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DIE KLIMATISCHE WALDGRENZE - LINIE ODER UBERGANGSSAUM (OKOTON)?
Ein Diskussionsbeitrag unter besonderer Beriicksichtigung der Waldgrenzen
in den mittleren und hohen Breiten der Nordhalbkugel?

Mit 4 Abbildungen, 3 Tabellen und 11 Photos

FriepricH-KARL HOLTMEIER

Summary: The climatic forest limit - line or transitional belt
(ecotone)? A contribution submitted to discussion with special
reference to the timberlines in the middle and high latitudes of the
northern hemisphere

In our days the opinion is widespread that under natural condi-
tions the upper climatic forest limits would be rather sharp than a
transitional belt. The existence of transitional belts is explained by
unfavourable edaphic conditions and/or human influence. This
concept has already been taken over in textbooks on plant geo-
graphy. From his own experience in different timberline areas the
present author does not agree with this opinion since the mountain
and polar timberlines are so heterogeneous that they should not be
generalized to such an extent. In fact, in various high mountains
which have not or only randomly been influenced by Man the
closed forest ends abruptly at its upper climatic limit. However, in
some other high mountain areas as well as in the Subarctic the cli-
matic timberline forms a more or less wide ecotone, extending from
the closed forest to isolated crippled trees within the alpine belt or
tundra. The existence of these ecotones cannot be primarily and
everywhere attributed to human interferences and/or unfavourable
edaphic conditions, but must be explained as the result of the
complex influence of the actual and previous climate, fire, biotic
factors and site history on tree growth. Furthermore, the different
ecological requirements of the timberline species and their response
to the environmental situation must also be considered. In many
cases the existence of a timberline ecotone is the result of the
oscillations of climate. Here the inertia of trees plays an important
role. Many of them originated from seeds far beyond the closed
forest during relatively warm periods and survived for hundreds of
yearsalthough the climate became cooler. This is especially true for
species which are able to regenerate and propagate vegetatively
under conditions which would prevent sexual reproduction com-
pletely. On the other hand this does not mean that the whole
ecotone was covered by forest in the past or could become comple-
tely forested in the future. The author gives some evidence that at
many places the actual microclimatic conditions will prevent the
progression of closed forest up to the actual treeline. In the end it
depends on the local ecological situation and on site history whether
the climatic forest limit is as sharp as a line or a more or less wide
ecotone. As far as the Alps and some other high mountains are con-
cerned, which have been similarly influenced by Man for thousands
of years, there is no doubt that under natural conditions the closed
forest would reach much higher and at places would also form an
abrupt timberline, but there is no reason to assume that this would
be the case everywhere.

1. Einleitung

Sichtbarer Ausdruck der mit der Héhe iiber dem Meer
und der Anniherung an die hohen Breiten zunehmenden
Verschirfung der Existenzbedingungen fiir die Pflanzen
sind die Abfolge verschiedener Vegetationsstufen und-zonen

sowie das Zuriickbleiben der Arten mit héheren Wirme-
anspriichen. In diesem vertikalen und horizontalen Wandel
des Pflanzenkleides sind die obere und die polare Wald-
grenze die auffilligsten Erscheinungen.

Obwohl diese Waldgrenzen letztlich durch den Wirme-
mangel bedingt sind, der zum Teil direkt (z. B. niedrige
Temperaturen wihrend der Vegetationszeit, kurze Vegeta-
tionszeit) teils als implizierte Gréfle in der Wirkung anderer
Standortfaktoren (Wind, Schneedeckendauer, Bodenfeuchte
usw.) zur Geltung kommt, ist ihre Physiognomie mitunter
doch recht verschieden. So erreicht der Wald in manchen
Gebieten seine Grenze als geschlossene Front (vgl. Photos 2
u. 4), in anderen lockern sich die Bestinde mit Anniherung
an ihre Grenze allmihlich auf, so daf§ ein Ubergangssaum,
ein Okoton, entsteht. Dieser Saum wird auch als ,Kampf-
zone“ bezeichnet (vgl. Photo 6).

In vielen Gebirgen, z.B. in manchen Teilen der Alpen, der
Karpaten, derDinariden, des Himalaya oder der japanischen
Hochgebirge (vgl. u. a. SCHWEINFURTH 1957; WALTER 1968;
Mivawaki et al. 1969; Suzuki 1969; EM 1970; Fukarexk 1970;
WraBER 1970; PLEsNIK 1971, 1972, 1973; TroLL 1972; HAMET-
AHTI et al. 1974; ELLENBERG 1978; FrRaNzZ 1979; OkiITsu u. ITo
1984), erstreckt sich zwischen der baumlosen alpinen Stufe
und dem hochstimmigen geschlossenen Wald ein echter
Krummbholzgiirtel - bestehend aus erblich krummwiichsigen
Holzarten (z. B. Pinus mugo, Pinus pumila, Alnus viridisP,
in dem auch noch einzelne Exemplare oder auch Gruppen
der tiefer unten waldbildenden Baumarten vorkommen
(Photo 1).

Als markante Vegetations- und Landschaftsgrenze ist die
Waldgrenze schon frith Gegenstand wissenschaftlicher For-
schung gewesen. Am intensivsten wurde sie in den Alpen
untersucht. Dort war man gezwungen, den nach der
Depression der Waldgrenze gehiuft auftretenden Lawinen,
Muren und Riifen, der Bodenerosion und den Wildbach-
katastrophen durch Wiederaufforstung der Hochlagen vor-
zubeugen. Dazu bedurfte man verlifllicher Grundlagen.

Im unmittelbaren Zusammenhang mit diesen Bemiihun-
gen, die Hochlagen wieder zu bewalden, hat auch die alte
Frage nach dem Aussehen und der Struktur der ,natiir-

D Die diesen Ausfithrungen zugrunde liegenden eigenen Be-
obachtungen wurden wihrend vieler Gelindeaufenthalte gesam-
melt, die gréfitenteils von der Deutschen Forschungsgemeinschaft
durch Reisekostenbeihilfen unterstiitzt worden sind, fiir die ich
auch an dieser Stelle danken méchte.

2 Zur Anwendung des Begriffes ,Krummbholz“ s. HOLTMEIER
1981b.
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Photo 1: Legfohren (Pinus mugo) mit einzelnen Fichtenvorposten
(Picea abies) in der Hohen Tatra bei Stary Smokovec. Photo:
F.K. HoLTMEIER, August 1970
Mountain pines (Pinus mugo) with solitary spruces (Picea abies) in
the High Tatra Mountains near Stary Smokovec

lichen“ (= klimatischen) Waldgrenze immer wieder Anlaf}
zu Diskussionen gegeben. Man ist heute weitestgehend der
Auffassung, dafl unter vom Menschen unbeeinflufiten Ver-
hiltnissen der Wald zumindest dort, wo Boden und Relief es
erlauben, geschlossen bis zu seiner oberen klimatischen
Grenze vordringen wiirde (vgl. SCHARFETTER 1938; ELLEN-
BERG 1963, 1966, 1978; SCHIECHTL 1967; NAGELI 1969; MAYER
1970; KSSTLER u. MAYER 1970; KrAL 1973). Das wird auch fiir
manche anderen seit altersher besiedelten Hochgebirge, z. B.
Asiens (ScHIEcHTL et al. 1965; ELLENBERG 1966; HAFFNER
1972: MieHE 1982), des Mittelmeerraumes (Fukarek 1970)
oder auch fiir die Tatra (PLesNIk 1971, 1972, 1978; MIDRIAK
1979), die Pyrenien oder den Kaukasus (PLEsNik 1972)
angenommen.

