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ein. Boden auf dem Riicken von Rundhocken, die etwa 80 Jahre eisfrei
waren, zeigten Anfinge dieser Vermagerung; aber naturgemil er-
geben sich da von Ort zu Ort groBle Verschiedenheiten, je nach dem
Kalkgehalt des Bodens und dem lokal sehr wechselnden Grade der
Auslaugung.

Gletscherboden 1in der Subarktis.

Wie verhalten sich die von uns festgestellten GesetzmiBigkeiten zu
den Verhédltnissen in weit entfernten Erdraumen? Um Anhaltspunkte
dafiir zu gewinnen, wollen wir noch einen Blick auf die Besiedlungs-
vorgidnge der Gletscherboden 1m hohen Norden werfen, wobei wir uns
auf je ein Beispiel aus dem mittleren Norwegen und aus dem siidlich-
sten Alaska beschrianken, die sorgfaltig und eingehend untersucht wor-
den sind.

Knut Faegritstellte die Verhéltnisseaneinigen Gletschern
des Jostedalsbre nordlich des Sognefijords dar. Dieses Gebiet liegt
zwischen 61° und 62° noérdlicher Breite. Das Klima ist ozeanisch und
superhumid, jedenfalls wesentlich feuchter und sommerkiihler als in
der subalpinen Stufe des Wallis, und ein weiterer klimatischer Haupt-
unterschied diirfte in der Art der Einstrahlung des Sonnenlichtes liegen,
die wihrend des Sommers trotz des viel lingeren Tages unter einem
bedeutend schieferen Winkel erfolgt, als in unseren Alpen und somit
eine geringere Intensitit erreicht. Die Bodenunterlage 1st reines Silikat-
gestein, Granmit und Gneis. Die Enden der untersuchten Gletscher
liegen 160 bis 450 m iiber Meer.

Faegri findet an seinen Untersuchungsobjekten folgenden Ent-
wicklungsgang der Vegetation: Pioniere - kryptogame Gesellschaften
- Zwergstrauchheide -~ Zwergstrauchreiches Betulagebiisch - Vacei-
nium myrtillus- und Gras-reiches Betula-Gebiisch oder auch Oxalis-
oder Gras-reiches Alnus incana-Gebiisch.

In der ersten Pioniervegetation herrschen die Phanerogamen. Von
den 38 Phanerogamen, die Faegri an einem 7jahrigen Moranenhiigel
fand, kommen die meisten auch im Aletschgebiet vor, doch nur eine
kleinere Zahl in den jiingsten Moréinenstadien, darunter Ozyria digyna,
Saxifraga aizoides, Arabis alpina, Sagina saginotdes, Poa alpina, Betula

1 Knut Faegri, Uber die Langenvariationen einiger Gletscher des Joste-
dalsbre und die dadurch bedingten Pflanzensukzessionen. Bergens Mus. Arbok

1933 Naturvid. rekke 7 (255 5., 47 Abb.).
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pubescens, Eptlobium angustifolium, wihrend die grofere Zahl erst in
den spéteren Stadien auftritt, wie Empetrum nigrum, Alchemilla alpina,
Bartsia alpina, Dryopterts Linnazana, Phleum alpinum, Rumex aceto-
sella u. a. Neben den Phanerogamen finden sich auch bereits krypto-
game Pioniere, denen eine besondere Wichtigkeit zukommt, da sie sich
bald gewaltig ausbreiten, wihrend die Phanerogamen zuriickgehen,
nach Faegris’ Ansicht infolge der Auslaugung und Ausschwemmung
des Bodens. So entstehen zuerst Moos- und Flechtengesellschaften.
Der bedeutendste kryptogame Pionier- und Gesellschaftsbildner ist
Rhacomitrium canescens; daneben sind wichtig Stereocaulon rivulorum
(unserem Stereocaulon alpinum nahe verwandt, aber feuchtigkeits-
liebend), Polytrichum piliferum, juniperinum, commune, Pohlia gra-
ctlis, Philonotis fontana und des weitern namentlich alpine Lebermoose
(Anthelia-, Cephalozia-, Lophozia-Arten).

In der Zwergstrauchheide herrschen Calluna vulgaris, Empetrum
nigrum, Vaecinium uliginosum und in einer Variante auch Nardus
stricta. Die gleichen Zwergstriaucher beherrschen ferner zusammen mit
einem Oberwuchs von Betula pubescens (toriuosa), Saliz phylicifolia
und Saliz glauca die Folgegesellschaft des Zwergstrauch-Betula-Ge-
biisches, das eine sehr weite Verbreitung aufweist. Das eigentliche
Zwergstrauchheidestadium kann fehlen, wenn Betula oder Weiden sich
zugleich mit dem Zwerggestriuch ausbreiten.

