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Grundprobleme der Vegetationsgeschichte
Mitteleuropas wahrend des Eiszeitalters

BURKHARD FRENZEL

Zusammenfassung

Es werden einige wichtige biologische Probleme
der Vegetationsgeschichte des Eiszeitalters eror-
tert. Sie betreffen die Entstehungszeit der Tund-
ren und der alpinen Vegetation, die als warmzeit-
liche Bildungen erkannt werden; die erstaunlich
wirkungsvolle Regulationsfihigkeit ~mancher
(")kosysteme, die diese vor Klimaschwankungen
kleineren Ausmasses und vor der Bedrohung
durch stirkere Konkurrenten weitgehend unab-
héngig machen kénnen; den vielfach steuernden
Einfluss des Wildes und die Herausbildung der
Vegetationshohenstufen durch Konkurrenz. Es
wird deutlich, dass die quartir-botanische For-
schung eher auf geologisch-paldoklimatologische
Fragen ausgerichtet gewesen ist als auf eine um-
fassende Paldobiologie.

Résumé

L’article discute quelques problémes biologiques
de I'histoire pléistocéne de la végétation de 'Eu-
rope Centrale. On observe que la végétation
alpine moderne et celle de la toundra ne se
formaient que durant les phases interglaciaires
mais pas durant les phases glaciaires. On insiste
sur la capacité naturelle étonnante de plusieurs
types d’écosystemes de se réguler eux-mémes,

indépendamment des changements climatiques,
§’ils n’¢taient pas trop durs, et de Pattaque des
compétiteurs en général plus efficaces. On com-
prend que le gibier avait dirigé plusieurs fois dans
le passé I'évolution de la végétation et on observe
que la zonation verticale de la végétation était
causée par la compétition, mais pas par I'immi-
gration synchrone des diverses types de la végéta-
tion. On regrette qu’on avait concentré les re-
cherches jusqu’a maintenant — en ce qui
concerne I'histoire de la végétation du pléisto-
céne — sur des problemes géologiques et paléocli-
matologiques en oubliant presque totalement ou-
bliant la vraie paléobiologie.

Summary

Some important biological problems of quater-
nary vegetation history are discussed. They con-
cern, e.g., time and causes of the formation of
tundra and alpine vegetation. It can be shown
that both of these aspects are typical for intergla-
cial, not for glacial times. It is understood that
some ecosystems are governed by most effective
regulating processes, which enable them to be-
come independent from minor climatic changes
and even from the impact of much stronger
competitors. It is felt that animals repeatedly had
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governed the evolution of vegetation, and it can
be shown that the vertical belts of vegetation were
most of all caused by competition. In general it is
felt that up to now the vegetation history of the

Einleitung

Vegetationsgeschichte kann als Teil der bo-
tanischen Disziplinen verstanden werden,
aber auch als Entwicklungsprozess, der
schliesslich zum heutigen Zustand des Pflan-
zenkleides gefiihrt hat. Im vorliegenden Fal-
le wird dieser zweite Aspekt betrachtet.

Innerhalb des Eiszeitalters, also wiahrend
der letzten 2,46 Millionen Jahre, haben sich
in Mitteleuropa mindestens elf grosse Kli-
macylen ereignet, die von kalt- bzw. eiszeit-
lichen Bedingungen bis hin zu solchen, die
glinstiger als die gegenwirtigen gewesen wa-
ren, gefiihrt hatten. Wahrscheinlich waren
es sogar noch mehr derartige Grosscyclen.
In ihnen hat sich die Vegetation im selben
Rhythmus dndern miissen. Hierbei bildeten
sich von Warmzeit zu Warmzeit hiufig, doch
vermutlich nicht stets, klar fassbare Unter-
schiede im Ablauf der Vegetationsentwick-
lung heraus. Sie werden intensiv fiir relativ-
geologische Datierungen verwandt. Tat-
sachlich hat die vegetationsgeschichtliche
Forschung des Eiszeitalters vor allem dies
bearbeitet. Aber in dem Wechsel von
Warm- zu Kalt- oder Eiszeiten, von Wald-
zu Steppentypen der vorherrschenden Ve-
getation, sind schwierige biologische Proble-
me enthalten. Thnen sei der vorliegende
Aufsatz gewidmet. Hierbei kann es bei dem
gegenwirtigen Kenntnisstand nur darum ge-
hen, auf Fragen aufmerksam zu machen,
vielleicht Wege zu ihrer Beantwortung zu
zeigen, doch kaum, klare Antworten zu
geben.

Die grosseren und kleineren Klima-
schwankungen des Eiszeitalters hatten wie-
derholt zahlreiche Wanderungen der ver-
schiedensten Pflanzen- und Tiersippen aus-
geldst. Sicher gab es in Mitteleuropa kein
einziges Gebiet, in dem sich Flora und Fau-
na lber einen gesamten derartigen Klima-

pleistocene has concentrated much more on
geological and paleoclimatological problems
rather than on a true paleobiology of the quater-
nary.

cyclus hinweg unverdndert hatten erhalten
konnen. Dies gilt vermutlich insgesamt fiir
die Alte Welt, erst recht aber fiir die Dauer
mehrerer Klimacyclen. Hieraus folgt ande-
rerseits, dass sich nicht nur die verschieden-
sten Tier- und Pflanzengesellschaften, son-
dern auch ganze Okosysteme haben dndern
miissen. Die Anderungen kdnnten so abge-
laufen sein, dass sich in ithrer Zusammenset-
zung unverdnderte Gemeinschaften 6rtlich
verlagerten; sie konnten aber auch dazu
gefiithrt haben, dass sich neue Gemeinschaf-
ten herausbilden mussten, dass sich aber die
bislang vorhandenen aufgeltst hatten. Be-
traf dies dann alle Gemeinschaften des Tier-
und Pflanzenreiches oder gab es Lebensge-
meinschaften recht unterschiedlicher Le-
bensdauer?

Pflanzengesellschaften oder Assoziatio-
nen sind stabile Phytocoenosen einer in sich
meist homogenen Zusammensetzung, die
mindestens in einer ihrer Schichten durch
eine sie bezeichnende Sippenkombination
ausgezeichnet werden, da diese Sippen
gleichartige 6kologische Anspriiche stellen
und enge soziologische Affinititen zueinan-
der haben (ScHWICKERATH, 1954; BRAUN-
BLANQUET, 1964). Sind diese 0kologischen
Anspriiche fiir die einzelnen Sippen nun
bezeichnend, und bleiben die pflanzensozio-
logischen Affinititen konstant? Trife das
zu, dann missten derartige Pflanzengesell-
schaften in gleichbleibender Zusammenset-
zung gewandert sein, und das von WALTER
(1973) aufgestellte Gesetz der «relativen
Standortskonstanz» miisste klar zur Geltung
kommen, da es besagt, dass die verschiede-
nen Taxa wihrend ihrer Wanderungen auch
unter abweichenden Grossklimaten stets
mehr oder weniger gleichartige Kleinstand-
orte aufsuchen und sich somit in der Regel
immer unter einigermassen gleichartigen
Aussenbedingungen aufhalten konnen. Es
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wird zu priifen sein, wie weit diese Forde-
rung zugetroffen ist.

Okosysteme sind nach ELLENBERG (1973)
Wirkungsgefiige aus Lebewesen und ihrer
anorganischen Umwelt. Sie seien stets of-
fen, also von aussen her storbar, aber doch
z.T. zu gewissen Regulationen befihigt, so
dass sie einen dynamischen Gleichgewichts-
zustand erreichen kénnten. Opum (1969)
gliederte die Okosysteme in protective und
produktive. In den protectiven Okosyste-
men findet fortlaufend ein Kreislauf der
Nihrstoffe und der organischen Substanz
statt; eine Bruttozunahme der gesamten,
grossen Biomasse ist in ihnen (fast) nicht zu
beobachten. Produktive Okosysteme sam-
meln stattdessen immer mehr Biomasse an.
Sie konnen hierbei auch immer mehr tote
organische Substanz anhidufen. Die An-
sammlung toter bzw. lebender Biomasse
ermoglicht es diesen Okosystemen, Veriin-
derungen auszuldsen bzw. andere Lebens-
gemeinschaften in zunehmendem Masse zu
bedringen. Diese Systeme gehen schliess-
lich in protective liber. Welcher Art waren
nun die vorherrschenden Okosysteme des
Eiszeitalters, und sei es auch nur in Mitteleu-
ropa? Reichen die genannten Definitionen
aus, um hinreichend das zu beschreiben, was
sich wiithrend der grossen Klimaschwankun-
gen abgespielt hat? Konnten Tiergemein-
schaften wihrend des Eiszeitalters Pflanzen-
gemeinschaften in neue Bahnen lenken?
Konnten also von der Biomasse her unbe-
deutende Komponenten der Okosysteme
diese in neue Richtungen zwingen? Galt dies
gegebenenfalls auch in der umgekehrten
Richtung? Es wird zu priifen sein, was heute
schon bekannt ist und wo die Forschung
ansetzen sollte.

