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Faktoren und Prozesse der Besiedelung im alpinen Neuland

— Brigitta Erschbamer, Innsbruck —

Abstract

The retreating alpine glaciers offer abundant new areas for colonization. Primary succes-
sions were well studied since more than 100 years, however the essential processes govern-
ing colonization are hardly known.

Since 1996, investigations were carried in a central alpine glacier foreland in order to ana-
lyze the strategies of the colonizers along the whole chronosequence by comparing life histo-
ries of pioneer, early and late successional species. Several hypotheses were tested: (i) pio-
neers have many small long-lived seeds with a high germination capacity and a fast growth
potential; (ii) a seed bank will be developed slowly with highest densities on the oldest
moraines; (iii) seed rain will be low on the youngest moraines due to the sparse colonization
there and the large distance to the seed sources; (iv) the growth potential should be high in
pioneer species and lower in late successional ones; (v) population growth should be pro-
gressive in pioneer species with fecundity being the most important factor for population
development.

The results did only partly confirm these hypotheses. Discriminating traits were hardly
found for pioneer -, early - and late successional species. Colonization in permanent plots was
governed by facilitation, competition and species-specific traits. Population growth depended
highly on the survival of adult individuals along the whole successional gradient.

Key words: colonization, glacier foreland, growth potential, pioneer species, population
growth rate, primary succession, seed bank, seed rain, survival.

1. Einleitung

Mit dem Riickzug der Alpengletscher wird in der alpinen Stufe Jahr fiir Jahr sehr viel Neu-
land geschaffen. Die Abschmelzraten betrugen beispielsweise im hinteren Otztal (Tirol,
Osterreich) im 20. Jht. durchschnittlich 14 m pro Jahr, mit Maxima von > 60 m (JUEN 1998).
Wihrend der Verlauf der Primédrsukzession in Gletschervorfeldern bereits seit mehr als 100
Jahren vegetationskundlich dokumentiert wird (rev. in MATTHEWS 1992, BURGA 1999,
RAFFL & ERSCHBAMER 2004), sind die entscheidenden Faktoren und Prozesse, die dabei
ablaufen, nur teilweise geklart (CHAPIN et al. 1994, STOCKLIN & BAUMLER 1996, JUMP-
PONEN et al. 1998, 1999, NIEDERFRINIGER SCHLAG & ERSCHBAMER 2000, ERSCHBA-
MER et al. 2001, 2008, MONG & VETAAS 2006, WEPPLER et al. 2006). Die neuen Flachen
stellen sehr unwirtliche Lebensrdume dar, denen ein Boden und damit auch eine Diasporen-
bank fehlen (CHAPIN et al. 1994, STOCKLIN & BAUMLER 1996); die Topographie ist sehr
heterogen ebenso wie die Feuchtigkeits- und Nahrstoffbedingungen des Substrats (CHAPIN et
al. 2004).

Die Neubesiedelung wird sowohl von abiotischen als auch von biotischen Faktoren
bestimmt. MATTHEWS (1992) gibt vor allem das Mordnenalter, die Partikelgroe und die
Mikrotopographie als entscheidende abiotische Faktoren fiir das Aufkommen von Pflanzen-
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arten an. Unter den biotischen Faktoren sind die Samenverfiigbarkeit, die Keim- und Uberle-
bensfahigkeit, das Wachstumspotential und die Reproduktionsstrategien zu nennen (HARPER
1977, TSUYUZAKI & DEL MORAL 1995, STOCKLIN & BAUMLER 1996). Mit dem Voran-
schreiten der Primérsukzession sollten die Interaktionen zwischen den Pflanzen zunehmend
an Bedeutung gewinnen (WALKER & DEL MORAL 2003).

Will man die Besiedelung von Neuland im Vorfeld der Gletscher verstehen, erscheint es
notwendig, die Lebensgeschichte der beteiligten Arten zu untersuchen. Ziel der nunmehr seit
1996 andauernden Gletschervorfeldprojekte im hinteren Otztal (Tirol, Osterreich) war es, die
Besiedlungsstrategien und -mechanismen umfassend zu ergriinden. Pionier-, Folge-, und
spite Sukzessionsarten wurden dabei verglichen hinsichtlich DiasporengroBe und -anzahl,
Keimfdhigkeit, Etablierung, Wachstumspotential und Populationsentwicklung.

