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DIE PFLANZENSUKZESSION IM VORFELD DES
TSCHIERVA-GLETSCHERS/OBERENGADIN

MICHAEL RICHTER, ERLANGEN

ABSTRACT
Plant succession in the foreland of the Tschierva Glacier/Upper Engadine, Grisons

The upper part of the Valley of Roseg is characterized by two typical valley glaciers. In the first
part of the paper their time-space variation of retreat over the last 140 years is determined (fig.
4 and 5). The succession of plant communities of different age in the foreland of the Tschierva
Glacier can be evaluated by "location-for-time-substitution”. Ecological change within the sites
is described by numerical methods of ordination (program CANOCO; CCA in fig. 9 and 10).
By combining the phytosociological data set with environmental parameters (measurements,
indicator values, lifeforms) an increasing diversity of species, of surface temperatures, and of
soil moisture up to a third defined stage becomes evident (fig. 13, stage of 75 years). At a later
stage of development, the site factors as well as the floristic patterns become more homoge-
neous due to the shadowing effect of a denser tree canopy and due to a developing humus
layer.

Aside from the general characteristics of changing stands a classification by similarity analysis
(program MULVA; PCA in fig. 14) reveals different speeds and directions of succession. The
higher the number of disturbances, the more specialized communities will be formed. Thus,
the frequency of catastrophic floods or avalanches determines the aspect of adapted stands.
Succession in strongly disturbed stands leads to herbaceous communities with an internal va-
riation of circulating species (carousel effect; right graph in fig. 15). Less catastrophic impacts
cause only an interruption of the normal sense of development, resulting in an open coniferous
community just as it would in an undisturbed succession. However, the retardation effect pre-
vents a cohort senescence of final woody stands. In this case, mosaic cycles by gap effects in
communities of different age involve a relatively high diversity of sites and species within the
adult timberline ecotone. This seems to be the main difference between the more continuous
development of a primary succession in new volcanic fields and the more heterogeneous dy-
namics in the foreland of valley glaciers.
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ZUSAMMENFASSUNG

Das obere Rosegtal wird durch zwei idealtypische alpine Talgletscher geprigt, von denen
zunachst die Riickzugsstadien wahrend der letzten 140 Jahre in ihrer raumzeitlichen Verinde-
rung vorgestellt werden. Am Beispiel der Pflanzensukzession auf dem Vorfeld des Tschierva-
Gletschers lassen sich mit Hilfe moderner vegetationskundlicher Klassifikations- und Ordina-
tionsmethoden verschiedene Wege der Pflanzenbesiedlung und dkologische Standortverinde-
rungen aufzeigen. Die Verkniipfung von Umweltparametern (MaBangaben, Zeigerwerte und
Formenmerkmale; CCA) mit dem pflanzensoziologischen Datensatz erbringt in bezug auf die
Ausbreitungsstrategie der Arten einige neue Erkenntnisse. Einem Boom anemochorer Arten
folgt eine Zunahme zoochor verbreiteter Vertreter. Recht eindrucksvoll machen Ahnlichkeits-
analysen (PCA) deutlich, daB ein gleichsinniger Sukzessionsablauf nicht stattfindet. Geomor-
phologische Storfalle werden mit neueren Ansitzen der Populationsbiologie verbunden. Ka-
russell-Effekte sowie Mosaik-Zyklen fithren in der Mehrzahl zu Gemeinschaften, die sich auf-
grund ihrer bleibenden Dynamik nur bedingt 4ls SchluBgesellschaften bezeichnen lassen. Zu-
mindest firr Vorfeld-Untersuchungen scheint die geomorphologische Methode einer "location-
for-time-substitution” zur Klarung von Sukzessions- bzw. Regressionsschritten besser geeignet
zu sein als die von Geobotanikern bevorzugte Dauerquadratmethode, die eher zu hypotheti-
schen Vorstellungen fiihrt.

ZIELSETZUNG

"Nirgends kann man Sukzessionen besser studieren als auf den Vorfeldern groBer Gletscher”
(ELLENBERG, 1982, S. 581). So liegt iiber Pflanzensukzessionen in Gletschervorfeldern der
Alpen bereits eine derartige Fiille an Literatur vor, dafB sich die Frage nach dem Sinn weiterer
Untersuchungen stellt. In der Tat diirften herkdmmliche Verfahren zur Ermittlung von Abfol-
gen einzelner Pflanzengesellschaften kaum noch neue prinzipielle Erkenntnisse erbringen.

So soll diese Arbeit nicht ein weiteres Beispiel fiir eine von vielen dhnlichen Sukzessionen auf
silikatreichen Morénen liefern, wie sie auf breiter Grundlage von Dauerquadrat-Untersuchun-
gen und vergleichenden Betrachtungen etwa von LUDI (1958) beschrieben wurden. Vielmehr
soll hier mit Hilfe der "location-for-time-substitution” (PAINE, 1985) veranschaulicht werden,
wie diskontinuierlich Sukzessionen ablaufen und wie gerade in Hochgebirgen erhohte Sto-
rungsfrequenzen zu haufigen Riickschlagen fiihren.

In diesem Rahmen bietet es sich an, mit Hilfe von numerischen Ahnlichkeitsanalysen floristi-
scher Aufnahmen den komplexen Gang der Bestandsentwicklung aufzuzeigen und seine Hin-
tergriinde mit modernen Ansitzen zur Ermittlung dynamischer Prozesse aufzuspiiren. Dies
erfolgt in zwei Schritten nach einem einfithrenden geodkologischen und geomorphologischen
Uberblick, indem die Ergebnisse von Klassifikations- und Ordinationsverfahren mit dem Mo-
saik-Zyklus- und dem Karussell-Modell verkniipft werden.

LAGE UND GEOLOGISCH-PEDOLOGISCHE EINORDNUNG DES GEBIETES

Das Rosegtal befindet sich im Oberengadin im Kanton Graubiinden und verléuft ostlich par-
allel zum Hochtal des oberen Inn (Abb. 1). Die Hohendifferenz des Nord-Siid-orientierten
Tales belauft sich auf 2234 m auf einer Distanz von nur 12 km zwischen dem 4049 m hohen Piz
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Abb. 1: Lage des Untersuchungsgebietes und Klimadiagramme vier ausgewdhiter Stationen im Nord-Sidprofil
Position of the area and climate diagrams of four weather-stations along a N-S transect
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Bernina als Kulminationspunkt und Pontresina am Talausgang bei 1815 m. Bei einer Langser-
streckung von 15 km und einer maximalen Breite von 7,5 km im Bereich der Gletscherkessel
des Vadret da Tschierva und Vadret da Roseg zeichnet sich das obere Rosegtal durch einen
ausgesprochenen Hochgebirgscharakter aus.

Aus der Talorientierung und der Héhenkulmination in der Bernina-Roseg-Sellagruppe ergibt
sich die Lage der vcrgletschcrtcn Bereiche im siidlichen Abschnitt. Der S-N- oncntlcrtc Roseg-
Sella-Gletscher umfaBt 8,5 km?, der SE-NW-orientierte Tschierva-Gletscher 6,5 km?. Es han-
delt sich also um mittelgrofe Gletscher, die relativ rasch auf Klimaverinderungen reagieren
(s.u.). Sieben kleinere Kargletscher im Gratbcrelch um Piz Corvatsch und Piz Boval/Piz
Morteratsch umfassen cine Gesamtfliche von 3 km?.

Das Bernina-Massiv liegt im Grenzbereich der penninischen sowie unter- und mittelostalpinen
Decken. Im oberen Rosegtal ist das Penninikum nur im Siiden an der Nordflanke der Sella-
Gruppe mit Phylliten sowie Gesteinen aus der Monzonitserie vertreten. Das Anstehende wird
hier zwar zum erheblichen Teil vom Gletschereis iiberdeckt, jedoch tritt das penninische Kri-
stallin als Geschiebematerial auch im Talgrund zutage.

Der mittlere und nordliche Teil des Rosegtales gehort auf der Westseite zur Err-Decke, auf
der Ostseite und im Norden zur Bernina-Decke, so da3 der Piz Bernina den héchsten Punkt
des Ostalpins bildet. Wihrend die Corvatsch-Gruppe aus verschieferten Graniten, Granodi-
oriten und Quarzdioriten besteht, bauen neben Graniten auch Diorite, Gabbrodiorite und Al-
kalisyenite den Bernina-Morteratsch- und Surlej-Komplex auf. In allen Deckensystemen treten
zudem mesozoische Sedimente zutage (Rauhwacken, Dolomite), die trotz geringen Anteils
u.U. zu den recht hohen pH-Werten zwischen 7 und 8 des Morinen-Materials beitragen.

So bestehen in bezug auf die pedologische Ausgangssituation sowohl von den strukturellen
Verhiltnissen (Geschiebematerial mit feinsandigem Substrat) als auch von der mineralischen
Nihrstoffgrundlage recht giinstige Voraussetzungen fiir die Bodenbildung. Eisenpodsole
finden unter rohhumusreichen Arvenbestinden und als alpine Raseneisenpodsole am Cor-
vatsch-Hang etwa im Bereich um Alp Ota zwar eine weite Verbreitung, an den Hingen des
Piz Tschierva sind sie hingegen seltener. Hier iiberwiegen Ranker und alpine Rasenbrauner-
den; die Pedogenese im Tschierva-Vorfeld diirfte aufgrund des neutraleren Ausgangssubstrats
ebenfalls in diese Richtung gehen.

