANDER 1979). Die Periode von der
Befruchtung bis zur Sporenfreisetzung dauert bei den meisten langlebigen Moosarten der
temperaten Region 9—14 Monate und umfasst hiufig eine Ruhephase im Winter. Die Offnung
der Sporenkapseln erfolgt dann oft im Frithjahr oder Sommer im Jahr nach der Befruchtung
(GRIMME 1903, KRIEGER 1915, LACKNER 1939, JENDRALSKI 1955, VAN DER WIIK 1960). Bei
A. triguetrum und anderen kurzlebigen Moosarten entwickeln sich die Sporophyten dagegen
innerhalb weniger Monate (RAFFAELLI & GIANNERINI 1978, UNE & TATEISHI 1996). Auf
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trocken gefallenen Schlammflachen in England kamen bereits acht Wochen nach der ersten
Ansiedlung von Physcomitrium sphaericum reife Sporophyten vor (FURNESS & HALL 1981).

4.5 Sporen

A. triquetrum zeichnet sich durch relativ grofle Sporen aus, was bei acrocarpen, kleinwiichsi-
gen und cleistocarpen Moosarten hiufig vorkommt (DURING 1979). Auch bei Wiistenmoosen
finden sich oft sehr grofie Sporen (SCOTT 1982).

Ahnlich wie die abgeldsten 4. triquetrum-Sprosse im Untersuchungsgebiet werden auch die
abgefallenen, noch vollkommen von einer gro3en Kalyptra umhiillten Sporenkapseln der
Goniomitrium-Arten in australischen Wiisten vom Wind verfrachtet (SCOTT 1982). Die
cleistocarpen, eingesenkten Sporenkapseln von Ephemerum serratum 16sen sich leicht ab und
werden bei Regen fortgeschwemmt, spéter zerfillt die Kapselwand und die Sporen werden
freigesetzt (GOEBEL 1930).

Wabhrscheinlich werden die groen Sporen von A. triquetrum vor allem iiber geringe Distan-
zen transportiert. Wahrend kleine Moossporen mit einem Durchmesser unter 20-25 pm durch
Luftstromungen leicht {iber weite Entfernungen verfrachtet werden konnen, ist bei den gro-
Ben Sporen cleistocarper Moose vor allem eine lokale Ausbreitung durch Wasser und Wind
anzunehmen (BERRIE 1975, LONGTON 1994, 1997, SODERSTROM 1994). Bei Ptilidium
pulcherrimum (Weber) Vain. mit einem Sporendurchmesser von 25-27 pm werden 43 % der
freigesetzten Sporen in einem Radius von 2,5 m abgelagert (SODERSTROM & JONSSON 1989).

Bisher wurde nur bei wenigen Moosarten nachgewiesen, dass die Sporen auch im Gelénde
keimen und Sprosse bilden (LONGTON & MILES 1982, MILES & LONGTON 1987, 1990, Kim-
MERER 1991, HASSEL & SODERSTROM 1999), was mit der fehlenden Geldndebeobachtung
einer Sporenkeimung bei 4. triquetrum tibereinstimmt. Die auBerordentlich groBen Sporen
von Archidium alternifolium (Hedw.) Schimp. keimen im Geldnde nur sehr selten und unter
Laborbedingungen steigt die relativ geringe Keimungsrate mit zunehmenden Sporenalter
(MILES & LONGTON 1992).

Moglicherweise kommen bei A. triquetrum dormante Sporen vor, was auch bei anderen Moo-
sen mit groen Sporen beobachtet wurde (DURING 1979, FURNESS & HALL 1981, LONGTON
1997, MCLETCHIE 1999). Die meisten Sporen von Riccia nigrosquamata E.W.Jones in West-
afrika sind bei ihrer Freisetzung dormant, weshalb die Sporenkeimung iiber einen ldngeren
Zeitraum erfolgt (BERRIE 1975). Dadurch kdnnen unberechenbare Trockenphasen zu Beginn
und am Ende der Wachstumsperiode iiberbriickt werden. SCOTT (1982) nimmt an, dass es bei
Wiistenmoosen Mechanismen gibt, die verhindern, dass bei einer kurzen Regenperiode sofort
alle Sporen keimen. Auch bei A. triquetrum scheint es vorteilhaft zu sein, dass in kiirzeren
Regenphasen wihrend des Sommerhalbjahrs nicht alle Sporen keimen, weil erst im Herbst
giinstige Witterungsbedingungen fiir die Entwicklung der Sprosse auftreten.