Folgende Hypothesen sollten dabei getestet werden:

1. Pionierarten haben sehr viele, sehr kleine Diasporen, die ausgezeichnet sind durch eine
lange Lebensdauer und gute Keimféhigkeit. Eine rasche Wachstumsrate der Individuen
sollte vorherrschen.

2. Eine Diasporenbank wird im Gletschervorfeld erst langsam aufgebaut; die hochste Anzahl
an Diasporen diirfte in den dltesten Mordnenfldchen zu finden sein.

3. Der Diasporenregen wird auf den jiingsten Mordnenfldchen noch sehr niedrig sein auf
Grund der spérlichen Besiedelung in diesem Stadium und der Distanz zu den Diasporen-
quellen.

4. Pionierarten sollten ein hoheres Wachstumspotential als Folgearten oder spite Sukzessi-
onsarten haben.

5. Bei Pionierarten sollte die Fekunditét eine hohere Bedeutung fiir das Populationswachs-
tum haben, wihrend Wachstum und Uberleben als entscheidende EinflussgroBen fiir Fol-
gearten und spite Sukzessionsarten angenommen werden.

Generell interessierte die Frage, ob es einheitliche Muster bzw. Strategien fiir Pionier-,
Folge- und spite Sukzessionsarten gibt.

2. Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet ist das Gletschervorfeld des Rotmoosferners in den Otztaler
Alpen (Obergurgl, Tirol, Osterreich, 46°45°N, 11°02°E) auf 2300 — 2450 m Meereshdhe. Das
Gebiet liegt im Bereich des Otztal-Stubai-Komplexes (FRANK et al. 1987, HOINKES &
THONI 1993). Es {iberwiegen Orthogneise mit quarz-feldspathaltigen Gesteinen, Amphiboli-
ten und Phylliten. Der Talgrund wird durch Marmore und Amphibolite des Schneeberger
Zuges bestimmt (HOINKES & THONI 1993).

Die einzelnen Morinen sind im Gelénde leicht ersichtlich (Datierung: GERNOT PATZELT
1995 unpubl.), so vor allem jene der Gletscherstinde 1971, 1923 und 1858. Die Vegetations-
kartierungen des Gebietes erfolgten durch JOCHIMSEN (1962) und RUDOLPH (1991). Aktu-
elle Vegetationsbeschreibungen stammen von ERSCHBAMER et al. (1999), RAFFL &
ERSCHBAMER (2004) und RAFFL et al. (2006). Die allerersten Siedler auf den frisch vom
Eis befreiten Flachen sind heute Saxifraga aizoides und S. oppositifolia. Als weitere Pionier-
arten erscheinen Linaria alpina, Oxyria digyna, Cerastium uniflorum. Unter den Folgearten
treten Trifolium pallescens, Artemisia genipi, Achillea moschata, Geum reptans, Salix spp.,
Erigeron uniflorus, Gnaphalium spp. auf. Spite Sukzessionsarten auf den éltesten Mordnen-
flachen sind Kobresia myosuroides, Anthyllis vulneraria ssp. alpicola (= Anthyllis alpicola),
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Agrostis alpina, Leontodon hispidus. Poa alpina und Campanula scheuchzeri kommen als
ubiquitdre Arten im gesamten Gletschervorfeld vor.

Die Nomenklatur der Arten folgt FISCHER et al. (2005).

3. Methoden

3.1 Diasporengrofie und Lebensdauer: pro Art wurden 20 Diasporen gesammelt, gewogen
und Mittelwerte berechnet. Zur Feststellung der Lebensdauer wurden Diasporen von 9 aus-
gewdhlten Arten (Achillea moschata, Anthyllis alpicola, Artemisia genipi, Geum reptans,
Linaria alpina, Oxyria digyna, Trifolium pallescens, Saxifraga aizoides, Saxifraga oppositi-
folia) fiir 0, 1, 2, 5 Jahre zu je 100 Stiick pro Art (90 bei Oxyria) in Polyester-Sackchen ein-
gendht und vergraben (SCHWIENBACHER & ERSCHBAMER 2002). Die Vergrabungsexperi-
mente erfolgten in der Morédnenfldche des Gletscherstandes 1971, die Vergrabungstiefe betrug
3 cm. Keimungsexperimente wurden zu Versuchsbeginn bzw. nach den jeweiligen Vergra-
bungszeitpunkten in der Klimakammer unter standardisierten Bedingungen durchgefiihrt
(SCHWIENBACHER & ERSCHBAMER 2002, SCHWIENBACHER et al. 2010).

