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Ein Beitrag zur Erklarung
der Vermischung des arkto-alpinen Florenelementes im Quartar

Mauno J. KoTiLAINEN

Der Ursprung, die Genesis des arkto-alpinen Florenelementes ist Ge-
genstand mannigfaltiger Erwagungen gewesen. Eine sehr zentrale Stel-
lung hat bei diesen Auseinandersetzungen besonders der reiche Bestand
der fiur die eurasiatischen Hochgebirge und die Arktis gemeinsa -
men Arten eingenommen. Durch die verschiedensten Vegetations-
formationen und betrdchtliche Abstinde getrennt, ist ein bedeutender
Teil dieses Artenbestandes der arktischen Gebiete, Fennoskandiens und
der Alpen, zugleich auch auf den Karpathen, den Pyrenien, im Kauka-
sus, im Ural und sogar in den Gebirgslindern des Himalaja und des
Altai angetroffen worden.

Schon der Nestor der schweizerischen Pflanzengeographie, CHRIsT
(1867), wies auf das reiche sog. nordliche Element in der Alpenflora
hin, dessen Anteil dann spater Heer (1885) auf etwa 50% vom «niva-
len» Artenbestand der Alpen schitzte. Nach den Berechnungen von
Magrie Jeroscu (1903) umfafit der fir das arktische Gebiet und die Al-
pen gemeinsame Artenbestand 147 Gefafipflanzen; von diesen sind selbst
im entfernten Altai ganze 94 zu finden. Der alpin-arktisch-altaische Ar-
tenbestand ist also recht bedeutend. Bei dieser Auslese ist ganz von den
Forschungsergebnissen der letzten Jahrzehnte abgesehen worden, in de-
ren Licht sich der Artenbestand sicherlich als noch griofler erweisen
wirde.

Andererseits bezieht sich aber die Auslese auf die Arten im sog. lin-
néschen Sinne. Die kollektivsten dieser Spezies sind heute bereits in
«Kleinarten» aufgespalten worden, die natirlich jede fir sich iiber ein
begrenzteres Areal verfiigen. Dadurch ergibt sich, dafl der gemeinsame
Artenbestand, vom Standpunkt der modernen Taxonomie aus betrach-
tet, seiner Zahl nach nicht ganz so grof} zu sein braucht, wie man auf
Grund der obigen Zusammenstellung vermuten konnte. Die Hauptsache
wird dadurch aber nicht viel verandert, denn die neuen Arten sind aus
gemeinsamen Stammarten hervorgegangen. Es ist zu verstehen, dafl sich
der arkto-alpine Artenbestand in seinen isolierten Refugien jeweils nach
seiner eigenen Richtung hin weiterentwickelt. Die Kleinarten sind wohl
zum Teil das Ergebnis einer nacheiszeitlichen Formbildung, sie sind so-
mit Neophyten.

Der gemeinsame Artenbestand ist jedoch keineswegs einzig auf Eura-
sien beschriankt. Einer krédftigen Auszweigung desselben, der cirkumpo-
laren Arten, begegnet man auch in Nordamerika. Der gemeinsame gron-
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landisch-amerikanische Artenbestand Fennoskandiens wurde schon von
Bryrt (1893), der, wie spater auch NorpHAGEN (1933, 1935), ihm ein
tiefgreifendes Studium gewidmet hat, auf 88% geschatzt.