Zur Erhirtung dieser Ansicht hat vor allem ELLENBERG
wiederholt (1963, 1966, 1978) auf einige noch weitgehend
unberiihrte Landschaften der Erde, z. B. auf den argenti-
nischen Nationalpark Nahuel Huapi und manche steil-
wandigen Fjorde der norwegischen Westkiiste verwiesen,
wo der Wald geschlossen bis zu seiner Hshengrenze vor-
dringt. Entsprechende Beobachtungen lassen sich auch aus
manchen tropischen Hochgebirgen (vgl. z. B. TroLL, 1959,
1961; Hueck 1966; LauEr u. Kraus 1975; Lauer 1978) oder
Neuseeland anfiihren (Photo 2, s. auch WarpLE 1965, 1971,
1973, 1974, 1979; SCHWEINFURTH 1966; NORTON u. SCHONEN-
BERGER 1984), und selbst in den Zentralalpen gibt es in
einigen Talabschnitten noch sehr hoch hinaufreichende, ge-
schlossene Waldbestinde, die als sehr naturnah angesehen
werden (z. B. Kaunertal, Matschertal, ScHiECHTL 1967;
Sertigtal, NAGELI 1969; Radurscheltal, TranqQuILLINI 1979).

Ob solche Vergleiche geeignet sind, eine Vorstellung von
der Physiognomie der klimatischen Waldgrenze in einem
seit mehreren tausend Jahren vom Menschen beeinflufiten
Gebirge zu gewinnen, mag dahingestellt bleiben. Wenn dar-
aus aber gefolgert wird, daf} der Winter unter natiirlichen
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Photo 2: Von Nothofagus solandri cliffortioides gebildete Waldgrenze
in der Craigieburn Range (Siidinsel Neuseelands) bei ca. 1350 m,
dariiber Tussock-Hohengrasland und vereinzelte Podocarpus
nivalis-Biische. Photo: F. K. HOLTMEIER, 24. 11.1979
Timberline of Nothofagus solandricliffortioidesin the Craigieburn
Range (New Zealand, South Island) at about 1350 m, above the
timberline tussock-grassland and solitary Podocarpus nivalis

bushes

-

Bedingungen ,fast iiberall“ auf der Erde seine klimatische
Héhengrenze in geschlossener Front erreicht und die
Existenz eines Auflockerungsbereiches durchweg anthro-
pogenen Einwirkungen zuzuschreiben ist®, so bedeutet das
eine die Heterogenitit des Phinomens ,, Waldgrenze* aufier
acht lassende Verallgemeinerung, derenBerechtigung durch-
aus in Frage gestellt werden muf} - zumal sie in zunehmen-
dem Mafle auch in die Sekundrliteratur iibernommen wird
(z.B. KLiNk u. Mayer 1983).

2. Natiirliche Waldgrenzékologie und ibre Ursachen

Auch in noch weitestgehend unberiihrten Hochgebirgs-
landschaften finden wir neben (nahezu) linienhaften Wald-
grenzen Ubergangssiume, die auf ganz natiirliche Weise ent-
standen sind: z. B. in manchen zentralasiatischen Gebirgen
(Altai, Sajanisches Gebirge, Tienshan), in vielen Gebieten
des Himalaya, im mittleren und siidlichen Ural, im Kaukasus

3 _Auf homogenen Béden aber gilt an nahezu allen Baumgren-

zen der Erde der Satz ScHARFETTERS: Wo ein Baum wachsen kann,
vermogen neben ihm noch andere zu gedeihen. Deshalb macht der
Wald in der Naturlandschaft fast iiberall in geschlossener Front halt
und 16st sich nicht in Einzelbiume auf. Erst die Menschen haben,
zum Beispiel in vielen europiischen und asiatischen Hochgebirgen,
den Wald durch Holzschlag und Weide in seinem Grenzgiirtel so
weit gelichtet, dafl man eine Waldgrenze und eine Baumgrenze
unterscheiden kann“ (ELLENBERG 1966, S. 134).
Das genaue Zitat (SCHARFETTER 1938, S. 134) lautet: ,Denn wo
klimatisch (!) ein Baum méglich ist, miissen doch auch viele, der
Wald méglich sein. Da iiber die Logik des letzten Satzes kaum ein
Zweifel méglich ist, ergibt sich von selbst, dafl die Parklandschaft
nicht klimatisch, sondern edaphisch bedingt sein muf“.
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Photo 3: Picea engelmannii an der oberen Waldgrenze auf der West-
flanke der Colorado Front Range bei 3568 m. Blickrichtung N.
Immer wieder beginnen einzelne Triebe iiber die wie geschoren
wirkende Oberfliche hinauszuwachsen, erliegen dann aber bald
den klimatischen Einwirkungen. Photo: F. K. HOLTMEIR,
2.9.1977
Picea engelmannii at the upper timberline on the west slope of the
Colorado Front Range at 3568 m. View to the North. Shoots
startingto grow higherthan thewindsheared tree surface succumb
to climatic influences

(s. HAMET-AHTI 1978, dort weitere Literatur) und vor allem
auch in vielen Gebirgsregionen des westlichen und nord-
westlichen Nordamerika (u. a. Grices 1938; Moss 1955;
BrINK 1959; VAN VECHTEN 1960; MARR 1961, 1977; WARDLE
1965, 1968; FonDA 1967; FRANKLIN u. MITCHELL 1967; FONDA
u. BLiss 1969; BROOKE et al. 1970; WALTER 1971; Baic 1972;
OgiLvie 1972; DoucLas u. BaLLARD 1973; FRANKLIN u.
DyrnEss 1973; HENDERsON 1973; LiiLLau 1976; HAMET-AHTI
1978; HortMmeier 1978, 1980, 1981a, 1982; Peer 1981;
HEIkkINEN 1984).

Unter ,Waldgrenzékoton“ verstehe ich hier den Uber-
gangssaum von den noch geschlossenen Waldbestinden, in
denen nur noch gelegentlich eine generative Verjiingung
erfolgt (= physiognomische Waldgrenze i. S. v. HusTicH
1966), bis zu den am weitesten in die alpinen Zwergstrauch-
Grasheiden und Wiesen bzw. in die Tundra vorgeschobenen
Exemplaren derauch die geschlossenen und hochstimmigen
Bestinde bildenden Baumarten (= Artgrenze).

Sie sind meist kriippelwiichsig, oft nur wenige Dezimeter
hoch und zum Teil, aber nicht immer, im Winter durch die
Schneedecke vor den Klimaeinwirkungen geschiitzt (vgl.
auch Photo 3). Entsprechen sie somit auch nicht den gingi-
gen, von mehr oder weniger subjektiv festgelegten Mindest-
héhen ausgehenden Definitionen eines Baumes (detailliert
dazu HoLTMEIER 1974), so besitzen sie jedoch die genetische
Anlage zu makrophanerophytischem Wuchs. Dadurch
unterscheiden sie sich grundsitzlich von den erblich krumm-
wiichsigen Krummhdlzern (HoLT™EIER 1981D).

An Extremstandorten, an der endgiiltigen Grenze des
Baumlebens, sind zweifelsohne die Baumarten im Vorteil,
die in der Lage sind, unter Klimastref§ auch weit von ihrer
»Normalform* abweichende Wuchsformen zu entwickeln,

Tabelle 1: Durchschnittliche Hohenlage der Wald- und Kriippelholz-
grenze (m) in einigen Gebirgen Oregons und Washingtons

Mean altitudinal position of the forest line and the upper limit
of crippled trees in some mountains of Oregon and Wahington

Gebirgsregion Wald-  Kriippel- Differenz
grenze holzgrenze

Mt. Baker 1400 1750 350
Nordéstl. Olympic Mtns. 1680 1980 300
Zentrale Olympic Mtns. 1460 1890 430
Wenatchee Mtns. 2000 2440 440
Mt. Rainier (aufler NE-Seite) 1580 2100 520
Mt. St. Helens 1340 - -
Mt. Hood 1680 1980 300
Wallowa Mtns. - 2700 -
Three Sisters 1980 2290 310
Mt. McLoughlin 2130 2440 310

Quelle: FRANKLIN a. DyrnEss 1973 (Reihenfolge der Gebirge ver-
indert, Differenzen hinzugefiigt)

z.B. mattenférmigen Wuchs, der auch an extrem windbeein-
flufiten und selbst mitten im Winter véllig oder zeitweise
schneefreien Standorten ein Uberleben im relativ ,,wind-
stillen” und thermisch giinstigen bodennahen Klimaraum
ermdglicht. Die Tatsache, dafl auch hier immer wieder
Triebe iiber die Mattenoberfliche hinauszuwachsen ver-
suchen, zeigt eindeutig, daf} der arteigene Trend zum auf-
rechten Wuchs auch dort unvermindert vorhanden ist (vgl.
auch Gricas 1938; Love et al. 1970; HoLTMEIER 19813, 1985,
s. Photo 3).