Probleme der kalt- oder eiszeitlichen
Steppen- und Tundravegetation

Eine vorsichtige Abschitzung lehrt, dass
offene, also waldfreie, Vegetationstypen
wihrend des Eiszeitalters in der heutigen
Waldzone Nordeurasiens mindestens drei-

mal linger das Bild beherrscht hatten als die
verschiedenen Waldtypen. Fiir das Eiszeit-
alter gilt, dass Eurasien ein wichtiger Teil
eines riesigen Steppenbereiches gewesen ist;
Waldzeiten stellten aber nur kiirzere Episo-
den dar.

Wiihrend der Kalt- oder Eiszeiten hatte
die offene Vegetation unter sehr winterkal-
ten und trockenen Klimaten zu leiden. Weit-
hin war der Boden jahreszeitlich oder gar
ewig gefroren. Dies ldsst vermuten, dass
damals, besonders aber wihrend der
Hochststéinde der einzelnen Kalt- oder Eis-
zeiten, Tundren das beherrschende Element
gewesen waren. Sie hatten sich allerdings
erst withrend des Eiszeitalters langsam her-
ausgebildet (FRENZEL, 1968). Aber das in
Europa, wie auch in Sibirien reich entwik-
kelte, arktisch-alpine Florenelement (Hut-
TEN, 1950, 1962) scheint die hohe Bedeutung
der ehemaligen Tundren zu erweisen, und
arealgeschichtliche Untersuchungen lassen
erkennen, wie sich dieses ehemals zusam-
menhéngende Element zuriickgezogen oder
aufgeteilt hat, als sich das Klima erwéirmte
(Abb.1). Gut bestimmbare Makrofossilflo-
ren heutiger Tundrenpflanzen sind aus eis-
zeitlichen Sedimenten Mittel-, West- und
Osteuropas wiederholt bekannt gemacht
worden. Desto mehr erstaunt, dass sich in
der Regel, von einzelnen meernahen Klima-
gebieten abgesehen, keine kalt- oder eiszeit-
liche Tundren-Pflanzengesellschaften iiber-
zeugender Zusammensetzung und grésserer
Ausdehnung nachweisen lassen. Stets schei-
nen die entsprechenden Pflanzensippen und
vielleicht auch kleinere Gesellschaftsindivi-
duen nur lokal vorgekommen zu sein, durch-
gehend untermischt oder {bertdnt von
Pflanzen trockener bis extrem trockener
Standorte. Dies gilt im selben Masse fiir
Nordamerika, wenn dort auch entlang des
spéatglazialen Eisrandes der Letzten Eiszeit,
hiufiger als in Europa, heutige Tundrasip-
pen beschrieben worden sind, ohne jedoch
echte Tundren heutiger Zusammensetzung
und Okologischer Bedingungen gebildet zu
haben. Am chesten scheint es in Nordost-
Sibirien wiederholt tundraihnliche Pflan-
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zengesellschaften gegeben zu haben, aller-
dings auch dort von Steppenelementen un-
termischt. Tundradhnliche Pflanzengemein-
schaften werden erst wieder im Spitglazial
der Letzten und der Vorletzten Eiszeit an
mehreren Stellen Europas, so auch in Mit-
teleuropa, in grosserem Umfang nachweis-
bar, allerdings selbst sie waren begleitet von

weit bis nach Nordeuropa vorgedrungenen
Steppengesellschaften Hoherer und Niede-
rer Pflanzen. Dies zeigt, dass wihrend der
Stadiale der Kalt- und Eiszeiten zwar heuti-
ge Tundrapflanzen bis in das siidliche und
stidostliche Mitteleuropa vorgedrungen wa-
ren; aber sie hatten keine im heutigen pflan-
zengeographischen Sinne als Tundren zu

Koenigia islandica L.
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Abb. 1: Arealgeschichte der heute subarktisch-ozeanisch-alpinen Kenigia islandica. 1: Heutiges
Areal. — 2: Spitglaziale Funde. — 3: Funde aus dem Hochglazial der Letzten Eiszeit.
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bezeichnende Formationen oder Okosyste-
me aufgebaut. Tundren sind offenbar warm-
zeitliche Vegetationstypen kalter Klimate,
deren verfiigbare Feuchte und Schneeschutz
deutlich von denen der Stadiale vergangener
Kalt- oder Eiszeiten verschieden gewesen
sind. Es wiire zweifellos eine lohnende Auf-
gabe, die Geschichte der Tundrasippen und
der entsprechenden Vegetationstypen fiir
einen gesamten Interglacial-Glacial-Cyclus
in Nordeurasien zu verfolgen, um die Verin-
derungen sowohl in ozeanischen, als auch in
kontinentalen Klimaten ausfiihrlich kennen-
zulernen.

Bei der 6kologischen Analyse heutiger
Tundren spielt die Xeromorphie vieler
Pflanzensippen eine grosse Rolle. Man
denkt an physiologisch trockene oder auch
an stickstoffarme Standorte, die gleichartige
Strukturen fordern. Die stadialen Boden
waren in Mitteleuropa sicher weiterhin sehr
stickstoffarm und trocken. Dennoch gab es
dort keine Tundren, obwohl Tundrenpflan-
zen weit verbreitet waren. Sind dann nicht
die heutigen Tundren Pflanzengemeinschaf-
ten, deren dussere Bedingungen zwar die fiir
die Tundren typischen Sippenkombinatio-
nen ermdglichen, ohne dass dieser oder je-
ner Aussenfaktor jedoch einen entscheiden-
den selektiven Wert fiir bestimmte Formen-
kreise hat, oder anders ausgedriickt, sind
nicht die heutigen 6kologischen Bedingun-
gen der Tundren viel glnstiger als es die
stadialen, besonders die hochglazialen, je
gewesen sind? Natiirlich ermoglichen es die
zusammenwirkenden physiologischen sowie
anatomisch-morphologischen  Eigenschaf-
ten der in den heutigen Tundren vorkom-
menden Sippen diesen Formenkreisen, dort
auszudauern. Aber sind das Anpassungen
oder handelt es sich um 6kologisch mehr-
deutige Eigenschaften, die unter ganz ande-
ren Umweltbedingungen ebenso zur Gel-
tung kommen konnen, die aber — unter den
gegebenen grossklimatischen und den damit
Zusammenhéingenden Konkurrenzverhilt-
nissen — heute das Bild der Tundra-Okosy-
steme priigen, ohne letzten Endes die not-
wendigerweise formenden Faktoren zu

sein? Wenn aber die heutigen Tundren-
pflanzen unter ganz anderen Umweltbedin-
gungen haben leben kdnnen (fiir Tundren-
tiere gilt dasselbe), ist ihre 6kologische Bin-
dung an bestimmte Umweltbedingungen
nicht eng. Dann ist aber auch die gegenwiir-
tig zweifellos zu beobachtende, 6kologische
Bindung einzelner Formenkreise des Tier-
und Pflanzenreiches an ganz bestimmte
Aussenfaktoren in der Regel nur ein Augen-
blickszustand. Damit verliert das Konzept
der Pflanzengesellschaften viel an genereller
Giltigkeit, und zwar im Blick auf die ver-
streichende Zeit. Gilt das fir alle Gesell-
schaften und Okosysteme?

Bei aller Ahnlichkeit untereinander, sind
Flora und Vegetation der alpinen Region
unserer Hochgebirge deutlich verschieden
von denen der Tundrazone. Man fragt sich,
wie weit die heutige alpine Vegetation mit
der der eiszeitlichen Stadiale verwandt ist
oder ihr gar entspricht. Bedauerlicherweise
beruht dieser Vergleich im wesentlichen nur
auf Pollenfloren, nicht aber auf den in die-
sem Zusammenhang viel aussagekriftigeren
Makrofossilfloren. Die hochglaziale Vege-
tation der damaligen mitteleuropiischen
Nunatakker und diejenige am Aussenrand
der zeitgleichen Eisstromnetze im Gebirge
kennen wir nicht, wohl aber diejenigen der
gleichalten Steppen des angrenzenden
Flachlandes und der Vorhiigelzone (Fren-
ZEL, 1965, 1983). Sie lehrt, dass die eiszeitli-
chen gehdlzfreien Vegetationstypen besten-
falls eine sehr schwache Ahnlichkeit mit der
einzelner Hohenstufen der heutigen alpinen
Vegetation Mitteleuropas hatten. Wahr-
scheinlich ist es richtiger, beide als dkolo-
gisch und floristisch ganz verschiedene Va-
rianten anzusehen, nidmlich als stadiale
Steppen bis Wiistensteppen und als die heu-
tige alpine Mattenvegetation. Selbst die Ve-
getation mancher Partien der Alpen wih-
rend des letzteiszeitlichen Spitglazials ent-
sprach nicht der heutigen alpinen Vegeta-
tion (Abb. 2, 3). Zwar gab es viele Formen-
kreise, die beiden Vegetationstypen ge-
meinsam waren, und manche Ahnlichkeiten
werden sich in der grossen Gruppe pollen-
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Abb. 2: Vergleich der spiitglazialen offenen Vegetation (Nichtbaumpollenflora) verschiedener
Hohen der Westalpen mit der alpinen Hohenstufe zur Zeit des Atlanticums und der Gegenwart. Fiir
jede unterschiedene Sippe ist das relative Ausmass der Pollen- und Sporenproduktion zu den
einzelnen Zeiten angegeben. Die Sporomorphenwerte sind also innerhalb jedes Taxons iiber die
verschiedenen Zeiten vergleichbar, nicht aber zwischen den einzelnen Sippen.

analytisch meist nicht iiber Familien oder
Gattungen hinaus bestimmbarer Formen-
kreise verbergen. Dennoch zeigen die quali-
tativen und quantitativen Gegensitze der
Abb.2, 3, dass sich wahrscheinlich viele
Pflanzengemeinschaften der heutigen alpi-
nen Vegetation Mitteleuropas selbst nicht
einmal direkt auf spitglaziale Vegeta-
tionstypen der damals recht artenreichen
Steppen zurtickfiihren lassen. Dies lésst er-
kennen, dass auch die heutige, natiirliche

alpine Vegetation eine holoziine, also warm-
zeitliche Bildung ist, die sich erst aus der
spatglazialen offenen Vegetation, die nach
Ausweis der Abb.2, 3 in der Vertikalen
erstaunlich homogen gewesen war, seither
herausgebildet hat. Es bleibt zunéchst offen,
von wann an mit den heutigen Pflanzenge-
sellschaften der alpinen Matten gerechnet
werden muss.