Dem U rsprung des gemeinsamen Artenbestandes ! kommt im vor-
liegenden Zusammenhang lediglich eine nebensachliche Bedeutung zu.
Dagegen ist die Frage nach seinem A lter weit wichtiger. Hétte sich
die kontinuierliche Vermischung des gemeinsamen Artenbestandes in
der Spat- und Postglazialzeit vollziehen konnen, so kénnte er als ver-
haltnismaflig jung angesprochen werden. Aber so sehr die Meinungen
iiber seinen Ursprung, uber seinen Bildungsherd auch auseinanderge-
gangen sein mogen, dariber darf man sich doch jedenfalls einig sein,
daf} seine Vermischung nicht nach der Eiszeit stattgefunden haben kann.
Das ware allein schon durch die gewaltigen Abstande zwischen den Re-
fugien unmoglich. Man hat allerdings auf die Moglichkeit eines epizoi-
schen Diasporentransports durch Vermittlung der Vogel hingewiesen.
W ire der gemeinsame Artenbestand lediglich auf die Alpen und Nord-
europa beschrankt, so konnte diese Vermutung ernster genommen wer-
den. Da es sich aber um gemeinsame Arten fiir die Arktis, Fennoskan-
dien, die Pyrenden, Alpen, Karpathen, den Kaukasus, Ural, Altai und
Himalaja handelt, verliert die Annahme schon zu viel an Maoglichkeit.
Uberdies diirfte die Bedeutung der epizoischen Ausbreitung durch die
Vogel im Lichte der neueren Forschungen friher ubertrieben worden
sein.

Die quartare Klimaverschlechterung bewirkte eine schonungslose Aus-
lese unter dem damaligen eurasiatischen Artenbestand. Der Artenbe-
stand verarmte. Der einzige, der aus dem eingetretenen Zustand Nutzen
zog, war das alpine Florenelement. Dieses wurde von den vorriickenden
Alpengletschern in die Ebene hinabgedrangt. Wahrend der letzten Eis-
zeit lag die Schneegrenze in den Alpen niedriger als heute. Und vom
Norden her drang der Eisrand sidwarts vor und trieb das «nivale» Ele-
ment Fennoskandies vor sich hin. Zwischen den beiden Eisrandern bil-

1In der nachfolgenden Darstellung werden die M o ose vom Standpunkt der histo-
rischen Pflanzengeographie als ungefdhr gleichwertige Objekte mit den Samen-
pflanzen behandelt, dessenungeachtet, daf} sie als Sporenpflanzen theoretisch
ein weit grofleres Verbreitungsvermigen als die Samenpflanzen besitzen. Meine
Auffassung beziiglich der Eignung der Moose als Objekte einer derartigen Unter-
suchung habe ich bereits friher (KotrLaiNen 1929) weitldufig begriindet. Von einer
Wiederholung der einschlidgigen Gesichtspunkte absehend, erwahne ich nur, daf}
die Verbreitungsgebiete der Moose ihrem Charakter nach gar nicht wesentlich von
den Verbreitungscharakteren der Samenpflanzen abweichen, vgl. auch Herzoc
(1925). Ebenso wie unter den Samenpflanzen konnen unter den Moosen endemische,
ubiquistische, alpine, arktische, arktisch-alpine, bipolare u. dgl. Elemente unter-
schieden werden. Offenbar sind indessen die fertil auftretenden Moose besser als
die Samenpflanzen, und solche Moose, bei denen Sporogone, bzw. reichliche Brut-
korperbildung selten sind oder nachweislich tiberhaupt fehlen, etwas leichter be-
fahigt, geeignete Standorte in Besitz zu nehmen und die Areale auszubreiten.
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dete sich in Mittel- und Stiddeutschland ein Florenmischungsgebiet des
alpinen Elementes zwischen Alpen und Arktis.

Eine Vermischung des arktischen und alpinen Florenelementes hat
somit durch die Einwirkung der Vereisungsperioden stattgefunden, dar-
Uber streitet man sich wohl nicht. Aber es ist auch moglich, die Zeit-
perioden der Vermischung aus dem Spat- und Postglazial in viel weiter
zuriickliegende Perioden zu verlegen. Ziehen wir namlich in Betracht,
dafl sich das Landeis wahrend der letzten Glazialzeit nicht annahernd
bis zum Ural erstreckte, dafl sich zwischen dem Eisrand und dem Kau-
kasus im Stidosten ein ausgedehntes Lofigebiet befand, und dafl sowohl
der Altai als auch das Himalaja-Gebirge weit entfernt hinter noch aus-
gedehnteren unvereisten Gebieten lagen, so kann man nicht umhin, den
Zeitpunkt der Vermischung noch weiter zurick bis in die Interglaziale,
moglicherweise bis ins Tertidr, zu verlegen. Der gemeinsame arktisch-
alpine Artenbestand ist jedenfalls dlter als die letzte Eiszeit.