Die Breite und die Bestockungsdichte der Waldgrenz-
Skotone variiert lokal und regional betrichtlich. Im Cas-
caden-Gebirge (Oregon, Washington) z. B. erstreckt sich
dieser Ubergangssaum zum Teil iiber 300 bis 500 Héhen-
meter (Tab.1). Auf den hochgelegenen Rumpfflichenresten
der Ostabdachung der Colorado Front Range umfafit er bis

Photo 4: Scharfe klimatische Waldgrenze (Picea engelmannii, Abies
lasiocarpa) auf der Westflanke der Colorado Front Range bei
ca. 3500 m. Photo: F. K. HoLTMEIER, 14.8. 1977

Abrupt climatic timberline (Picea engelmannii, Abies lasiocarpa)
on the west slope of the Colorado Front Range at about 3500 m
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Tabelle 2: Anteil der Waldfliche in verschiedenen Héhen unterhalb
der mittleren Obergrenze der hichsten aufrechten Banmgruppen
(aus HOLLERMANN 1980)

Percentage of forested area at different altitudes below the mean
altitudinal limit of the upright growing tree clumps

Relative  Colorado Sierra White  Olympic Mt.Hood

Héhe Front Nevada Mts. Mts. S-Seite
Range  S-Teil Calif. N-Seite
E-Seite

-100 35% 26% 33% 23% 15%

-200 74% 36% 38% 42% 36%

-300 96% 47% 50% 65% 43%

-400 98% 54% 63% 78% 59%

zu 300 m in der Vertikalen (vgl. Photo 6), wihrend auf der
steilen Westflanke die Waldgrenze vielfach sehr scharf ist
und meist auch von aufrechten Biumen gebildet wird. Erst
kurz unter der oberen Bestandesgrenze ist eine deutliche
Abnahme des Héhenwachstums zu beobachten (Photo 4,
s. auch LiiLLau 1976; HoLT™EIER 1978).

Eine grobe Vorstellung von der unterschiedlichen Aus-
dehnung der Waldgrenzékotone in den Gebirgen im Westen
der USA vermittelt auch die von HOLLERMANN zusammen-
gestellte Ubersicht (Tab.2), wenngleich darin nur der unter-
halb der obersten aufrechten Biume liegende Teil der Uber-
gangssaume erfaflt ist.

Auch die polare Waldgrenze in Eurasien und Nordamerika
stellt zumeist einen Ubergangssaum dar (vgl. u. a. Rober
1895; BLUTHGEN 1942; TricHOMIROV 1962, 1970; HusTicH
1966, 1983; NicHoLs 1967, 1975, 1976; Kay 1970; ALDRICH et

Wl s ..

Photo 5: Vorwiegend durch Ablegerbildung entstandene ,tree-
islands“ von Picea engelmannii und Abies lasiocarpa an der oberen
Waldgrenze auf einem westexponierten Hang im Rocky Moun-
tain National Park (Colorado Front Range) bei 3500 m. Photo:
I. LorLau, August 1973

Tree islands of Picea engelmannii and Abies lasiocarpa which
expanded primarily by layering. Upper timberline on a west-
facing slope in Rocky Mountain National Park (Colorado Front
Range) at 3500 m

Photo 6: Waldgrenzékoton auf dem siidostexponierten Hang des
Niwot Ridge (Ostflanke der Colorado Front Range) zwischen
3350 und 3500 m. Blickrichtung SW. Bei den kriippelwiichsigen
Baumgruppen und Einzelbdumen handelt es sich um Picea engel-
manniiund Abies lasiocarpa, die weiter unten im windgeschiitzten
Gelinde (links) den hochstimmigen Wald bilden. Gelinde-
partien mit starker Schneeakkumulation und langer Schnee-
deckendauer (Hangmulden, Leeseiten von Solifluktionsterrassen
u.i.) sind weitestgehend baumlos. Die vorwiegend keilférmigen
Wuchsformen an den wesentlich frither ausapernden und auch
im Winter gelegentlich schneefreien Standorten lassen den
permanenten Einfluf der die Ostabdachung herabwehenden
westlichen Wind deutlich erkennen. Die Vermehrung erfolgt in
dieser Hohenlage fast ausschliefilich durch Ablegerbildung.
Photo: F. K. HOLTMEIER, 2.7. 1984
Timberline ecotone on the southwest-facing slope of Niwot
Ridge (east slope, Colorado Front Range) between 3350 and
3500 m. View to the Southwest. The crippled tree groups and
stunted trees belong to the same species (Picea engelmannii, Abies
lasiocarpa) which form the forest at sites below less exposed to the
wind (left). There are almost no trees at sites with high accumu-
lation of snow and a long duration of the snow cover (hollows,
leeward sides of solifluction terraces etc.). The wedge-like growth
forms at stands where the snow in general melts much earlier and
which sometimes are free of snow even in winter show the
permanent influence of the westerly winds blowing down the east
slope. The regeneration at these altitudes primarily takes place by
layering

al. 1971; RitcHIE u. HARE 1971; LARsEN 1972; HOLTMEIER
1974; GORCHAKOVSKY u. SHIYATOV 1978; ELLIOT 1979; PAYETTE
1983). Nur lokal haben zu seiner Entstehung auch anthro-
pogene Einfliisse beigetragen (u. a. TicHoMIROV 1962, 1970;
HovrrMEIER 1974).

Manche der Ubergangssiume finden schon in den 6kolo-
gischen Eigenschaften und Anspriichen der jeweils wand-
grenzbildenden Baumarten ihre Erklirung. Schatthélzer
(z.B. der Gattung Fagus oder Picea) bilden an ihrer oberen
Verbreitungsgrenze eher geschlossene Bestinde, wihrend
lichtbediirftige Arten (etwa der Gattung Pinus) zur Auf-
lockerung neigen (WaLTER 1968).

So sieht z. B. WarpLE (1965, 1971, 1973; vgl. auch
SCHONENBERGER 19842; NORTON u. SCHONENBERGER 1984)
die wesentliche Ursache fiir die auflerordentlich scharfe,
von Nothofagus solandri cliffortioides gebildete Waldgrenze
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Abb. 1: West-Ost-Profil durch die Colorado Front Range bei Boulder (nach LiiLLau 1976)
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subalpine Stufe
alpine Stufe
Strauchsteppe

West-East slice through the Colorado Front Range near Boulder

in der Craigieburn - Range, Neuseeland, Siidinsel, vgl.
Photo 2) darin, daf} Simlinge dieser Baumart die starke Ein-
strahlung und Austrocknung im offenen Tussock-Héhen-
grasland (Chionochloa sp.) nicht vertragen und nur im
Schatten der geschlossenen Bestinde zu gedeihen vermégen.

Ein weiterer Faktor, der zur Entstehung natiirlicher
Waldgrenzokotone beigetragen hat, ist die bei manchen
Baumarten (vor allem der Gattungen Picea, Abies, Betula,
aber auch Larix) ausgeprigte Fihigkeit zur vegetativen Ver-
jingung durch Adventivwurzelbildung (Photo 5). Sie
»funktioniert“ auch noch unter Klimabedingungen, die jede
Vermehrung durch Samen ausschlieflen. Auf diese Weise
haben in manchen Hochgebirgen und im subarktischen
Raum einzelne Baumgruppen und ,,Waldinseln® auch lang-
fristige Klimaverschlechterungen iiberdauert und bilden
heute im unregelmifligen Wechsel mit Tundraflecken oder
subalpinen Wiesen und Zwergstrauch-Grasheiden den mehr
oder weniger breiten Ubergangssaum. Lupt (1961) nimmt
an, daff in den Alpen auf diese Weise entstandene Auf-
lockerungsbereiche an der oberen Fichtenwaldgrenze (Picea
abies) erst durch die im Verlauf der Alpweidegewinnung
durchgefiihrten Rodungen verschwunden sind.