KLIMATOLOGISCHE EINORDNUNG DES UNTERSUCHUNGSGEBIETES

Aus den Klimadiagrammen in Abb. 1 zeichnet sich ab, daB die Bernina-Gruppe im Uber-
gangsgebiet zwischen dem kontinentalen Inntal und dem ozeanischeren Veltlin eine relativ
niederschlagsreiche Position einnimmt (s. Bernina-Hospiz). Dies rithrt von der Siidstaulage
sowie vom Massenerhebungseffekt mit sommerlichen Konvektionsregen her. Zwar schligt sich
ein groBerer Teil der feuchten Luftmassen an der Siidseite nieder, jedoch diirfte zumindest das
obere Rosegtal in solchen Fallen noch von iibergreifender Bewolkung profitieren. Erst zum
Talausgang hin verringern sich die Niederschlige, wie der niedrige Wert von Pontresina be-
legt. Das Gebiet gilt als schneereich, da die abgeschirmte Lage des Tales fiir erhohte Konti-
nentalitidt mit ticfen Wintertemperaturen sorgt (GENSLER, 1978). Fiir das Rosegtal selbst
gibt es keine Daten langzeitiger Klimamessungen.
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Jedoch liegt von mehreren studentischen Gelandepraktika und zwei AbschluBarbeiten Mate-
rial zur gelande- und mikroklimatologischen Charakterisierung des Rosegtals vor (POTSCH,
1990; BAUMANN, 1991). Beziiglich der thermischen Stellung belegt Abb. 2, daB insbesondere
der Minimumtemperatur-Gradient bei Strahlungswetter mit nur 0,24 K/100 m sehr gering ist.
Die Ursache hierfiir liegt in den negativen Residuen der beiden Stationen Samedan und Ro-
seg-Talgrund. Sie deuten auf eine vor allem im ersten Fall sehr ausgepragte Kaltluftseebildung
hin, wihrend die nichtliche Unterkithlung am Piz Corvatsch durchliiftungsbedingt sein diirfte.
Die vier Hangstationen im Rosegtal entsprechen hingegen einer iiblichen relativen Uberwir-
mung, wie bei den Minimumtemperaturen der Vergleich zur gleichhohen Pass-Station Berni-
na-Hospiz belegt.
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Abb. 2: Mittlere sommerliche Temperaturgradienten von 24 Strahlungstagen auf Grundlage vier ausgewdhiter
Stationen der SMZ im Bernina-Gebiet unter Einbeziehung von fiinf 3 1/2 Monate lang laufenden Wetterstatio-
nen im Rosegtal (POTSCH, 1990); Zeitraum vom 24.7. bis 5.10.1988.

Average gradients of temperature of 24 clear summer days based on four official stations of the Swiss Meteo-
rological Service in the Bernina region and on five temporary stations in the upper Valley of Roseg (operating
from 7-24 to 10-5-1988).
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Dic "kontinentaleren” Temperaturamplituden des Talgrundes an Strahlungstagen zeigen, daf3
die thermischen Wuchsvoraussetzungen hier gegeniiber der unteren Hangregion relativ be-
nachteiligt sind. Dies gilt nach der Interpretation der Unterlagen von POTSCH (1990) hin-
sichtlich der Luftfeuchte nicht, da die Wasserdampf-Defizite im Talgrund nachts geringer sind
als an den Hingen. Tagsiiber erweist sich pagadoxerweise nicht der strahlungs- und damit
gleichzeitig thermisch begiinstigte westexponierte Unterhang des Piz Tschierva, sondern der
ostexponicrte um Alp Ota auf der Gegenscile als relativ trocken. Dieses bislang kaum be-
kannte Phiinomen ist auf die spezifischen Hangwindsysteme eines meridional verlaufenden
Tals zuriickzufithren. Der Osthang wird im 2200 m-Hohenniveau drei Stunden frither durch
Hangaufwinde berihrt als der Westhang, so daf8 tagsiiber die durch Verdunstung und Konvek-
tion bereitgestellte Wasserdampf-Abfuhr frither einsetzt und damit langer anhilt als auf der
Gegenseite (naheres zur lokalen Hangwindzirkulation vgl. URFER-HENNEBERGER, 1970).

Beziiglich des Berg-Talwind-Systems kommt es an Strahlungstagen zu einer deutlichen Uber-
lagerung durch katabatische Gletscherwinde. Fortlaulende Windwegmessungen im Sommer
1988 belegen ebenso wie kurzzeitige im Juli 1991 [ur das obere Val Roseg, daB sich bei Hoch-
druck-Wetlerlagen der Talwind nur schwach fiirr rund zwei Stunden am Nachmittag durch-
zuselzen vermag,

GLAZIALMORPHOLGISCHE GRUNDLAGEN UND GLETSCHERRUCKZUG

Das Rosegtal weist den typischen Querschnitt eines fluvial vorgeformten alpinen Trogtales auf
(Abb. 3). Weitrdumig ausgebildete Denudationsverflachungen als Relikte spittertidrer und
pleistozéner Phasen relativer Ruhe der Gebirgshebung bilden die Grundlage fir die glazial-
zeitliche Schultervereisung. Hierzu zéhlen in erster Linie die Vercbnungen am ostexponierten
Hang unter dem Piz Corvatsch im Bereich zwischen Alp Surovel, Alp Ota und Murtel, wiih-
rend am westexponierten Hang unter dem Piz Tschierva der Gletscherschurl nur schmale
Hangleisten iibrig licB. Resistenzsteilen im letzten Fall bzw. Trogwinde im ersten zeugen von
der glazialen Uberticfung des Talgrundes, der von cinem idealtypischen Formenschatz des
Gletscher-Vorfeldes geprigt ist.

Hierzu zihlen die Endmorinenziige im Bereich des Tschierva-Gletschers, die die Grund- und
Ablationsmorinen des Rickzuggebieles der letzien 140 Jahre umfassen. Das Vorfeld des Ro-
seg-Gletschers wird hingegen von einer gewaltigen Seitenmorine des Vadret da Tschierva ab-
gegrenzt, die bis 1945 die Mittelmorine der damals noch zusammenf{lieBenden Loben bildete.
Scither sorgl dieser natiirliche Damm fiir den Stau des langgestreckten Roscgsees. Die Ein-
ticfung des Rosegbaches in den Morénenzug erfolgle durch plitzliche Hochflutereignisse bei
Seeausbriichen, wie mehrere Seelerrassen in der westlichen Seitenmorinen-Umrahmung des
Roseg-Vorfeldes bezeugen (KILGER, 1979). In das Siidende des Schmelzwassersees kalbt
heute der Roseg-Gletscher, dessen Vorgreifen wihrend des letzten Jahrzehntes durch die un-
mittelbare Einmiindung in den Sce behindert wird. Demgegeniiber steht einem langsamen
Fortschritt der Gletscherzunge des Vadret da Tschierva nichts im Wege, wie ein Vorgrilf von
knapp 150 Meter im Verlaufe des letzten 10 Jahre bestétigt. Kleine Stauchmorinen unmittel-
bar vor dem Eisrand bezeugen im Spatsommer dicsen momentanen Trend,

So verzeichnet die fortschreitende Kontrolle der jihrlichen Lingendnderung seit Mitte der
siebziger Jahre fiir bis zu 75% der schweizerischen Gletscher positive Salden, von denen vor
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allem kleinere, neuerdings aber auch einige trager reagierende groBe Gletscher profitieren

(federlithrend ist die Gletscherkommission der Schweizerischen Naturforschenden Gesell-

schalt = GK-SNG, vgl. Jahresberichte von AELLEN). Dennoch ist die fortschreitende Ten-
denz im Falle des Tschierva-Gletschers derart gering, daB aufgrund des schwachen Talgefilles
dic Moranenabfolge in cinem etwa drei Kilometer langen und bis zu anderthalb Kilometer

breiten Vorfeld erhalten blieb.
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Abb. 3: Geomorphologische Ubersichtskarte des oberen Rosegtals (Lage s. Abb. 1).

Geomorphological survey of the upper Valley of Roseg.
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Die cinzelnen Formenclemente (Abb. 4) bestehen aus vier markanten Endmoriinenziigen, die
von Riickzugsstadicn aus den Jahren 1855, 1886, 1901 und 1920 herrithren. Nachtrigliche
Uberformungen erfolgen insbesondere durch das riickgreifende Einschneiden des Rosegba-
ches, wodurch es zur rektalen Ausweitung der (luvioglazialen Schotterflichen kommt. Be-
scheidenere Umlagerungen erfolgen aber auch kleinrdumig durch episodische Ercignisse, etwa
durch dic Akkumulation kleiner Schwemmfiéacher nach Unwettern wie im Juli 1987 (RICH-
TER, 1987) oder durch Lawinen-Aufschiittungen. Ebenso rithrt die in Abb. 4 erkennbare
Fragmenticrung der Endmoréncn von Sturzfluten einzelner Wildbiche infolge katastrophaler
Starkregenfille her,
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Foto 1: Luftbild-Ausschnitt des Tschierva-Vorfelds im oberen Rosegtal vom 2. 9. 1971: von Osten ragt die zu-
rickgewichene Zunge des Tschierva-Gletschers in das Bild (Reproduktion mit freundlicher Genehmigung der
Eidgendssischen Landestopographie, Wabern-Bern ).