Die Vermischung des alpinen und arktischen Florenelementes stellt
sicher das Ergebnis langwieriger und durch die Einwirkung der Eiszei-
ten und der Interglaziale nach entgegengesetzten Richtungen hin statt-
gefundener Florenwanderungen dar. Dariiber diirfte man sich heute
wohl einig sein konnen.

Die kausale Auseinandersetzung der Vermischung und des Einwan-
derungsmechanismus des alpinen Florenelementes weist jedoch noch
Licken auf. Schon ScurOTER (1926) weist auf die Tatsache hin, daf}
viele alpine Pflanzenarten Standortsspezialisten, stendzische Spezies mit
sehr fixierten Standortsanspriichen sind, indem sie z. B. an einen be-
stimmten Gesteinsgrund und den diesen bedeckenden Detritus — oft an
eine kalkhaltige und zugleich feuchte Unterlage — gebunden sind. Im
Hinblick darauf sieht sich auch ScHrOTER auf die Annahme einer
sprunghaften Ausbreitung der alpinen Arten iiber weite Entfernungen
hinweg angewiesen. Beim Erwédgen des Problems des borealen Floren-
elementes in Ladoga-Karelien plagte auch ich (KotiLamwwen 1929) mich
oft mit dhnlichen Gedanken. Ein Raitsel schien jedoch stets zu bleiben,
wie es dem alpinen Artenbestand moglich war, dem zuriickweichenden
Eisrand durch die Ebenen Rufflands, Deutschlands und Asiens zu fol-
gen, da doch geeignete Standorte, das feste Felsengeriist, namentlich
den Felsmoosen dieser Gruppe dort offenbar nicht zu Gebote standen.

Auch die Vorkommnisse der «Glazialrelikte» Deutschlands vermégen
uns weder bei den Gefafipflanzen, noch bei den Moosen einen Erkla-
rungsgrund zu liefern. Sie haben sich gegenwairtig auf sehr ahnliche
Standorte wie bei uns die sog. Kuusamo-Relikte (KotiLaiNven 1929,
Tuomikoski 1939), namlich auf Felsen, Schluchttiler, Quellen und eu-
trophe Moore konzentriert. Diese geeigneten Standorte hitten aber ein-
- ander in langen, annahernd zusammenhangenden Reihen folgen miis-
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sen, um als zu einer derart groflen Vermischung des Artenbestandes
fuhrende Einwanderungswege Bedeutung erlangen zu konnen. Aus fen-
noskandischen Verhaltnissen war meinen Kenntnissen und der einschla-
gigen Literatur gemaf kein Schlissel zur Losung des Rétsels zu erhalten.
Fennoskandien endigt oben im Norden an den Fjeldufern Finnmarkens,
wo diesen stenozischen Arten geeignete Standorte hinreichend zur Ver-
figung stehen. Der Umstand, dafl diese Pflanzen der Fjelde in Finn-
marken oft bis zum Meeresniveau hinabsteigen, bedeutet noch keine Er-
klarung, hat es doch in Mitteleuropa beim Abschmelzen des Landeises
kein fortschreitendes Ufer gegeben, welchem entlang eine schrittweise
Wanderung hitte stattfinden konnen.