Bei der Auflockerung der Waldgrenzbestinde in den ge-
nannten Hochgebirgen und in der Subarktis spielen hier
und da auch ungiinstige edaphische Verhiltnisse eine Rolle,
z.B. dort, wo das Gelinde vermoort ist (Mulden, Schmelz-
wasserrinnen, Kluftlinien u. 4.) oder auf Steilhingen (z. B.
Trogwinde) mit nur flachgriindigen und liickenhaften
Boden. Sie sind aber keinesfalls allein und iiberall die Ur-
sache der natiirlichen Auflockerung. In manchen Gebirgen

der westlichen USA z. B. erstrecken sich die Waldgrenz-
Skotone zum Teil auf hochgelegenen und nur schwach relie-
fierten Verebnungen (Reste alter Landoberflichen), die
recht michtige Boden (z. T. iiber 1,50 m) aufweisen (vgl.
Grices 1938; Burns 1980), wihrend auf Steilhingen im
eigentlichen Waldbereich die edaphischen Bedingungen oft
weit ungiinstiger sind.

Die unterschiedliche Breite dieser Waldgrenzékotone,
die Physiognomie der Biume, die Altersklassenverteilung
sowie die Verbreitungsmuster der Feldschicht im oft von
extremen Kontrasten geprigten Standortmosaik spiegelt
den das 8kologische Geschehen beherrschenden langfristigen
(Klimaschwankungen) und aktuellen Einfluff des Klimas
wider.

So ist die unterschiedliche Breite und Physiognomie des
Waldgrenzékotons auf der West- und Ostseite der Colorado
Front Range (vgl. Photos 4 u. 6) im wesentlichen auf ver-
schiedene windklimatische Situationen beider Gebirgs-
flanken zuriickzufiihren, die wiederum durch den meridio-
nalen Verlauf des Gebirges und sein asymmetrisches Quer-
profil (Abb. 1) verursacht werden. Die Winde wehen nahezu
permanent aus westlichen Richtungen, und ihre Wirkungen
tiberlagern vielfach die der anderen Standortfaktoren
(s. dazu HoLTMEIER 1978).

Die auf das Gebirge auftreffenden Luftmassen miissen
nach oben hin ausweichen. Durch den geschlossenen Wald
werden sie zudem am gesamten Luvhang vom Boden abge-
hoben. So schiitzen die tieferliegenden Bestinde die sich
ithnen hangaufwirts anschliefenden. Erst an deren oberer
Grenze konnen die Winde bis zum Boden durchgreifen.



276 Erdkunde

Band 39/1985

Nur die obersten, meist noch aufrecht wachsenden Baum-
vorposten lassen stirkere Windwirkungen in Gestalt fahnen-
formiger oder nach Lee umgebogener und in dieser Zwangs-
stellung verholzter Baumkronen erkennen. In extremer
Weise durch den Wind geprigte Wuchsformen, wie sie auf
der Ostabdachung fiir den gréfiten Teil des forest-tundra-
ecotone charakteristisch sind, kommen hier nur an beson-
ders exponierten Standorten (Gelindewellen, Felsrippen,
Kuppen und dergl.) vor (vgl Photo 3, s. auch Abbildungen
in HoLTMEIER 1980, 19814).

Die orographische Gesamtsituation fiihrt dazu, dafl die
héchsten Windgeschwindigkeiten nicht am Luvhang selbst,
sondern unmittelbar iiber dem Gebirgskamm und dicht da-
hinter auftreten, wo sie zum Teil durch Kanalisierungseffekte
noch verstirkt werden (z. B. in den hochgelegenen Tal-
schliissen der Ostflanke, vgl auch RuwiscH 1983); und so
bleibt auch auf dem Luvhang die Feldschicht bis dicht unter
den Hauptkamm relativ dicht geschlossen und lockert erst
dort auf.

Auf der Ostflanke blasen die Winde mit grofler Stirke aus
der subnivalen und alpinen Stufe in den Waldgrenzbereich
hinein und fithren zur extremen Standortbedingungen
mit scharfen Luv-Lee-Kontrasten, nicht nur auf den hoch-
gelegenen Rumpfflichen, sondern auch in den W-E-ver-
laufenden Tilern.

Der Schnee wird aus der alpinen Stufe und den Kriippel-
holzbestinden leewirts in den tieferliegenden Waldbereich
verfrachtet. Selbst mitten im Winter ist in den Hochlagen
nur gelegentlich eine durchgehend «geschlossene Schnee-
decke vorhanden. Eisgeblise, Frosttrocknis und Frost
setzen den Baumen zu. Matten-, keil- und wichtenférmiger
Wouchs st die Regel. In den oberen Lagen vermégen sie nicht
iiber den bodennahen Bereich relativer Windruhe hinauszu-
wachsen (vgl. Photo 6). Zuwachsminderungen auf den Luv-
seiten der Baume von ca. 20% (vgl. Abb. 2) sowie regelmiflig
auftretende Frosttrocknisschiden als Folge unzureichender

50 7 Zuwachs
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Abies lasiocarpa
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Abb. 2: Jahreszuwachs der Seitentriebe 1. Ordnung auf Luv- und
Leeseiten von Picea engelmannii und Abies lasiocarpa in Kriippel-
holzbestinden auf dem Niwot Ridge, 3400-3500 m (aus Danms
1984)

Annual growth increment of lateral shoots (primary order)
on the windward and leeward sides of Picea engelmannii and
Abies lasiocarpa in the ,Krummbholzzone“ on Niwot Ridge,
3400-3500 m

Photo 7: ,Ribbon forest“ auf dem ostexponierten Hang des Mt.
Audubon (Colorado Front Range) zwischen 3300 und 3350 m. In
diesem Hangbereich werden grofie, aus den héheren Lagen stam-
mende Schneemassen abgelagert, wobei die ribbons die Akkumu-
lation zum Teil noch verstirken. In der wesentlich schnee-
irmeren Stufe dariiber kriippelwiichsige Gruppen und Einzel-
biume der waldbildenden Baumarten (Picea engelmannii, Abies
lasiocarpa). Photo: F. K. HOLTMEIER, 4. 8. 1984
Ribbon forest on the east-facing slope of Mt. Audubon (Colorado
Front Range) between 3300 and 3350 m. Big snow masses accu-
mulate within this area. The accumulation is partly increased by
the ribbons themselves. Crippled tree groups and trees of the
forest species (Picea engelmannii, Abies lasiocarpz) in the zone
above with considerably less snow

Ausreifung der neugebildeten Nadeln und Triebe weisen auf
negative Wirkungen der Winde gerade auch wihrend der
Wachstumsperiode hin (vgl. HoLT™EeIErR 1980, 1981a). Die
Vermehrung erfolgt in den Kriippelholzbestinden fast aus-
schliefllich vegetativ durch Adventivwurzelbildung (Picea
engelmannii, Abies lasiocarpa). Eine Ausbreitung ist aber nur
in leewirtige Richtung méglich. Auf diese Weise sind die oft
heckenartigen, parallel zur Hauptwindrichtung angeord-
neten Kriippelholzgruppen entstanden (s. HoLT™EIER 1978,
1980, 1982).

Auch die Verbreitung der Pflanzengesellschaften der
Feldschicht in der alpinen Stufe und im oberen Waldgrenz-
bereich spiegelt die Einfliisse der permanenten Westwinde
und der durch diese geprigten Standortbedingungen (Tem-
peratur, Bodenfeuchte, Schneedeckendauer) wider (s. dazu
auch KoMaRKOvA u. WEBBER 1978; LULLAU 1976; MARR 1961;
HortMEier 1978; Hask 1983).

In den tieferliegenden Bereichen der Leehinge
(3300-3350 m) kommt es dann zur Ablagerung der aus den
Hochlagen verblasenen Schneemassen, die durch die Baum-
vegetation noch verstirkt wird. Dies hat u. a. auch zur Ent-
stehung der ribbon forests gefithrt mit ihrem vermutlich seit
Jahrtausenden stabilen Verbreitungsmuster von quer zur
Hauptwindrichtung abgeordneten Baumstreifen und da-
zwischenliegenden weitestgehend baumlosen Lichtungen
(s- Photo 7). Die subalpinen ribbon forests kommen nur im
Akkumulationsbereich der Leehinge, nicht aber auf der
Luvseite des Gebirges vor (s. auch HoLTMEIER 1982, 1985).
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Abb. 3: Altersklassen von Koniferensimlingen im Paradise Valley am Mt. Rainier (oben) und im Mt. Baker-Gebiet (unten) (nach Lowery

1972, verindert)

Age distribution of conifer seedlings at Paradise Valley on Mt. Rainier (upper) and in the Mt. Baker area (lower)

Vielfach ist die Existenz von Waldgrenzékotonen sicht-
barer Ausdruck dynamischer Verinderungen der Pflanzen-
decke unter dem Einflufl von Klimaschwankungen. Schon
geringfiigige Verinderungen kénnen die kologische Situa-
tion, die Wachstums- und Regenerationsvehiltnisse tief-
greifend und nachhaltig beeinflussen.

