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Vorwort. 

Die Pflanzensoziologie oder Vegetationsforschung blickt auf einen 
kurzen Entwicklungsgang zuriick. Noch vor wenigen Jahren bald als 
bloBer Nebenzweig der Okologie, bald als Anhangsel der Pflanzen
geographie oder der Geobotanik behandelt, fehlten ihr Impuls und 
feste Ziele. Erst die jiingste Vergangenheit hat hierin eine Anderung 
gebracht. Das riesig anschwellende pflanzensoziologische Tatsachen
material drangte zur Sichtung, Dberpriifung und Einordnung in den 
Gesamtbau der Wissenschaft. Allenthalben machte man sich daran, 
das erarbeitete Einzelwissen auch philosophisch zu durchdringen, es 
begrifflich zu verarbeiten und unter vereinfachte groBe Gesichtspunkte 
zusammenzuschweiBen. Aus diesem LauterungsprozeB geht als wichtigstes 
Ergebnis die unabweisbare Selbstandigkeit des neuen Wissenszweiges 
hervor. 

Indessen fehlte bisher ein einheitlicher, zusammenfassender Vber
blick iiber Umgrenzung, Aufgaben und Ziele der Pflanzensoziologie. 
Diese Liicke auszufiillen und den Vielen, die sich heute mit vegetations
kundlichen Untersuchungen befassen, einen kurzen Leitfaden an die 
Rand zu geben, ist der Zweck dieses Buches. 

Die Arbeit, herangereift in langjahrigem, engem Kontakt mit der 
Natur, ist eine Ausarbeitung meiner Vorlesungen an der Eidgenoss. 
Technischen Hochschule und an pflanzensoziologischen Lehrgangen in 
der Schweiz, Deutschland und Frankreich. Methodo~ogisch herrschen 
daher, das ist wohl selbstverstandlich, die von mir seit Jahren ver
fochtenen Grundsatze und Anschauungen vor; ob zum Vor- oder Nachteil 
des Buches, mag die Kritik der Zeit entscheiden. 

1m V ordergrund aller unserer Ausfiihrungen steht die Pflanzen
gesellschaft als soziale Einheit. J eder in der N atur verwirklichte 
ZusammenschluB von Pflanzenarten ist das Ergebnis bestimmter gegen
wartiger und vergangener AuBenbedingungen und wird nur dann 
realisiert, wenn diese Bedingungen erfiilIt sind. Auf dem Boden dieses 
soziologischen Determinismus ruht das ganze Lehrgebaude der Pflanzen
soziologie. Ais klares, wenn auch fernes Ziel steht vor uns die Fassung 
und Beschreibung der Gesellschaftseinheiten, ihre kausale Erklarung, 
das Studium ihrer Entwicklung und Verbreitung und ihre iibersichtliche 
systematische Anordnung. 

Um den von vornherein gegebenen Rahmen des Buches nicht zu 
iiberschreiten, muBte strenge Beschrankung im Text und auch in der 
Literaturauswahl getroffen werden, um so mehr, als die Zahl der ein
schlagigen Arbeiten heute ins Ungemessene angewachsen ist. lch habe 
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mich hierbei bemiiht, nach Vermogen auch die bedeutsamen Unter
suchungen der nordamerikanischen, englischen und russischen Forscher 
zu verwerten. 

Allen, die mich bei meiner Arbeit unterstiitzt haben, sei es durch 
Ratschlage oder durch tJberlassung photographischer Aufnahmen, sage 
ich auch an dieser Stelle meinen herzlichsten Dank. Ganz besonders 
verbunden bin ich den Herren Dr. H .. BURGER, Dr. W. KOCH und Dipl. 
rer. nat. H. PALLMANN in Ziirich, die sich der Miihe unterzogen haben, 
Teile meines Manuskriptes durchzusehen. Dem Herausgeber der Bio
logischen Studienbiicher, Herrn Prof. Dr. W. SCHOENICHEN, mochte ich 
fiir das warme und verstandnisvolle Interesse, das er meiner Arbeit 
stets entgegengebracht, dem Verlag fiir sein weitgehendes Entgegen
kommen bei der Drucklegung meinen besten Dank aussprechen. 

Montpellier, Oktober 1927. 
(Cabinet de Geobotanique mediterraneenne) J. BRAUN-BLANQUET. 
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Einleitung. 
Stellung del' Pflanzensoziologie im System del' Biologie. Als VOl' 

einem Jahrzehnt dies- und jenseits des Ozeans fast gleichzeitig die Be
zeichnung Pflanzensoziologie auftauchte und in die Wissenschaft Eingang 
fand - del' Name war schon viel friiher von KRYLOW und von PACZOSKI 
(1896) gepragtworden-, da standen Plan undAufbaudes neuen Wissens
zweiges in groBen Ziigen schon vorgezeichnet. Auf W ARMINGS "Oko
logie" und SCHROTERS "Synokologie" aufbauend, verstarkt durch Zu
schiisse aus den Nachbarwissenschaften, belebt durch die suggestive 
Kraft neuer, fruchtbarer Ideen, weitausblickender Probleme, hat die 
Pflanzensoziologie binnen kurzem einen ungeahnten Aufschwung erlebt. 