Die Einwanderungsmoglichkeiten der alpinen Arten quer durch Mit-
teleuropa und Rufiland lassen sich wahrscheinlich iiberhaupt nicht auf-
kldren, falls es uns nicht nachzuweisen gelingt, dafl Arten, die in den
Alpen und in Fennoskandien stendzisch sind, in arktischen Klimaberei-
chen unter scheinbar fremden Verhiltnissen zu gedeihen vermogen,
demzufolge z.B. die von einem festen Felsenstandort
dargebotenen Standortsbedingungen in manchen
Fiallen durch rein aus losen Ablagerungen aufge-
bauteStandorteersetztwerdenkdénnten. In der Wald-
vegetation der Ebene 1af}t sich eine derartige Invasion alpiner Arten in
einem temperierteren Klima im allgemeinen nicht voraussetzen, und
auch eine baumlose Ebene, z. B. die Steppe, eignet sich natiirlich infolge
ihrer Trockenheit und Warme nicht als Einwanderungsweg fiir den al-
pinen Artenbestand. Vereinzelte Vorkommnisse alpiner Arten in der
Ebene vermogen an der Hauptsache selbst nichts zu dndern. Nur in
Hochfjeld- und arktischen Verhaltnissen, wo die Unterlage konstant
gefroren und dadurch feucht ist und die relative Luftfeuchtigkeit gro-
fler ist, kann man sich eine Ausbreitung des alpinen Artenbestandes auf
ziemlich ebener Mordnenunterlage dicht in den Spuren eines zuriick-
weichenden oder in der Nihe eines vorriickenden Eisrandes denken.
Aber auch dann werden die Moglichkeiten der zart gebauten alpinen
Arten durch die lberlegene Konkurrenz der kréftigeren Lebensformen
beeintrachtigt. Man denke nur an die artenreichen Cassiope tetragona-
und Dryas-Heiden des Kélen. Aber Felsmoosen begegnet man dort nur
stellenweise. Die Fjeldmoose sind, wenn man von den xeromorphen
Formen absieht, im allgemeinen iiberhaupt geneigt, von den Bachbetten
abzusehen, sich auf mehr oder weniger ebener, aus losen Bodenarten
gebildeter Unterlage auszubreiten — sie ziehen feuchte, abschissige
Flachen und Boschungen vor.

Es ist seit langem bekannt, dafl der alpine Artenbestand in eine kon-
kurrenzkraftigere Vegetation am leichtesten unter Benutzung der Bach-
ufer und Flufbéschungen eindringt. Kommt man aber in die Ebene hin-
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ab, so tritt eine rasche Verarmung des alpinen Artenbestandes der Fluf3-
ufer ein. Bei weitem nicht etwa, dafl es in der Ebene an konkurrenz-
freien und tauglichen Standbéden oder einer geniigenden Diasporenzu-
fuhr fehlte — es sind die veranderten 6kologischen, zunéchst klimati-
schen Verhiltnisse, die hier die besagte Verarmung des fraglichen Ar-
tenbestandes bedingen. Doch reicht allerdings die Erwarmung des Flufi-
wassers beim Ubergang in die Ebene nicht als hauptsichlicher Erkla-
rungsgrund aus, wie man behauptet hat.

Den Flissen gebuhrt aber unsere grofite Aufmerksamkeit; denn die
Flufitdler der eurasiatischen Tieflandgebiete haben offenbar als ver-
héaltnismaBig einheitliche Einwanderungswege des alpinen Arten-
bestandes und der Pflanzen iiberhaupt gedient, wie bei uns vor allem
Cajanpir (1916) kriftig hervorgehoben hat. Namentlich wird man an
dem Teil des alpinen Artenbestandes davon tberzeugt, wenn man sich
in die veroffentlichten Resultate der von INORDENSKIOLD 1876 ausge-
sandten Jenissei-Expedition vertieft. An dieser sog. «Landexpedition»
(die Reise ging namlich von Krasnojarsk am mittleren Lauf des Jenissei
entlang bis Tolstojnos an der Flufmiindung) beteiligten sich als Bota-
niker Mag. phil. MasNus BrRENNER und der nachher bekannte schwe-
dische Bryologe, Lektor H. V. ArRNELL. Aufler ihnen exkurrierte zu der
gleichen Zeit im Jenissei-Tal Professor J. R. SAHLBERG, ein bekannter
Entomologe, zugleich aber gliicklicher Finder zahlreicher Gefafipflan-
zen und sogar mancher Moos-Seltenheiten sowohl in der Heimat und
Ostkarelien als auch jetzt auf dieser seiner ausldndischen Reise.