3.2 Fiir die Diasporenbank-Bestimmung wurden sofort nach der Schneeschmelze im Jahre
2004 Bodenproben im Bereich der drei Gletscherstinde 1971, 1923, 1858 jeweils in 0-5 cm
Bodentiefe nach der Methode von THOMPSON et al. (1997) entnommen. Pro Mordne wurden
100 Stechzylinderproben (8 cm Durchmesser, 5 cm Tiefe) gesammelt und nach Volumenkon-
zentrierung (TER HEERDT et al. 1996) in Saatschalen zum Auskeimen gebracht. Die Keim-
linge wurden gezdhlt und bestimmt oder so lange in Multitdpfen kultiviert, bis eine Bestim-
mung moglich war. Im Winter wurden die Proben bei +4°C gelagert und von Friihjahr bis
Herbst 2005 erfolgte die Fortsetzung des Keimungsverfahrens mit derselben Methodik
(MARCANTE et al. 2009a).

3.3 Der Diasporenregen, d.h. die Anzahl an anemochor ausgebreiteten Diasporen, wurde
in den Jahren 2004 und 2005 bestimmt. Trichterfallen mit einem Durchmesser von 10 cm
wurden an den 20 Probefldchen pro Mordne ausgebracht, wo vorher die Bodenproben fiir die
Diasporenbank gesammelt wurden. In 10-14tdgigen Abstinden erfolgte die Entleerung der
Fallen. Die Auszdhlung und Bestimmung der Diasporen erfolgte unter einem Stereomikro-
skop (FINCH 2008).

3.4 Die Entwicklung von Dauerflichen wurde im Bereich von jungen Morénen (35 und
50 Jahre eisfrei) an unbewachsenen und bewachsenen Standorten in 25 x 25 cm gro3en Dau-
erflichen iiber 12 Jahre hinweg untersucht. Im Bereich der 35 Jahre eisfreien Mordne waren
die bewachsenen Dauerflachen zu Versuchsbeginn im Jahre 1996 mit Saxifraga oppositifolia
und S. aizoides bestanden, im Bereich der 50 Jahre eisfreien Mordne dominierte Trifolium
pallescens. Insgesamt wurden 40 Dauerfldchen angelegt (NIEDERFRINIGER SCHLAG &
ERSCHBAMER 2000), wovon die Hélfte mit einer Samenmischung aus Gletschervorfeldarten
behandelt wurde (NIEDERFRINIGER SCHLAG 2001). 1996-1998 wurde das Keimlingsauf-
kommen und das Uberleben der Keimlinge untersucht (NIEDERFRINIGER SCHLAG &
ERSCHBAMER 2000); von 2002 bis 2008 wurde jeweils wihrend der Hauptvegetationszeit
die Deckung der Arten aufgenommen (ERSCHBAMER et al. 2008).

3.5 Die Wachstumsraten ausgewihlter Gletschervorfeldarten wurden in der Klimakammer
unter standardisierten Bedingungen getestet, wobei temperaturméBig ein optimaler Julitag
des Rotmoostales simuliert wurde (NIEDERFRINIGER SCHLAG 2001). Die Biomassenbe-
stimmung erfolgte nach 100 Tagen Wachstumszeit (Trockengewichtsbestimmung nach
Trocknung der ober- und unterirdischen Pflanzenteile bei 80°C fiir 48 Stunden im Trocken-
schrank).
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3.6 Das Populationswachstum ausgewihlter Arten (Pionierart: Saxifraga aizoides, Folge-
art: Artemisia genipi, spite Sukzessionsart: Anthyllis alpicola, ubiquitire Art: Poa alpina)
wurde in den Jahren 2004-2006 im Bereich der Gletscherstande 1971, 1923, 1858 untersucht.
Mit Hilfe von Matrixmodellen wurden die Wachstumsraten der Populationen (A) ermittelt.
Die Ergebnisse der Elastizititsmodelle wurden in ein Dreiecksmodell (SILVERTOWN et al.
1993, SILVERTOWN & FRANCO 1993) iibertragen, um den relativen Beitrag von Wachstum,
Uberleben und Fekunditit am Populationswachstum abschitzen zu kénnen (MARCANTE
2008, MARCANTE et al. 2009b).