Die eiszeitliche Steppenvegetation Mittel-
europas war zeitlich und riaumlich sehr ver-
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Abb. 3: Wie Abb. 2, doch fiir die Ostalpen.

schiedenartig zusammengesetzt. Dennoch
scheint es in den meisten Gebieten Nordeu-
rasiens das gemeinsame Charakteristikum
gegeben zu haben, dass mindestens jede der
jingeren Eiszeiten und jedes Stadial von
einer Zeit weit verbreiteter Grassteppen
eingeleitet worden ist, auf die spiter die
verschiedenartigsten Kriutersteppen ge-
folgt sind. Soweit heute bekannt, hat der
floristische Reichtum der Pflanzengemein-
schaften eines bestimmten Raumes von der
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Zeit der Gras- zu der der Kriutersteppen
zugenommen. Dieser Unterschied war ge-
bietsweise quantitativ verschieden, mit of-
fenbar den geringsten Differenzen an den
Gebirgsrindern, den grossten aber in den
weiten Flachlindern und Beckenlandschaf-
ten des gebirgigen Mitteleuropas. Dennoch
scheint der erwithnte Unterschied nicht nur
fir Mittel- sondern auch fiir Osteuropa ge-
golten zu haben. Dies erinnert an vergleich-
bare Bedingungen heutiger Gletschervorfel-
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der der Alpen, in denen eine dicht geschlos-
sene  Grasmattenvegetation bedeutend
artendrmer ist als die Vegetation der offenen
Pionierrasen auf noch wenig besiedelten
Moréinen und Schotterfeldern, soweit diese
nicht Okologisch zu extrem geartet sind
(JocHIMSEN, 1986). Die geschlossenen alpi-
nen Matten stellen unter den gegebenen
Aussenfaktoren Endglieder der Entwick-
lung dar, die tiber produktive Okosysteme
erreicht worden sind. Ahnliches scheint
auch fiir die stadialen Grassteppen gegolten
zu haben. In diesen recht dichten Pflanzen-
gemeinschaften konnte sich aller Wahr-
scheinlichkeit nach, ebenso wie in den alpi-
nen Grasmatten, ein eigenes Bestandeskli-
ma aufbauen; es gab enge Wechselbeziehun-
gen der Pflanzen untereinander. Beides
stand in starkem Gegensatz zu den artenrei-
chen, nach Ausweis der Pollenfloren aber
sehr liickigen Pflanzengemeinschaften der
Kriutersteppen, als die Sedimentation des
Lossstaubes eine zusitzliche Erschwerung
dargestellt hatte. Es ist also offenbar nicht
nur zwischen protectiven und produktiven
C)kosystemen zu unterscheiden, sondern
auch zwischen solchen, die sich in weitem
Rahmen selbst regulieren kdénnen, gegen-
tiber denen, die klar unter dem Zwang der
Umwelt stehen. Man mag diese beiden Oko-
systeme «autigen» und «allogen» nennen.
Ihre Unterscheidung spielt bei den warm-
zeitlichen Waldgesellschaften eine beson-
ders grosse Rolle. Produktive und protective
Okosysteme scheinen aber Untertypen der
beiden gerade genannten Kategorien zu
sein. Allerdings ist versténdlich, dass autige-
ne offene, geholzfreie Vegetationstypen we-
niger stark zur Selbstregulation beféhigt sind
und damit — umgekehrt — stéirker von der
Umwelt abhingig sind als autigene Halb-
schattholz- und Schattholzgesellschaften.
Aus den urgeschichtlichen Funden ist be-
kannt, dass die einleitenden Grassteppen-
zeiten der verschiedenen Stadiale eine art-
und individuenreiche Herbivorenfauna und
die mit ihr zusammenhéngende Carnivoren-
fauna stark begiinstigt hatten. Die damals
erreichte Wilddichte lasst sich nicht am Ob-

jekt quantifizieren, zumal da selbst heute die
zuverlassige Bestimmung der Wilddichte
dusserst schwierig ist (Gossow, 1976). Man
kann die stadialen Wilddichten Mitteleuro-
pas nur rechnerisch aus dem Asungsangebot
abschitzen (FRENZEL, 1979, 1983). So bleibt
offen, ob diese Herbivorenfaunen, die in
mehreren Fillen herdenbildende Tiere ent-
hielten, die Vegetation durch selektiven
Verbiss dhnlich haben steuern kdnnen, wie
heute aus einer sehr reichen Wildliteratur
bekannt ist. Man muss allerdings generell
damit rechnen, dass sich dieser selektive
Verbiss einerseits am Ubergang der Gras-
steppen zu den Gehdlzen bemerkbar ge-
macht hat, falls die Wilddichte einigermas-
sen hoch gewesen ist. Doch die erwihnten
reichen Funde scheinen dies zu belegen. Der
Verbiss sollte hier ein Zuriickdringen des
Waldrandes verursacht haben, wie es mog-
licherweise in Nordamerika vor dem Ein-
griff der Européer in bezug auf die Bisonher-
den und die stellenweise erstaunlich wenig,
direkt klimatisch bedingte Grenze des Wald-
landes, gegeniiber den Pririen, der Fall ge-
wesen zu sein scheint. Andererseits muss
vermutet werden, dass mit immer kilter und
trockener werdendem Klima, zu den Hohe-
punkten der Stadiale hin, der Asungsdruck
auf die ohnehin immer deutlicher ge-
schwichte Vegetation gefihrlich zugenom-
men hat. Dies sollte zu einer beschleunigten
Installation sehr liickiger, wenig produktiver
Pflanzengemeinschaften gefiihrt haben, bis
auch die Wilddichte so weit zuriickreguliert
war, dass sie in der Regel nicht mehr der
Vegetation geféhrlich werden konnte. Die-
ser Zustand scheint auf dem Hohepunkt der
Eiszeiten erreicht worden zu sein, wie aus
der ungewdhnlichen Fundarmut Europas
nordlich der Alpen in der Zeit um etwa
20000 bis 17000 v.h. hervorgeht.
Interglaziale und bedeutende Interstadia-
le sind in Mitteleuropa in der Regel mit einer
Zunahme der Bedeutung von Ericaceenhei-
den und von Sphagnum-Gesellschaften zu
Ende gegangen, aber auch wihrend ver-
schiedener Spitglaziale stellten sich dhnli-
che Zwergstrauchgesellschaften ein, doch
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meist unter nur dusserst geringer Beteili-
gung der Sphagnen. Falls das zur Verfiigung
stehende, recht reiche Fundmaterial nicht
triigt, scheint aber insofern ein Unterschied
in der Bedeutung der Zwergstrauchgesell-
schaften zu Beginn und am Ende eines Sta-
dials, bzw. einer Eiszeit, bestanden zu ha-
ben, als die jeweils spitglazialen Zwerg-
strauchgesellschaften nicht nur an verschie-
denen Zwergstraucharten reicher, sondern
anscheinend auch ausgedehnter waren als
diejenigen zu Beginn einer Eiszeit oder ei-
nes Stadials. Dies konnte ausnahmslos kli-
matisch bedingt gewesen sein. Dennoch
bleibt offen, ob nicht neben dem unzweifel-
haften Klimaeinfluss auch das Wild bertick-
sichtigt werden miisste. Zu Beginn einer
Eiszeit oder eines Stadials wies die Klima-
entwicklung in Richtung eines schnell kéilter
und immer trockener werdenden Klimas.
Calluna, manche Vaccinien, Betula nana
reagieren bei Verbiss mit starkem Austrei-
ben ruhender Knospen: Die Zwergstrauch-
heide wird dichter. Dies kann leicht in Lapp-
land beobachtet werden, wenn der Verbiss
durch Rentiere verfolgt wird. Unter den
genannten klimatischen Bedingungen eines
beginnenden Stadials, scheint sich dies aber
nicht nennenswert ausgewirkt zu haben, zu-
mal da schon bald die Sedimentation des
Lossstaubes in einer Stirke eingesetzt hatte,
dass die Bodenbildung mit der beginnenden
Staubsedimentation nicht mehr Schritt hal-
ten konnte, wie an nach oben diffus ausklin-
genden, begrabenen eiszeitlichen Steppen-
boden zu beobachten ist. Wihrend der Spiit-
glaziale ging die Klimaentwicklung in die
entgegengesetzte Richtung. Es ist denkbar,
dass der Verbiss jetzt die Ausbreitung der
Zwergstrauchheiden  durchaus gefordert
hat. Dies mag stellenweise dazu gefiihrt
haben, dass mit der so geforderten Ausdeh-
nung der Zwergstrauchheiden die Wilddich-
te zuriickging, da das Asungsangebot
schlechter wurde. Gleichzeitig wurden aber
am Ende der Glaziale die bislang vorherr-
schenden Steppenfaunen durch individuen-
armere Waldfaunen ersetzt. Der Asungs-
druck muss infolgedessen sehr hoch gewesen