Wahrscheinlich lagern die Sporen von 4. triguetrum eine gewisse Zeit in den oberen Substrat-
schichten. Wenn durch die Grabungsaktivitidten von Tieren eine neue Offenfliche entsteht,
konnen dltere Sporen an die Substratoberflache gelangen. Vermutlich bietet der lockere, frisch
herausgegrabene Loss giinstige Bedingungen fiir ihre Keimung. Untersuchungen in Spanien
haben gezeigt, dass 4. triguetrum in der Diasporenbank im Boden vorkommt und dass Dia-
sporen (wahrscheinlich Sporen) dieser Art die Passage durch das Verdauungssystem von Re-
genwiirmern {iberleben konnen (DURING et al. 1987). Daher ist eine Verfrachtung dieser Dia-
sporen durch Regenwiirmer moglich.
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4.6  Verlauf der Besiedlung

A. triqguetrum besiedelt im Untersuchungsgebiet kurzlebige, kleinflachige, fleckenformig ver-
teilte Pionierstandorte, die immer wieder an der gleichen Stelle oder in der unmittelbaren
Nachbarschaft auftreten. In Dauerflichen mit heterogenen Bodenverhiltnissen in Spanien kam
die Art ebenfalls an kleinfldchigen, fleckenférmig verteilten Stellen mit Feinerdeablagerungen
vor (DURING & LLORET 1996). Viele Moosarten wachsen an kurzlebigen, unbestandigen oder
kleinflachigen Standorten (HERBEN 1994).

A. triguetrum kann neu entstandene Substratflichen rasch besiedeln, was auch bei anderen
kurzlebigen Moosarten beobachtet wurde (z. B. JOENJE & DURING 1977, FURNESS & HALL
1981, UNE & TATEISHI 1996).

Die Bestdande von A. triquetrum fluktuieren stark, was vor allem auf Witterungseinfliissen,
auf Grabungsaktivitiaten von Kleinsdugern, auf dem Konkurrenzdruck von Bliitenpflanzen,
auf Erosionsvorgéngen und auf dem Tritt von Rehen beruht. Der rasch ablaufende Lebens-
zyklus ermoglicht die Besiedlung kurzlebiger Standorte. A. triquetrum kam auch an expo-
nierten Stellen in Spanien vor allem im Winterhalbjahr und Friihjahr vor und war im Som-
mer selten oder fehlte ganz. Aulerdem zeigten sich ebenfalls groe Haufigkeitsunterschiede
zwischen zwei aufeinander folgenden Jahren (DURING & LLORET 1996). Als Ursachen fiir
diese Schwankungen werden unter anderem Stérungen durch Schafe und Menschen ge-
nannt.

4.7  Lebensstrategie

In dem von DURING (1979, 1992) vorgeschlagenen Lebensstrategien-System lésst sich 4.
triquetrum der Kategorie der ,,annual shuttle“-Arten zuordnen. Die kennzeichnenden Merk-
male treffen weitgehend auf 4. triguetrum zu: Paucienne Art; nahezu 100 % der weiblichen
Sprosse mit Sporophyten, sehr hoher Anteil der Sporophyten an der Biomasse der Pflanzen;
asexuelle Fortpflanzung (im engeren Sinn, vergleiche FREY & HENSEN 1995) fehlend; erste
Reproduktion meist (4—) 5—7 Monate nach der Entwicklung der Pflanzen; Durchmesser der
Sporen 28-43 pm; Wuchsform nach GIMINGHAM & BIRSE (1957) ,,0Open Turf™; Besiedlung
von kurzlebigen Wuchsorten, die immer wieder an der gleichen Stelle oder in der unmittel-
baren Nachbarschaft entstehen; Lebenszyklus wird stark von saisonalen Witterungs-
schwankungen bestimmt; Auftreten einer Stressperiode in den trockenen, heilen Sommer-
monaten. Allerdings werden auch einige Abweichungen deutlich. Bisher wurde angenommen,
dass die Vertreter dieser Gruppe ungiinstige Perioden nur als Sporen iiberdauern. Bei 4.
triquetrum bleiben jedoch nach dem Absterben der Sprosse kriftige Rhizoide zuriick, die
ebenso wie die freigesetzten Sporen in den oberen Substratschichten {iberdauern und in
klimatisch giinstigen Phasen erneut Sprosse bilden kdnnen. Auflerdem wurden auch wah-
rend der sommerlichen Trockenperiode vereinzelt griine Sprosse und zahlreiche lebende
Chloronema-Filamente beobachtet, wobei die weiblichen Sprosse allerdings nicht voll ent-
wickelt sind.