4. Ergebnisse

4.1 Diasporengrofie und -lebensdauer

Die allerersten Siedler (Saxifraga aizoides und S. oppositifolia) wiesen zahlreiche, winzig
kleine, leichte Samen auf (Tab. 1). Andere Pionierarten des Gletschervorfeldes wie z.B. Cera-
stium uniflorum (Tab. 1 bzw. SCHWIENBACHER & ERSCHBAMER 2002, SILVIA MARCAN-
TE unpubl.) zeigten allerdings deutlich hohere Diasporengewichte. Eine tendenzielle Zunah-
me des Diasporengewichtes mit zunehmendem Morédnenalter war auffallend. Die Diaspo-
renanzahl variierte sehr stark und nahm tendenziell von den Pionierarten zu den spéiten Suk-
zessionsarten ab.

Tab. 1: Diasporengewicht (in mg), Diasporenanzahl pro Kapsel oder Infloreszenz, Wachstumsraten
(Trockengewicht TG in mg) und spezifische Blattfliche (SLA mm?*mg) ausgewihlter Arten
des Rotmoos-Gletschervorfeldes.

Sukzessionsstadium Arten Diasporen-  Diasporenanzahl ~ Wachstums- SLA
gewicht (mg) raten (mg TG) mm? /mg
Pionierarten Saxifraga aizoides 0.05 100-690 pro Kapsel 8.1 20.1
Saxifraga oppositifolia 0.09 65-7? pro Kapsel 48 212
Cerastium uniflorum 0.24 - 147.3 149
Folgearten Artemisia genipi 0.21 137 pro Infloresz. 144.3 19.2
Trifolium pallescens 0.57 44 pro Infloreszenz 134.2 19.6
Spite Sukzessionsart Anthyllis alpicola 3.75 15 pro Infloreszenz 160.5 13.3
Ubiquitidre Art Poa alpina 041 16-29 pro Infloresz. 4452 10.6

Das Vergrabungsexperiment ergab, dass kleinsamige (Saxifraga aizoides) und hartschali-
ge Vertreter (Linaria alpina, Trifolium pallescens, Anthyllis alpicola) ihre Keimfahigkeit fiir
mindestens 5 Jahre erhalten konnten. Bei den beiden Folgearten (Artemisia genipi, Achillea
moschata) ging die Keimfahigkeit bereits nach 2 Wintern verloren und relativ groBfriichtige
Arten (Geum reptans, Oxyria digyna) iberlebten 1 Winter. Saxifraga oppositifolia wies ins-
gesamt eine extrem niedrige Keimrate auf, sodass fiir diese Art keine definitive Aussage
getitigt werden kann.

4.2 Diasporenbank

Die Diasporenbank war auf allen Morénenfldchen sehr heterogen, mit geringen Werten im
Bereich der jungen Moréne (273 Diasporen pro m?) und sehr hohen Zahlen im Bereich der
altesten (3.527 Diasporen pro m?, Abb. 1).

4.3 Diasporenregen

Sehr hohe Heterogenitit trifft auch fiir den Diasporenregen zu. Erstaunlich hohe Diaspo-
rendichten wurden bereits in den jungen Mordnenflachen festgestellt (1.715 Diasporen pro
m?, Abb. 2). In den &ltesten Fldchen war die Anzahl fast doppelt so hoch (Abb. 2).
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Abb. 1: Ergebnisse der Diasporenbank-Bestimmung: Diasporen pro m?> im Boden der drei Morénen
1971, 1923, 1858 (Mittelwerte und Standardabweichungen). Daten: MARCANTE et al. 2009a.
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Abb. 2: Ergebnisse des Diasporenregens: Diasporen pro m? auf den drei Morénen 1971, 1923, 1858 (Mit-
telwerte und Standardabweichungen). Daten: FINCH 2008.