sein, wahrscheinlich sogar grosser, als wiih-
rend der héufigen Uberginge von Stadialen
zu Interstadialen, in denen in der Regel kein
Ersatz der Steppen- durch Waldfaunen statt-
gefunden hat. Zu diesen Zeiten breiteten
sich aber auch die Zwergstrauchheiden nicht
nennenswert aus, obwohl die Pflanzenarten
selbst in Mitteleuropa durchaus weit ver-
breitet gewesen sind.

Notwendigerweise bleibt dies alles Speku-
lation, so lange es nicht gelingt, auf dem
Hintergrund einer sorgfiltigen paldodkolo-
gischen Analyse der betreffenden Vegeta-
tion, die in Coprolithen Mitteleuropas, bzw.
in Magen-Darm-Trakten gefrorener Tiere
Sibiriens enthaltenen Pflanzenreste gerade
in Hinsicht auf das Problem des Wildverbis-
ses und der Asungsgewohnheiten zu unter-
suchen. Die bisher aus Sibirien mitgeteilten
Befunde sind hierzu noch viel zu spirlich
und zu unsystematisch erhoben worden, ob-
wohl diese Wechselbeziehungen wiihrend
der grossen klimatischen und vegetations-
kundlichen Umbruchszeiten des Eiszeital-
ters von hoher Bedeutung gewesen sein
mussen.

Soweit heute bekannt, hatten nach den
einleitenden Grassteppen der einzelnen Eis-
zeiten und Stadiale gebietsweise ausser-
ordentlich bunte und in ihrer Zusammenset-
zung regional voneinander abweichende
Steppengesellschaften wihrend der langen
Hohepunkte der Stadiale das Bild Eura-
siens, einschliesslich Mitteleuropas, ge-
pragt. Die diese Vielfalt verursachenden
Faktoren lagen sowohl im Grossklima, als
auch in den verschiedenen Regionalklima-
ten und in den Gesteinsverhéltnissen. Dies
durfte nur dadurch moglich geworden sein,
dass Pflanzenwanderungen in allogenen
Okosystemen, in denen die Vegetationsdek-
ke nicht geschlossen ist, schnell hatten erfol-
gen konnen. Die rezente Ausbreitung des
Areals von Senecio vernalis, mit durch-
schnittlich etwa 11 km pro Jahr, mag hierfiir
ein gutes Beispiel sein, zumal da diese
Arealausbreitung der anemochoren Pflanze
gegen die in Mitteleuropa vorherrschenden
Windrichtungen erfolgt ist, also nur die rela-
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tiv kurzen Zeiten sommerlicher Ostwinde
hatte nutzen koénnen (MEUSEL, 1943). Ein
Vergleich der Florulae einzelner siiddeut-
scher Felssteppenheiden anhand unter-
schiedlich alter Beschreibungen und Ge-

Abb. 4: Geschichte des Sanddornareals (Hippo-
phaé rhamnoides) in Europa. Eintragungen im
Bereich der UdSSR fehlen, da dort Hippophaé in
der Regel nicht in Pollendiagrammen angegeben
wird. — A: Beginn der Letzten Eiszeit. — B:
Spitglazial der Letzten Eiszeit (zu Ende gehende
Alteste Tundrenzeit bis Ende der Jiingeren Tun-
drenzeit). — C: Priboreal. — D: Boreal. — E:
Subatlanticum.

bietsfloren ldsst zusétzlich erkennen, wie
schnell diese Verinderungen verlaufen. So
gesehen, stellt sich aber die Frage, wie heuti-
ge Arealtypen zu bewerten sind. Hippophaé
ist hierfiir ein gutes Beispiel (Abb. 4), denn
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es wird deutlich, dass das heutige europii-
sche Kistenareal dieser Pflanzenart eine
sehr bewegte Geschichte gehabt hat. Sollte
nicht — rebus sic stantibus — die Arealge-
schichte zur Diagnose des jeweiligen Areal-
typs hinzutreten, um Okologische Fehlinter-
pretationen zu vermeiden, so weit derartige
historische Angaben schon heute verfiigbar
sind? Die Frage zielt ab auf das Problem der
generellen Anwendbarkeit 6kologischer
Charakteristika der einzelnen Sippen, damit
aber auch auf das Konzept der Pflanzenge-
sellschaften als durch 6kologische Affinité-
ten zusammengehaltene Taxa. Es ist nicht zu
bestreiten, dass Pflanzengesellschaften ko-
logisch charakterisiert werden. Aber eine zu
starre Bewertung heutiger Umweltbedin-
gungen einzelner Gesellschaften und Taxa
verschliesst den Blick gegeniiber den héufig
erfolgten neuen Kombinationsmoglichkei-
ten im Ablauf der Zeit und kann die Forde-
rung nach einer weit in die Vergangenheit
zurtiickreichenden Geschichte der einzelnen
Assoziationen und Formationen begriinden,
obwohl dies im Tatsachenmaterial nicht
nachweisbar ist.

Da Steppen verschiedener Ausprigung
wihrend des Eiszeitalters unvergleichlich
viel linger in der heutigen Waldzone Nord-
eurasiens geherrscht hatten als Wilder und
da die Steppenvegetation meist unter sehr
hartem Selektionsdruck gestanden hatte, et-
scheint es zunéchst unverstindlich, dass die-
se Zeiten nicht gleichbedeutend mit Phasen
des Aufblithens neuer Formenkreise des
Pflanzenreiches gewesen sind. Denn die bis-
lang bis zur Art oder Unterart bestimmba-
ren Reste zahlreicher Pflanzentaxa lassen
dies fiir Europa ausserhalb der Hochgebirge
nicht erkennen. Man fragt sich, ob dies nicht
mit zwei wichtigen Faktoren zusammenge-
hangen hat: Einerseits hatte der hohe Lss-
staub-Gehalt der Atmosphére sicher in
Flachlindern und Mittelgebirgslandschaf-
ten, die sich im Bereich dieses Filters befun-
den hatten, den Zutritt der mutationsfor-
dernden UV-Strahlung ihnlich stark beein-
trachtigt, wie es heute in den subtropischen

Trockengebieten der Erde der Fall ist. An-"

dererseits diirften die hiufigen, schnellen
und weitreichenden Wanderungen nahezu
aller Pflanzentaxa Europas ein Herausbil-
den neuer Formenkreise durch Isolation
weitgehend unterbunden haben, da stets
eine lebhafte Durchmischung der entspre-
chenden Gen Pools die Folge war. Dies
konnte im Gegensatz zu manchen Formen-
kreisen des Tierreiches stehen, bei denen die
Geschlechtspartner nicht passiv miteinander
vermischt werden, sondern bei denen sich
diese Partner aktiv aufsuchen. Erst die
Hochgebirge scheinen fiir die Evolution ver-
schiedener Sippen des Pflanzenreiches da-
durch wichtig geworden zu sein, dass in
thren grosseren Hohen einerseits das UV-
Filter des Lossstaubes weitgehend ausgefal-
len war (in Mitteleuropa gemiss der Ver-
breitung des Lossstaubes etwa oberhalb von
ungefdhr 900 m; in den turkestanischen Ge-
birgen oberhalb von ungefihr 3400 m, in
Tibet oberhalb 4500 m), dass aber trotz aller
klimabedingter Wanderungen stets derart
viele Spezialbiotope vorhanden gewesen
sind, dass sich doch iiber lingere Zeiten
hinweg, als in Flachlindern und Mittelgebir-
gen, einzelne Sippen an Ort und Stelle ha-
ben weiter entwickeln konnen. Ein grosser
Teil der Kulturpflanzenzentren VAviLovs
verweist auf diesen Sachverhalt, und MErx-
MULLER (1952 bis 1954) hat sich ausfiihrlich
mit diesem Vorgang in den Alpen beschif-
tigt, der angesichts der damals wenig be-
kannten starken Wanderungen zahlreicher
Taxa in Zeit und Raum, wohl heute erneut
tiberdacht werden sollte, da er bei der ge-
genwiirtigen Kenntnis der klimabedingten
Wanderungsvorginge des Eiszeitalters die
Rolle einzelner Hochgebirgsbiotope in noch
wichtigerem Licht erscheinen Iésst.