Die Moosfunde der Expedition wurden gemeinsam von S.O. LiNp-
BERG und ARNELL (1889), die Gefafipflanzenfunde (1888) von N. J.
Scueutz und ein floristischer Reisebericht (1910) von BRENNER verof-
fentlicht. Von diesen Veroffentlichungen ist die erstgenannte dank
ARNELY. vom Standpunkt des vorliegenden Themas die ergiebigste.

In der Tundraregion am unteren Lauf des Jenissei, zwischen den Dor-
fern Dudinka und Tolstojnos, stie ARNELL auf einen tliberraschend rei-
chen und mannigfaltigen arkto-alpinen Moosbestand. Wie er ausdriick-
lich hervorhebt, gedeihen die weiter oben (also siidlicher) ausschliefilich
auf Felsen vorkommenden Arten in der Tundraregionin Ermange-
lung eines nackten Felsbodens als Erdmoose auf
der Bodenoberflache, wosiezum Teil auf denstei-
lenUferboschungen wachsen, wo loslosende und herabfal-
lende Teile des Boschungsrandes unablissig neue, im Hinblick auf die
Konkurrenz- und natiirlich auch edaphischen und klimatischen Verhalt-
nisse geeignete freie Bodenfldchen entstehen lassen. Die Entstehung sol-
cher konkurrenzfreien Standorte ist gewissermaflen auch von den wei-
chen, kalkhaltigen Schieferhalden des Kolen her als Flieferdebildung

bekannt, der man auch in Finnland vor allem auf den Schieferfjelden
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von Enonteki6é und dazu in bescheidenerem, obwohl fiir die Fjeldmoose
sehr bedeutsamen Ausmafl auch an den Wandungen der Schluchttéler
von Kuusamo begegnet.

Dort auf der kalkhaltigen und feuchten losen Ablagerung des unteren
Jenissei-Tales traf ArnerLL u. a. folgende mehr oder minder seltenen
«borealen» Moose an: Sauteria alpina, Arnellia fennica, Cinclidium
hymenophyllum, Timmia norvegica (bezieht sich wahrscheinlich auf
T. comata, die erst 1890 und gerade auf Grund von dort eingesammel-
ten Proben als neu fir die Wissenschaft beschrieben wurde), Encalypta
procera, E. rhabdocarpa, L. alpina, E. affinis, Tortula norvegica, T. mu-
cronifolia, Swartzia inclinata, S. montana, Campylium chrysophyllum,
Scorpidium turgescens, Myurella tenerrima und Rhytidium rugosum, die
mit Ausnahme von Scorpidium in auffilliger Weise auch im «borealen»
Moosbestand von Kuusamo enthalten sind. Die fraglichen Arten
sind in den Alpen und in Fennoskandien fast durchgehendes stenozische
Felsenmoose, mit Ausnahme von Swartzia inclinala, die in Fennoskan-
dien auch ein charakteristisches Meeresstrandvorkommen besitzt. Die
Vorkommnisse sind naturgemafl nicht so zu deuten, daf} die Arten in
Dudinka und Tolstojnos etwa andere Standortsanspriiche besdfien, son-
dern so, dafl die in den Alpen und in Fennoskandien als Unterlage
tauglichen Felsenflichen und Detritusflecken in den arktischen Ver-
haltnissen des Jenissei-Unterlaufes den feuchten, kalkhaltigen, dauernd
gefrorenen Boschungswinden der Flufufer und den teilweise entblofi-
ten Bodenflichen der Tundraerhebungen entsprechen, die nur wahrend
des Sommers an der diunnen Oberflache schmelzen konnen. Dadurch,
daf} solche geeignete Boden den Arten in Dudinka und Tolstojnos viel-
fach reichlicher (kahle Felsenflachen fehlen!) als auf den Fjelden zu
Gebote stehen, erhalt die ippige Reichlichkeit (ArNELL bedient oftmals
sich des Ausdruckes «massenhaft») dieser £ seltenen alpinen Meose am
unteren Lauf des Jenissei auch eine befriedigende kausale Erklarung.
Der dauernd gefrorene Eiskern der losen Ablagerungen
entspricht somit teilweise auch pedologisch dem festen Felsengeriist.