Die Bezeichnung "Pflanzensoziologie" ist aIlerdings vielfach, be
sonders aus sprachlichen Griinden, bemangelt worden. Sie hat sich trotz
dem, weil auBerst ausdrucksvoIl und allgemeinverstandlich, rasch inter
national eingebiirgert. Von einem strengen Parallelismus zwischen Pflan
zensoziologie und Soziologie im Sinne AUGUST COMTES ist natiirlich keine 
Rede. Beide haben bloB den einen, wenn auch wichtigen Beriihrungs
punkt: sie befassen sich nicht mit den LebensauBerungen der Einzel
organismen als solchen, sondern mit mehr oder weniger gleichsinnig rea
gierenden, durch Wechselbeziehungen del' Einzelglieder verbundenen 01'
ganismengruppen oder GeseIlschaften. Del' in den gegenseitigen Be
ziehungen del' Organismen liegende Gemeinschaftswert ist die soziale Er
scheinung, das Zusammenwirken der soziale Vorgang. Gegeniiber dem 
Einzelwesen hat die GeseIlschaft eine durchaus selbstandige Existenz. 

Von diesel' philosophischen Grundlage ausgehend teilen wir die ge-
samte Biologie ein in: 

Idio biologie oder Lehre von den Einzelwesen1 und 
Soziologie oder Lehre von den Organismengesellschaften. 
Letztere zerfallt in die Gesellschaftslehre des Menschen (Soziologie 

im hergebrachten Sinne), die Zoosoziologie und die Phytosoziologie 
odeI' Pflanzensoziologie. 

Die Pflanzensoziologie, die Lehre von den Pflanzengesellschaften, 
auch Vegetationskunde im weitesten Sinn, umfaBt aIle das soziale Zu
sammenleben del' Pflanzen beriihrenden Erscheinungen. 

Hauptpl'oblcme del' Pflanzensoziologie. Del' heutige Umfang des 
pflanzensoziologischen Forschungsgebietes wird durch fUnf Haupt
probleme umschrieben: 

1 Schon HARDY (Geogr. et vegetation. des Highlands d'Ecosse, Paris 1905, 
S. VII) stent der "Synecologie", dem Studium der Gesellschaften, die "Idioeco
logie", das biologische Studium der Art gegeniiber. 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 1 



2 Einleitung. 

1. Das Gesellschaftsgefiige (Organisation oder Struktur) bezweckt die 
Untersuchung der Zusammensetzung (des Gefiiges) der Pflanzengesellscha.ften. 

2. Der Gesellschaftshaushalt (Synokologie) hat das Studium der Ab
hangigkeitsbeziehungen der Pflanzengesellschaften voneinander und von der Um
welt zur Aufgabe. 

3. Die Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik), mit der Synokologie aufs 
engste verkniipft, sucht die Gesetze des Werdens und Vergehens der Pflanzen
gesellschaften aufzudecken. 

4. Die Gesellschaftsverb r eitung (Synchorologie) verfolgt die Anordnung 
der Pflanzengesellschaften im Raum, ihr Vorkommen und ihre Verbreitung. 

5. Die Klassifikation oder Systematik der Pflanzengesellschaften, die 
Abgrenzung der Gesellschaftseinheiten, ihre Zusammenfassung zu hoheren Ein
heiten und ihre systematische Anordnung, erwachst als Synthese aus dem Studium 
der vier ersten Forschungsprobleme. 

1m Brennpunkt pflanzensoziologischen Strebens steht heute das erste 
Problem, die Untersuchung des Gesellschaftsgefiiges. Es bildet die un
umgangliche Grundlage einer einwandfreien Behandlung aller iibrigen 
Teilprobleme. 

Anderseits hat die Klassifikation, wie jede naturgemaBe Systemati
sierung, eine moglichst eingehende Kenntnis aller Teilprobleme zur Vor
aussetzung. Es liegt somit in der Natur der Sache selbst begriindet, 
wenn gerade dieser Teil der Gesellschaftslehre, welcher der notwendigen 
breiten Basis noch entbehrt, bisher am wenigsten ausgebaut ist. 



Erster Abschnitt. 

Die Grnndlagen des pHanzlichen 
Znsammenlebens. 

Die Formen pflanzlichen Zusammenlebens sind auBerst mannigfaltig; 
aber nicht aIle konnen Gesellschaftswert beanspruchen. Von den Formen 
tierischen Zusammenlebens, wie sie DEEGENER (1918) in Anlehnung an 
ESPINAS (1875) beschreibt, sind sie grundsatzlich verschieden. Eine 
Zweiteilung in "akzidentieIle", ohne N utzen fiir das Einzelwesen, und 
"essentielle" Vereinigungen, zum Nutzen der Einzelglieder oder eines 
Teiles derselben (DEEGENER), ware bei den Pflanzengemeinschaften aus
geschlossen. Die Prinzipien der Niitzlichkeit, der Arbeitsteilung, der 
bewuBten Unterstiitzung, des Zusammenfassens aller Krafte zur Errei
chung eines gemeinsamen Zieles existieren im Pflanzenreich nicht. Un
umschrankt herrscht hier der Kampf ums Dasein; er regiert direkt oder 
indirekt aIle die unbewuBten AuBerungen des sozialenLebens der Pflanzen. 
Hierin liegt der tiefe prinzipielle Unterschied zwischen tierischen und 
pflanzlichen Lebensgemeinschaften. 