Part of an aerial photo of the foreland of the Tschierva Glacier (2.9.71 ): from the east the decreased lobe of the
Tschierva Glacier looms into the photo.

Abb. 4 (nebenstehende Seite): Geomorphologischer Formenschatz im Umfeld der Gletscherzungen des
Tschierva- und Roseggletschers (Gletscherstand von 1991; Lage s. Abb. 1).
Geomorphic elements in the surroundings of the lobes of the Tschierva and Roseq Glacier (position of 1991).
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Foto 2: Das Vorfeld des Tschierva-Gletschers mit der rezent vorrickenden Zunge. Im Vordergrund hinter der
flachen FluBterrasse der Stauchmordnenzug des Stadiums um 1886 (Aug. 1987).

The foreland of the Tschierva Glacier with its recently increasing lobe. Note the push moraine of 1886 in the
foreground.

Abb. 5 (nebenstehende Seite): Gletscherrriickzlige von Tschierva- und Roseggletscher zwischen 1855 und
heute (nach SCHOLLENBERG, 1976, und Schweizerischem Gletscherkataster; Lage s. Abb. 1).

Some positions of retreat of the Tschierva and Roseg glaciers between 1855 and today.

Die cinzelnen Riickzugsstadien wurden von SCHOLLENBERGER (1976) aus alten Zeich-
nungen, Fotos und topographischen Karten erfallt und teilweise veroffentlicht (GAMPER,
1986: gleiche Autorin unter neuem Namen). Vor allem auf diesen Arbeiten beruhen die An-
gaben in Abb. 5, die aus einer genaueren Zuordnung im Rahmen cines der studentischen Ge-
landepraktika resultiert. Die detailierten Angaben in SCHOLLENBERGER (1976) bilden die
Grundlage fur eine zeitliche Zuordnung der foristischen Aufnahmeflichen im Tschierva-
Vorfeld, wodurch eine "location-for-time-substitution" iberhaupt erst moglich wurde.
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VEGETATIONSGEOGRAPHISCHE UND PFLANZENSOZIOLOGISCHE ZUORDNUNG

Ebenso ist die vegetationskundliche Betrachtung des oberen Rosegtales als Herkunftsgebict
fir den Sukzessionsbereich im Tschierva-Vorfeld als Verstandnisgrundlage fir die Detailstu-
dien zu verstehen. Abb. 6 zeigt die Verbreitung der wesentlichen Pflanzengesellschaften, von
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Abb. 6: Vegetationskundliche Ubersichtskarte des oberen Rosegtals (Lage s. Abb. 1),
Survey of plant associations of the upper Valley of Roseg.
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denen die naturnahen Scggenrasen des Caricetum curvulae und Seslerio-Caricetum
sempervirentis den groBten Flichenanteil cinnehmen. Beide Assoziationen konnen
hypothetisch das Artenpotential fir die Initial-Besicdlung der Gletscher-Vorfelder stellen, da
die zugehorigen Vertreter der Schwerkraft folgend einwandern konnen.

Von den nichstgelegenen Standorten her kommen als Samenpools die Larchen-Arven-Wald-
gesellschaften des Larici-Cembretum der Hanglagen und des Junipero-Laricetum der
Schwemmficher in Frage. Ein im Inntal an die "Malojaschlange” (HOLTMEIER, 1967) ange-
bundener Fichtenwald-Giirtel fehlt im Roscgtal aufgrund mangelnder Nebelfeuchtigkeit. Von
den vorhandenen Wildern aus muB die Vorfeld-Besicdlung von unten nach oben erfolgen,
wobei ein langsames Wachstum der Holzpflanzen zu beriicksichtigen ist, an deren Uberschat-
tungseffekt auch die Existenz der ombrophilen Begleiter gekoppelt ist. Theoretisch ist also von
einer verzogerten Etablierung dieses nahelicgenden Komplexes auszugehen.

Als weitere Invasoren sind die Arten der Strauchgesellschaften in Betracht zu ziehen, die als
Formationen der unteren alpinen Stufe vor allem dem Rhododendro-Vaccinietum und dem
Salicetum helveticae angehoren (dic Nomenklatur richtet sich nur bei den Kraut- und Rasen-
fluren nach POTT, 1992; ansonsten findet die in den Alpenlandern gebrauchliche Nomenkla-
tur Verwendung, s. etwa ELLENBERG/KLOTZLI, 1972). Beide Gebiisch-Formationen stel-
len ihr Artenpotential von oberhalb gelegenen Standorten zur Verfiigung, wobei den Wei-
degebiischen ein erheblicher Vorteil durch die leichten Samen zukommit.

Nur schwer vorhersagen lif}t sich die BeeinfluBung der Sukzession durch weidewirtschaflich
iiberpriigte Pflanzengemeinschaften wie den Borstgraswiesen des Aveno-Nardetum oder den
Liagerfluren des Rumicetum alpinae bzw. Cirsietum spinosissimi. Zwar grenzen
entsprechende Assoziationen unmittelbar an das Tschierva-Vorfeld an, jedoch erweist sich die
geringe Futterergicbigkeit des Untersuchungsgebietes selbst als wenig weideattraktiv, so daBl
eine entsprechende Uberformung zunichst ausbleibt.

SchlicBlich bleiben kleinflichige Pflanzengesellschaften spezicller Standorte als potentielle
EinfluBgroBen abzuwigen. Zu den nahegelegenen zihlen die feuchteliebenden Assoziationen
der Bacheinschnitte (Adenostylo-Cicerbitetum) und Lawinare (Alnetum viridis). Aus der ho-
her gelegenen alpinen bis subnivalen Stufe kommen die moosreichen Schneetélchen-Gemein-
schaften des Salicetum herbaceae und Luzuletum alpino-pilosae sowie die Fels- bzw.
Schuttgemeinschaften des Androsacetum alpinae und Oxyrietum digynae in Frage.

Das Tschierva-Vorfeld selbst wird in Abb. 6 dem Epilobietum fleischeri zugeordnet, was in
Anbetracht der schr heterogenen Zusammensetzung (s.u.) des Sukzessionsbereiches nur als
Verlegenheitslosung zu verstehen ist.

Die Hohenlage des Tschierva-Vorfelds zwischen 2050 und 2180 m bringt es mit sich, daf3 die
Stellung des Untersuchungsgebictes mit den Ubergangsmerkmalen im Waldgrenzbereich in
Verbindung gebracht werden muB. Die Artenverteilung in 110 Aufnahmeflichen von 100 m2
am Hang des Piz Tschicrva iiber dem Gletscher-Vorfeld (Abb. 7, links) belegt fiir den Bereich
zwischen 2050 und 3050 m .M. je zwei Stufen hoher und niedriger Spannweiten (Abb. 7,
rechts). Fiir den Waldgrenz-Giirtel ist ein Gemisch aus baumfreien, artenreichen und iiber-
schirmten, artenarmen Standorten typisch, das einem "Grenz-Charakter" widerspricht und
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Foto 3: Blick von Alp Ota auf die fluvioglaziale Schotterflache, die in den fluvial stark iberformten Morénenkor-
per zuruckgreift. Auf der Gegenseite ist der Endmordnenzug von 1850 weitgehend von Arven und Larchen be-
siedelt (Aug. 1987). ‘

View from Alp Ota of the anastomizing riverbed entering the complex of ablation moraines by retrogressive
erosion. The terminal moraines of 1850 at the opposite side have been occupied by Pinus cembra and Larix
decidua.
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diese Zone zwischen 2100 und 2200 m als viclfiltigen Ubergang ausweist. Nach US-Nomen-
klatur wiirde man einen solchen Komplex als "timberline-ccotone" bezeichnen, womit die va-
riable Uberleitung von Wald zu waldfreien Arealen treffender zum Ausdruck kommt als im
Begriff "Waldgrenze". Einheitlicher stellt sich dagegen dic alpine Zwergstrauchstufe dar, die
mit 31 bis 49 Spezies stets hohe Artenniveaus aufweist. Oberhalb nimmt die Spannweile wie-
der zu, da artenreiche alpine Rasen von artenarmen subnivalen Schuttfluren unterbrochen
werden. Zum Gipfel hin sinkt der Variabilitdtskoeffizient zusammen mit der Artenzahl rasch
gegen Null.
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Abb. 7: Einige Aspekte des Héhenwandels der Artenvielfalt am siidwestexponierten Hang des Piz Tschierva
(zusammengestelit n. Angaben von BAUMANN, 1991). a) Hohenverteilung und Artenzahl der zugrundeliegen-
den 110 Standorte, b) lineare Korrelation mit Residuen (oben) sowie engere Beziehung (unten), c) Variabilitéts-
koeffizienten der 100 m-Héhenintervalle.

Some aspects of altitudinal change of species diversity at the southwest-exposed slope of Piz Tschierva. a)
altitudinal distribution and number of species of the 110 sites evaluated, b) lapse rate with residuals (above)
and clinging correlation (below), c: coefficient of variability for 100 m height intervals.