Klimaverschlechterungen - das bedeutet im Hinblick auf
die Verhiltnisse an den Waldgrenzen in erster Linie eine
Hiufung wenn auch nicht unbedingt kurzer so doch ins-
gesamt kiihler Sommer - wirken sich zuerst auf die Regene-
ration des Baumwuchses aus. Die Samen reifen nicht mehr
aus und biiflen ihre Keimfihigkeit ein. Samenjahre werden
seltener und fallen unter Umstinden ganz aus. Simlingeund
erst wenige Jahre alte Jungpflanzen erliegen in zunehmen-
dem Mafle den winterlichen Klimaeinfliissen, da auch sie in
ungiinstigen Wachstumsperioden keine ausreichende Wider-
standskraft entwickeln kénnen (vgl. dazu WarpLE 1965,
1968, 1971, 1974; Saka1 1970; HoLtMEIER 1971, 1974; LINDsaY
1971; TranQuILLINT 1979). Die Waldgrenzbestinde beginnen
zu iiberaltern und zu zerfallen.

Der Zerfall vollzieht sich aber nicht auf breiter und ge-
schlossener Front, sondern ganzallmihlichin Abhingigkeit
von der individuellen Resistenz der Biume und den lokalen
Standortverhiltnissen (z. B. Lokalklima). Altere Biume
und Bestinde besitzen ein grofies Beharrungsvermégen und
kénnen Jahrhunderte iiberdauern unter Bedingungen, die
jegliche generative Verjiingung ausschlieffen (s. auch Stern
1966; KraL 1973; HOLTMEIER 1974).

Davon legen u.a. die Vorkommen mehrere tausend Jahre
alter Bristlecone Pines (Pinus aristata) in den Hochlagen der
White Mountains (Ostkalifornien) und der Snake Range
(8stl. Nevada, s. auch La MarcHE 1969, 1973, 1977; La
MARCHE u. MoONEY 1967, 1972; HSLLERMANN 1980) oder
auch mehr als tausendjihriger Whitebark Pines (Pinus albi-
caulis)im Grand Teton (GricGs 1938) Zeugnis ab. Auch die
sehr grofle Hohenlage der oberen Baumvorposten in der
Colorado Front Range (3500-3600 m, maximal 3730 m
(WarbLE 1968) ist vermutlich eine ,Nachwirkung® wirme-
rer Klimaperioden, méglicherweise sogar der postglazialen
Wirmezeit (= Hypsithermal, 3500 bis 5000 v. h., vgl. Ives
1973, 1978; HaNseN-Bristow 1981; Ives u. HANSEN-BrisTOW
1983).

Grund zu dieser Annahme liefern nicht nur die fast
fehlende Verjiingung im oberen Waldgrenzékoton, sondern
auch der Verlauf der 10°-Juliisotherme. Im Mittel der letzten
30 Jahre# liegt sie etwa in H6he der geschlossenen hoch-
stimmigen Waldbestinde bei ca. 3350 m, aber 200-300 m
unter der oberen Grenze des Okotons. Trotz aller sehr wohl
begriindeter Vorbehalte gegeniiber der Verwendung dieser
Isotherme als Indikator fiir die Lage der klimatischen Wald-

4 Die Héhenlage der Isotherme wurde von mir anhand der fiir
die Periode 1953-1982 zur Verfiigung stehenden Messungen an den
zwischen 2931 und 3743 m auf dem Niwot Ridge gelegenen Klima-
stationen (vgl. Abb. 1) des Institutes of Arctic and Alpine Research
(LosLeBEN 1983) niherungsweise berechnet.
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grenze (z. B. BROCKMANN-JEROSCH 1919; HOLTMEIER 1974;
TuHKANEN 1980; HusTicH 1983), kann man darin durchaus
einen Hinweis auf die gegenwirtig fiir den Baumwuchs un-
giinstige thermische Situation sehen.

Vergleichbare Phinomene werden des weiteren von der
polaren Waldgrenze im Keewatin-Distrikt (NW-Territories)
beschrieben (Bryson etal. 1965; LARSEN 1965; NicHOLs 1974,
1975a, 1975b, 1976; ELLior 1979). Auch dort sollen die
nérdlichsten Baumgruppen ihren Ursprung wihrend einer
wirmeren Klimaperiode genommen und sich bis heute
durch vorwiegend vegetative Verjiingung erhalten haben.
Um Relikte einer wirmeren Epoche mit giinstigeren Repro-
duktionsbedingungen handelt es sich auch bei den kriippel-
wiichsigen Fichtenvorkommen (Picea marina) in Nord
Quebec-Labrador (PAYETTE 1976; PAYETTE u. GAGNON 1979;
PavyerTE et al. 1982; PayerTE 1983). Vorkommen von Wald-
inseln in der russischen Tundraerklirt ToLmMacHEV(1970) in
entsprechender Weise, und auch KarLen (1976, 1983) findet
bei seinen Untersuchungen der oberen Waldgrenze in
Schwedisch Lappland Zeugen fiir das grofie Beharrungsver-
mogen des Baumwuchses.

Im Vergleich zum Riickzug erfolgen die Vorstéfle des
Baumwuchses iiber die Altbestinde hinaus zunichst sehr
rasch. Den besten Einblick in einen solchen Ausbreitungs-
prozefl hat die kurzfristige Klimabesserung wihrend der
ersten Hilfte unseres Jahrhunderts gegeben, die zu einer
Folge guter Samenjahre (= Produktion von ausreichend
vielen Samen mit guter Keimfihigkeit) fithrte und auch
etwas lingere Vegetationsperioden mit sich brachte. Der
Baumwuchs drang in die alpine Stufe vieler nordhemisphi-
rischer Hochgebirge und in die Wald-Tundra vor - wenn
auch mit lokal und regional unterschiedlicher Intensitit und
leichten zeitlichen Verschiebungen (vgl. HoLt™EzER 1979b,
dort ca. 40 Literaturhinweise, sowie KuLLMAN, 1979, 1981,
1983; ELL1OT 1979; PAYETTE u. GAGNON 1979; KARLEN 1983;
PayerTE 1983; HEIKKINEN 1984; vgl. auch Abb.3). Diese Vor-
stofle vollzogen sich nicht auf breiter und einheitlicher
Front, sondern in enger Abhingigkeit von den unterschied-
lichen standértlichen Gegebenheiten.

Teils erweist sich dabei die Wirkung der Standorte auf die
Keimung der Samen, teils auf die weitere Entwicklung der
Simlinge als der den Ausbreitungsprozef} entscheidend be-
einflussende Faktor. Tab. 3 vermittelt einen Eindruck von
den Auswirkungen unterschiedlicher Standortbedingungen
wihrend der ersten Phasen des Eindringens der Baum-
vegetation in die fiir die Waldgrenzékotone im N'W der
USA typischen ,subalpine meadows"“. Zum Beispiel ist in
der Festuca viridula-Gesellschaft die Verjiingung zwar ge-
ring, weil Trockenheit und méglicherweise auch Uberhit-
zung des Bodens die Keimung der Koniferensamen (Abies
lasiocarpa, Tsuga mertensiana)hemmen. Das Wachstum den-
noch aufgekommener Simlinge ist dann aber besser als in
den Phyllodoce empetriformis -~ Vaccinium deliciosum -
Heiden, die eine sehr lange Schneedeckendauer und somit
viel kiirzere Vegetationszeit aufweisen. Dank der hier aber
bis weit in den Sommer hinein anhaltenden Feuchtigkeit
sind dafiir die Keimungsbedingungen giinstiger als in den
Festuca-Wiesen.