Unter ariden Bedingungen spielen ,,annual shuttle“-Arten eine wichtige Rolle, wobei ange-
nommen wird, dass Trockenphasen vor allem als Sporen iiberdauert werden (SCOTT 1982,
LONGTON 1988a, DURING 1981). In Polargebieten besiedeln ,,shuttle“-Arten Standorte, die
ebenfalls stirkerem Klimastress ausgesetzt sind und an denen regelmifig Stdrungen durch
Kryoturbationen vorkommen (LONGTON 1988D).
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4.8 Zusammenhang zwischen Phéinologie und Witterung

Die Korrelation zwischen den Witterungsbedingungen und der Phénologie von A. triquetrum
stand nicht im Mittelpunkt der Untersuchungen. Messwerte zum Witterungsverlauf im
Untersuchungsgebiet wurden nicht erhoben. Die vorliegenden Wetterdaten (Abb. 2) erlauben
keine eingehende, auf statistischen Verfahren basierende Analyse, weil es sich um monatliche
Mittelwerte oder Summen handelt und Daten zum Witterungsverlauf wihrend eines Monats
(z. B. zur Verteilung der Niederschldge und Temperaturwerte) fehlen. AuBerdem ist die rdum-
liche Distanz zwischen Wetterstation und Untersuchungsgebiet zu grol3.

Die Wachstums- und Reproduktionsvorgédnge finden bei 4. triquetrum im Untersuchungs-
gebiet vor allem in der feuchten, kiihlen Periode zwischen Oktober und Mai statt (Abb. 10).
Die auch im Sommer reichlich vorkommenden Chloronema-Filamente ertragen offenbar stér-
kere Austrocknung. Andere Moosarten konnen ebenfalls als Protonema wachsen, wenn die
Bedingungen fiir eine Ausbildung beblétterter Sprosse nicht ausreichen (z. B. DUCKETT &
MATCHAM 1995). Bei Rhizomnium punctatum (Hedw.) T.J.Kop. bleibt die Regenerations-
fahigkeit des ausdauernden Protonemas nach Trockenperioden linger erhalten als die
Regenerationsfihigkeit der Sprosse oder der abgeldsten Blétter (DUCKETT & LIGRONE 1994).

Die weiblichen Sprosse von 4. triguetrum sind im Frithjahr und Sommer wahrscheinlich
aufgrund der Trockenheit selten, klein und nicht voll entwickelt und einzeln wachsende ménn-
liche Sprosse, denen die weiblichen Seitensprosse fehlen, wurden im Frithsommer hiufiger
beobachtet als im Herbst. Sonniges, trockenes und mildes Wetter beschleunigt offenbar auch
das Absterben der Pflanzen im Winter. Zahlreiche Studien belegen, dass das vegetative Wachs-
tum von Moosen an Trockenstandorten meist in feuchten, kiihlen Perioden erfolgt (BERRIE
1975, MISHLER & OLIVER 1991, STARK 1997). In niederldndischen Griinlandgesellschaften
ging die Frequenz aller Moosarten im Verlauf des Friithjahrs zuriick und stieg im folgenden
Herbst wieder an, wobei die meisten acrocarpen Arten im Sommer vollkommen verschwan-
den (VAN TOOREN et al. 1987). Die Biomasse der Moose ist hier im Herbst und Friithjahr am
hochsten (VAN TOOREN et al. 1988, DURING 1990).

Der Schwerpunkt der Gametangienentwicklung im Herbst hdngt wahrscheinlich ebenfalls mit
der kiihlen, feuchten Witterung zusammen. Auch bei anderen Moosarten an Trockenstand-
orten wurde festgestellt, dass sich die Gametangien in kiihlen, oft feuchten Perioden entwi-
ckeln (BERRIE 1975, STARK & CASTETTER 1995, STARK 1997). Im Hochsommer 1996 war
der Anteil weiblicher Sprosse von A. triguetrum mit abortierten Gametangien geringer als im
Hochsommer 1995, was moglicherweise mit der etwas kiihleren Witterung zusammenhéngt.