Bei den zu Zehner-Gruppen gebiindelten Artenzahlen in bezug zur Meereshohe 1aBt sich kein
lincarer Trend feststellen (Abb. 7, Mitte oben). Die Bestimmung der Residuen widerlegt statt-
dessen mit den negativen Abweichungen bzw. in der nicht-linearen Funktion fiir die drei unte-
ren Hohenlagen cine klimatologisch begriindete Artenabnahme, die tatsichlich erst oberhalb
2500 m .M. erkennbar wird. Stattdessen kommt im Artenansticg innerhalb des Waldgrenz-
Okotons das standortinterne Phianomen der zunehmend engen Kammerung eines Nischen-
Mosaiks zum Ausdruck. Demgegeniiber schwindet in der unterhalb folgenden Stufe der Anteil
an Standorten hoher Artenvielfalt mit dem zunehmenden Baumanteil, da die Uberschattung
durch Koniferen sowie dic Rohhumusauflagen eine Nischenangleichung verursachen. Somit
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verdeutlicht Abb. 7, daB die auf gleicher Hoéhenlage befindlichen Wilder als Samenpool weni-
ger in Frage kommen als dic Waldgrenz-Okotone bzw. alpinen Bereiche oberhalb des
Tschierva-Vorfeldes.

NUMERISCHE ANALYSE DER SUKZESSIONSFLORA

Grundlage fiir die numerische Analyse der Vorfeld-Sukzession bilden 76 pflanzensoziologische
Aufnahmen, die in der synthetischen Tab. 1 als reduzierter Datensatz mit Stetigkeitswerten zu-
sammengestellt sind (86 von 220 aufgenommenen Arten). Zusétzlich sind 52 weitere Arealauf-
nahmen aus dem nahen und weiteren Umfeld in eine vergleichende Betrachtung einbezogen
(Abb. 8). Sie erlauben iiber Ahnlichkeitsberechnungen cine Ermittlung des floristischen Ver-
wandtschaftsgrades zwischen Sukzessionsflachen und etablierten Standorten.,
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Abb. 8: a) Hauptkomponentenanalyse (PCA) aller Aufnahmen aus dem Rosegtal (76 Sukzessionsstandorte aus
dem Tschierva-Vorfeld, 31 Standorte vom West- und Osthang bis 2250 m, 10 Standorte im entfernten Talgrund
um 1800 m und 5 im nahen um 2050 m, sowie 6 alpine Standorte um 2600 m). b) Die gleiche Datengrundiage
ist zu Standortgruppen zusammengefaBt und /aBt die Ahnlichkeitsbeziehungen erkennen: je entfernter Grup-
pen voneinander stehen, desto unadhnlicher ist die Artenkombination.

Principal component analysis of all plots of the Valley of Roseg (76 sites in the foreland of Tschierva, 31 sites
on the western and eastern slope up to 2,250 m a.s.l., 10 sites on the far vailey bottom at 1,800 m and 5 in the
neighbourhood at 2,050 m, and 6 sites of the alpine belt at 2,600 m). b) The same data base has been summa-
rized info groups of sites that show different levels of similarity: the more distant the position of groups the less
similar are the combinations of species.
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Das hier verwendete Verfahren der agglomerativen Klassifikation (minimum variance) bein-
haltet die Erstellung multidimensionaler Ahnlichkeitsmatrizen des Datensatzes auf Artenbasis
unter Einbezichung der Deckwerte (Gewichtung). Die Ahnlichkeitsanalysen, die im vorlicgen-
den Fall auf der VAN DER MAAREL-Formel (1979) beruhen, erlauben im Rahmen einer
Hauptkomponentenanalyse (PCA in Abb. 8 und Abb. 14) eine Zusammenfassung dhnlicher
Arten- und Arealgruppen. Fiir die PCA steht das MULVA-Programmpaket zur Verfiigung
(WILDI und ORLOCI, 1990), in das auch Standortdaten wie Hohenlage, Alter seit dem Eis-
riickzug, Exposition und Neigung eingegeben sind.

Abb. 8, in der alle 128 Aufnahmen mit allen 220 Arten (also unbereinigte Listen) beriicksich-
tigt sind, zeigt mehr oder weniger deutlich von einander abgehobene Klassen, die in der vor-
liegenden umgezeichneten Version durch verschiedene Symbole getrennt werden:

- die jiingeren Sukzessionsstadien liegen in ciner kleineren Punktwolke um die y-Achse
verteilt im 1. und 2. Quadranten (Zahlenwerte bis 40 Jahre eisfrei);

- dic folgenden Sukzessionsstadien schlieBen sich nach links unten bzw. zum 3.
Quadranten hin an (hohere Zahlenwerte bis 140 Jahre cisfrei), wobei nach einer Korre-
spondenzanalyse (CA, hier nicht vorgestellt) mit alleiniger Betrachtung der Sukzessions-
aufnahmen drei weitere Phasen getrennt werden konnen (s.u.);

- dic Aufmnahmen vom West- und Osthang befinden sich groBenteils weit vom Sukzes-
sionskomplex entfernt im 1. und 4. Quadranten (offene und volle Kreise);

- die tiefer gelegenen Talgrundstandorte und die hoch gelegenen alpinen Matten (offene
und volle Dreiecke) haben eine groBere Ahnlichkeit mit dem westexponierten Hang
(hier E-Hang) und den jungen Sukzessionsstadien als mil dem ostexponierten Hang
(hier: W-Hang) und den élteren Stadien.

Tab. 1 (nachfolgende Doppelseite): Synthetische Tabelle aus 76 Aufnahmen im Vorfeld
des Tschierva-Gletschers im Rosegtal. Stetigkeit (Stet), mittlerer Deckungsgrad (Deck),
Aggregationswert (Aggr), Lebensform (Lb) und Ausbreitungstyp (At) fiir vier verschiedene
Sukzessionsstadien. Maskierter Datensatz der 86 hdufigsten von 220 erfaliten Arten (jene,
die in mindestens 6 Aufnahmen vertreten sind).

3 = 1-10(n=12), B = 11-40 (n=14), C = 41-90 (n=32), D = mehr als 90 Jahre (n=18)
Jahre lang eisfrei.
Stetigkeit: | = in bis zu 20 %, Il = in 21-40%, Il = in 41-60%, V = in 61-80%,
V = in mehr als 80% der Félle vertreten.
Deckungsgrad in % fiir alle Fldchen der jeweiligen Phase gemittelt.
Aggregationswert: von gering (= 1) bis hoch (= 4; n. HARD in WITTIG, 1991).
Lebensform: T = Therophyt, G = Geophyt, H = Hemikryptophyt, C = Chamaepht,
Na = Nano-, Mi = Mikro-, Me = Mesophanerophyt.
Ausbreitungstyp: an = anemo-, bo = boleo-, ch = chamae-, dy = dyso-, en = endo-,
ep = epi-, hy = hydrochor, vi = vivipar.
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Art

Saxifraga aizoides
Achillea nana
Alchemilla xanthochlora
Rumex scutatus

Geum reptans

Euphrasia rostkoviana
Adenostyles tomentosa
Epilobium angustifolium
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Trifolium badium
Leontodon hispidus
Salix appendiculata
Salix serpyllifolia
Erigeron alpinus
Festuca varia agg.
Luzula spicata
Deschampsia caespitosa
Salix herbacea

Salix hastata

Salix glaucosericea
Deschampsia flexuosa
Festuca violacea
Dryopteris filix-mas
Salix foetida

Salix helvetica
Trifolium pallescens
Euphrasia minima

Poa glauca

Agrostis schraderiana
Campanula cochlearifolia
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Art

Cirsium spinosissimum
Solidago alpestris
Senecio doronicum
salix purpurea
Thelypteris phegopteris
Senecio carniolicus ssp.
Luzula alpino-spinosa
Salix retusa

Festuca halleri

Alnus viridis
Trifolium nivale
Parnassia palustris
Carex sempervirens
Antennaria dioica
Lonicera coerulea
Leontodon helveticus
Botrychium lunaria
Taraxacum officinale
Biscutella laevigata
Hieracium villosum
Aster alpinus

Thesium alpinum
Erigeron uniflorus
Anthoxanthum odoratum
Polygonum viviparum
Alchemilla vulgaris
Cerastium uniflorum
Potentilla aurea
Gentiana nivalis
Larix decidua

Pinus cembra

Thymus polytrichus

Helianthemum grandiflorum

Rhododendron ferrugineum
Juniperus nana

Phleum alpinum

Cardamine resedifolia
Galium anisophyllum
Saxifraga paniculata
Epilobium fleischeri

Poa alpina

Myosotis alpestris
Campanula scheuchzeri
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Als erste Interpretation 1Bt sich nun aus Abb. 8 (links) festhalten, daB die floristische Struktur
aller Sukzessionsstadien nur schwach mit derjenigen der Expositionsstandorte korreliert. Na-
titrlich verandert sich innerhalb der Sukzession die Artenkombination im Laufe der Zeit, je-
doch mit unterschiedlicher Deutlichkeit. So zeichnet sich das 1. Stadium noch recht klar als
enger Komplex ab, wihrend spiter die Durchmischung der einzelnen Stadien immer groBer
wird; alte und mittlere Stadien konnen also dhnliche Artenstrukturen aufweisen. Erst im letz-
ten Teil der Sukzessionsreihe kommt es im 3. Quadranten wieder zu einer relativen Biindelung
der spiiten Stadien, d.h. zu einer Konsolidierung des Artenbesatzes, da die Symbole der tiber
neunzig Jahre alten Standorte recht dicht zusammenstehen. So zeichnet sich bereits ab, dafl
nicht unbedingt von einer kontinuierlichen Pflanzensukzession auszugehen ist.