Noch auf ein Detail mag in diesem Zusammenhang hingewiesen wer-
den. Nicht alle Arten scheinen ihr optimales Gebiet am unteren Lauf
des Flusses, also in der Regio arctica zu haben. So wird fir Arrellia
fennica an den Fundorten des unteren Flufllaufes nicht die Bezeichnung
«massenhaft» angewandt. Hingegen war dieses Moos auflerordentlich
reichlich und tiberdies fertil etwas weiter oben, also sudlicher, in der
Waldregion auf den Kalkfelsen von Stolba zu finden. Die bei der
Art hier zum erstenmal angetroffenen Sporogone gelten wohl als Aus-
druck fir optimale Verhiltnisse in dieser subarktischen Region.
Das Analogon in Fennoskandien ist interessant. Ein Teil der fiir «bo-
reale» bzw. Fjeldmoose gehaltenen Arten ist nicht alpin in dem Sinne,
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dafl ihre optimale Wachstumsstufe in der Regio alpina gelegen ware,
sondern sie fallt in den Bereich der subalpinen Region, ja, bei manchen
Arten sogar in die obere Waldregion. Ohne niher auf die Arten selbst
einzugehen, mag festgestellt werden, dafl es in dieser Gruppe auch nicht
an Gefifipflanzen fehlt. Unter den Moosen gehort gerade Arnellia hier-
her, eine Art, die zwar in den nordlichen Teilen Fennoskandies vor-
kommt, Uberall aber selten und sparlich zu finden ist und kaum bis in
die alpine Region hinaufsteigt. Dagegen ist sie auf den Kalkfelsen in
Kuusamo, und noch dazu in der Nadelwaldregion, ein aufierordentlich
haufiges und zugleich reichlich auftretendes Moos. Auflerdem wurde
sie hier 1938 zum erstenmal in ganz Europa sporogonetragend an drei
Stellen von mir angetroffen (Auer 1944). Man kann nicht umhin, die
Hiufigkeit und Fertilitit der Art gerade auf den Kalkfelsen des Jenis-
sei und in Kuusamo nebeneinander hinzustellen. Diese Fertilitat besie-
gelt gleichsam die nahe Verwandtschaft des «borealen» Moosbestandes
dieser zwei weit voneinander entfernten Gegenden, seinen gemeinsamen
Bildungsherd und seine lange, obwohl nach abweichenden Richtungen
hin stattgefundene Wanderung in den Spuren des zuriickweichenden
Eisrandes.

Und dann die Gefdfipflanzen! Die Veroffentlichung von ScHEuTZ
bietet uns vom Standpunkt der vorliegenden Darstellung kaum Inter-
esse, denn SCHEUTZ sorgte nur fir die taxonomische Durcharbeitung des
eingesammelten Materials. Wichtiger hingegen ist BREnNERs Reiseschil-
derung. Aus ihr ist zu entnehmen, dafl auch der Gefafipflanzenbestand
manche interessante Zuge darzubieten hat. An den Boschungswanden
des Fluflufers sowie an sonstigen geeigneten Standorten fand BrRENNER
u. a. folgende Arten: Minuartia rubella, M. biflora, M. stricta, Dryas
octopetala, Antennaria carpathica, Koenigia islandica, Salix polaris, Lu-
zula arcuata, L. confusa, Carex Lachenalii, C. pedata, Poa glauca, P. ri-
gens, Hierochloé alpina, Trisetum spicatum, Carex atrata, C. atrofusca,
Wahlenbergella affinis, W. apetala, Draba alpina, «Draba hirta», Ce-
rastium Regelii, Saxifraga stellaris, S. cernua, Arnica alpina, Castillea
pallida, Erigeron uniflorus, Gentiana tenella und Juncus castaneus.