Die unbelebte Natur vermag den meisten Pflanzengesellschaften hin
reichende Lebensmoglichkeiten zu bieten, wogegen die meisten Tierver
bande auf die Vegetation angewiesen und dlj-her von ihr abhangig sind. 

Ihrem Wesen nach unterscheiden wir zwei Hauptformen pflanzlichen 
Zusammenlebens: Abhangigkeitsverbindungen und Kommensalverbin
dungen. 

Abhangigkeitsverbindnngen. Als Abhangigkeitsverbindung ist jede 
Pflanzengemeinschaft aufzufassen, deren Einzelglieder in irgendeinem 
Abhangigkeitsverhaltnis zueinander stehen. Schmarotzer, Epiphyten 
und die tote Pflanzennahrung (Humuspflanzen), Stiitzung oder Schutz 
beanspruchenden Gewachse gehen Abhangigkeitsverbindungen ein. 

Die engste Form des Zusammenlebens von Pflanzen verwirklicht der 
Parasitismus, eine Nahrungssymbiose im Sinne McDoUGALLS (1918). 
Beim einseitigen Parasitismus ist der Schmarotzer yom Wirt abhangig, 
wahrend letzterer nur den Schaden hat. Die gefahrlichen "Wiirger im 
Pflanzenreich" aus den Familien der Loranthaceen, Rafflesiaceen, Oro
banchaceen usw. sind bekannte Vertreter einseitigen pflanzlichen 
Schmarotzertums. Selbstverstandlich gibt es aIle Ubergange yom ob
ligatorischen Schmarotzer zur selbstandigen Lebensweise. 

Beim gegenseitigen Parasitismus schafft jeder der beiden ver
bundenen Organismen Nahrung fiir den andern herbei. Als gegenseitigen 
Parasitismus bezeichnet McDoUGALL die ektotrophe Mykorrhiza, die 
Knollchenbakterien an Leguminosen, die Vereinigung von Alge und Pilz 
zur Flechte. 

1* 
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WARMING-GRAEBNER(1918) hingegen betrachten dasZusammenleben 
zwischen Flechtenpilz und Alge als "Helotismus". Die Alge sorge 
durch ihr Chlorophyll fur den Bedarf an kohlenstoffhaltiger Nahrung, 
del' Pilz fUr den Rest. Aber die Alge brauche den Pilz keineswegs und 
werde von ihm in Sklaverei gehalten. Durch die Vereinigung beider ent
steht indessen ein neuer, vom Konkurrenzstandpunkt aus betrachtet 
vollig selbstandiger Organismus mit spezifischer Okologie. Die ur
sprungliche Individualitat von Pilz und Alge wird zugunsten des neu
geschaffenen kampfkraftigeren Organismus aufgegeben, so daB die Be
zeichnung Helotismus nicht glucklicher erscheint als gegenseitiger Para
sitismus. 

Was die Mykorrhizenpilze anbetrifft, so liegt bei vielen zweifellos 
gegenseitige Symbiose VOl' (MELIN 1923), wobei die hohere Pflanze als 
Wirt, del' Wurzelpilz als Nahrstoffbildner fungiert. Das Zusammenleben 
begunstigt beide Symbionten, und trotz ihres antagonistischen Verhaltens 
bilden sie einen Doppelorganismus, del' als Einheit gunstigere Lebens
bedingungen findet, denn jeder Symbiont fUr sich allein. 

In einem schwacheren Abhangigkeitsverhaltnis stehen die Uber
pflanzen (Epiphyten) zu den Tragerpflanzen. Sie entnehmen den
selben keine lebende Nahrung, sondern nutzen sie bloB als Substrat. 
Durch massenhaftes geselliges Auftreten konnen sie indessen das Ge
deihen der Tragerpflanzen beeintrachtigen1 • Die meisten Epiphyten 
sind Rindenhafter, in den kalten und gemaBigten Gebieten del' Erde fast 
ausschlieBlich Algen, Flechten und Moose, in feuchtwarmen Gebieten 
auch Farne und Blutenpflanzen, die zu scharf umschriebenen Gesell
schaften (abhangigen Gesellschaften) zusammentreten. Ais Blatthafter 
("Epiphyllen") nisten sich auf der Blattflache tropischer Gewachse eine 
Reihe von Flechten ein. 

Parasiten und Epiphyten, besonders abel' erstere, bekunden oft 
strenge Wirtswahl und sind vielfach an ganz bestimmte Pflanzenarten 
gebunden. 