Der rechte Teil von Abb. 8 faBt die kaum iiberschaubaren Einzelaufnahmen in getrennten Ra-
sterfeldern zusammen. Deutlicher zu erkennen sind nun die incinander iibergehenden Sukzes-
sionsschritte. Dem Pionierstadium ziemlich nahe stehen die Felder mit Aufnahmen aus der al-
pinen Region (VI, rechts neben 1) und aus dem FluBbett bei Pontresina (Va, links neben 1).
Eine begrenzte Verwandtschaft ist nahelicgend, handelt es sich doch in beiden Fillen um
Standorte, die von Pionieren und auch kiltetoleranten, heliophilen Arten gekennzeichnet wer-
den. Weiter entfernt stchen die verbliebenen Areale aus der Pontresina-Umgebung (Vb), die
sich bei nur sicben Aufnahmen durch die erhebliche Standort-Heterogenitit aus Wald, Fett-
und Magerwiese als grolies Feld abzeichnen.

Die geringe floristische Ahnlichkeit zwischen Gletscher-Vorfeld und Hangstandorten wird
durch die beiden isoliert stehenden Zentrumspunkte deutlich. Daraus ergibt sich, dal} selbst in
den idltesten erfaBlen Stadien nach ca. 140 Jahren Entwicklungszeit cin Terminalstadium noch
nicht erreicht sein diirfte. Immerhin schwenken in Abb. 8 die dlteren Stadien in Richtung auf
die schwarzen Punkte des Tschierva-Hanges ein, so daB zu dem dortigen Artenbesatz ein gro-
Berer Trend besteht als zum Gegenhang.

Bislang erfolgten die Gruppicrungen mit dem Ziel, Stichproben nach AhnlichkeitsmaBen auf-
zuglicdern. Der mit der Klassifikation verbundene Aspekt des okologischen Wandels 1aft sich
aber aus der floristischen Struktur erst erschlieBen, wenn dic Form der Abhingigkeiten be-
kannt ist. In der nun folgenden Ordination wird es moglich, die Zusammenhiinge zwischen ei-
nem Aufnahmekollektiv und den ursichlichen 6kologischen Faktoren zu erhellen.

Ordinationsverfahren kommen diesem Vorhaben insofern entgegen, als sich die gleitenden
Uberginge in der Artenzusammensetzung gut herausarbeiten lassen. Dies wird dadurch mog-
lich, daf sich vicldimensionale Ahnlichkeitsstrukturen eines Aufnahmekollektivs in moglichst
wenigen Dimensionen iibersichtlich abzeichnen, wofiir mehrere Ordinationsverfahren zur
Verfiigung stehen. Bei der indirekten Gradicntenanalyse wird der floristische Raum zur Inter-
pretation herangezogen. Der Bezug zu den entscheidenden Umweltparametern erfolgt nach
ciner Mustererkennung entweder indirekt auf nicht-numerischem Wege oder man verwendet
kanonische Ordinationstechniken (s.u.). Indem die Ordination im Gegensatz zur Klassifikation
keine Gruppen bildet, sondern Arten bzw. Aufnahmen als Kontinuum auffat, wird dic Er-
mittlung der Gewichte aus allen Arten fiir dic Aufnahmen (und umgekehrt) in der Korrespon-
denzanalyse so lange iterativ wiederholt, bis Arten und Aufnahmen stabile Gewichte erhalten
(reciprocal averaging; zur Ordination s. JONGMAN et al., 1987).
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Eine allcinige Behandlung der Sukzessionsdaten des Tschierva-Vorfelds in eincr kanonischen
Korrespondenzanalyse (CCA; Programmpaket CANOCO, s. TER BRAAK, 1988) lalt
zunichst nur die okologisch bedingten Ahnlichkeitsmuster im floristischen Raum erkennen
(Abb. 9). Dic Kiirzel aus je vier Buchstaben fiir Gattung und Art lassen innerhalb der Punkt-
wolke kaum eine Klare Gruppierung gemeinsamer Elemente erkennen. Dies gilt umso mehr
bei Einbezug aller berechneten Arten, von denen hier viele aus Ubersichtsgriinden fchlen
(wichtige Bereiche lassen sich notfalls als "Lupe” im Detail betrachten, s. Abb. 9). Ein solcher
Ausschnitt in der Nihe des Achsenkreuzes deutet im vorliegenden Fall darauf hin, daff die
dort aufgefithrten Arten in allen Aufnahmen auftreten konnen: mit zunehmender Distanz vom
Ordinationszentrum steigt also die Isolierung des Objekts. Euphrasia minima und Poa alpina
(EUPHMINI, POA-ALPI) bilden demnach standortvage Elemente, wihrend Cerastium uni-
florum und Saxifraga aizoides (CERAUNIF, SAXIAIZO) spezielle Indikatoren sein milssen.
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Abb. 9: Direkte Gradientenanalyse anhand des Datensatzes aus Tab. 1 vom Tschierva-Vorfeld: Kanonische
Korrespondenzanalyse (CCA) der Arten.

Direct gradient analysis of the data set of table 1: canonical correspondence analysis of species.
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Diese letztgenannten isolierten Arten prigen zugleich die Initialphase der Sukzession. Die
nichststchenden Achillea nana bis A. moschata deuten eine Sukzessionsfortsetzung in den 4.
Quadranten hinein an, wo Salix helvetica und S. caprea cine Verbuschungsphase ankiindigen.
Von dort verlduft der Trend in Richtung auf Rhododendron ferrugineum und Juniperus
communis, die beide dem Baumaufwuchs etwas vorauslaufen. Pinus cembra ist bereils
vertreten, Larix decidua folgt im 2. Quadranten. Cirsium spinosissimum, Lotus alpinus und
Trifolium pratense verkiinden Weideeinfliisse, die als Indiz fiir eine fortentwickelte (=
bewceidbare) Vegetation herhalten konnen, Somit zeigt die Arten-CCA im scatter plot einen
Entwicklungsablauf in einer Schleife von oben rechts iiber die untere Mitte zum linken Rand
(CA- bzw, CCA- bedingter "Hufeisencffekt", ein mathematisches Artefakt).

Der prinzipielle Vorteil der indirekten Gradientenanalyse liegt in der leichten Bestimmbarkeit
des Pflanzeninventars einer Probefliche in Relation zu aufwendigen dkologischen Mef3pro-
grammen, da Pflanzenarten klar abgegrenzte Einheiten bilden. Bei der Messung von Okofak-
toren ist zudem nie sichergestellt, ob aus der Vielzahl moglicher Variablen dic erklirenden
ausgewiihlt und ob sie fiir die Vegetation relevant sind.

Im AnschluB an die Arten-CCA 14Bt sich mit aufgenommenen oder iiber Zeigerwerte abge-
leiteten Umweltfaktoren und Formenmerkmalen eine multiple Regression durchfithren. Hier-
bei erfolgt cine Verkniipfung der bislang ermittelten theoretischen Variablen (Muster auf Or-
dinationsachsen) und realen Variablen. Dies ermoglicht cine kanonische Korrespondenzana-
lyse (CCA; TER BRAAK, 1990), ein Modus der multiplen direkten Gradientenanalyse. Je-
doch ist an die Ordinationsachsen aus der CCA gegeniiber der PCA und CA die Bedingung
gekniipft, daB sie Linearkombinationen der gemessenen Okofaktoren bilden missen. Dic Or-
dinationsachsen der CCA sind also die Achsen, entlang derer die Punktwolke der Arten bzw.
Aufnahmen optimal verteilt ist, und die gleichzeitig optimal mit der Gesamtheit der aufge-
nommenen Umweltvariablen korrelicren,

Die in Abb. 10 vorgestellten Strahlenachsen als Ergebnis der CCA muBl man sich nun als
overlay tiber di¢ Arten-CA aus Abb. 9 vorstellen. Aufgefiihrt sind verschiedene Umweltvari-
ablen und Formenmerkmale, die aus einer Datenbank fur jede cinzelne Art resultieren. Im
Beispiel finden acht numerische Variablen Berticksichtigung: Artenzahl, Riickzugsalter und
Hangncigung als konkrete MefBdaten, Stickstoffgehalt, Bodenfeuchte und -reaktion aufl
Grundlage von Zeigerwerten (hier nach LANDOLT, 1977) sowie Ausbreitungstypen- (nach
MULLER-SCHNEIDER, 1986) und Lebensformen-Spektren (wiederum nach LANDOLT;
die letzten beiden bilden hier deswegen keine nominalen Variablen, da sie in die Berechnung
als Prozentwerle eingehen).