Das SchluBighed wird durch zwergige Laubwilder von Betula pu-
bescens oder Alnus incana mit einem Unterwuchs von Vaccinium myr-
tllus, V. Vitis idaea und Deschampsia flexuosa gebildet, wihrend der
Vegetationsklimax des Gebietes, ein Vaccinium myrtillus-reicher Pinus
silvestris-Wald in der Ndhe der Gletscher nicht auftritt, was Faegri
der schadigenden Wirkung der kalten Gletscherwinde zuschreibt.

Faegri untersucht auch die Geschwindigkeit, mit der die einzelnen
Sukzessionen sich abwickeln und findet grofe Unterschiede, je nach
den lokalen Verhaltnissen. Soweit aus den Angaben ein Uberblick mog-
lich 1st, ergeben sich etwa folgende Zahlenwerte: die Initialgesellschaf-
ten der Kryptogamen, besonders von Rhacomitrium canescens, konnen
bereits nach wenigen Jahren auftreten, und werden nach etwa 40 bis
50 Jahren, oft auch viel spéter (,,Steinheide«), gelegentlich auch friiher,
von der Zwergstrauchheide verdringt, in der gewdhnlich ziemlich rasch
Birken und Weiden aufwachsen, so dal nach 55 bis 80 Jahren die Stufe
des zwergstrauchreichen Betula-Gebiisches erreicht ist. Dieses halt
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lange aus, und das Gras- und Heidelbeer-reiche Betula-Hochgebiisch
stellt sich viel spiter ein; es werden dafiir 150 bis 180 Jahre angegeben.

Die Bodenbildung fithrt zum Podsol als Bodenklimax. Die erste
Stufe der Bodenentwicklung, die Aufbereitung des mineralischen Roh-
bodens geht langsam vor sich, die zweite Stufe, die in einer starken
Humuseinlagerung besteht, rasch, withrend die eigentliche Podsolierung
wiederum sehr langsam erfolgt. Das (Gras-Myrtillus-reiche Betula-Ge-
biisch enthilt als erstes Glied der Sukzessionsreihe eine gut entwickelte
Humusschicht.

Wir finden also sowohl 1n der Artenzusammensetzung als auch in
den Sukzessionsgliedern und in der Bodenbildung groBe Ahnlichkeit
zu der Vegetationsentwicklung an unseren Walliser Gletschern. Ein
Hauptunterschied liegt in der sehr starken und frithen Entwicklung der
Kryptogamengesellschaften. Bei uns fehlen die hochalpinen Lebermoos-
gesellschaften auf den untersuchten Mordnen. Die Rhacomitrium-
Stereocaulon- und Polytrichum-Rasen sind zwar mit Ausnahme der
jiingsten Moriinenteile sehr verbreitet und oft den Aspekt beherrschend,
auf besonders ungiinstigen Biden bis in die élteren Besiedlungsstadien;;
aber sie treten stets hinter der Phanerogamen-Vegetation an Bedeutung
zuriick und bilden einen Nebenweg der Vegetationsentwicklung, ge-
wissermaflen den Ausdruck eine Entwicklungshemmung. Anklange
sind auch zu den Verhiltnissen am Grindelwaldgletscher vorhanden
(Alnus 1ncana Stadium), wie iiberhaupt eine starke Mischung von
alpiner und subalpiner Vegetation vorhanden zu sein scheint.

Es ergibt sich aus diesen Vergleichen, daf} offenbar Faegris Stufe
der Zwergstrauchheide und des zwergstrauchreichen Betula-Gebiisches
unserem Weidenstadium und dem Initialstadium der Zwergstrauch-
heide entsprechen und das Gras-Myrtillus-reiche Betula-Gebiisch un-
serem Stadium der Bildung von Wald und Rhodoreto-Vaccinietum,
das allerdings durch die Anwesenheit der Lirche und Alpenrose sowie
durch das Aufkommen von Fichte und Arve einen wesentlich anderen
Charakter erhilt.

Die Untersuchung der Besiedelung von subarktischen Morénen-
boden in Alaska verdanken wir W. S. Cooper?, der in den Jahren