Lockerer ist del' Al'tenzusammenschluB, del' die Vertreter del' dritten 
Gruppe del' Abhangigkeitsvel'bindungen, die Hum us pflanz en, Pflan
zenklimmel', Pflanz ensch u tzlinge, verbindet. Del' Begriff Humus
pflanze ist hier weit gefaBt und schlieBt auBer den eigentlichen chloro
phyllfreien Vollsaprophyten und den griinen Halbsapl'ophyten auch jene 
humikolen Arten ein, die deutliche Abhangigkeit vom schwachzersetzten 
Humus erkennen lassen. Wie beim Parasitismus und beim Epiphytismus 
ist ubrigens auch beim Saprophytismus eine ganze Stufenfolge del' An
passung und del' mehr odeI' weniger festen Artenbindung nachweisbar. 
AIle Pflanzenklassen von den Bakterien, Algen und Pilzen bis zu den 
Farnen und Blutenpflanzen stellen Saprophyten. Auch unter den Sapl'o
phyten gibt es Arten, die auf bestimmte pflanzenchemische Abfallstoffe 

1 V gl. hieriiber: LINDAU, G.: Flechtenstudien 1, Dresden 1895: ROMELL, L.-G. 
Hanglavar ooh tillvaxt hos norrlandsk gran. Med. Statens Skogsfors. Anst. 19, 5. 
1922; FREY, E. und OCHSNER, F.: Contribution it, la oonnaissanoe de la vegetation 
lichenique et muscinale de l'Auvergne. In: Etudes phytosociologiques en Au
vergne. Rapp. redige par J. BRAUN-BLANQUET, Clermont-Ferrand 1926. 
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angewiesen scheinen und auf diese Weise an bestimmte Pflanzenarten ge
bunden sind (vgl. u. a. ROMELL in Svensk Bot. Tidskr. 15, 1921, S. 207). 

Humuspflanzen findet man ofter auf die in Zersetzung begriffenen 
Reste gewisser Pflanzengesellschaften oder Gesellschaftsgruppen (Laub
walder, Nadelwalder) beschrankt. An der Gesellschaftsbildung sind 
sie in hohem MaGe mitbeteiligt. 

Mehr oder weniger unabhangig von der Art der Stiitz- oder Schutz
pflanzen sind die Pflanz enklimmer (Lianen im weitesten Sinne), die 
nur das Bediirfnis nach einer Stiitze oder nach erhohter Belichtung in 
die Abhangigkeit hoherwiichsiger Pflanzen treibt, sowie die Pflanzen
sch ii tzlinge. Unter dieser Bezeichnung mochten wir aIle Gewachse 

Abb. 1. Abhiingigkeitsverbindungen im Tamarix-Uferwald am OUID cr R ebia (Marokko). 
C ?/lW1l!01'iw" coccine"", (Wurzelparasit). Ephedra !Ind Lonicera bi(101'a (I,ianen). 

(Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.) 

zusammenfassen, die auf den Schutz anderer Pflanzen oder von Pflanzen
geselJschaften angewiesen sind. Ihrer sind nicht wenige; gelegentlich 
schlieBen sie sich zu okologischen Vereinen zusammen. Lichtschutz 
benotigt die Schattenvegetation der Unterschichten vieler Waldungen. 
Wird die Baumschicht niedergelegt, so fallen viele Arten der verstarkten 
Belichtung zum Opfer. Oberschichten wirken aber auch als Kalte
s c hut z, indem sie die nachtliche Ausstrahlung herabsetzen und so die 
Minima gegeniiber dem offenen Gelande verringem. Als Windschutz 
an offenen Kammen wirkt jeder Zwergstrauch, jeder Rasenhorst; viel 
nachhaltiger schiitzen natiirlich Strauch- und Baumbestande. Die halb
eiformigen Heckendiinen von Argania sideroxylon der windgepeitschten 
westafrikanischen Kiiste siidlich Agadir bergen viele windscheue Be
gleiter, die auBerhalb des Pflanzenschildes sich hier niemals zu halten 
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vermochten (Abb.2). Hochst wirksam ist ferner der Schutz, welchen 
Stachelstraucher den mit ihnen vergesellschafteten Pflanzen, natiirlich 
unbewuBt, angedeihen lassen. Auf stark beweideten Bergtriften wird man 
junge Fichten, Fohren, Larchen nicht selten von einem schiitzenden 
Juniperus-Kranz eingehegt sehen. Es ist auWillig, wie in den von Hundert
tausenden von Schafen bevolkerten Ebenen zwischen Oudjda und 
Taourirt (Ostmarokko) die letzten baumartigen Uberreste der Pistacia 
atlantica in das undurchdringliche Stachelgeflecht des Judendorns zuriick
gedrangt sind. 

Die Gruppe der Pflanzenschiitzlinge lieBe sich leicht vergroBern. Sie 
stehen auf der letzten Abhangigkeitsstufe; aber auch bei Ihnen ki:innen 

Abb. 2. Heckcndtinen von Pistacia lenti.''''''8 in der Ebene bei Kashah Fokohine (Marokko) mit 
Oallitris ctrticulatct. (Aufu . .F. DAGUIN.) 

sich Gegenseitigkeitsbeziehungen zwischen Schutzling und Schiitzer 
herausbilden, so etwa, daB der Schiitzling die Bodenverhaltnisse zu 
Gunsten oder Ungunsten des Schiitzers verschiebt (durch Torfmoos
invasion versumpfende Walder; Rohhumusbildung der Waldbodendecke, 
welche die natiirliche Verjiingung erschwert; oder aber Schaffung giin
stiger Feuchtigkeitsbedingungen fUr die Keimlinge durch eine Moos
schicht). SUKATSCHEFF (Esquisses phytosociologiques I, 1921) berichtet, 
daB im Pinus cembra-Gebiet am Baikalsee Hypnum Schreberi und Hylo
comium splendens stellenweise derart iiberhandnehmen, daB die natiir
liche Verjiingung unterbunden und der Wald zur moosreichen Zwerg
strauchgesellschaft mit Ledum palustre degradiert wird. 