Aus der vergleichenden Betrachtung der Art-Umwelt-Bezichungen in Abb. 9 und 10 kristalli-
sieren sich einige okologische Merkmale der Sukzessionstypen im Tschierva-Vorfeld heraus.
Die als Vektoren aufgetragenen Variablen beschreiben tiber die Pleillinge die Bedeutung des
Einflusses. Die Pfeilrichtung wird durch die Ubertragung der Objckte auf das Lot interpre-
tierbar. So spiegelt dic Reihenfolge der Projektionspunkte die Rangfolge der zugehorigen Ar-
ten in bezug aul diese Variable wider. Bei Nominalvariablen wic Lebensform oder Ausbrei-
tungstypus besagt ein langer Pfeil, daB3 einzelne (nicht unbedingt alle!) in Pfeilrichtung lie-
gende Arten an den jeweiligen Faktor gebunden sind.
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Abb. 10: Kanonische Korrespondenzanalyse (CCA) einiger Umweltvariablen und Merkmale auf Grundlage des
Datensatzes aus Tab. 1.
Canonical correspandence analysis of some environmental features based on the data set of table 1.

In Abb. 10 belegt etwa der Reaktionspfeil, daB die beiden Pionicrarten Cerastium uniflorum
und Saxifraga aizoides an einen leicht abweichenden Reaktionswert gebunden sind. Tatsich-
lich ist diese gleichzeitig durch krautige Chamacphyten gekennzeichnete Gemeinschalt an
schwach basisches Ausgangsmaterial gekniipft. Einen Hauptfaktor bildet aber natiirlich das
Riickzugsalter, dessen Pfeilrichtung auf die dltesten Stadien hinweist. Nicht im gleichen Sinne
verliuft der Trend der maximalen Artenzahl, da diese nicht in der spiten Entwicklungsphasc,
sondern im Ubergangsstadium zwischen Gebiischen und lichten Baumbestdnden gegeben ist.
Recht gut lassen sich einige Lebensformen cinordnen: den krautigen Chamaephyten folgen im
2.-3. Sukzessionstadium Nanophanerophyten, wihrend Hemikryptophyten und Mesophanero-
phyten schwiichere und die seltenen Thero-/Geophyten iberhaupt keine Phasenschwerpunkte
bilden. Bei den Ausbreitungstypen zeigen die anemo- und zoochoren Typen einen relevanten
Einfluf, wobei der Eintrag windverteilter Samen den tierverbreiteten vorauseilt. Keine groBe
Rolle spiclen unter den angefithrten Umweltfaktoren die Neigung und dic Obrigen Zeiger-
werte,

OKOLOGISCHE BEURTEILUNG DER SUKZESSION

Dic aus der CCA resulticrende dkologische Interpretation in Abb. 11, die den Streuungsdia-
grammen in Abb. 9 und 10 nachempfunden ist, verdeutlicht cine regulire Sukzessionsverande-
rung. Da die Ordination dic gingigen Vorstellungen zum Standortwandel in einem alpinen
Gletscher-Vorfeld weitgehend bestitigen, sei hier nur auf die weniger bekannten ausbrei-
tungsdkologischen Prozesse eingegangen.



78 RICHTER

So geht aus Abb. 12 hervor, daBl Windsamer mit Kleearten (Trifolium div. spec., Anthyllis)
und Grésern als initiale Sippen am raschesten reagicren (inkl. die vegetative Agrostis
schraderiana, dic aber zunichst per Wind an den Standort gelangt). Strauchwiichsige Salix-
Arten als weitere anemochore GroBgruppe kommen in der mittleren Besiedlungsphase zum
Tragen. Windverbreitete Arten iiberwiegen im vorliegenden Fall eines hochgelegenen Stand-
ortes auch daher, als sie aus allen Himmelsrichtungen eingetragen werden, also auch hangauf-
warts. Hingegen stammen dic cbenfalls in der ersten Besiedlungsphase bevorteilten Hydro-
und Chamaechoren zunichst von hoher gelegenen Standorten, da Wasser und Schnee als
Transportagenzien der Schwerkraft folgen (z.B. Steinbrech-Gewichse: Saxifraga div. spec.).

Mit zunchmendem Sukzessionsalter gewinnen zoochore Arten an Bedeutung, die vor allem
von ticfer gelegenen Standorten cingetragen werden. Dies gilt weniger fiir Epichore, die als
Haft- oder Klettfriichte schon friihzeitig von durchstreifendem Gams- oder Rotwild verbreitet
werden. Jedoch spiclen Endochore und vor allem Dysochore erst in der letzten der in Abb. 12
abgetragenen Phase eine groBere Rolle. Im ersten Fall erfolgt die Verbreitung durch Siuger,
Vogel und ferner Insckten, die das Gebict neben der Querung schon nutzen, sich somit linger
darin aufhalten und Fakalien freisetzen (Kerne von Juniperus, Lonicera und Vaccinium div.
spec.). Im zweiten Fall werden Samen zu Depots zusammengetragen, spiter aber vergessen
(vor allem Arvensamen durch sibirische Tannenhiher, vgl. HOLTMEIER, 1993).

Pioniere aus mehrjahrigen Krautern mit dauerhaften

Trieben auf kiihlen Standorten mit relativ
basenreichen, frischen Baden

staudenreiche Formationen mit Einzelbdumen
auf stark durch Weidewirtschaft iiberformten

Standorten
niedriges Gebiisch windverbreiteter

artenreiches Gebiisch mit aufwachsenden Straucher auf relativ frischen Biden

Nadelbdumchen selbstverbreiteter Arten auf
basendrmeren und stickstoffreicheren Biiden

dkologische Interpretation der CCA ——

Abb. 11: ZusammengefaBte Interpretation des dkologischen Standortwandels im Verlauf von vier Sukzessions-
phasen auf Grundlage der Abb. 8 und 10.
Compiled interpretation of ecological change of the sites within four phases of succession, based on fig. 9, 10.
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Abb. 12: Prozentuale Verteilung der Arten nach Ausbreitungstypen im Vorfeld des Tschierva-Gletschers, nach
Deckungsgrad gewichtet. | = bis 12 Jahre, If = 12-90 Jahre, il = mehr als 90 Jahre eisfrei. Pfeile: Richtung der
Zunahme

Proportional distribution of species of different types of expansion in the foreland of the Tschierva Glacier,
weighted by values of coverage. | = up to 12 years, If = 12-90 years, Il = more than 90 years exempt from ice.
Arrows: direction of increase.

Das allmiéhliche Zusammentreffen von Pflanzen mit unterschiedlichen Ausbreitungsstrategien
diirfte in den Ubergangsphasen zwischen Initial- und Terminalstadium einen Artenboom aus-
losen. Andeutungsweise geht dies schon aus der Gegeniiberstellung der Artenzahl typischer
Bestiinde aus vier verschiedencn Sukzessionsstadien hervor (Abb. 13 und Tab 2). Bleibt zu
iiberpriifen, inwiefern in Primirsukzessionen die Ubergangsstadien, dhnlich wie bei zahlrei-
chen Sekundirsukzessionen (RICHTER, 1989), cine besonders hohe Nischenvielfalt aufwei-
sen.

Im ersten Beispiel eines niedrigen Sukzessionsalters sind erst 12 Arten etabliert, die insgesamt
eine Uberdeckung von 1-2% ergeben. Da diese Fliche fast ausschlieBlich von Steinen, Grus
und Sand dhnlicher Farbe geprigt wird, ist von relativ cinheitlichen mikrothermischen Ver-
hiltnissen auszugehen, Dics trifft insbesondere fiir die Maximaltemperaturen an der Boden-
oberflache zu, die ebenso wic in den anderen Beispiclen gleichzeitig an 35 Stellen im m>-Ra-
ster erfaBt sind. Die Standardabweichung liegt hier mit 7,4 K deutlich unter den entsprechen-
den Werten der anderen Flichen (stets groBer als 10 K; vgl. Tab. 2). Trotz eines recht hohen
Durchschnittswertes zeigt die relativ groie Amplitude von 32 K zwischen kiltestem und wirm-
stem Wert (22° C bzw. 54° C), daB es zwischen groBeren Steinen durch Schattencinwirkung
rasch abkiihlen kann.

Im zweiten Standort haben sich neben Krautern und Grésern schon erste Salix-Straucher eta-
blierl. Die Deckung der Strauchschicht betrigt immerhin 7%, die Kraut- und Zwergstrauch-
schicht 9%, auBerdem ist eine Uberdeckung von 35% durch poikilohydre Moose und Flechten
zu vermerken. Gerade letztere tragen dazu bei, da3 die mittlere Temperatur an diesem Stand-
ort am hichsten liegt, da an acht von 35 Stellen die Werte 50°C iibersteigen. Hier verhindern
die ausgetrockneten Moose und Flechten einen latenten Umsatz der Strahlungsenergic und
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sorgen somil fiir einen Heizeffekt. Aber auch die Standardabweichung ist an diesem Standort
mit 11,1 K hoch, da unter den Biischen dic niedrigsten Maxima bei 19°C liegen.

Ahnliches gilt fiir den mit 38 Arten besonders reichen dritten Standort, in dem neben ver-
schicdenen buschformigen Salices bereits erste Baumchen vertreten sind; dic Baumschicht
belauft sich hier auf 15%, die Zwergstrauchschicht auf 60%, wihrend die Krautschicht nur
noch 15% umfafit. Die intensivere Strauchiiberdeckung bedingt cine Verringerung der mittle-
ren Maximaltemperatur (34°C). Jedoch bleibt die Standardabweichung hoch, da dic Boden-
oberfldchentemperaturen iiber den nach wie vor bestehenden poikilohydren Flechten und
Moosen bis zum absoluten Maximalwert von 61°C ansteigen, gleichzeitg die Tiefstwerte aber
wieder unter 20°C liegen (Amplitude von 45 K).