Im allgemeinen sind die Bedingungen fiir den Jungwuchs
an nicht zu lange schneebedeckten Standorten (Gelinde-
wellen, deren Hinge, Kuppen u.i.)relativ giinstig. In schnee-
reichen Gelindepartien ist er sehr bald den winterlichen
Klimaeinwirkungen (Frosttrocknis, Frost, Eisgeblise) aus-
gesetzt, denen er nur bei ausreichender Ausreifung der
Jahrestriebe und Nadeln widerstehen kann. In schnee-
reichenMuldenlagen und dergleichen leidet er unter Schnee-
druck, Schneekriechen und Pilzinfektionen und hat nur
eine geringe Uberlebenschance. Das gilt selbst fiir die in
vielen aufgelassenen Weidegebieten der Alpen aufgekom-
mene Verjiingung (vgl. auch Photo 9), obwohl es sich dort
nicht um eine natiirliche Kampfzone, sondern um urspriing-
liches Waldgebiet handelt.

Durchweg nimmt die Dichte des Jungwuchses mit wach-
senderEntfernung von Samenbiumenin den noch geschlos-
senen Waldbestinden sehr rasch ab (vgl. auch HesseLman
1934, 1938; Lento 1957; KuocH 1965; HoLTMEIER 1974;
NosLE u. RoNco 1978). Davon ausgenommen sind lediglich
Baumarten, deren Samen durch Tiere - vorwiegend durch

Tabelle 3: Verjingungsintensitdt, Verbreitung, Wachstum und Wuchsform in verschiedenen Pflanzengesellschafien

Intensity of natural regeneration, distribution, growth and growth forms in different plant associations

Gesellschaft Standortcharakteristik Verjiingung Verbreitung Wachstum Wuchsform
Carex nigricans lange Schneedeckendauer, sehr gering vereinzelt sehr langsam  kriippelwiichsig
Vegetationszeit
unter 3 Monaten
Phyllodoce empetriformis -  miflig steile Hinge, hoch iiberall langsam kriippelwiichsig
Vaccinium deliciosum feuchte bis gut drainierte
B6den, 3-4 Monate schneefrei
Valeriana sitchensis - steile frische Hinge, miflig vereinzelt oder ~ miflig aufrecht
Veratrum viride Lawinenziige kleine Gruppen
Festuca viridula warm-trocken niedrig vereinzelt oder  mifig aufrecht

starker Einflufl von
Taschenratten (Thomomys sp.)

kleine Gruppen

Quelle: FRANKLIN a2 DYRNESs 1973 (nach HENDERsON 1973), Standortcharakteristik und Artbezeichnung vom Verfasser hinzugefiigt
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Photo 8: Aus Vorratslagern des Clark’s Nutcracker (Nucifraga
columbiana) hervorgegangene Pinus flexilisGruppen auf dem
Bald Mountain (Ostseite der Colorado Front Range) bei ca.
3380 m. Photo: F. K. HOLTMEIER, 30.7.1977

Groups of Pinus flexilis originating from seed caches of the
Clark’s Nutcracker (Nucifraga columbiana) on Bald Mountain
(east slope, Colorado Front Range) at 3380 m

Hiherarten - iiber die aktuelle Waldgrenze hinaus ver-
breitet werden (z.B. Pinus cembra, Pinus flexilis, Pinus albi-
caulis, Pinus pumila, Pinus sibirica) Hier ist vielfach eine
Massierung von Jungwuchs zum Teil weit jenseits der Wald-
grenze zu beobachten, an Stellen, die zum Beispiel dem
Dickschnibeligen Tannenhiher (Nucifraga c. caryocatactes,
Alpen) oder dem Clark’s Nutcracker (Nucifraga columbiana,
Rocky Mountains) zur Anlage von Vorratslagern geeignet
erscheinen (s. HoLTMEIER 1966; TomBack 1977; MATTES
1978, 1982; HutcHINs u. LANNER 1982;s.auchPhotos8 u.9).

Im Hinblick auf die Existenz der natiirlichen Waldgrenz-
Skotone interessiert in erster Linie die Entwicklung seit
dem wirmezeitlichen Klimaoptimum. Mehrmals hat sich
wihrend dieses Zeitraumes die Lage der Waldgrenze ge-
indert.

In den Hochgebirgen spielten sich die nachwirmezeit-
lichen Verschiebungen der Waldgrenze in einem relativ
schmalen Héhensaum ab. In den Zentralalpen entspricht
diesem in etwa der Bereich, den heute die Zwergstrauch-
heiden (Rhodoreten, Vaccinieten, z. T. auch Loiseleurieten)
einnehmen (vgl. EBLIN 1901; SCHROTER 1908; PALLMANN u.
HAFrFTER 1933; Gams 1937, 1970; SCHARFETTER 1938; FURRER
1957). Demnach hat dort die wirmezeitliche Waldgrenze
rund 300-400 m hoher gelegen als die rezente.

Fiir die &stlichen Nordalpen (Berchtesgadener Alpen,
Steinernes Meer, KGSTLER u. Mayer 1970; MaYer 1970) und
die Karawanken (WraBer 1970) wird mit 300 m, fiir die
Tatra mit 250-400 m gerechnet (Szarer 1939; PLEsNIk 1938).
Ohne den waldgrenzerniedrigenden Einflufl des Menschen
wiren die Differenzen nur halb so groff oder sogar ge-
ringer - wie z.B. in manchen Hochgebirgen Amerikas.

Fiir die White Mountains (Kalifornien, vgl. Tab. 2) und
die Snake Range (6stl. Nevada) werden 120-150 m Héhen-
differenz zwischen der aktuellen und der wirmezeitlichen
Waldgrenze angegeben (La MaRCHE u. MOONEY 1967, 1972;
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Photo 9: Arven-Jungwuchs (Pinus cembra) der aus Depots des
Tannenhihers (Nucifraga caryocatactes caryocatactes) hervor-
gegangen ist, auf einer Gelinderippe im aufgelassenen Alpweide-
gebiet von Spuonda Rosatsch (NW-exp. Hang d. Oberengadiner
Haupttales) bei 2220 m. Die bodennahen Zweige der ilteren
Biume sind nur zum Teil durch die Schneeschiitte (Phacidium
infestans) entnadelt worden, die jiingeren Pflanzen haben alle
Nadeln verloren. Photo: F.K. HOLTMEIER, 23.9. 1968
Regeneration of stone pine (Pinus cembra) from seed caches of the
Thick-billed Nutcracker (Nucifraga c. caryocatactes) on a small
ridge within the abandoned alpine pasture area of Spuonda
Rosatsch (north-west-facing slope of the Upper Engadine) at
2220 m. The lower branches of the older trees and all the young
trees have lost their needles already due to infections by Phaci-
dium infestans

La MarcHE 1973, 1977). In den San Juan Mountains (siid-
westl. Colorado) soll die wirmezeitliche Waldgrenze sogar
nur wenig hoher als die rezente gelegen haben (ANDREWS et
al. 1973). Auf die der Hohenlage der wirmezeitlichen Wald-
grenze vermutlich nahezu entsprechende aktuelle Grenze
der kriippelwiichsigen Baumvorposten (3500-3600 m, ver-
einzelt auch hoher) in der Colorado Front Range wurde
schon hingewiesen.

Wihrend in den Gebirgen der Saum, in dem sich die nach-
wirmezeitliche Waldgrenzgeschichte abgespielt hat, im
Héchstfall einige hundert Hshenmeter umfafit, ist er im
Polargebiet meist viele Kilometer breit - sofern die Wald-
grenze als horizontale Grenze in Erscheinung tritt. In
Keewatin z. B. betrigt der Abstand zwischen den nérd-
lichsten Vorkommen kriippelwiichsiger Fichten, deren
Nordgrenze annihernd der Position der wirmezeitlichen
Waldgrenze entsprechen soll, rund 240 km. Nach Westen
hin wird er dann allmihlich schmaler (s. dazu Larsen 1965,
1972; BrysoN et al. 1965; Rowe 1972; SorenseN u. Knox
1974; NicHots 1975, 1976). In Asien weisen die Ubergangs-
siume dhnliche Ausdehnungen auf (vgl. HusTicH 1966).