Probleme der Waldvegetation

Die interglaziale Vegetationsentwicklung
Mitteleuropas ist, bei allen Unterschieden
im Einzelfall, nach einem recht einheitlichen
Schema verlaufen, das moglicherweise auch
fiir bedeutendere Interstadiale gegolten hat-
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te, falls Warmzeiten des Typs Wacken oder
St. Germain I und II als Interstadiale aufge-
fasst werden diirfen: Es war die auch im
Holozin wiederkehrende «mitteleuropii-
sche Grundsuccession» von Lichtholzbe-
stinden, {liber Halblichtholz- und Halb-
schattholzwildern und schliesslich  zu
Schattholzwildern. Obwohl dies eine dkolo-
gisch einleuchtende Abfolge ist, fragt es
sich, ob sie tatsichlich nur Ausdruck der
Lichtokologie der beteiligten Pflanzenarten
gewesen ist. Der Zweifel rithrt daher, dass
diese Abfolge vom beginnenden Lichtholz-
wald bis zum Beginn der Schattholz-Herr-
schaft einerseits regional sehr unterschied-
lich lange gedauert hatte, nimlich wiahrend
des Holozins auf den Hochlagen des Nord-
schwarzwaldes etwa 4000 "“C-Jahre, im

Waldviertel Niederdsterreichs  ungefihr
4800 bis 5200 Jahre, in der Westeifel um
6500 Jahre, dass dieser Ubergang aber insge-
samt in der Regel erstaunlich viel Zeit beno-
tigt hatte, und zwar, soweit dies Jahres-
schichtenzihlungen interglazialer Seeabla-
gerungen erweisen, zwischen 3500 und 7000
Jahren. Dies ist fiir eine lichtdkologisch ge-
steuerte Succession viel zu lang. Es kommt
hinzu, dass vielfach bei neu einwandernden
Holzarten ein sehr langer Zeitraum verstri-
chen war zwischen dem ersten nennenswer-
ten Auftreten der betreffenden Art im Ge-
biet oder in seiner unmittelbaren Nihe und
der endgiiltigen Vorherrschaft. Im besser
untersuchten Holozén wurden hierfiir, un-
terschiedlich fiir einzelne Holzarten und be-
stimmte Gebiete, Zeiten von ungefihr 1000

Tab. 1: Dauer der Ubergangszeiten zwischen zwei vorherrschenden Waldtypen, in Jahren
Holozén Holozon Holozin Eem
(Nord- (Ammergebirge) (Waldviertel)  Siid- Nord- (Liineburger
Schwarzwald) Teil Teil Heide)
Eichen- 1300 Fichtenwilder fast Fichtenwilder 1000 1500 Hain- etwa
Lindenwilder mit 4000 mit buchenwilder 1000
mit einwandernder einwandernder mit
einwandernder Tanne und Tanne und einwandernder
Tanne und Buche Buche Kiefer und
Buche Fichte
Hasel- 1060 Eichen-Linden- 1400 Kiefern- 2200 1100 Haselwilder  etwa
gebiische mit willder mit Birkenwilder bis  mit 1000
einwandernder einwandernder mit 1500 einwandernder
Eiche, Linde Fichte einwandernder Linde und
und Ulme Fichte Hainbuche
Kiefern- 280 Kiefern- 1800 Eichen- 450
Birkenwilder Birkenwilder Ulmenwilder
mit mit mit
einwandernder einwandernder einwandernder
Hasel Hasel, Eiche, Hasel
Linde, Ulme
Kiefern- 450
Birkenwilder
mit
einwandernder
Eiche und
Ulme
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bis zu 2500 Jahren benétigt (Warrs, 1973;
FrRENZEL, 1983; BLubpAuU, 1985). Soweit Pol-
lenanalysen an jahreszeitlich geschichteten,
interglazialen Seesedimenten durchgefiihrt
worden sind, scheint Ahnliches auch fiir
manche Interglaziale zu gelten (MEYER,
1974; MULLER, 1974; Tab.1). Da es sich
hierbei um Holzarten gehandelt hat, die
schon lange im Gebiet oder in seiner unmit-
telbaren Nidhe vorhanden gewesen sind,
kann diese ungewohnlich lange Verzoge-
rung der Durchsetzung lichtdkologisch deut-
lich Gberlegener Sippen nicht mit der ehe-
maligen Refugienlage oder geomorphologi-
schen Barrieren begriindet werden, die sich
der Wanderung entgegengestellt hatten. Si-
cher muss in vielen Fillen mit einer Behin-
derung durch selektiven Verbiss gerechnet
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Abb. §5: Geschwindigkeit des Durchsetzens eini-
ger Holzarten in lichtokologisch weniger konkur-
renzkriftigen Waldbestinden, in Abhingigkeit
von der Lichtoffenheit der betreffenden Pflan-
zengemeinschaften. — Ordinate: Errechnete
Werte aus gut datierten Pollendiagrammen. —
Abszisse: Heliophytische Kriuter (ohne Sumpf-
und Wasserpflanzen) und Pinus in % an der
Gesamtpollensumme als Mass der Lichtoffen-
heit. Es wurden nur Pollendiagramme verwandt,
die nicht an extremen Standorten gewonnen wor-
den waren.

werden, wie friither dargestellt worden ist
(FrENZEL, 1983). Denn tatsdchlich haben
sich wiederholt diejenigen Holzarten nur
schwer durchzusetzen vermocht, die heute
bevorzugt von Reh- oder Rotwild verbissen
werden, und das Durchsetzen neu einwan-
dernder Holzarten scheint in der Regel de-
sto langsamer erfolgt zu sein, je lichter die
Vegetation der Umgebung trotz guter Was-
serversorgung gewesen ist (Abb. 5). Dies
verweist auf den Einfluss einer hoheren
Wilddichte an derartigen offenen Stellen im
Walde, wie er aus der Wildbiologie gut
bekannt ist. Dennoch ist es hochst unwahr-
scheinlich, dass selektiver Verbiss die Aus-
breitung einer Holzart derart lange verhin-
dert haben kann, zumal da es sich vielfach
bei den neu einwandernden Holzarten um
lichtokologisch kriftigere Konkurrenten ge-
handelt hatte. Das Beispiel heutiger Urwiil-
der lehrt allerdings, dass sich Jungwuchs
derselben oder einer neu einwandernden
Art auch bei geringer Wilddichte vielfach
nur dann durchzusetzen vermag, wenn der
zunichst vorhandene Bestand zusammenge-
brochen ist, sei es durch Windwurf, Feuer
oder Schnee. So ist in einem Fichten-Kie-
fern-Birkenwald des Muddus-Nationalparks
Nordschwedens die Altersklassenverteilung
folgendermassen: Kiefer, mittleres Alter um
280 Jahre; Fichten um 140 bis 160 Jahre;
Birken um 60 bis 80 Jahre. Es gab an diesen
Stellen kaum Fichten- oder Kiefern-Jung-
wuchs (und selbst er war mehrere Jahrzehn-
te alt). Lediglich an Waldbrandstellen hatte
eine stirmische Regeneration eingesetzt.
Selbst in diesen Willdern vermochte sich also
die Halbschattholzart Fichte nicht den
Lichtholzarten Kiefer und Birke gegentiber
durchzusetzen. Jeder Waldbrand 16st aber
an den regenerierenden Stellen einen ver-
stirkten Verbiss aus, da hier viel und
verschiedenartige Asung vorhanden ist
(Abb. 6). Ein Windwurf wird aber wegen
der damit verbundenen Unzuginglichkeit
(auch fir das Wild) diesen selektiven Ver-
biss weitgehend verhindern (Abb. 7). Die
dkologischen Folgen unterschiedlicher Auf-
lichtungsarten der nattirlichen Waldvegeta-
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Abb. 6: Verbiss einer Salix caprea im Waldbrand-

gelinde des Muddus-Nationalparks, Nord-
Schweden. Ausserhalb des Waldbrandgebietes
war der Verbiss in der Regel gering.

tion sollten also verschieden voneinander
sein. Die natiirliche Waldbrandfrequenz
scheint nach eigenen Jahrringzihlungen in
den Nadelwildern Jakutiens und Nordeuro-
pas bei etwa einem Brand pro 200 bis 240
Jahren zu liegen. Entsprechendes geht auch
aus der Literatur hervor. Wie weit dieser
Wert auch auf andere Waldtypen tbertra-
gen werden darf, ist unklar, doch wird deut-
lich, dass die natiirliche Bestandesdichte tat-

sichlich ein bedeutendes Hindernis fir die
Ausbreitung der Arten sein kann, das leicht
die erwihnten Verzogerungsarten erkliren
hilft. Diese Hemmnisse konnen tiberaus wir-
kungsvoll sein. Sie fithren zu dem Problem
der Stabilitiit der Okosysteme.