Die Abhangigkeitsverbindungen spielen im Leben der Pflanzen
gesellschaften zwar eine wichtige, wenn auch nicht die entscheidendeRolle. 
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Diese fallt vielmehr der zweiten Hauptform des Zusammenlebens, dem 
Kommensalismus zu. 

Kommensalverbindungen. Nach VAN BENEDEN versteht man unter 
"Kommensalen" Organismen, diegetrennt in den Wettbewerb eintreten 
und deren Zusammenleben darauf beruht, daB sie sich gleichzeitig die 
verschiedenartigen Lebensmoglichkeiten, die ein bestimmter Standort 
bietet, zunutze machen. "Le commensal est simplement un compagnon 
de table." Die Beziehungen zwischen den einzelnen Kommensalen beruhen 
auf dem Kampf um Raum, Licht und Nahrung. Der Konkurrenzkampf 
spielt sich zwischen gleichartigen Kommensalen ab, wenn verschiedene 
Arten in ihren Lebensanspriichen nahezu oder voUig iibereinstimmen. 
Dies trifft am vollkommensten zu bei den Individuen ein und derselben 
Art. Oder aber die Tafelgenossen machen verschiedenartige Anspriiche, 
sei es, daB sie verschiedene Nahrstoffe bevorzugen, sei es, daB ihre Organe 
verschiedene Boden- oder Luftschichten ausniitzen. In diesem FaIle 
haben wir es mit ungleichartigen Kommensalen zu tun. 

Die niedrigst organisierten Pflanzengesellschaften (Plankton, manche 
Flechten- und Moosgesellschaften) bilden eine Tafelrunde gleichartiger 
Kommensalen. AIle hochorganisierten Gesellschaften dagegen sind aus 
ungleichartigen Kommensalen zusammengesetzt. Nur sie vermogen die 
Lebensmoglichkeiten eines Standorts voll und ganz auszuwerten. Die 
Kleinstrauch-, Moos- oder Flechtendecke eines Waldes bezieht ihre Nah
rung aus den obersten und mittleren, die Baumschicht aber aus den 
tieferen Bodenhorizonten. 

Kommensalismus bedingt den Wettbewerb, und dieser ist naturgemaB 
um so heftiger, je naher die Lebensanspriiche der einzelnen Kommensalen 
zusammenfaIlen und je giinstiger die auBeren, abiotischen Verhaltnisse 
dem Pflanzenleben sind. Unter ungiinstigen Klima- und Bodenverhalt
nissen nimmt der Konkurrenzkampf auch zwischen Arten mit gleich
artigen Anspriichen weniger scharfe Formen an (Abb. 3). DaB er aber 
selbst bei den offenen Pflanzengesellschaften der Wiistensteppen und 
hochalpiner Felsspalten- und Gerollstandorte nicht ganz aufgehoben ist, 
lehren vielfache Beobachtungen und namentlich auch die (noch unver
offentlichten) Studien iiber alpine Gerollassoziationen von H. JENNY -LIPS. 

Wettbewerb. AufAbhangigkeitsverbindungen undKommensalismus 
beruht das Zusammenleben der Pflanzen, als dessen allgegenwartige, uni
verselle AuBerung der Wettbewerb zu betrachten ist. Soweit der Kampf 
um Keimplatz, Wuchsraum, Licht oder Nahrung noch nachweisbar ist, 
soweit reicht auch der Wettbewerb, soweit kann von sozialem Leben 
gesprochen werden. 

Der Wettbewerb gelangt entweder rein mechanisch zum Austrag 
durch Verdrangen, Uberwachsen oder Erdriicken des Schwacheren durch 
den Starkeren, dies ist die Regel bei seiner einfachsten Form, der Kon
kurrenz zwischen den Individuen ein und derselben Art, oder aber die 
lokalklimatischen und Bodenverhaltnisse erfahren durch die Vegetation 
selbst mehr oder weniger tiefgreifende Veranderungen, die auf die Kampf
kraft der Bewerber zuriickwirken. Dies trifft oft zu beim Kampf zwi
schen verschiedenen Arten oder zwischen PflanzengeseIlschaften. 
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Wettbewel'b zwischen Artindividuen. Die Intensitat des Konkur
renzkampfes zwischen Individuen derselbenArt ist amgroBten bei dichtem 
IndividuenschluB und hoher Soziabilitat. Zerstreut wachsende Individuen 
(Soziabilitatsgrad 1) einer Art machen sich selten den Platz streitig. 
Erstansiedler sind gegeniiber spateren Ankommlingen im Vorteil, schon 
bewurzelte und samentragende oder sich vegetativ ausbreitende Indivi
duen gegeniiber ihrer Nachkommenschaft (Abb. 4). Beim Wettbewerb 
der Individuen, mehr aber noch beim Kampf der Arten wird der Ausgang 
ganz wesentlich von der Keimfahigkeit oder besser von der beschleunig
ten Keimung der Samen beeinfluBt. Je groBer die zeitlichen Unter
schiede im Aufgehen und je dichter die Samenstreuung, um so eher haben 

Abb. 3. "Offene" Haliasteppe am Nordrand der S ahara, Djebel bon Arfa. (Wnrzelkonkurrenz !) 
(Aufn. F. DAGUJN.) 

die Erstgekeimten Aussicht, den Platz zu behaupten. Zunachst wirkt 
die Raumkonkurrenz allein, hernach wird gewohnlich der Kampf ums 
Licht und schlieBlich der Kampf um die Nahrung ausgetragen. 