Auch hier handelt es sich also nicht bloR um vereinzelte Arten, wie
Cerastium alpinum und Poa alpina, deren zerstreuten Vorkommnissen
man hier und da auch bei uns in der Waldregion begegnet, sondern es
wandert der Gedanke bei einem Blick auf das Artenverzeichnis nach
den Fjelden des Kélen sowie zum Hiipina-Umptek-Massiv auf der Ko-
lahalbinsel. Es ist bemerkenswert, wie der in Fennoskandien mehr oder
minder fest an Fjeldstandorte und vor allem an eine felsige Unterlage
gebundene alpine Artenbestand in den glnstigen arktischen Verhaltnis-
sen am Unterlauf des Jenissei auf loser Unterlage weit von jeglichen
Felsenstandorten entfernt auftritt. Hierher hat er quer durch das Tief-
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land, den Flufitidlern entlang dem zurickweichenden Eisrand folgend,
aus den sudlichen Gebirgen gelangen konnen; — die Vermischung zwi-
schen den Flufitalern dagegen hat offenbar eben durch Vermittlung der
kahlen Tundrahiigel unter arktischen Verhaltnissen stattgefunden.

Einen bedeutenden Teil des «borealen» Artenbestandes hat Finnland
sicherlich in der oben angedeuteten Weise von Osten und Siidosten her
den FluBllaufen entlang erhalten, wie auch schon CAJANDER bemerkt hat.

Die Vermischung und die Einwanderungswege des alpinen Artenbe-
standes dirften in der vorliegenden Studie auch an dem Teil des alpi-
nen Gemein-Artenbestandes auch in Alpen und Fennoskandiens einen
wesentlichen Beitrag erhalten haben. Es ist offenbar, dafl die Urstrom-
taler Mittel- und Osteuropas Einwanderungswege dargestellt haben,
langs welchen sich der alpine Artenbestand auf den Uferboschungen
nach Westen und Norden hin ausgebreitet hat.

Die Urstromtéler der felsenlosen Tiefebene Mittel- und namentlich
Norddeutschlands, die sich als das Ergebnis der abwechselnden Eiszei-
ten und Interglazialperioden gebildet haben, sind Gegenstand eines in-
tensiven Studiums gewesen. Man kann vermuten, dafl dort wihrend der
Eiszeiten ahnliche Verhaltnisse wie gegenwartig an den unteren Liufen
der groflen sibirischen Fliisse geherrscht haben. Die von den Eisfeldern
herkommenden reichen sommerlichen Schmelzwasserstrome haben durch
ihre erodierende Tatigkeit zur Bildung von Uferbdschungen gefiihrt,
die gerade den konkurrenzschwachen alpinen Arten gelegen gekommen
sind, ganz wie es heute in den sibirischen Flufitilern der Fall ist.
Die arktischen Verhiltnisse in Mitteleuropa wihrend der Glazialzeit
haben eine Vermischung der Arten beglinstigt. Die Analogien zwischen
den rezenten arkto-sibirischen und den vorzeitlichen europdischen Bo-
schungs- und Tundrastandorten liegen somit deutlich auf der Hand.

Die Begriffe «sprunghafte» und «schrittweise Ausbreitung» sind na-
turlich relativ, und eine scharfe Grenze zwischen denselben kann nicht
gezogen werden. Bei der Klarung der Disjunktionen und zugleich bemer-
kenswerten Stirke des alpinen Gemein-Artenbestandes von Eurasien
sowie seiner anfangs befremdend wirkenden Verbreitungsziige brauchen
wir indessen nicht und dirfen auch nicht in dem Mafle wie frither nach
der sprunghaften Ausbreitung als Erklarungsgrund zu greifen. Ohne
irgendwie die Moglichkeit oder das Faktum einer solchen Ausbreitungs-
weise in Abrede stellen zu wollen, erscheint unter der beschriebenen
Verhiltnissen die schrittweise Ausbreitung natiirlicher, effektiver und
auch wahrscheinlicher, zumal es sich um einen reichen gemein-
samen Artenbestand handelt.
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