Fiir das nordliche Nordeuropa lassen sich kaum ver-
gleichbare Angaben machen, da dort die Waldgrenze im
Skandenbereich und in den von Inselbergen iiberragten
Rumpfflichenlandschaften Lapplands (Finnmarks Vidda,
Finnisch-Lappland) durchweg als Hohengrenze ausgebildet
ist (HoLTMEIER 1974).
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Photo 10: Abgestorbene Pinus flexilis (Durchmesser 30-50 cm) auf
dem nordostexponierten Hang des Mt. Audubon (Colorado
Front Range) bei 3420 m. Brandspuren an den ausgebleichten
Stimmen deuten darauf hin, dafl diese Biume vor langer Zeit
durch Feuer vernichtet worden sind. Seither konnte der Wald
dieses Areal nicht wieder in Besitz nehmen. Photo: F. K. HoLt-
MEIER, 10.8.1977

Dead Pinus flexilis (diameter 30-50 cm) on the north-east-facing
slope of Mt. Audubon (Colorado Front Range) at 3420 m. From
some traces of burning on the bleached trunks one may conclude
that these trees were killed by fire a long time ago. Since then
limberpine-forest has not been able to resettle this area again

Als weitere Ursache des Okoton-Charakters vieler Wald-
grenzen diirfen auch die Wirkungen des Feuers nicht aufler
acht gelassen werden. Gerade in diesen Bereichen mit ihren
wihrend langer Zeitriume fiir die generative Verjiingung
sehr ungiinstigen Bedingungen haben selbst im Abstand
von vielen Jahrzehnten oder gar einigen Jahrhunderten
aufgetretene Brinde die Situation nachhaltig beeinflufit
(Photo 10).

So spricht vieles dafiir, dafl z. B. die Ausbreitung der
Lirche (Larix laricina)im Waldgrenzékoton des nérdlichen
Quebec wesentlich durch Waldbrinde wihrend und seit der
Kleinen Eiszeit geférdert worden ist. Die Nordgrenze
des Okotons wird von kriippelwiichsigen Fichtengruppen
(Picea mariana) gebildet, die aus einer wirmeren Klima-
periode stammen (s. S. 278). Dort, wo Brinde diese Fichten-
klone bzw. die sich aus ithnen zusammensetzenden Bestinde
vernichteten, konnte die Lirche, deren Samenreifegrenze
nérdlich der der Fichte liegt, vordringen, wihrend in den
weiter siidlich gelegenen Wildern, in denen sich auch die
Fichte noch durch Samen vermehrt, die Lirche ihr gegen-
iiber ins Hintertreffen geraten ist (PAYETTE u. GAGNON
1979).

In der gleichzeitigen Wirkung von Waldbrinden und
kiihleren Klimaperioden, die einerseits die natiirliche Ver-
jingung hemmten und andererseits die Waldbrandhiufig-
keit erhohten®, sieht NicHors (1975) die entscheidende

5) In siidwirts vorstoflender Polarluft sinkt mit zunehmender
Erwirmung die relative Luftfeuchte, und die Waldbrandgefahr
nimmt zu.

lebender
Q. Birkenwald

abgestorbener

S e, Moor a o * ® Birkenwald

" & Bergumril

Abb. 4: Absenkung der Waldgrenze auf dem Aiiligas (bei Karigas-
niemi) und benachbarten Héhen durch Epirrita autumnata (nach
NOURTEVA 1963, verindert)

gD See

Depression of the timberline on Ailigas (near Karigasniemi) and
some neighbouring hills by Epirrita autumnata

Ursache fiir die Stidwirtsverlagerung der polaren Wald-
grenze im Mackenzie- und Keewatin-Distrikt. In solchen
Perioden (z. B. 3600-3400 v. h.) sollen zehntausende von
Quadratkilometern Wald dem Feuer zum Opfer gefallen
sein, die spiter nur zu einem geringen Teil wiederbesiedelt
werden konnten (s. auch Bryson et al. 1965).

Auch die Entstehung der den Waldgrenzbereich vieler
Gebirge im Westen und Nordwesten der USA prigenden
subalpinen Wiesen (s. S. 278) wird zum Teil dem Feuer zu-
geschrieben (u. a. Kuramoto u. Briss 1970; DoucLas u.
Barrarp 1971; BockHeM 1973; HenDErsON 1973). Gleich-
wohl scheinen Brinde die Waldgrenzen in den kontinenta-
leren, trockeneren Gebirgs- und auch Polarregionen stirker
beeinflufit zu haben als in maritim geprigten Riumen
(FRANKLIN u. DYRNESs 1973; PAYETTE u. GAGNON 1979; PEET
1981).

Die Entstehung mancher Waldgrenz-Okotone ist auch
durch  Massenvermehrungen  baumwuchsschidigender
Insekten begiinstigt oder sogar ausgelést worden.

An der oberen Waldgrenze in den Rocky Mountains hat
vielfach Dendroctonus engelmannii (bark beetle) zu hohen
Verlusten von Picea engelmanni gefithrt (MiLLer 1970). In
Neuseeland fallen dievermutlich schon vorher durch andere
Umwelteinfliisse (Wind-, Schneebruch) geschwichten Siid-
buchen an der Waldgrenze dem cambium-girdling beetle
(Nascioides enysii) zum Opfer (WarDLE 1971).
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Photo 11: Durch Epirrita autumnata 1965/66 zerstdrter Birken-

wald auf dem Skallovaara (nordl. Utsjoki) bei ca. 220 m. Inzwi-

schen hat eine langsame Regeneration durch Stockausschlag ein-

gesetzt. Photo: F. K. HOLTMEIER, 5. 9. 1980

Birch forest destroyed by Epirrita autumnata in 1965/66 on

Skallovaara (N-Utsjoki) at about 220 m. Since then a slow

regeneration by basal shoots can be observed

In weiten Gebieten Lapplands z. B. wurden und werden
immer wieder die Birkenwiler (Betula pubescens ssp. tortuosa)
durch den Griinen Spanner (Epirrita (= Oporinia) autumnata)
vernichtet. Zum Teil erliegen die durch den Kahlfrafl ge-
schwichten Biume auch erst in den folgenden Jahren den
extremen Klimaeinfliissen und Schwicheparasiten (z. B.
Bohrer, wie Hylocoetes dermestioides, Agrilus viridis, PALM
1959). So kam es u. a. am Ailigas bei Karigasniemi (622 m,
Nordfinnland) nach einer solchen Massenvermehrung
(1927) zu einer Absenkung der Waldgrenze, wobei auf den
nur sanft geneigten Hingen dieses Inselbergmassives der
Birkenwald in einem zwischen 600 und 1000 m breiten und
rund 16 km? umfassenden Hohensaum zerstdrt wurde
(NuorTEvaA 1963, vgl. Abb. 4). Im Sommer 1969, als Ver-
fasser dieses Gebiet besuchte, war nur vereinzelt etwas
Stockausschlag zu beobachten. Aus dem Paistunturi-Gebiet
(646 m, westliches Utsjoki) berichtet Karriora (1941)
iiber Waldgrenzdepressionen, die vermutlich ebenfalls auf
Epirrita-Kalamititen zuriickzufiihren sind (s. HoLTMEIER
1974).

In den Jahren 1965/66 wurden in Nordfinnland die
Birkenwilder der Hochlagen auf weiten Strecken durch den
Griinen Spanner zerstort (KaLLio u. LEHTONEN 1973, 1975;
SePPALA u. Rastas 1980). Die Entwicklung in den folgenden
Jahren deutet darauf hin, dafl auf lange Sicht die Zwerg-
strauch-Flechtenheide zumindest die Befallszentren, d. h.
mehr als 1000 km? des ehemaligen Birkenwaldareals, in
Besitz nehmen wird (KaLLiO u. LEHTONEN 1975).