Ein Meterquadrat der Suaeda maritima-Kochia hirsuta-Assoziation 
auf Molluskendiinen an den Lagunen bei Vic enthielt Anfang Mai rund 
2000 ein bis drei Zentimeter hohe Keimlinge der einjahrigen Suaeda; im 
Spatherbst war ihre Zahl auf 6-8 fruchttragende Pflanzen zusammen
geschmolzen. 

Die stufenweise Steigerung des "struggle of life" macht sich vor allem 
in mehrschichtigen Gesellschaften geltend. Als eine seiner auffalligsten 
.AuBerungen ist die natiirliche Durchlichtung des Waldes zu betrachten. 
MOROS OW (1920) zahlte auf einem Hektar 1048660 zehnjahrige Buchen. 
1m fiinfzigjahrigen Reinbestand lebten auf derselben Flache noch 4460, 
im hundertzwanzigjahrigen aber bloB noch 509 Stamme. Der dicht-
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geschlossene Herdenwuchs gestattet somit nur einer von rund 2000 
jungen Buchen, sich voll zu entfalten. Nach CAJANDER (1925) benotigt 
die fiinfzigjahrige Kiefer einen Standraum von 2 qm, im Alter von 
75 Jahren benotigt sie 3,8 qm, mit 125 Jahren 11 qm und mit 150 Jahren 
15 qm. Auf einer gegebenen Flache kann daher nur eine bestimmte 
Hochstzahl vollentwickelter Individuen einer Art ihr Auskommen finden. 

Wettbewerb zwischen Indi viduen verschiedener Arten. 1m Rahmen 
ausgeglichener soziologischer Einheiten herrscht iibrigens hochst selten 
eine einzige Art unter AusschluB aller iibrigen. Vielmehr bietet die 

Abb. 4. Carex rufina-Rasen mit peripherem Ausbreituugsvermogen (SoziabilitAt 3) als 
ErstbesieJler eines Polygonschneebodens im norwegischen Gebirge bei Voss 1300 m. 

(Aufn. J. LID.) 

Pflanzengesellschaft meist ein buntes Bild verschiedenartigster Pflanzen
formen. Der Grund hierfiir liegt nicht so sehr im unendlichen WechseI 
der edaphisehen Verhaltnisse auf kleinstem Raum, wie manche Forseher 
annehmen (JACCARD 1922, S. 105) - innerhalb einer homogenen Pflan
zengesellschaft konnen die edaphischen Bedingungen sehr ausgegJichen 
sein -, als vielmehr im Umstand, daB der Standort okologiseh durchaus 
verschiedene, in der Schichtung begriindete "Lebensorte" umfaBt_ 
Keiner Pflanze ist es gegeben, gleichzeitig aHe Lebensorte gleichmaBig 
auszuniitzen. Die meisten Arten sind vielmehr zeitlieh oder ortlieh an 
ganz bestimmte Lebensorte, Boden- und Luftschichten gebunden. Be
kannt ist das Beispiel des Buehenwaldes mit den sich folgenden Bliih
und AssimilationsweHen der Boden- und Krautschicht (s. S. 43) . .Ahn
liche Beispiele lassen sich haufen. Viele Gesellschaften der Subtropen be
ginnen ihre jahreszeitliche Entwicklung mit einem Therophytenaspekt, 
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der spater von Knollengeophyten-, Hemikryptophyten- oder Chamae
phytenaspekten abgelost wird, die sich im Laufe des Jahres auf der
selben beschrankten Bodenflache folgen. 

Man kann den Satz aufstellen: "Der Wettbewerb zwischen den Arten 
einer Gesellschaft ist um so heftiger, je enger sie in ihren Lebensan
spriichen, ihren Lebensformen und ihrem jahreszeitlichen Entwicklungs 
gang iibereinstimmen." 

Je mannigfaltiger die Strukturverhaltnisse einer Gesellschaft, desto 
besser wird der vorhandene Raum ausgeniitzt, desto groBer ist auch, um 
mit DARWIN zu sprechen, die auf gleichem Ritum verwirklichte Summe 
des Lebens. 