}'William S. Cooper, The recent ecological history of Glacier Bay, Alaska,
Ecology 4 1923 (93128, 223-246, 355-365, viele Fig.). — A third expedition to
Glacier Bay, Alaska. Ecology 12 1931 (61-95, 14 Fig.). — A fourth expedition to
Glacier Bay, Alaska. Ecology 20 1939 (130-155, 13 Fig.).
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1916 bis 1935 in wiederholten Besuchen die Vegetationsentwick-
lung in der Glacier-Bay verfolgte. Glacier-Bay liegt an der West-
kiiste von Nordamerika, in 59° nordlicher Breite. Das Klima ist von
dhnlichem Charakter, wie in dem westlichen Mittelnorwegen, doch
wahrscheinlich noch ausgesprochener ozeanisch, da die groflen Gletscher
dort 1n fijorddhnlichen Télern bis zum Meer hinabreichen. Dagegen 1st
die Gesteinsunterlage nicht einheitlich, sondern gemischt aus Silikat-
gestein und verschiedenartigen Sedimentgesteinen, darunter auch
Kalken und Dolomiten. Vor etwa 150 bis 200 Jahren erreichte die Aus-
dehnung der Gletscher ein Maximum; der grifite Teil der Glacier-Bay
war vom Eis gefiillt. Seither zieht sich der Gletscher zuriick. Seine Ver-
danderung wird von 1879 an regelmifig verfolgt. Cooper untersuchte
die Besiedlung des eisfrei gewordenen Bodens durch die Vegetation.
Er unterscheidet in der Vegetationsentwicklung 4 Hauptstadien: Pio-
nierstadium - Weidenstadium - Erlenstadium - Nadelwaldstadium.

Als erste Ansiedler, die oft rasch nach dem Riickgange des Eises aut-
treten und sich ausbreiten, nennt er Rhacomitrium canescens, Rh. lanu-
ginosum und Eptlobium latifolium. Bald wandern Dryas Drummondit
und FEquisetum ¢ariegatum ein, auf feuchtem Boden auch Equisetum
arvense, Philonotis fontana und Drepanocladus Kneiffii. Sie sammeln
den ersten Humus. Zugleich siedeln sich verschiedenartige Holzpflan-
zen an, Weiden, Erlen und ganz vereinzelt auch bereits Pappeln und
Nadelholzer. In solchen Pionierbestinden hat Cooper eine Anzahl
kleiner Dauerflichen angelegt. lhre Vegetation zeigt wihrend der
20 Jahre Beobachtungszeit (1916-1935) vor allem eine starke Aus-
breitung von Dryas, die einzelne der Flachen liickenlos tiberwachsen
hat sowie ein Riickgang der ersten phanerogamen Pioniere. Stellen-
weise haben sich auch Rhacomitrium und Sterocaulon tomentosum aus-
gebreitet, was Cooper mit dem Mangel an winterlicher Schneebe-
deckung auf exponierten Riicken in Zusammenhang bringt. Die Weiden-
Kleinpflanzen nahmen bis 1929 an GroBe stark zu, an Individuenzahl
ab, withrend sie von 1929 bis 1935 eher stabil blieben.

Das Weidenstadium 148t sich in dre1 Abschnitte unterteilen: zuerst
gelangen in der Pioniergesellschaft die Spalierweiden zu starker Ent-
wicklung, drei Arten, unter denen Saliz arctica die wichtigste 1st. Dann
bilden die gréBeren Weiden ein offenes Zwerggestriuch. Es sind ins-
gesamt 6 Arten, unter thnen auch Saliz glauca. Schlieflich wachsen
zwel dieser Arten zu Hochstriauchern auf, Saliz alaxensts und S. sit-
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chensis und leiten langsam in das Erlenstadium iiber; denn zugleich
breitet sich auch Alnus tenuifolia aus. Diese neigt zur Bildung dichter
Gebiische, in denen die lichtliebenden Arten, vor allem auch die Spa-
lierstraucher, ersticken. Dafiir wandern Mesophyten und Hylocomien-
Moose ein, und die Humusbildung wird sehr beschleunigt. In diesem
Zustande des dichten Erlen-Hochgebiisches kann die Vegetationsent-
wicklung lingere Zeit verharren, da das Aufwachsen der Nadelhdlzer
durch die Beschattung gehemmt 1st. Doch keimen viele Nadelholz-
pflanzen bereits in fritheren Stadien der Sukzessionsreihe; namentlich
das offene Weidengebiisch 1st 1threm Fortkommen sehr giinstig. So
bilden sich Gruppen von Nadelbdumen!, von denen aus die Waldbildung
fortschreitet zum SchluBiglied der Vegetationsentwicklung, dem meso-
phytischen Nadelwaldklimax. Der Hauptwaldbaum ist Picea siichen-
sts; weniger hdufig sind Tsuga heterophylla und T'. mertensiana sowie
Populus trichocarpa. Die letztere findet ihr bestes Gedeithen im Weiden-
Erlenstadium. Im geschlossenen Wald bedeckt eine dicke Humus-
schicht mit iippiger Moosdecke den Boden. Die wichtigsten Moose sind
Rhytidiadelphus triquetrus, Rh. loreus, Rh. squarrosus und Hylocomium
proliferum. Die letztere wandert etwas spiter ein, als die dre1 Erstge-
nannten, und wenn sie in Menge vorhanden ist, gilt das als ein Zeichen
fiir den gereiften Wald. Unter den von Cooper angegebenen Begleit-
pflanzen finden wir viele uns bekannte Geschlechter, so die Farne
Dryopterts filix mas, D. spinulosa, D. Braunit, ferner Pyrola secunda
und P. uniflora, Streptopus amplexifolius, Aruncus silvester, Sambucus
racemosa und Arten von Ribes, Rubus, Actaea, Arnica, Corallorrhiza
u. a. Dagegen scheinen die Ericaceen so ziemlich zu fehlen (genannt
wird nur so nebenber [1939] Phyllodoce glanduliflora).