Obwohl auch im spéten Frithjahr und im Sommer reife Gametangien auftreten, wurden in dieser
Zeit nur ausnahmsweise junge Sporophyten beobachtet. Vermutlich werden die Archegonien in
dieser trockenen Periode nicht oder nur sehr selten befruchtet. Der Anteil junger Pflanzen, bei
denen bereits das erste reife Archegonium befruchtet wurde, nahm wahrend der Herbstmonate des
Jahres 1996 zu (Tab. 2). Dies ist wahrscheinlich eine Folge der hoheren Feuchtigkeit im Spét-
herbst. Bei anderen Moosarten wurde ebenfalls ein Zusammenhang zwischen der Befruchtungs-
periode und den regionalen Klimaverhaltnissen festgestellt (ODU 1981, STARK & CASTETTER 1995).

Die Entwicklung und das Wachstum der Sporophyten erfolgt auch bei anderen Moosen tro-
ckener Standorte hauptsichlich in feuchten oder kiithlen Perioden (BERRIE 1975, STARK &
CASTETTER 1995, STARK 1997). Wie bei A. triquetrum werden die Sporen fast aller Vertreter
der Pottiaceae an trockenen, tiefgelegenen Stellen in der temperaten Zone zu Beginn der jéhr-
lichen Trockenperioden freigesetzt (ZANDER 1979).
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Die ungewohnlich frithe, rasche Entwicklung der A. triquetrum-Pflanzen im September 1995
und das Absterben des Chloronemas, der Sprosse und der jungen Sporophyten im folgenden
Oktober (Abb. 5, 7), die Seltenheit der Pflanzen im Winter 1995/1996 (Abb. 9) und die Schi-
digung vieler Sporophyten im Februar 1998 lédsst sich moglicherweise auf Witterungsein-
flisse zurlickfithren. Weil wiahrend der Herbstmonate stindig neue Jungpflanzen von 4.
triquetrum entstehen und daher unterschiedliche Entwicklungsstadien der Sprosse, Gametan-
gien und Sporophyten nebeneinander vorkommen, kann sich die Population von den Auswir-
kungen herbstlicher Trockenperioden leichter erholen.

Im Gegensatz zu den Untersuchungsflichen kamen an frischeren, im Sommer weniger stark
austrocknenden Wuchsorten in der Umgebung manchmal bereits im Frithherbst voll entwi-
ckelte weibliche A. triguetrum-Sprosse mit unreifen Sporenkapseln vor. Diese Beobachtun-
gen lassen auf eine gewisse phanologische Plastizitét schlieBen. ,,Annual shuttle“-Arten zei-
gen oft eine groBere phinologische Flexibilitét als viele ausdauernde Arten (LONGTON 1990,
1997). Die Beobachtung, dass die Phéanologie der Gametangien und Sporophyten von A.
triquetrum durch lokale Standortsbedingungen und Witterung beeinflusst wird, stimmt mit
den Befunden bei anderen Moosarten iiberein (LONGTON 1972, 1979, 1988b, 1990).
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Anhang:

Tab. 3: Phianologie des Chloronemas und der méannlichen und weiblichen Sprosse von Acaulon triquetrum im Zeit-
raum Marz 1995 — Mai 1996. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der lebenden,
griinen und der abgestorbenen, farblosen Chloronema-Zellen; Prozentanteil der ménnlichen und weiblichen Sprosse
in den unterschiedlichen Reifestadien.

Chloronema-Zellen Mannliche Sprosse Weibliche Sprosse
Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl

Datum grin farblos  Zellen 1 2 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 Sprosse
31.03.1995 70 30 100 100 - 1 100 - - - - - - 1
29.04.1995 78 22 100 100 - 1 100 - - - - - - 1
30.05.1995 84 16 100 100 - 10 100 - - - - - - 2
27.06.1995 95 5 100 100 - 10 90 10 - - - - - 10
25.07.1995 89 11 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
27.08.1995 88 12 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
30.09.1995 82 18 100 90 10 10 20 10 70 - - - - 10
15.10.1995 79 21 100 70 30 10 10 10 50 30 - - - 10
29.10.1995 18 82 100 20 80 10 - - 20 80 - - - 10
13.11.1995 80 20 100 90 10 10 20 10 70 - - - - 10
29.11.1995 80 20 100 50 50 10 20 10 70 - - - - 10
19.12.1995 87 13 100 40 60 10 10 - 70 20 - - - 10
17.01.1996 48 52 100 40 60 10 - - 10 90 - - - 10
19.02.1996 42 58 100 30 70 10 - - - 100 - - - 10
20.03.1996 59 41 100 - 100 10 - - - 10 90 - - 10
30.04.1996 68 32 100 - 100 10 - - - - 10 90 - 10
30.05.1996 79 21 100 - 100 2 - - - - - - 100 10

Tab. 4: Phénologie des Chloronemas und der ménnlichen und weiblichen Sprosse von Acaulon triguetrum im Zeit-
raum Mai 1996 — Juli 1997. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der lebenden,
griinen und der abgestorbenen, farblosen Chloronema-Zellen; Prozentanteil der mdnnlichen und weiblichen Sprosse
in den unterschiedlichen Reifestadien.