SmrtH (1965) hat die Frage schon vor Jah-
ren behandelt. In den Okosystemen liege ein
Tragheitsmoment, und es miisse erst ein
Schwellenwert der dusseren Bedingungen
iiberschritten werden, bevor sich ein Okosy-
stem dndere. Tatsidchlich scheinen diese Re-
gelmechanismen bemerkenswert leistungs-
kraftig zu sein, wenn bedacht wird, dass sich
manche Waldtypen nach Ausweis der Pol-
lenanalyse zwischen 2000 und 9300 Jahren
mehr oder weniger unveriandert an Ort und
Stelle erhalten haben. Dies schliesst nicht
aus, dass in thnen der normale Cyclus von
der Jugendphase tber die Optimal- zur Ter-
minalphase abgelaufen ist, doch im Grossen
waren derartige Systeme iiber ungewohnlich
lange Zeiten konstant und hatten keine An-
derungen durch Klimaschwankungen ge-
ringeren Ausmasses oder durch bodengene-
tische Prozesse erkennen lassen. So sind
auch die Beispiele einer edaphischen regres-
siven Succession ausserordentlich selten
(IVERSEN, 1964; FRENZEL, 1978). Vermutlich
muss hinsichtlich der Stabilitit einzelner
Okosysteme und des Durchsetzungsvermo-
gens der Pflanzenarten unterschieden wer-
den zwischen o6kologisch sehr tiberlegenen
Sippen und einer recht lickigen Kraut- und
Moosschicht in den vorhandenen Bestinden
einerseits und nur schwach iberlegenen
und/oder dicht geschlossenen Kraut- und
Moosschichten der Bestinde andererseits,
die das Keimen verhindert oder doch minde-
stens erschwert haben. Doch selbst in diesen
Fallen gilt, dass auch das Verhalten 6kolo-
gisch an sich sehr tberlegener Arten selbst
innerhalb eines so kleinen Gebietes wie Mit-

Abb. 7: Fiir Wild und Mensch nahezu unzuging-
licher Windwurf im Fichtenwald des Nord-
schwarzwaldes.
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teleuropa nicht konstant ist. Dies lehrt die
holozine Einwanderungsgeschichte von Fa-
gus in Westeifel und Hunsriick, auf Kosten
der bis dahin dort herrschenden Eichen-
Lindenwilder (Abb. 8). Man erkennt, dass
der Buche unter den dortigen natiirlichen
Bedingungen nicht spontan der Schritt zur
vorherrschenden Baumart gelungen war.
Erst Rodungen und Waldweide hatten dies
ermoglicht. Ahnliche Beispiele lassen sich
auch fir andere Florengebiete beibringen,
etwa im Falle der Picea obovata in den Larix
dahurica-Wildern des nordostlichsten Mit-
telsibiriens.

Ausgehend von heutigen Verhiltnissen,
scheinen als stabilisierende Faktoren die Fi-
higkeit in Frage zu kommen, ein eigenes,
spezifisches Bestandesklima aufzubauen,
die Stoffkreislaute, Allelopathie und Beset-
zungsmoglichkeiten einzelner Nischen, so-
wie die Titigkeit der Bodenfauna. Minde-
stens zeitweise durfte auch der Verbiss
durch das Wild, das in den vergangenen
Interglazialen viel artenreicher gewesen ist
als wihrend selbst des beginnenden Holo-
zéins (also ohne den nennenswerten Eingriff
des Menschen), als stabilisierender Faktor
aufgetreten sein.

Hierbei ist bemerkenswert, dass, wie es
das Beispiel der Buche in Westeifel und
Hunsrick lehrt, selbst lichtokologisch
schwichere Partner unter gewissen Bedin-
gungen derart stabile Systeme aufbauen
konnen, dass sich der stirkere Partner nicht
durchzusetzen vermag. Es scheint somit,
dass der Begriff der Okosysteme anders
definiert werden sollte, als es ELLENBERG
(1973) getan hat: Nach Ausweis der pleisto-
ziinen Vegetationsgeschichte sind Okosyste-
me physisch-geographische Einheiten, die
aus bestimmten Landschaftsriumen und der
in ihnen enthaltenen Vegetation und Fauna
bestehen. Die Landschaftseinheiten konnen
in sich geschlossen sein, so dass kaum nen-
nenswerte Stoffaustriige zu beriicksichtigen
sind, oder sie konnen dem Ein- und Austrag
offen sein. Der biotische Teil der Okosyste-
me steht entweder unter dem direkten
Zwang der Umwelt («allogene Okosyste-

me») oder er ist zu einer weitreichenden
Eigenregulation befihigt («autigene Okosy-
steme»). Diese Eigenregulation ist — ge-
mass den vorhandenen Wuchsformen, in
Kombination mit dem jeweiligen Grosskli-
ma — unterschiedlich stark, kann aber im
Extremfall dazu fihren, dass sich selbst
lichtokologisch stiirkere Konkurrenten tiber
mehrere Jahrhunderte, vielleicht sogar iiber
Jahrtausende hinweg, nicht durchzusetzen
vermoOgen. Diese stark regulierenden auti-
gen Okosysteme sind protectiv und gehen
aus produktiven Phasen ihrer Entwicklung
hervor, oder produktive Okosysteme steu-
ern Successionsvorginge.

Es ist dringend notwendig, die steuernden
Regelmechanismen im Einzelfall kennenzu-
lernen, doch mag bezweifelt werden, dass
die heute hédufig untersuchten Energiefliisse
und Stoffkreisldaufe diejenige Bedeutung ha-
ben, die ihnen meist zugeschrieben wird.
Wichtiger scheinen bestandesklimatische
Vorginge und subtile stoffliche Beziehun-
gen zu sein, die z.T. allelopathischer Art
sind, z.'T. aber hochst indirekt wirken, etwa
tiber den mit der Rohhumusakkumulation
zusammenhingenden Wirme- und Feuchte-
haushalt der Boden usw.,

Diese Regelmechanismen lassen auch das
Gesetz der «relativen Standortskonstanz» in
seiner generellen Anwendbarkeit fraglich
erscheinen. Es gilt offenbar fiir Sippen und
Gesellschaften sehr einseitiger 0kologischer
Abhiingigkeiten. Ein Beispiel hierfiir diirf-
ten Schluchtwiilder sein. Der vegetationsge-
schichtliche Nachweis ihres recht gleicharti-
gen Aufbaus gelingt auch in den Gebirgen
der Balkanhalbinsel fiir Abschnitte einzel-
ner Stadiale so deutlich, dass an ein relativ
hohes Alter derartiger Gesellschaften ge-
dacht werden muss, was nicht ausschliesst,
dass auch diese Bestinde haben wandern
mussen. Diese Bestandestypen konnten,
wie es der vegetationsgeschichtliche Nach-
weis lehrt, in hochozeanischen Klimaten fla-
chenhaft entweder wihrend der verschiede-
nen Warmzeiten neu gebildet werden, oder
die Wilder haben sich aus langsam nach
Norden und Nordwesten vordringenden
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Abb. 8: Teil der holoziinen Vegetationsentwicklung im westlichen Hunsriick: Die extreme Schattholz-
art Buche bildete nach ihrer Einwanderung in die bereits vorhandenen Eichen-Linden-Wilder mit der
Eiche einen stabilen Waldtyp, in dem die Halblichtholzart Eiche dominierte. Erst der Eingriff des
neolithischen Menschen ermoglichte Fagus die Vorherrschaft. Das Klima war hierbei nicht beteiligt.
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Schluchtwaldgesellschaften entwickeln kon-
nen. Der erste Weg scheint mir der wesent-
lich hidufiger begangene zu sein.

In diesem Falle gilt anscheinend das er-
wihnte Gesetz. Wo aber die entsprechen-
den Standorte bereits durch stirkere Kon-
kurrenten oder sehr fest getiigte Pflanzenge-
meinschaften besetzt waren, scheint wieder-
holt der Weg tiber nicht optimale, aber noch
immerhin ertrigliche Standorte ganz ande-
rer Qualitidt gegangen zu sein. So ldsst die
holozéne Einwanderung der Fichte im Am-
mergebirge erkennen, dass diese Holzart
zunichst Moorstandorte besiedelt hat, be-
vor sie sich schliesslich auf die ausgewogene-
ren mineralischen Boden hatte vorschieben
koénnen, die bereits von Eichen, Ulmen,
Linden und Eschen, mit Haselnuss, besetzt
waren (BLupau, 1985). Ahnliches hat sich
auch in einigen Mittelgebirgslandschaften
ereignet (TRAUTMANN, 1952; JANKOVSKA,
1971). Es lohnt sich sicherlich, den hiermit
zusammenhéngenden Fragen durch sorgfil-
tige paldodkologische  Prozessanalysen
nachzugehen.

Man muss annehmen, dass die mitteleuro-
péische Vegetation wihrend der verschiede-
nen Interglaziale &dhnlich in Hohenstufen
gegliedert gewesen ist wie heute, wenn auch
die Hohenstufen anders strukturiert gewe-
sen sein mogen (Abb. 9). Die bisher verfiig-
baren Analysen geben keinen Aufschluss
tiber die ehemalige Hohenstufung, da man
sich im Einzelfall, ohne ganze Vertikalprofi-
le untersucht zu haben, fragen muss, ob
lokal festgestellte Besonderheiten der Vege-
tation auf eine Hohenstufung oder auf un-
terschiedliches Alter zuriickgehen (FRrEN-
ZEL, 1983; WELTEN, 1982). Dennoch stellt die
warmzeitliche Hohenstufung der Vegeta-
tion ein generelles pflanzengeographisches
Problem dar, das bekannt sein sollte.