Kampfkraft der Arten. Die Moglichkeit des Zusammenlebens zahl
reicher Arten auf beschranktem Raum wird ferner ganz wesentlich mit
bestimmt von der Kampfkraft der herrschenden Pflanzenspezies. Die 
Kampfkraft der Art hangt ab von der Vermehrungsfahigkeit, der Fort
pflanzungs- und Ausbreitungsgeschwindigkeit (Herdenbildung) und vom 
Vermogen, den einmal besetzten Platz dauernd zu behaupten. Carex 
curvula, eine gesellige Horstpflanze von hohem Soziabilitatsgrad, ver
hindert im Curvuletum durch dichten SchluB das Aufkommen der Begleit
flora. 1m nahe verwandten Festucetum Halleri dagegen fehlen domi
nierende Arten von derart iiberragendem Kampfwert und dichtem SchluB, 
und die Artenmannigfaltigkeit der Begleitflora ist auf gleichem Raum 
viel groBer (8. S.48). 

Morphologisch-okologische Plastizitat (Polygonum amphibium, He
dera helix, Calluna usw.) begiinstigen die Pflanzen im Lebenskampf. 
Okologisch (aber nicht morphologisch) auBerst plastisch ist der Kosmo
polit Phragmites communis, der im Brackwasser der siideuropaischen 
Kiisten, in Zentralasien und Siidafrika ebensowohI gedeiht wie in den 
kalten Wiesenmooren der Voralpen oder unter dem ewig feuchten at
lantischen Himmel. 

Die Kampfkraft der Arten muB empirisch bestimmt werden; indessen 
gibt das biologisch-morphologische Riistzeug der Art, die Lebensform, 
manche Anhaltspunkte, sie einzuschatzen. In der gemaBigten Zone 
ist die Baumform der Strauchform und diese der Chamaephytenform 
durchweg iiberlegen. Annuelle sind hier in den natiirlichen Pflanzen
gesellschaften gegeniiber allen anderen Lebensformenklassen weit im 
Nachteil, wahrend sie umgekehrt in den ariden Gebieten der Subtropen 
auf weiten Strecken triumphieren. Der Kampfwert einer bestimmten 
Lebensformenklasse hangt mithin vom Klimagebiet ab; er richtet sich 
aber auch nach dem Standortstypus. .Jedes Klimagebiet und jeder 
Standortstypns begiinstigt bestimmte Lebensformenklassen. Aus ihnen 
rekrutieren sich die kampftiichtigsten Arten (s. Kap. Lebensformen). 

Bestimmung der Konkurrenzkraft. ExperimenteJIe Untersuchungen 
iiber die Konkurrenzkraft in Arten-Reinkulturen und in MischkuIturen 
mehrerer Arten unter gleichzeitiger Kontrolle der klimatischen und 
edaphischen Verhaltnisse sind von CLEMENTS (1907, S.260) durch
gefiihrt worden. Schon viel friiher hatte BONNIER (C. R. Soc. BioI. 
Paris, 40, 1888) die Ausbreitungsfahigkeit von Flechten auf Kosten von 
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Moosen studiert, ein Thema, das neuerdings von MCWHORTER (Bot. Gaz. 
LXXII, 5, 1921) wieder aufgegriffen worden ist. Von einer anderen 
Seite sucht Y. BOGDANOWSKAiA (Leningrad 1926) dem Problem beizu
kommen. Sie verfolgte in verschiedenen Assoziationen die Vermehrung 
durch Keimlinge genau und gelangte dabei zu ganz interessanten Fest
stellungen, die die Bedeutung der phytosozialen Struktur fiir das Auf
kommen der jungen Generation erharten. 

Unter natiirlichen Verhaltnissen kann die Kampfkraft der Arten 
mittels jeder zum Studium der Gesellschaftsentwicklung abgesteckten 
Daueruntersuchungsflache gepriift werden (Abb. 5). 

Die gegenseitigen Verschiebungen im Bodenbesitz der Arten sind bei 
kleinen Untersuchungsflachen abzumessen, bei ausgedehnten wird man 
sich mit der Schatzung der Abundanz, des Deckungsgrades und der 
Soziabilitat der einzelnen Arten begniigen miissen. Auf kleinen Dauer-

, , 
BtrrOl//a 
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~, -
/11""I' IiII,,,,,", ," 

: "'''1'' 
A. Ba,·b1tla convoluta
Initialstadinm I (1922) 

B. Peltigera sp,,,.ia
Folgestadium II (1927) 

Abb.5. Wettbewerb im Dauerquadrat zwischen Peltigem 8puria und Barbttla convolttta anf 
einem alten Kohlenmeller bei PraspOi 1680m (Schweiz. Nationalpark). H=Helianthemum grandi
(lm·wn; l' = Pinus silvestris-Keimlinge (f tot). Dasselbe Dauerquadrat (1 qm) 1922 (A) und 1927 (E). 

untersuchungsflachen konnen Keimlingszahlungen vorgenommen werden 
(Abb.6). OCHSNER (1928) verfolgte den Kampf von Rindenmoosen und 
Flechten, indem er Jahre hindurch die Verschiebungen der Polster- und 
Thallusumrisse jeder Art durch Skizzen und Pausen genau festlegte 
(Abb.7). Bisweilen leisten Photographien gute Dienste. 