Chloronema-Zellen Mannliche Sprosse Weibliche Sprosse
Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl

Datum grin farblos  Zellen 1 2 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 Sprosse
16.05.1996 81 19 100 100 - 2 - - - - - - - -
30.05.1996 79 21 100 100 - 10 100 - - - - - - 8
18.06.1996 85 15 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
09.07.1996 8 22 100 100 - 10 90 10 - - - - - 10
31.07.1996 84 16 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
30.08.1996 86 14 100 100 - 10 80 20 - - - - - 10
27.09.1996 70 30 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
29.10.1996 88 12 100 70 30 10 80 10 10 - - - - 10
15.11.1996 83 17 100 80 20 10 20 20 60 - - - - 10
30.11.1996 86 14 100 70 30 10 - - 100 - - - - 10
28.12.1996 37 63 100 40 60 10 - - 90 10 - - - 10
27.01.1997 28 72 100 10 90 10 - - 10 920 - - - 10
28.02.1997 12 88 100 - 100 10 - - - - 100 - - 10
27.03.1997 42 58 100 - 100 10 - - - - 30 60 10 10
24.04.1997 57 43 100 - 100 10 - - - - - 80 20 10
28.05.1997 84 16 100 - 100 2 - - - - - - 100 10
25.06.1997 9 21 100 - - - - - - - - - 100 5

31.07.1997 88 12 100 - - T )
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Tab. 5: Phénologie des Chloronemas und der ménnlichen und weiblichen Sprosse von Acaulon triguetrum im Zeit-
raum Mai 1997 — Mai 1998. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der lebenden,
griinen und der abgestorbenen, farblosen Chloronema-Zellen; Prozentanteil der mannlichen und weiblichen Sprosse
in den unterschiedlichen Reifestadien.

Chloronema-Zellen Mannliche Sprosse Weibliche Sprosse
Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl

Datum grin farblos  Zellen 1 2 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 Sprosse
09.05.1997 83 17 100 100 - 10 100 - - - - - - 4
28.05.1997 84 16 100 100 - 10 100 - - - - - - 4
25.06.1997 9 2 100 100 - 10 90 10 - - - - - 10
31.07.1997 88 12 100 100 - 10 80 20 - - - - - 10
01.09.1997 93 7 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
01.10.1997 85 15 100 100 - 10 100 - - - - - - 10
30.10.1997 83 17 100 100 - 10 80 20 - - - - - 10
17.11.1997 89 11 100 90 10 10 30 5 20 - - - - 10
05.12.1997 25 100 80 20 10 10 20 70 - - - - 10
30.12.1997 88 12 100 50 50 10 - - 100 - - - - 10
06.02.1998 1 89 100 20 80 10 - - - 100 - - - 10
12.03.1998 45 55 100 - 100 10 - - - - 100 - - 10
14.04.1998 62 38 100 - 100 10 - - - - 10 90 - 10
19.05.1998 85 15 100 - 100 1 - - - - - - 100 10

Tab. 6: Phanologie der Antheridien, Archegonien und Sporophyten von Acaulon triguetrum im Zeitraum Mérz 1995
—Mai 1996. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der Antheridien, Archegonien und
Sporophyten in den unterschiedlichen Reifestadien.