Hinsichtlich der stadialen oder spitglazia-
len Vegetation lassen sich, vom Flachland
zum Gebirgsrand aufsteigend, regionale
Unterschiede erkennen (FirBas, 1948; FREN-
ZEL, 1965, 1983), die allerdings eher etwas
mit der unterschiedlichen Durchfeuchtung
der Standorte zu tun haben als mit einer

tatsdchlichen Hohenstufung. Fiir den westli-
chen und Ostlichen Alpenrand war aber
oben schon hinsichtlich des Spitglazials auf
eine erstaunliche Homogenitit in der Zu-
sammensetzung der Pollenfloren in der Ver-
tikalen verwiesen worden, die auf eine feh-
lende Hohenstufung der Vegetation ver-
weist, und zwar auch dann, wenn ein gewis-
ser Nah- und Ferntransport der Sporomor-
phen berticksichtigt wird. Fiir die Warmzei-
ten sollte aber mit einer Hohenstufung der
Vegetation gerechnet werden. Sie kann auf
zwel Wegen entstanden sein: Entweder war
stets eine Hohenstufung der Vegetation vor-
handen, wenn diese auch anders als heute
gewesen ist; oder es mag Zeiten gegeben
haben, in denen vielleicht nur eine einzige
Waldgesellschaft einen grossen Hohenbe-
reich {iberspannt hatte, in den dann aber
spater andere Waldgesellschaften eingewan-
dert sind, die damit erst die eigentliche
Ho6henstufung herausbilden konnten.
Nimmt man das wesentlich besser unter-
suchte Holozéin zum Vergleich, dann wird
deutlich, dass mindestens in den Mittelge-
birgen, zum Teil auch am nordlichen Alpen-
rand, im gesamten Vertikalprofil zunéichst
Kiefern- oder Kiefern-Birkenwilder, dann
Hasel-Birken- und Eichen-Linden-, bzw.
Ulmen-Eichenwilder das Bild beherrscht
hatten, die erst mit dem Auftreten der Tan-
nen-Buchen-Bestinde nach unten oder auch
in die warmen Hangzonen verschoben wor-
den sind, nach oben hin begleitet oder um-
schlossen von den Tannen- oder Tannen-
Buchenwildern (Abb. 10). Hier war es also,
wie in der Horizontalen, ein Nacheinander
der wichtigen Pflanzengemeinschaften, das
schliesslich auch in der Vertikalen die Vege-
tationsgliederung verursacht hatte. Ob dies
mit einer Einwanderung der neuen Holzar-

Abb. 10: Entstehung der Vegetations-Hohenstu-
fen im Nordschwarzwald durch die neu einwan-
dernden Tannen und Buchen wihrend des jiinge-
ren Holozins. — Bezugsbasis der Prozentrech-
nung ist die Gesamtsumme des Baumpollens der
Hang- und Hochflidchenstandorte, ohne Moore.
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ten in nur bestimmten Hohenstufen zusam-
menhidngt (WEGMULLER, 1966), oder ob sich
ein genereller Umbau im gesamten Vertikal-
profil ereignet hat (Abb. 10), diirfte von Fall
zu Fall verschieden gewesen sein, war aber
sicherlich sehr oft ein rein biotischer Vor-
gang, ohne direkte klimatische Steuerung
als Ausloser. So lange nicht mehr (iber die
gleichzeitige Zusammensetzung der Kraut-
schichten bekannt ist, bleibt offen, wie stark
sich in den neu entstandenen Hohenstufen
auch diese gewandelt haben, wie weit diese
also Folgeerscheinungen der geidnderten
Holzartenzusammensetzungen sind. Haben
sich also mit der Herausbildung einzelner
Hohenstufen nur die bereits vorhandenen
Pflanzengesellschaften auf bestimmte Ho-
henlagen zuriickgezogen, oder wurden in-
nerhalb der gleichartig zusammengesetzt
bleibenden Holzartengesellschaften gein-
derte Krautfloren diesen Waldgesellschaf-
ten zugeteilt? Ist also der Eichenwald in
Stdexposition an einer warmen Hangschul-
ter pflanzensoziologisch tber viele Jahrtau-
sende hinweg derselbe geblieben, wie er es
vorher im gesamten Vertikalprofil gewesen
ist, oder hat sich unter dem stofflichen Ein-
fluss und dem Sameneintrag aus neu ent-
standenen Buchen-Tannenwaldgesellschat-
ten der Umgebung auch in ihm eine floristi-
sche Anderung vollzogen? Sicher miissten
umfassende paldodkologische Untersuchun-
gen iiberhaupt erst die Grundlage zum Ver-
stindnis legen. Augenblicklich wissen wir
noch viel zu wenig.

Mehrere Interglaziale Europas waren
durch geographisch recht klar umgrenzte
Strauchphasen ausgezeichnet. In ithnen wur-
den Corylus und Taxus besonders bedeu-
tungsvoll, in Westirland z.T. auch hoch-
stimmige Rhododendren und Buxus, ob-
wohl Buxus sonst in dieser Strauchvegeta-
tion keine hohe Bedeutung gehabt zu haben
scheint, sich auch in der Regel erst viel
spiter hatte durchsetzen konnen, als die
anderen Holzarten. Es fillt ausserordentlich
schwer, Beginn und Ende dieser Phasen
klimatisch zu deuten. Die urspriingliche An-
nahme, die boreale Haselphase des Holo-

zins sei durch ein trockenwarmes Klima
gekennzeichnet gewesen, ldsst sich heute
kaum noch halten, zumal da die gegenwiirtig
besten Bestinde von Corylus avellana unter
dem hochozeanischen Klima der westschot-
tischen Kiiste gedeihen und sich Hasel-Bir-
kenbestinde in den Hochlagen vieler Mittel-
gebirge Europas lange bis in spitere Phasen
des Holozidns hinein erhalten hatten.
Schliesslich spricht die ungewdhnlich weite
Ost-West-Erstreckung der holozénen und
der interglazialen Haselglirtel gegen eine
derartige Auffassung. Diese Strauchphasen
scheinen sich immer dann herausgebildet zu
haben, wenn die bereits vorhandene Wald-
vegetation noch licht gewesen ist, wie aus
der heliophytischen Krautflora erwiesen
wird. Aber die Lichtoffenheit thermo- und
hygrophiler Wilder allein kann auch nicht
der entscheidende Faktor gewesen sein,
denn derartige Bedingungen haben wiahrend
der Interglaziale des Cromer-Komplexes
nicht zur Ausbreitung der Gestriuche ge-
fihrt. Smrra (1970) hatte erwogen, ob nicht
der mesolithische Mensch zur Ausbreitung
der Hasel im Holozin beigetragen habe.
Dies mag stellenweise der Fall gewesen sein,
dirfte aber kaum generell gegolten haben
und kann sicher nicht fiir die fritheren Inter-
glaziale als Erkldrung herangezogen wer-
den. Taxus und Corylus sind offenbar durch
die zugrunde liegende Tierverbreitung zu
grossen Verbreitungsspriingen befihigt; es
gelingt aber nicht, fiir beide Arten spezifi-
sche Umweltfaktoren herauszuarbeiten, die
das Vorkommen entweder der einen oder
der anderen Holzart auf Kosten der jeweils
anderen beglinstigt hdtten. Man gewinnt
den Eindruck, dass ein breiter, grossklimati-
scher Grenzsaum im bereits vorhandenen
Bestand die Ausbreitung und Bestandesbil-
dung beider Holzarten ermdglicht habe, zu-
mal da beide zeitweise sowohl den Charak-
ter von Lichtholzarten haben, als sie auch
einen dichten Zusammenschluss oder gar
stirkeren Schatten ertragen konnen. Fiir
ihre generative Regeneration bediirfen sie
aber des Lichtes. Man gewinnt den Ein-
druck, dass es eher Einwanderungsvorginge
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und delikate 6kologische Bedingungen und
Quasi-Gleichgewichte in bereits vorhande-
nen Bestinden beiden Holzarten ermoglicht
haben, sich schnell, z. T. recht dauerhaft und
iiber grosse Strecken durchzusetzen, als klar
umschreibbare Klimaéinderungen.