4.4 Entwicklung von Dauerflichen

Innerhalb von 12 Jahren verdoppelte sich die Artenzahl in den bewachsenen Flachen der
35 Jahre eisfreien Moréne und verdreifachte sich in den bewachsenen/angesiten Flichen
(Abb. 3). Der Ansaat-Effekt konnte auch in den Barfldchen dieser Morine nachgewiesen wer-
den, allerdings variierte er in den einzelnen Flachen sehr stark. In den 50 Jahre eisfreien
Morinenfldchen waren die Zunahmen der Artenzahlen wesentlich bescheidener. Hier blieben
vor allem die Barflachen deutlich hinter denen der jiingeren Moréane zurlick, und zwar sowohl
die angesiten als auch die Kontrollflachen (Abb. 3). In den 35 Jahre alten bewachsenen Dau-
erflachen verschwanden die Pionierarten (Saxifraga oppositifolia, S. aizoides) nahezu voll-
stindig, und zwar sowohl in den Kontroll- als auch in den Ansaatfldchen. Anstelle der Pio-
niere breitete sich Stereocaulon alpinum vor allem in den Kontrollflichen signifikant aus. In
den Ansaatfldchen war die Zunahme der Flechte auf Grund der groen Varianz nicht signifi-
kant. In den 50 Jahre alten bewachsenen Dauerfldchen, die urspriinglich von Trifolium palle-
scens dominiert waren, verschwand diese Art bis auf einige Keimlinge, und zwar sowohl in
den Kontroll- als auch in den Ansaatfldchen. In diesen breitete sich hochdominant die ange-
site Art Anthyllis alpicola aus. Wiéhrend dies als deutliches Konkurrenzphdanomen zu werten
ist (z.B. 2006 wurde in einigen Flachen teilweise 100%ige Deckung durch Anthyllis festge-
stellt), konnte in den Kontrollflichen zwar eine signifikante Zunahme von verschiedenen
Arten beobachtet werden (Details in ERSCHBAMER et al. 2008), aber die Gesamtdeckung
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Abb. 3: Anzahl der Arten in den bewachsenen (VC), bewachsenen/angeséten (VS), unbewachsenen (BC)
und unbewachsenen/angeséten Fliachen (BS) im Bereich der 35 bzw. 50 Jahre eisfreien Mordnen
(Mittelwerte und Standardabweichungen) in den Jahren 1996 und 2002/2003 bis 2008. Daten:
ERSCHBAMER et al. 2008 und unpubl. Daten.

blieb unter derjenigen zu Versuchsbeginn und die Liicken der abgestorbenen Trifolium-Indi-
viduen wurden nicht geschlossen.

4.5 Wachstumsraten von Gletschervorfeldarten

Vergleicht man die Wachstumsraten, die in der Klimakammer unter standardisierten
Bedingungen ermittelt wurden, ergibt sich fiir die Saxifraga oppositifolia die geringste Bio-
massenproduktion (4,8 mg, Tab. 1), fir Cerastium uniflorum, Trifolium pallescens und An-
thyllis alpicola nahezu gleich hohe Werte und fiir Poa alpina das Dreifache dieser Arten (Tab.
1). Die spezifische Blattfliche nahm von den Pionierarten zur ubiquitdren Art kontinuierlich
ab mit Ausnahme von Cerastium uniflorum, die wesentlich geringere Werte als die Saxifra-
ga-Arten aufwies (Tab. 1).

4.6 Populationswachstum

Alle Populationen wiesen eine Populationswachstumsrate % nahe 1 auf (Abb. 4). Beachtli-
che Unterschiede zeigten sich zwischen den Populationen der Gletscherstinde 1971 und
1923. Auf letzteren wiesen sowohl Pionier- und Folgearten als auch die ubiquitére Art deut-
lich regressive Populationen auf, wahrend Anthyllis alpicola sich hier wie ein Erstsiedler mit
progressiven Populationen verhielt (Abb. 4). Die niedrigste Wachstumsrate zeigte Anthyllis
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Abb. 4: Gletschervorfeld des Rotmoosferners (Otztal, Tirol, Osterreich, Foto: ERICH SCHWIENBA-
CHER), untersuchte Pflanzenarten entlang der Mordnen 1971, 1923, 1858 und Populations-

wachstumsraten () fiir den Ubergang 2004-2005. Daten: MARCANTE et al. 2009b.

alpicola im éltesten Mordnenstadium (A = 0.82, Abb. 4). Abb. 5 verdeutlicht, dass alle unter-
suchten Populationen im Wesentlichen durch das Uberleben von adulten Individuen geprigt