Andererseits habe ich verschiedentlich beobachtet, wie
aus den Wurzelstécken abgestorbener Birken nach Jahr-
zehnten wieder zahlreiche Schéfllinge austrieben (Photo
11). Bei dem sehr langsamen Wachstum und der perma-
nenten Beeintrichtigung der frischen Austriebe durch den
Verbif} der Rentiere wird es sehr lange dauern, bis sich dort
wieder ein geschlossener Birkenwald gebildet hat (vgl. auch

HovrtMEier 1974). Die Beobachtungen dieser rezenten Vor-
ginge legen die Vermutung nahe, dafl auch in der Ver-
gangenbheit solche Katastrophen zu Waldgrenzdepressionen
gefithrt und die Ausbildung von Waldgrenzsiumen begiin-
stigt haben, zumal dann, wenn sie sich in Zeiten mit zu
kiihlen Vegetationsperioden abgespielt haben, in denen es
den Birken nicht méglich gewesen wire, geniigend Energie-
reserven fiir einen erneuten Austrieb nach dem Kahlfraf}
anzulegen (s. auch KarLio u. LEHTONEN 1975).

3. Zusammenfassung und SchlufSbemerkungen

In manchen Hochgebirgen und im subarktischen Raum
treten die Waldgrenzen zum Teil als mehr oder weniger
breite Ubergangssiume in Erscheinung, ohne daf} diese Auf-
lockerung der Waldbestinde anthropogenenEingriffen oder
ungiinstigen edaphischen Verhiltnissen (s. a. SCHARFETTER
1938; ELLENBERG 1963, 1966, 1978) zugeschrieben werden
kénnte.

Vielmehr sind die unterschiedliche Ausdehnung dieser
Okotone, das Verbreitungsmuster und die Physiognomie
der Biume und auch der iibrigen Vegetation in den Uber-
gangssiumen Ausdruck einer in komplexer Weise von
Klimaschwankungen, aktual-klimatischen Einfliissen, Feuer,
biotischen Faktoren sowie von den verschiedenen 6kologi-
schen Anspriichen und Eigenschaften der waldgrenzbil-
denden Baumarten geprigten langfristigen Entwicklung.
Die Existenz dieser Ubergangssiaume findet oftmals eher in
der Klima- und Standortgeschichte denn in der aktuellen
Situation eine Erklirung.

So sind auch die in diesen Okotonen zum Teil weit jen-
seits der aktuellen Grenze der geschlossenen Waldbestinde
vorkommenden Einzelbiume und Baumgruppen keines-
wegs ein zwingender ,,Beweis“ dafiir, dafl es sich um poten-
tielles (= unter den gegenwirtigen Klimaverhiltnissen)
Waldgebiet handelt. Zumindest kann man das nicht aus der
durchaus richtigen Feststellung ableiten, dafl diese Biume
sehr viel stirker den wachstumshemmenden klimatischen
Einwirkungen ausgesetzt sind, als es im geschlossenen Be-
stand der Fall sein wiirde, und sie dennoch zu {iberleben ver-
mogen (z.B. KLINk u. MAYER 1983, s. auch ELLENBERG 1966;
SCHARFETTER 1938).

Es geh6rt zum Wesen der klimatischen Waldgrenze, daf}
sich dort die Bestinde nur in giinstigen Perioden nachhaltig
durch Samen verjiingen kénnen. In der tibrigen Zeit liegt die
generative oder rationelle Waldgrenze zum Teil weit siidlich
bzw. unterhalb der physischen ,Resistenzgrenze“ des
Baumwuchses (= Grenze an der die Widerstandskraft noch
ein Uberleben erméglicht).

Die vorgeschobenen Biume und Baumgruppen (meist
Klone) stammen vielfach aus fiir die generative Verjiingung
und auch die ersten Entwicklungsphasen der Simlinge
giinstigeren Jahren. Thr weiteres vegetatives Wachstum er-
folgte dann - wenn auch langsam und oftmals gestért durch
klimatische Schidigungen (z. B. Frosttrocknis) - unter Be-
dingungen, die eine fiir eine Bewaldung dieser Gebiete aus-
reichende Verjiingung (keimfihige Samen, ungestértes Sim-
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lingswachstum usw.) ausgeschlossen haben. Am Beispiel der
Waldgrenzverhiltnisse im nérdlichenKanadaundineinigen
amerikanischen Hochgebirgen wurde gezeigt, daf} es sich
dabei um sehr lange Zeitriume handeln kann.

Auf die unter diesen Bedingungen besonderen Vorteile
der manchen Baumarten eigenen Fihigkeit zur vegetativen
Vermehrung durch Adventivwurzelbildung wurde hin-
gewiesen.

Aber nicht nur ein zu geringes Angebot keimfihiger
Samen, sondern auch die direkt das Baumwachstum hem-
menden Einwirkungen des Klimas kénnen die Entstehung
von geschlossenen Waldbestinden verhindern. Das wurde
u.a. durch die Beobachtungen im oberen Waldgrenzékoton
der Colorado Front Range belegt, wo nur an relativ giin-
stigen Standorten (Windschutz, ausreichend feucht, keine
zu hohen Bodentemperaturen usw.) allenfalls kriippel-
wiichsige Bidume zu existieren verméogen, wihrend die
iibrigen jeglichen Baumwuchs ausschlieffen.

Auch in den Alpen (sowie in anderen gleichermaflen
intensiv durch den Menschen beeinflufiten Gebirgen) kann
man aus dem Vorkommen von Baumen und Baumgruppen
iiber der aktuellen Grenze der geschlossenen Bestinde nicht
ohne weiteres darauf schlieflen, daf} auf diesen Flichen
durchgehend Wald méglich sein miifite, denn die Entwal-
dung hat eine zum Teil erhebliche Verschirfung der Stand-
ortbedingungen - insbesonders der gelindeklimatischen
Verhiltnisse mit sich gebracht. Deren Folgen zeigen sich all-
enthalben bei der natiirlichen ,Wiederbewaldung“ und
auch bei Aufforstungen aufgelassener Alpweiden (vgl
HovrMeier 1967). Obwohl es sich um kiinstlich entwaldete
Flichen handelt, vermag der Baumwuchs in stirker reliefier-
tem Gelinde mit aufengem Raum wechselnden klimatischen
Verhiltnissen zunichst nur an den giinstigen Standorten
aufzukommen und dringt auf Gelinderippen, -wellen und
anderen konvexen Gelindeformen am weitesten hangauf-
wirts vor. Man nimmt an, dafd sich mit dem Heranwachsen
der Biume die jetzt noch zum Teil extremen gelindeklima-
tischen Bedingungen im Hinblick auf die weiteren Aus-
breitungsmdoglichkeiten des Baumwuchses bessern werden,
doch schon jetzt - nur wenige Jahrzehnte nach Beginn der
»Wiederbewaldung“ - ist nicht zu iibersehen, daf} viele
Gelindeabschnitte infolge zu langer Schneedeckendauer
(zum Teil erst durch den Einflufl der heranwachsenden
Biume auf das bodennahe Windfeld verursacht), Schnee-
kriechen, Pilzbefall u.a.m. auf lange Sicht als Waldstandorte
ausfallen. Darauf weisen u. a. auch die Ergebnisse der Ver-
suchspflanzungen im Dischmatal (bei Davos, s. SCHONEN-
BERGER 1985) hin. Eine wesentliche Ursache vieler Mifi-
erfolge bei Hochlagenaufforstungen liegt darin, dafl u. a. die
gelindeklimatischen Standortbedingungen nicht in aus-
reichendem Mafle beriicksichtigt wurden (vgl PrrTerLE
1985).

Es steht aufler Zweifel, daf} - wire die Waldgrenze nicht
kiinstlich herabgedriickt worden - die Bestinde auch im
Bereich der heutigen ,sekundiren® Kampfzone gréfitenteils
geschlossen sein wiirden - von Lawinenziigen, Schutt-
kegeln, vermoorten Arealen u. 4. einmal abgesehen - und
hier und da auch eine scharfe Waldgrenze bilden wiirde.

Es gibt aber kein iiberzeugendes Argument dafiir, daf} es
hier anders sein sollte als in anderen, noch ungestérten
Gebieten, wo der Wald seine klimatische Grenze teils in
geschlossener Front erreicht, teils unter Auflockerung der
Bestinde und Niedrigerwerden der Biume in die alpine
Stufe oder die Tundra iibergeht.

Schluflendlich wird man die eingangs gestellte Frage
»Linie oder Ubergangssaum“ mit ,sowohl als auch® beant-
worten miissen.
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