Mit 21 Arten ist die floristische Vielfalt am letzten Standort wieder deutlich geringer. Dies
hingt nun mit der nahezu geschlossenen Uberschirmung und der zunchmenden Rohhu-
musproduktion der bestandsbildenden Koniferen zusammen. Durch die Uberschattung ist die
mittlere Maximaltemperatur auf einen relativen Tiefstwert von 24,7°C herabgedriickt, wobei
anzumerken bleibt, dafl nur noch an zwei Stellen mehr als 50°C, jedoch an 14 Stellen weniger
als 20°C erreicht werden. Immerhin liegt die Amplitude noch immer recht hoch, da in dem
allgemein schattigen Bestand Strahlungsflecken auf Rohhumus (geringe Warmeleitfihigkeit)
auftreten.

Nachdem nun zumindest bei den Bodenoberflachentemperaturen ein Beleg fiir eine artenlor-
dernde Nischenvielfalt erkennbar wird, bleiben kurz entsprechende Zusammenhénge mit an-
deren Okofaktoren aufzuhellen. Dies betrifft ctwa die an die Verdunstungsrate des Oberbo-
dens gekoppelte Bodenfeuchte. Hier 1iBt sich aus den Angaben in Tab. 2 ableiten, daB mit zu-
nchmender Uberschirmung und steigendem Humusgehalt die Bodenfeuchte im Mittel zu-
nimmt und letztlich auch die Variabilitit, da kleine unbewachsene Flichen selbst im letzten
Stadium noch fiir Ausreiler sorgen. Die Humusanreicherung wird durch sinkende mittlere
pH-Werte gekennzeichnet, die von pH 8,6 iiber 6,3 und 6,1 abfallen, im letzten Fall allerdings
wieder auf pH 6,6 ansteigen. Fiir die pH-Werte LBt sich ebenfalls eine erhihte Standardab-
weichung in den beiden Ubergangsphasen belegen, so daB auch hier wicder ein Zusammen-
hang zur temporiren Artenvielfalt bestcht.

Tab. 2: Einige mikroklimatische Kennwerte von Tagesmessungen an einem Strahlungstag (3.-4.8.1992,
Bodenoberfidchentemperaturen) und Bodenfeuchtewerte auf den in Abb. 13 vorgesteliten vier Standorten.

Sukzessionsalter ca. 5 ca. 25 ca.75 ca. 125 Jahre
Temperaturminimum 22,0°c 19,0°C 16,0°C 14,0°C
Temperaturmaximum 54,0°C 59,0°C 61,0°C 55,0°C
Temperaturamplitude 13.30 Uhr MEZ: 32,0 K 40,0 k 45,0 K 41,0
Standardabweichung 7,4 K 11,1 K 11,2 K 10,7 K
Temperaturmittel 37,5°C 40,2°C 34,2°C 24,7°C
Bodenfeuchtespanne 0,7-3,5% 2,2-7,6% 0,2-8,0% 3,5-29,0%
Bodenfeuchtemittel 2,6% 4, 4% 4,9% 6,7%

Artenzahl 12 19 38 21
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Bezeichnend fiir die Ubergangsphasen zwischen erstem und letztem Sukzessionsstadium ist
aber nicht nur die standortinterne Artenvielfalt, sondern auch die generelle Gesellschaftsviel-
falt. Dies betrifft wiederum die dritte Phase zwischen dem 41. und 90. Riickzugsjahr im beson-
deren Malle, wie der Blick auf ein weiteres Klassifikationsergebnis zeigt (Abb. 14). Dieser auf
einen Raum von rund 500 m Breile tbertragbare Zeitabschnitt (Abb. 5) ist im Dendrogramm
in allen Klassen vertreten: sowohl im linken als auch im mittleren und rechten Teil des Clu-
sters treten Artengemeinschaften dieser Altersgruppe auf. Daraus erfolgt ein Hinweis auf das
breite Gesellschaftsspektrum in diesem Bereich, wo nach Storungen wieder Ahnlichkeiten mit
den Anfangsstadien auftreten (z.B. 9. Standort von links: 50 Jahre), aber auch weit fortge-
schrittene Entwicklungsstadicn vorkommen (z.B. 3. und 8. Standort von rechts: 65 bzw. 55
Jahre). Auch der gesamte mittlere Abschnitt, der etwas gleichformigere Ahnlichkeitniveaus
einnimmt, setzt sich aus verschidenen Altersgruppen zusammen. Die Sukzession verlault also
keineswegs so gleichformig, wie es beschricbene Idealvorstellungen oder das Schema in Abb,
11 erwarten lassen.

MORPHODYNAMISCHE EINFLUSSE AUF DIE PFLANZENSUKZESSION UND DIE ZEIT
DANACH: OPEN END?

Die hiufige partielle Uberformung des Gletschervorfeldes durch riickschreitende Erosion des
Hauptbachs, durch Hochfluten in den Wildbachen, randliche Lawineneinwirkung oder parti-
ellen Schneedruck verhindert cine gleichformige Etablierung der Vegetation in gesetzmaBigen
Sukzessionsschritten. Vielmehr sorgen Einbriiche mit regressiver Wirkung von Beginn an fiir
eine Formationsheterogenitat und ungleichmiiflige Assoziationsbildung, die sich durch ein Ne-
beneinander verschiedener Altersstufen auszeichnet.

Aus geomorphologischer Sicht liegen die Prozesse fir derartige Riickschlage auf der Hand:
frische Akkumulationen von Stauch-, Grund- und Ablationsmorinen sind vor allem gegeniber
Umlagerungsprozessen bei Hochfluten besonders anfillig. Im vorliegenden Fall kann dies in-
folge von schlagartigen Bachdurchbriichen bei Gletscherstiirzen in den Rosegsee erfolgen,
noch hiufiger aber nach sommerlichen Starkregen. Hier kommt es nicht nur zu kleinrdumigen
Verlagerungen, sondern im rektalen Bereich des ausgedehnten Verwilderungsbereiches auch
zu rickwirtigem Einschneiden. Der Komplex der fluvioglazialen Aufschotterung greift auf
dicse Weise immer weiter in das Vorfeld ein. Dic in Abb. 4 cingezeichneten Schotterfldchen
zwischen dem Moranenkomplex sind in Luftbildern aus den SOcr Jahren noch kaum festzu-
stellen und dehnen sich jihrlich aus. Innerhalb der Moridnenlelder sind die zahlreichen lokalen
Umlagerungen als "trigger” [ir dic Wege der Pflanzensukzession besonders wirksam.

In Anlehnung an REMMERT (1988) verursachen also Katastrophen bzw. Storungen gerade
zu Beginn der natiirlichen Sukzession eine gemischte Altersstruktur der Vorfeld-Vegetation.
Solche Impulse haben in der Folgezeit zur Konsequenz, daB sie innerhalb der einzelnen Riick-
zugsstadien Kohortbestinde verhindern, also kein synchrones Absterben alternder Bestinde
auftreten kann ("cohort senescence”, MULLER-DOMBOIS, im Druck). Flachenhalle "stand-
level dicback processes” diirflen demnach [ir Primérsukzessionen auf vulkanischem Substrat
typischer sein als aul Gletscher-Vorfeldern im Hochgebirge.

Dort erfolgt hingegen das Absterben von Einzelbaumen zu unterschiedlichen Zeiten und ver-
ursacht mosaikartige Liicken mit entsprechenden Mikrosukzessionen (Mosaik-Zyklus-Theorie
nach REMMERT, 1991, entspricht in etwa ciner "cyclic microsuccession” nach FORCIER,
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1975). Ein Terminalstadium ist im Falle des Tschierva-Vorfeldes noch nicht errcicht, wie die
Ahnlichkeits-Unterschiede zwischen den iltesten Stadien und den ctablierten Standorten in
der Umgebung belegen (Abb. 8). Ob dicse Situation auf eine schr langsam fortschreitende
Sukzession im Spatstadium zuriickgeht oder auch aufl Weidceinfliisse, bleibt hier unklar.
Denkbar ist nach den Ausfithrungen zu den Storungseinwirkungen jedoch auch eine fortwiih-
rende Aullichtung auf dem Weg zum Terminalstadium, so daB letzteres schon vor ciner Stabi-
lisierung Liicken aufweist. Solche "treefall gap effects” (SHUGART, 1984) diirften die Ausbil-
dung ciner eindeutigen SchluBgesellschaft cher verhindern.

Bei regelmaBigen Storungen schon in frithen Sukzessionsstadien kann es bereits vorzeilig zur
Ausbildung cine Art Mosaik-Zyklus kommen. In Anlchnung an das jungst beschricbene
“carousel model” (VAN DER MAAREL et al., 1993) treten hier bestindige Variationen in der
Zusammensetzung mit periodischem bzw. episodischem Vorkommen und Verschwinden ein-
zelner Arten auf. Bei der Betrachtung der iiberwiegend krautigen Pflanzen sind kleinere Um-
wilzungen einzubeziehen, wobei etwa das Umwenden einiger Steine u.U. bereits ein erncutes
Karussell in Gang setzt,

Abb. 13 (nebenstehend): Pflanzenmuster auf vier Standorten unterschiedlichen Sukzessionsalters im
Tschierva-Vorfeld. Die Fldchen dienten zugleich der Untersuchung zur Diversitit der Bodenfeuchte, Boden-
reaktion und Oberflachentemperatur (s.a. Tab. 2).