A Poa alpina

0.00,4.00 O Anthyllis alpicola

O Artemisia genipi
O Saxifraga aizoides

1.00 0.00
0.00 0.25 U 0.50 0.75 1.00

Abb. 5: Dreiecks-Ordination (W Wachstum, U Uberleben, F Fekunditit) der vier untersuchten Arten
(Poa alpina, Anthyllis alpicola, Artemisia genipi, Saxifraga aizoides, Symbole s. Legende in der
Graphik) im Bereich der einzelnen Sukzessionsstadien: weifle Symbole = Morine 1858, graue
Symbole = Morédne 1923, schwarze Symbole = Morane 1971. Daten: MARCANTE et al. 2009b.
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werden. Anthyllis alpicola zeigt zwar eine hohere Beeinflussung der Populationswachstums-
rate durch Fekunditdt als Saxifraga aizoides, die Unterschiede sind jedoch relativ gering
(Daten dazu s. MARCANTE et al. 2009b).

5. Diskussion

Betrachtet man die untersuchten Parameter der Pionier-, Folge- und spéten Sukzessionsar-
ten, so ergibt sich nur teilweise eine Bestitigung der eingangs formulierten Hypothesen.
Keine der untersuchten alpinen Pionierarten erfiillt alle aufgelisteten Kriterien. Die allerersten
Siedler haben zwar sehr kleine, leichte, windverbreitete Samen (FENNER 1987), die lange
lebensfdhig bleiben (SCHWIENBACHER et al. 2010), aber ihr Wachstumspotential bleibt sehr
gering. Sie weisen somit einerseits reproduktionsbiologische Merkmale der r-selektierten
Arten (PIANKA 1970) auf, andererseits aber sind sie charakteristische stresstolerante Arten
(CACCIANIGA et al. 2006) im Sinne von GRIME (1979) mit extrem langsamem Wachstum
und wohl auch geringer Konkurrenzkraft. Spétere Sukzessionsarten erreichen die jiingsten
Morinenflachen nicht, obwohl sie dort keimen (NIEDERFRINIGER SCHLAG & ERSCHBA-
MER 2000) und sich etablieren konnen, wenn sie angesét werden (ERSCHBAMER et al. 2008).
Beobachtungen und Experimente zeigten aber auch, dass der Eintrag von Pflanzenbruch-
stiicken aus den angrenzenden, bereits seit langem eisfreien Hangen des Tales sehr bedeutsam
sein kann (RAFFL & ERSCHBAMER 2004, WALLINGER et al. 2008) und vermutlich ganz
wesentlich zur Besiedelungsdynamik beitrdgt. Dieser Eintrag und damit die Etablierung von
bereits adulten Individuen kann aulerdem als Argument dafiir gelten, dass gerade bei Pio-
nierpflanzen das Uberleben der adulten Individuen den entscheidenden Beitrag zum Popula-
tionswachstum liefert (MARCANTE et al. 2009b). Adulte Individuen sind es, die die Popula-
tion iiber lange Zeitrdume stabil erhalten.

Sobald die Erstbesiedelung durch die Pioniere erfolgt, wird von ihnen eine Diasporenbank
aufgebaut, die beispielsweise im Vergleich zu periglazialen Pionierstandorten in Spitzbergen
(COOPER et al. 2004) als betrdchtlich einzustufen ist. Gerade die Saxifraga-Arten verfligen
iiber eine sehr hohe Samenproduktion und bilden daher auch den Hauptanteil des Diasporen-
depots im Boden auf den jiingsten Morénenflichen (MARCANTE et al. 2009a).

Entlang der Primérsukzession ist eine sehr rasche Zunahme der Diasporen im Boden fest-
zustellen, wobei jeweils eine hohe Korrelation zur etablierten Vegetation vorkommt (GRAN-
DIN & RYDIN 1998, ERSCHBAMER et al. 2001, MARCANTE et al. 2009a). Der sprunghafte
Anstieg von jungen zu mittleren Morénen (Gletscherstand 1971 - 1923) ist wohl auf das
Beprobungsdesign zuriickzufithren. Das Gletschervorfeld konnte ndmlich auf Grund der
durch Gletscherbach und Seitenbéche gestdrten Abschnitte nicht kontinuierlich entlang von
Transekten besammelt werden. Die Diasporenbank im Bereich des Gletscherstandes 1923
entspricht in etwa den andinen Bdden in Zentralchile (ARROYO et al. 1999), jene des Glet-
scherstandes 1858 in etwa den alpinen Bdden der Alpen (HATT 1991, DIEMER & PROCK
1993), sofern man den Anteil der dominanten Art Sagina saginoides ausklammert, die oft
lokal begrenzt eine massive Anhdufung bewirken kann (2104 Diasporen pro m?, MARCAN-
TE et al. 2009a).