Die Interglaziale haben mit einer allge-
mein gliltigen Vegetationsfolge geendet, die
tiiber Laub-Nadel-Mischwilder zu Tannen-
Fichtenwildern (mit einzelnen hygrophilen
Laubholzarten), dann zu Fichten-Kiefern-
willdern und schliesslich zu Kiefer-Birken-
Fichtenwiéldern gefiihrt hat. Dies kann als
Folge vom subalpinen zum borealen Nadel-
wald Europas gedeutet werden und verweist
auf die zunehmende Abkiihlung. Die Kraut-
und Strauchschicht war anfangs diejenige
staudenreicher Wiilder, mit thermo- und
hygrophilen Straucharten, die zu sehr
schwach entwickelten Ericaceen- und Lyco-
podien-Bestinden im Unterwuchs iiberge-
leitet hatten. Dies passt noch in das Bild des
cben genannten grossziigigen Wechsels.
Aber neben den Ericaceen traten in der
Regel schon sehr frith ganz andere Pflanzen-
arten auf, wie verschiedene Artemisien, He-
lianthemumarten, Chenopodiaceen, Hippo-
phaé, z.T. Ephedra u.a. Thre Bedeutung
nahm fortlaufend zu, ungefihr parallel zu
dem gleichzeitigen Verschwinden von Picea.
Man gewinnt hieraus den Eindruck, dass der
Weg zu Wiildern, wie sie etwa in Zentral-
Jakutien oder spiter auch in den mittelmee-
rischen Gebirgslandschaften vorherrschend
anzutreffen sind, weiter gefiihrt habe. Die
Vegetationsentwicklung der zu Ende gehen-
den Interglaziale hat also offenbar schon
sehr friith zu kontinentalen und im Siiden zu
cher mediterranen Pflanzengemeinschaften
getiihrt, als Einleitung der sich bald flichen-
haft durchsetzenden Steppengesellschaften,
ohne entscheidende Beteiligung der Tund-
ren. Dies fand seine Entsprechung in der
damals auch in Mitteleuropa beginnenden

Lossedimentation und verweist abermals
darauf, dass Tundren keine eiszeitlichen Ve-
getationstypen gewesen sind.

Schlussbemerkung

In der pleistoziinen Vegetationsgeschichte
Mitteleuropas prigen sich zweifellos die
grossen Klimaschwankungen und Klimain-
derungen aus. Sie bestimmen aber nicht
allein das Bild, vielmehr spielen wiederholt
rein biotische Vorginge, einschliesslich oft
sehr wirkungsvoller Regelmechanismen ei-
ne sehr wichtige Rolle. Gerade dieser zuletzt
genannte Teil ist uns heute noch weitgehend
verschlossen, weil die eigentliche paliodko-
logische Forschung erst begonnen hat. Die
Kenntnis der biologischen Mechanismen ist
aber von hoher Bedeutung, wenn es darum
geht, die in der Natur schlummernden Po-
tentiale zu erfassen, um die Prozesse der
pleistozinen Vegetationsgeschichte richtig
verstehen zu lernen und um diese Kenntnis-
se fiir eine Prognose des Verhaltens der vom
Menschen direkt oder indirekt gestorten
Okosysteme zu nutzen. Denn nur auf die-
sem Hintergrund wird es gelingen, auch
diejenigen anthropogenen Anderungen klar
zu erfassen, die schon der ur- und frithge-
schichtliche Mensch verursachte und von
denen aus alle spitere wirtschaftliche Tétig-
keit des Menschen abhing, die aber auch
Eigendynamiken entfalteten, die zunichst
nicht vorhersehbar gewesen sind.

Pleistozine Vegetationsgeschichte und
damit auch Paldodkologie ist ein faszinieren-
des, aber auch ungewdhnlich schwieriges
Wissensgebiet, das nur bei einer sehr breiten
Basis der Forschungsansitze, der zu be-
riicksichtigenden  Vernetzungsmoglichkei-
ten und der gezielten Planung erforscht wer-
den kann.



122

Mitteilungen der Naturforschenden Gesellschaft Luzern

Band 29 1987

LITERATURVERZEICHNIS

Brubau, W., Zur Paldodkologie des Ammergebirges im
Spit- und Postglazial. 363 S., Schiubele, Rheinfel-
den, 1985.

BrAUN-BLANQUET, J., Pflanzensoziologie, Grundziige
der Vegetationskunde. 3. Aulfl., Springer, Wien-
New York, 865 S., 1964.

ELLENBERG, H., Ziele und Stand der Okgsystemfor-
schung. In: ELLENBERG, H. (Herausg.): Okosystem-
forschung, 1-31, Springer, Berlin-Heidelberg-New
York, 1973.

FirBas, F., Uber das Verhalten von Artemisia in einigen
Pollendiagrammen. Biol. Zbl., 67, 17-22, 1948.
FrenziL, B., Uber die offene Vegetation der Letzten
Eiszeit am Ostrande der Alpen. Verhandl. Zool.-

Bot. Ges. Wien, 103—104, 110—143, 1965.

FrENzEL, B., Grundziige der pleistoziinen Vegetations-
geschichte Nord-Eurasiens. Erdwissenschaftliche
Forschung, 1,322 S., Steiner, Wiesbaden, 1968.

FRENZEL, B., Landschaftsgeschichte und Landschafts-
okologie des Kreises Freudenstadt. Der Kreis Freu-
denstadt, 52—76, Theiss, Stutthart-Aalen, 1978.

FrReNZEL B., Europe without forests. Ice Age Earth.
Geogr. Magaz., 60, 756—761, 1979.

FrenzEL, B., Die Vegetationsgeschichte Siiddeutsch-
lands im Eiszeitalter. In: MULLER-BECK, H.J. (He-
rausg.): Urgeschichte in Baden-Wiirttemberg,
91-166, Theiss, Stuttgart-Aalen, 1983.

Gossow, W., Wildékologie; Begriffe, Methoden, Et-
gebnisse, Konsequenzen. 316 S., BLV, Miinchen,
1976.

HuLtén, E., Atlas dver viixternas utbredning i Norden.
Fanerogamer och ormbunksvixter. 512 S., General-
stabens litogr. anstalts forlag, Stockholm, 1950.

Huvtén, E., The circumpolar plants 1. Vascular crypto-
gams, conifers, monocotyledons. Kungl. Svenska
Vetenskapsakademiens handlinger, 4 ser., 8, nr. 5,
2758S., 1962.

IVERSEN, 1., Retrogressive vegetational succession in the
postglacial. J. Ecol., 52 (suppl.), 59—-70, 1964.

JANKOVSKA, VL., The development of vegetation on the
western slopes of the Bohemian-Moravian uplands
during the late holocene period: A study based on
pollen and macroscopic analysis. Folia Geobot.
Phytotax., 6, 281302, Praha, 1971.

Jocuimsen, M., Zum Problem des Pollenfluges in den
Hochalpen. Dissertationes Botan., 90, 241 S., Cra-
mer Berlin-Stuttgart, 1986.

MERXMULLER, H., Untersuchungen zur Sippengliede-
rung und Arealbildung in den Alpen. — Jahrbuch
Ver. Schutze Alpenfl. und -tiere, /7, 96— 133, 1952;
18, 135158, 1953; 19, 97—-139, 1954,

MEUSEL, H., Vergleichende Arealkunde. Einfithrung in
die Lehre von der Verbreitung der Gewichse, mit
besonderer Beriicksichtigung der mitteleuropéi-
schen Flora, /, 466 S., Borntraeger Berlin, 1943.

MEever, K.J., Pollenanalytische Untersuchungen und
Jahresschichtenzihlungen an der holstein-zeitlichen

Kieselgur von Hetendorf. Geol. Ib., A 21, 87105,
1974,

MULLER, H., Pollenanalytische Untersuchungen und
Jahrresschichtenzihlungen an der holstein-zeitlichen
Kieselgur von Munster-Breloh. Geol. Jb., A 21,
107140, 1974,

OpuwMm, E.P., Fundamentals of Ecology. 2. Aufl.,2468S.,
Sounders Philadelphia-London, 1969.

ScuWICKERATH, M., Die Landschaft und ihre Wandlung
auf geobotanischer und geographischer Grundlage
entwickelt und erldutert im Bereich des Messtisch-
blattes Stolberg. 118 S., Georgi, Aachen, 1954.

SMmritH, A.G., Problems of inertia and threshold related
to postglacial habitat changes. Proc. R. Soc., B 161,
331342, 1965.

SmritH, A.G., The influence of mesolithic and neolithic
man on British vegetation: A discussion. — In:
WALKER, D., and WEsT, R.G. (eds.): Studies in the
vegetational history of the British Isles. Essays in
honour of HARrRY GopwIN, 8196, Cambridge univ.
Press, 1970.

TRAUTMANN, W., Pollenanalytische Untersuchungen
tiber die Fichtenwilder des Bayrischen Waldes. Plan-
ta, 41, 83—124, 1952.

WALTER, H., Allgemeine Geobotanik, cine kurze Ein-
fihrung. 256 S., Ulmer, Stuttgart, 1973.

Warts, W.A., Rates of change and stability in vegetation
in the perspective of long periods of time. — In:
Birks, H.J.B., and WEest, R.G. (eds.): Quaternary
plant ecology. The 14th symposium of the British
Ecological Society, University of Cambridge,
28—30 march 1972; 195—-206, Blackwell, Oxford-
London-Edinburgh-Melbourne, 1973.

WEGMULLER, S., Uber die spiit- und postglaziale Vegeta-
tionsgeschichte des siidwestlichen Jura. — Beitr. zur
geobot. Landesaufn. d. Schweiz, 48, 143 S., Huber,
Bern, 1966.

WELTEN, M., Pollenanalytische Untersuchungen im
Jiingeren Quartir des nordlichen Alpenvorlandes
der Schweiz. — Beitr. Geol. Karte d, Schweiz, N.F.
156, 174 8., Stampfli, Bern, 1982.

Prof. Dr. B. Frenzel
Universitiat Hohenheim
Botanisches Institut
Postfach 700562

7000 Stuttgart 70



	Grundprobleme der Vegetationsgeschichte Mitteleuropas während des Eiszeitalters