Antheridien Archegonien Sporophyten
Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl
Datum 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 8 9 101 Sprosse
31.03.1995 100- - - 1 - - - - - 00- - - - - - - - - - 1
29.04.1995 - - - - 1 - - - - - 00- - - - - - - - - - 1
30.05.1995 26 74 - - 10 100- - - 2 00- - - - - - - - - - 2
27.06.1995 5 55 - 40 10 18 41 18 23 10 00- - - - - - - - - - 10
25.07.1995 2 4 2 55 10 38 14 10 38 10 00- - - - - - - - - - 10
27.08.1995 18 73 - 9 9 9 - - 9 10 00- - - - - - - - - - 10
30.09.1995 2 7 - 91 10 - 6 - % 10 0 70 1010 - - - - - - - 10
15.10.1995 -9 - 9 10 8 15 8 69 10 40 10 - - - 10 - - 40 - - 10
29.10.1995 - - - 100 6 - - - 100 10 - 10 - - - 30 3 10 - 20 - 10
13.11.1995 7 17 6 70 10 18 14 9 59 10 20 20 - 10 10 - - 40 - - - 10
29.11.1995 - 4 - 9% 8 5 - 15 80 10 2 2 - - - - - 60- - - 10
19.12.1995 - 2 - 98 10 -9 - 9 10 0 - - - - 10 10 20 50 - - 10
17.01.1996 - - - 10 7 - - - 100 10 - - - - - - - 40 60 - - 10
19.02.1996 - - - 10 9 - - 100 9 - - - - - - - - 10- - 10
20.03.1996 - - - 10 7 - - - 100 8 - - - - - - - - 8 20 - 10
30.04.1996 - - - 100 9 - - - 100 9 - - - - - - - - 10 9 - 10
30.05.1996 - - - 10 2 - - - - - - - - - - - - - - - 10 10
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Tab. 7: Phénologie der Antheridien, Archegonien und Sporophyten von Acaulon triguetrum im Zeitraum Mai 1996
— Juli 1997. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der Antheridien, Archegonien und
Sporophyten in den unterschiedlichen Reifestadien.

Antheridien Archegonien Sporophyten
Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl
Datum 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 8 9 101 Sprosse
16.05.1996 60 40 - - 2 - - - - - L T T R T -
30.05.1996 33262 2 4 10 59 35 6 - 8 00- - - - - - - - - - 8
18.06.1996 12 70 - 18 10 59 41 - - 10 00- - - - - - - - - - 10
09.07.1996 7 515 37 10 48 28 12 12 10 00- - - - - - - - - - 10
31.07.1996 6 46 2 46 10 73137 7 10 00- - - - - - - - - - 10
30.08.1996 1321 7 59 10 29 29 13 29 10 100- - - - - - - - - - 10
27.09.1996 11 30 3 56 10 40 40 17 3 10 00- - - - - - - - - - 10
29.10.1996 2 37 - 61 10 43 36 19 2 10 80 20 - - - - - - - - - 10
15.11.1996 - 15 - 8 10 19 13 6 62 10 20 7 10 - - - - - - - - 10
30.11.1996 - - 4 9% 10 - - - 100 10 - 40 - - 2 - - 40 - - - 10
28.12.1996 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - 1010 80 - - - 10
27.01.1997 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - 10- - 6030 - - 10
28.02.1997 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - - - - 100- - 10
27.03.1997 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - - - - - 910 10
24.04.1997 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - - - - - 100- 10
28.05.1997 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 100 10
25.06.1997 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 100 5
31.07.1997 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 100 2

Tab. 8: Phénologie der Antheridien, Archegonien und Sporophyten von Acaulon triguetrum im Zeitraum Mai 1997
— Mai 1998. Beriicksichtigt wurden nur Pflanzen einer Generation. Prozentanteil der Antheridien, Archegonien und
Sporophyten in den unterschiedlichen Reifestadien.

Antheridien Archegonien Sporophyten

Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl Reife-Index Anzahl
Datum 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 Sprosse 1 2 3 4 5 6 7 8 9 101 Sprosse
09.05.1997 64 23 13 - 10 100- - - 4 100- - - - - - - - - - 4
28.05.1997 47 49 4 - 10 100- - - 4 00- - - - - - - - - - 4
25.06.1997 21 58 12 9 10 68 23 - 9 10 00- - - - - - - - - - 10
31.07.1997 14 45 7 34 10 65 19 4 12 10 00- - - - - - - - - - 10
01.09.1997 10 61 10 19 10 70 25 - 5 10 100- - - - - - - - - - 10
01.10.1997 16 61 2 21 10 66 24 5 5 10 100- - - - - - - - - - 10
30.10.1997 5 64 25 6 10 45 39 11 5 10 100- - - - - - - - - - 10
17.11.1997 2 50 11 37 10 18 15 11 56 10 305 2 - - - - - - - - 10
05.12.1997 - 132 8 10 147 - 179 10 10 4 5 - - - - - - - - 10
30.12.1997 - - 4 9% 10 - - - 100 10 - - 20 - 10 10 - 60 - - - 10
06.02.1998 - - 2 9 10 - - - 100 10 - - - - - - - 208 - - 10
12.03.1998 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - - - - 100- - 10

14.04.1998 - - - 100 10 - - - 100 10 - - - - - - - - 2070 10 10
19.05.1998 - - - 100 1 - - - 100 10 - - - - - - - - - - 100 10
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