Eine hohe Korrelation der etablierten Arten bestand auch zu den Arten des Diasporenre-
gens (FINCH 2008). Laut TACKENBERG & STOCKLIN (2007) sind alpine Arten durchaus zu
Fernausbreitung befahigt, allerdings scheint ein Eintrag aus fernen Pflanzengesellschaften im
Untersuchungsgebiet kaum vorzukommen (FINCH 2008) bzw. mit der verwendeten Metho-
dik nicht erfassbar zu sein. Der hohe Diasporenregen im Bereich der jungen Morénen ist auf
die hohe Diasporenproduktion der Pioniere zuriickzufiihren.
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Die ausgewdhlten Dauerfldchen auf den jungen Morédnen zeigten eine sehr starke Dyna-
mik: die anfanglich etablierten Pionier- bzw. Folgearten nahmen im Verlauf von 12 Jahren
sehr stark ab. In den angeséten Flachen wurden sie durch Folge- und spite Sukzessionsarten
aus der Ansaatmischung ersetzt, in den Kontrollflichen scheinen die zu Versuchsbeginn
dominanten Arten durch Alterung zugrunde gegangen zu sein. Dies zeigt, dass nicht nur Kon-
kurrenzeffekte, sondern auch artspezifische Prozesse im Verlauf der Primirsukzession
beriicksichtigt werden miissen. In einigen Flachen der 35 Jahre eisfreien Morédne verdrangt
Stereocaulon alpinum die Phanerogamen (ERSCHBAMER et al. 2008). Generell fiel in allen
Flachen eine Zunahme der Artenzahlen auf. Fordernde Effekte (CALLAWAY et al. 2002,
CAVIERES et al. 2005, 2006, KIKVIDZE et al. 2005) kamen in den bewachsenen Fldchen bei-
der Moranenfldchen klar zum Ausdruck. Die dort etablierten Pflanzen fungierten einerseits als
Diasporenfanger, andererseits auch als Schutzstellen fiir die Keimung (NIEDERFRINIGER
SCHLAG & ERSCHBAMER 2000). Manche der unbewachsenen Flichen blieben selbst nach
12 Jahren noch bar jeglichen Bewuchses. Hier ist wohl die Austrocknung des Substrats an
erster Stelle als begrenzender Faktor fiir die Ansiedlung zu nennen (SCHWIENBACHER et al.
2008 a,b).

Hinsichtlich des Wachstumspotentials verhielten sich die Arten vollig gegenteilig zur
Arbeitshypothese. Pioniere (Saxifraga-Arten) wiesen die geringste Wachstumsleistung auf,
die ubiquitdre Poa alpina die hochste. Allerdings gilt die Aussage nicht fiir alle Pioniere. So
konnte fiir Cerastium uniflorum, die typischerweise rein silikatisch geprigte Gletschervorfel-
der als erste Art besiedelt (MAREN JOCHIMSEN, unpubl. Daten), ein nahezu gleich hohes
Trockengewicht bestimmt werden wie fiir Trifolium pallescens (Folgeart) und Anthyllis alpi-
cola (spéte Sukzessionsart). Verallgemeinerungen hinsichtlich Wuchsleistung sind also nicht
zuldssig. Auch die spezifische Blattflache gibt kein konsistenteres Muster. Dieser Parameter
wird, gemeinsam mit Diasporengewicht und Wuchshéhe, fiir Voraussagen entlang von Gra-
dienten verwendet (WESTOBY 1998, REICH et al. 1999, CHOLER 2005). Eine niedrige spe-
zifische Blattfldche wird generell assoziiert mit Streftoleranz und effizienter Nahrstoffkon-
servierung (WESTOBY 1998, WRIGHT et al. 2004). Da die spezifische Blattfléche positiv mit
der Wachstumsrate korreliert (REICH et al. 1999, WRIGHT et al. 2004), liefert sie in der vor-
liegenden Arbeit keine zusitzlichen Informationen, um die Arten entlang des Sukzessions-
gradienten zu differenzieren.