Uber die Zeit, die zur Erreichung der einzelnen Entwicklungs-
stadien benotigt wird, gibt Cooper keine genauen Zahlen. Er betont
gelegentlich, da3 je nach der Lage und der Beschaffenheit des Unter-
grundes die Entwicklung ganz ungleich rasch vor sich gehe, so dafl die
verschiedenen Entwicklungsstadien nebeneinander auftreten. Immer-
hin scheint das Pionierstadium unter giinstigen Verhédltnissen kaum
40 Jahre zu dauern und das Erlenstadium bereits etwa 50 Jahren nach
dem Eisfretwerden auftreten zu kénnen. In einem schénen Nadelwald
mit dominanter Picea, sind die 12 bis 15 m hohen Baume (1. Genera-

1 Die Gruppenbildung wird fiir Picea begiinstigt, durch die Fiahigkeit, aus
niederliegenden und wurzelnden Asten neue Stamme zu bilden.

105



tion) etwa 120jdhrig, und in einem 1935 aus dem Erlen-Weidenstadium
aufwachsenden Wald zeigte sich, daBl die Mehrzahl der Baume zwischen
1870 und 1880 gekeimt hatten. Rechnen wir hier fiir das Pioniersta-
dium, in dem nur ganz vereinzelt Nadelbiume keimen, rund 30 Jahre,
so ergeben sich fiir die Zeitspanne vom Riickzug des Gletschers bis
zum Aufwachsen dieses Klimax-Waldes 90 bis 100 Jahre.

Diese Besiedlungsverhiltnisse auf freiwerdendem Gletscherschutt
in Alaska stehen in den Berner Alpen wohl denen am Oberen Grindel-
waldgletscher am nichsten, da dort die gleiche Folge von Stadien auf-
tritt. Aber dem Inhalte nach 1st am Grindelwaldgletscher das Pioner-
stadium durch das Fehlen der Spaliergehilze und der Rhacomitrium-
Moosdecken sehr verschieden, und lduft auch schneller ab. Ferner 1st
am Grindelwaldgletscher das Schlufighied der Vegetationsentwicklung,
der Klimaxwald, nicht durch Mesophyten, sondern durch azidophiles
Zwerggestriuch, Farne und Saprophyten charakterisiert, wozu in der
Glacier-Bay immerhin Anklinge vorhanden zu sein scheinen. Auch
mit den Aletsch- und Rhonemorinen ist eine generelle Ubereinstim-
mung vorhanden, sobald wir das Erlenstadium mit dem Lirchen-
Birkenwald in Parallele setzen, und manche Einzelziige, wie das Auf-
treten gleicher oder vikariierender Arten unter éhnlichen 6kologischen
Bedingungen, fallen auf. Aber das Fehlen des Ericaceen-Zwergge-
strituchs 1n Alaska in den spéiiteren Sukzessionsstadien, und das frithe
und dominante Auftreten des Spaliergestrduchs und der Rhacomi-
trium-Moosdecken, ergibt immerhin bedeutsame Unterschiede. Die
Pioniervegetation scheint in der Glacier-Bay alpiner ausgebildet, als
die spateren Stadien der Sukzessionsreihe.

Leider gibt Cooper keine genaueren Vegetationsanalysen und Be-
schreibungen von homogenen Pflanzengesellschaften und auch keine
nitheren Angaben iiber die Bodenbeschaffenheit. Doch miissen in dem
superhumiden Klima Auslaugungsvorgiinge in den Béden stattfinden
und Bodenreifungsprozesse auftreten, die zu podsolihnlichen Endwer-
ten fithren. Es wiire sehr wiinschbar, von Cooper gelegentlich noch
mit verfeinerten Methoden der Vegetations- und Bodenforschung aus-
gefithrte Erginzungsuntersuchungen zu erhalten. Erst dann kénnen
diese auf dem abgelegenen Stiick Erde in langen Jahren durchgefithrten
Arbeiten voll ausgeniitzt werden.
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