Plant patterns of four sites of succession of different age in the foreland of the Tschierva Glacier. At the same
time, the areas served for investigations in the diversity of soil moisture, acidity and surface ternperatures
(table 2).

Legende /Legend:
4\.__. Pinus cembra 8 Larix decidua
% Salix nigricans Alnus viridis
%l Salix helvetica, Salix spec. Salix serpillifolia
%___ Rnhododendron ferrugineum Lonicera caerulea
L - Juniperus communis ssp. alpinus Vaccinium gaultherioides
Cerastium arvense ssp. strictum, Galium anisophylium,
't Poa glauca, Poa nemoralis * Helianthemum grandiflorum, Leontodon hispidus,
Leontodon helveticus
" Poa alpina, Phleum alpinum % Thymus praecox ssp. polytrichus, Antennaria dioica, Hieracium
pilosella
. Deschampsia flexuosa, Juncus trifidus o Veronica fruticans, Euphrasia minima, Campanula cochleariifolia
., Trifollum pallescens, Trifolium badium, @ Saxifraga bryoides, Saxifraga aizoides

Anthyllis vulneraria

Sempervivum montanum, Sempervivum £ Achillea moschata
arachnoideum, Saxifraga paniculata

¥ Epilobium fleischeri & Biscutella laevigata, Solidago alpestris

Flechten/Moose - Schotter Streu & Steine @ Stamm
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Abb. 14: Dendrogramm der Arten-Ahnlichkeiten der 76 Sukzessionsaufnahmen im Tschierva-Vorfeld. Halb-

wegs dhnliche Gruppen lassen sich bei den Anfangsstadien links (= Kreuzchen ) und bei den spaten Stadien
rechts (= Vollkreise) ausmachen. In den Zwischenstadien sind die Altersstufen (untere Zahlenwerte) stark ver-
mischt.

Cluster of species similarity of the 76 plots of succession in the foreland. Note the fairly similar groups of the
initial stages on the left side (= cross marks) and of the later stages (= black circles). The intermediate stages
show a mixture of different ranks of age (years in numbers, below),

An dieser Stelle erscheint cine Abgrenzung des Mosaik-Zyklus-Modells langlebiger Pflanzen-
gemeinschaften gegeniiber kurzlebigen mit Karussell-Effekten angemessen. So kénnte man fiir
den crsten Fall davon ausgehen, daf in dichten Bestinden viele Storungen abgefangen werden.
Pulfereffekte bestehen hierbei vor allem bei klimatischen Anomalien, da dic Uberschirmung
fir eine interne Steuerung mit Ausgleichsfunktion sorgt. Verinderungen verlaufen relativ zy-
klisch, da sic vor allem vom spezifischen Lebensalter gesteuert werden.

Demgegeniiber bezicht sich bei etwas weiterer Begriffsfassung das Karussell-Modell auf Ge-
meinschaften mit vielen kurzlebigen Arten unterschiedlicher Stérungsreaktionen. Die Puffer-
cffekte gegeniiber klimatischen Anomalien sind in offenen Bestianden geringer. Da mit vorzei-
tigem Absterben einzelner Arten zu rechnen ist, verlaufen Verédnderungen cher azyklisch. Ent-
sprechende Theorien miifiten jedoch durch weitere populationsdkologische Studien untermau-
ert werden,

Die im Begriff "Karussell" beinhaltete raumliche Rotation von Pflanzengruppen innerhalb ei-
ner Assoziation kann dagegen nicht als prinzipieller Unterschied gegeniiber dem Mosaik-Zy-
klus-Modell gesehen werden. Auch bei Waldzyklen im Sinne von REMMERT (1991) diirfte
cine Rotation bzw. eben cin Karussell andersartiger Baumgruppen auf groBeren Liicken die
Regel sein, wobei es sich hier jedoch wegen der lingeren Verweildauer der Komplexe um eine
voriibergehend andere Assoziation handelt. Demnach kann eine Sukzession unter natiirlichen
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Voraussetzungen nicht in ¢ine stabile Terminalgescllschaft iiberleiten, sondern es bleibt auch
weiterhin ein dynamischer Wechsel im Sinne der "zyklischen Mikrosukzessionen” erhalten.

So wie im Falle des Mosaik-Zyklus-Modells das Klimax-Konzept zu hinterfragen ist (vgl.
BOHMER, in diesem Heft), mufl im Falle des Karusscll-Modells das Nischen-Konzept neu
beleuchtet werden: alle Arten dieser Pflanzengemeinschaft haben die gleiche Habitatsnische,
etwa den "iiberspiilungsgefihrdeten Muldenbereich im Komplex der Ablationsmorine”. Die
meisten dieser Arten sind kurzlebig und besitzen innerhalb oder auch auBerhalb der Habitats-
nische kleinere Regenerationsnischen, von wo aus sie sich ausbreiten konnen. Die Artenvaria-
tion resultiert aus der individuellen Fihigkeit, sich zu etablieren, zu reetablicren bzw. zu rege-
nericren. Sie machen dabei vom Nebeneinander jeweils vorteiliger Bedingungen in den Mikro-
standorten und von komplexen raumzeitlichen Ausbreitungsstrategien Gebrauch (VAN DER
MAAREL et al, 1993). Etabliert sich eine Kriuterflur mit mehr oder weniger hohem
Strauchanteil zu einer angepaBten Spezialgesellschalt mit bleibender hoher Dynamik, so er-
scheint fir sic der Begriff "Terminalstadium" nicht ganz treffend. Hierzu kdnnen ctwa iber-
dauernde Weidenroschen- oder Alpenlattich-Schotterfluren zihlen (Epilobietum fleischeri
oder Adenostylo-Cicerbitetum).

Ob ein Habitat-Karussell tatsichlich als solches fortlebt, hiingt entscheidend von Nachbar-
schaftsentwicklungen im Einzugsbereich des Standorts ab. Sobald oberhalb gelegene Okotope
durch fortschreitende Sukzessionen eine weitgehende Versiegelung im Sinne von bannenden
Gebiischen oder Baumstandorten erfahren, lassen auch die Karussell-Effekte im EinfluBgebiet
nach. In dicsem Falle ist dann theoretisch von cinem Einscheren in cine weiterfithrende Suk-
zession bis hin zu cinem "Terminalstadium mit Mosaik-Zyklus" auszugehen, wic es etwa das
mittlere Schema in Abb. 15 beschreibt. Hierzu kdnnen auch Griinerlen- oder Weidengebiische
(Alnetum viridis oder Salicetum helveticae) zihlen.

DaB eine erhebliche Standort-Diversitat gerade in labilen Hochgebirgsstandorten verbreitet
ist, kommt nicht von ungefihr: hier liegen Bereiche erhohter katastrophaler Einfliisse, so daf3
die Erforschung von Mosaik-Zyklen oder Karussell-Effekten im Hochgebirge Vorteile fir das
Gesamtverstindnis erbringt. Dies gilt fiir Standorte verstirkter Abtragung noch mehr als fiir
solche erhohter Akkumulation. Gerade die Gunstlage des Tschicrva-Vorleldes im Wald-
grenzokoton mit der daran gekoppelten Artenvielfalt (Abb. 7) diirfte eine rasche, gleichfor-
mige Sukzession cher verhindern als begiinstigen. Denn es ist davon auszugehen, daB ein gro-
Berer Samenpool mehr Variationsmoglichkeiten einer Gesellschaltsabfolge ermoglicht als ein
kleiner.

Die zufilligen Spielvarianten (Abb. 15) der Vegetationsentwicklung im Vorfeld des Tschierva-
Vorfelds machen deutlich, daB nicht nur gecomorphologische Storfaktoren eine Vielzahl an
Sukzessionswegen verursachen. Vor dem Hintergrund zahlreicher Wege mit verschiedenarti-
ger Dynamik erweisen sich die von Geobotanikern bevorzugten Erhebungen aufl Dauerqua-
dratflachen als wenig hilfreich. Fiir dic Sukzessionsforschung bictet sich bei Gletscher-Vorfel-
dern die aus geowissenschaftlicher Sichtweise entwickelte Mcthode der hier verwendeten
"location-for-time-substitution" an, dic bei Vegetationskundlern noch auf Skepsis stoft.
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Abb. 15: (Nebeneinander verlaufende) Wege einer ungestérten Sukzession und zwei unterbrochener Sukzes-
sionen: in der Mitte mit einmaligem Riickschiag und folgender Weiterleitung in ein Terminalstadium mit Mo-
saik-Zyklen; rechts ein haufig gestdrter Standort mit Einmundung in ein Habitat-Karussell. Die Starke der Li-
nien deutet die Artenzahiverdnderungen an.

Parallel running paths of undisturbed succession (left side) and of two interrupted successions: in the middle
with a unique backstrike and sequent flow to a final stage with mosaic ¢ ycles; at the right a frequently distur-
bed stand with entrance into a habitat-carousel. The thickness of lines marks the alteration of species num-
bers.
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