Die Populationsstudie zeigte, dass im Gletschervorfeld relativ stabile Populationen vor-
kommen, die unter den derzeit herrschenden Bedingungen auch noch lange Zeitrdume hinweg
erhalten bleiben (MARCANTE et al. 2009b). Fekunditét beeinflusst das Populationswachstum
der ausgewihlten Arten nur so weit, als sie fiir die Aufrechterhaltung der Populationsgrofe
notwendig ist (MARCANTE et al. 2009b). Entlang des gesamten Gletschervorfeldes ist das
Uberleben von groBen Adulten von besonderer Bedeutung fiir Erhaltung und Wachstum der
Populationen. Damit sind die untersuchten Arten mit spdten Sukzessions- und Klimaxarten
gleichzusetzen, wie sie in Sekundérsukzessionen vorkommen (SILVERTOWN et al. 1993, SIL-
VERTOWN & FRANCO 1993).

6. Schlussfolgerungen

— Die Pionierarten des Gletschervorfeldes entsprechen nur teilweise den r-selektierten
Arten.

— Artspezifische Charakteristika erscheinen wichtiger als die Zugehorigkeit zu einer Grup-
pe entlang der Chronosequenz des Gletschervorfeldes: es konnten keine einheitlichen
Muster fiir Pionier-, Folge- und spdte Sukzessionsarten erkannt werden.

261



— In jungen Morédnen wird relativ rasch eine Diasporenbank aufgebaut. Auch der Diaspo-
renregen ist durchaus beachtlich. Sowohl Diasporenbank als auch Diasporenregen korre-
lieren mit der etablierten Vegetation.

— Junge Morédnenflachen sind samenlimitiert: eine Ansaat zeigte sehr klar, dass sich auch
Arten etablieren konnen, die von sich aus diese Fldchen nicht erreichen.

— Bewachsene Flachen fordern das Aufkommen von Arten. Auf unbewachsenen Flachen ist
die Besiedelung sehr langsam oder fehlend.

— Das Populationswachstum ist in erster Linie abhéingig vom Uberleben der adulten Indivi-
duen. Die Fekunditét spielt keine so gro3e Rolle, allerdings reicht sie aus, um die Popu-
lationsgroBe stabil zu halten.

Zusammenfassung

Der Riickzug der alpinen Gletscher schafft gro3e Flachen fiir die Neubesiedelung. Der Ver-
lauf der Primédrsukzession wurde in den Gletschervorfeldern seit mehr als 100 Jahren unter-
sucht, die dabei ablaufenden Prozesse sind allerdings nur wenig bekannt.

Seit 1996 werden in einem zentralalpinen Gletschervorfeld die Strategien und Lebensge-
schichten von Pionier-, Folge- und spiten Sukzessionsarten untersucht und verglichen. Fol-
gende Hypothesen sollten dabei getestet werden: (i) Pioniere haben sehr viele, kleine, langle-
bige Samen mit hohen Keimraten und raschem Wachstum; (ii) eine Diasporenbank bildet sich
langsam aus, mit hochsten Diasporendichten in den dltesten Morénen; (iii) der Diasporenre-
gen ist auf den jiingsten Morédnenflachen noch sehr gering auf Grund der geringen Besiede-
Iung und der groflen Distanz zu den Diasporenquellen; (iv) das Wachstumspotential ist bei
den Pionierarten hoher als bei spiteren Sukzessionsarten; (v) das Populationswachstum ist bei
den Pionierarten progressiv, wobei die Fekunditdt den hochsten Einfluss ausiibt.

Die Ergebnisse bestitigten nur teilweise diese Hypothesen. Samenanzahl, -gréfle und
Wachstumspotential wiesen keine einheitlichen Trends innerhalb einer Artengruppe entlang
des Sukzessionsgradienten auf. Die Besiedelung in den Dauerfldchen wird durch Férderung
bereits etablierter Arten, aber auch durch Konkurrenz und artspezifische Effekte gesteuert.
Das Populationswachstum war bei allen untersuchten Arten im Wesentlichen vom Uberleben
der adulten Individuen abhéngig.
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