Uberschiitzung des Konknrrenzfaktors. Wenn ein neuer wichtiger 
Gesichtspunkt in der Wissenschaft Eingang findet, so wird seine Be
deutung zunachst leicht iiberschatzt, was nicht selten zu Trugschliissen 
verleitet. So ist u. a. behauptet worden, das Vorkommen der allermeisten 
Pflanzen sei vom Boden ziemlich unabhangig und hange von der Kon
kurrenz, von den Mitbewerbern ab (WARMING-GRAEBNER 1918, S.126, 
CAJANDER 1926, S. 168). Es wird daran erinnert, daB ja in botanischen 
Garten Pflanzen der verschiedensten Boden und Klimate eintrachtig 
nebeneinander gedeihen. Was aber nicht beriihrt und meist wohl auch 
nicht untersucht wird, ist die Frage, ob diese Arten auch dauernd keim-
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fahige Nachkommenschaft erzeugen und sich ohne Neuaussaat halten. 
Es ist dies bei vielen sic her nicht der Fall. 

Ferner ist die Behauptung aufgestellt worden, gewisse Arten seien 
zwar im allgemeinen bodenstet, wo sie aber miteinander in Wettbewerb 
treten, herrsche auf Kalkboden die eine, auf Schiefer die andere vor. Als 
Belege werden nach K. NAGELI Artenpaare wie Achillea atrata und A. 
moschata, Rhododendron hirsutum und Rh. ferrugineum ins Feld gefiihrt. 
Dem ist entgegenzuhaltcn, daB die ausgesprochen basiphilen A. atrata 

Abb. 6. Da ueruntersuchungsfliiche (1 qm) zu Keimlingsziihlungen a n offener Stelle in der 
Rosma" inus-Lithospermum rruUco8",n-Assoziation bei Montpelli er (seit 1924 unter Beobachtung). 

(Auln. BR.-BL. und P . KELLER.) 

und Rh. hirsutum auf sauren Boden iiberhaupt nicht dauernd gedeihen, 
wogegen A. moschata und Rh. ferrugineum als Azidiphile nicht auf kalk
reiche, basische Boden iibergehen. Die Lebensanspriiche dieser Arten
paare sind also derart verschieden, daB hier ein Wettbewerb gar nicht 
in Frage kommen kann. Bedauerlicherweise schleppt sich dieser Hingst 
abgetane Irrtum (s. BRAUN-BLANQUET 1913, S. 141) als Schulbeispiel 
bis in die neuesten Lehrbiicher (s. LUNDEGARDH 1925, S.299) weiter; 
ja er wird standig durch neue ebenso unhaltbare Beispiele vergroBert 
(RUBEL 1912, S. 417, VIERHAPPER ]922, S.41). 

Wettbewerb zwischen Pflanzengesellschaften. 1m Wettbewerb 
zwischen den Pflanzengesellschaften iibernehmen die kampfkriiftigen, 
dominierenden Arten von hoher dynamisch-genetischer Bedeutung die 
Rolle der Vorhut und Hauptmacht; aus den mehr oder weniger steten 
Begleitern rekrutieren sich die Reserven. 

Am offensichtlichsten ist der Eroberungszug artenarmer Gesell-
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schaften oder Herden gebietsfremder Eindringlinge mit groBem Aus
breitungsvermogen. Explosionsartig erfoIgte das Vordringen von Elodea 
canadensis- und Jussieua-Herden auf Kosten der europaischen Wasser
vegetation, die Ausbreitung der FluBauengesellschaften von ameri
kanischen Solidago-, Aster-, Stenactis-Arten in Mitteleuropa, der Diplo
taxis erucoides- und Xanthium macrocarpum-Herden im Weinbaugebiet 
Siidfrankreichs, der Spartina Townsendi im Flutbereich des Kanals, 
wo sie die einheimische Sp. stricta verdrangt. SEN W S 
Die Samen- oder SproBproduktion dieser 
Fremdlinge ist so erdriickend, die Aus
breitung erfolgt so rasch, daB eine Anderung 
der lokalklimatischen oder edaphischen Fak
toren, falls sie iiberhaupt stattfindet, erst 
die spater eintretende Folge des Vegetations
wechsels, nicht aber dessen Ursache sein 
kann. Wir haben es hier mit einer direkten 
Beeinflussung der Vegetation durch neu
auftretende Pflanzenherden zu tun. 

Sehr rasch verlauft auch die Gesell- " .. "" .. ," 
schaftsfolge der Friihstadien auf verlassenem I--~-+------,,,,,,,,,:-+---t--,,.., 
Kulturland, Ruderalstellen, Brandflachen, 
wo sich oft mehrere kurzlebige Pflanzen
geseJIschaften ablosen, ohne daB zunachst 
merkbare Bodenveranderungen nachzu
weisen waren. 

Dieser fliegenden Eroberung und der 
raschen Aufeinanderfolge kiinstlich beding
ter Friihstadien steht das, namentlich in 
seinen letzten Stadien langdauernde, zahe 
Ringen der einheimischen Pflanzengesell
schaften gegeniiber. Die zahlenmiWige fiber
legenheit der Sprosse und Verbreitungsein
heiten gewisser Arten macht sich natiirlich 
auch hierbei geltend; sie ist aber bald 
Ursache, bald Folge des Vegetationswandels. 
Die Vegetation selbst beeinfluBt und ver
andert schrittweise die physikalisch -che
misch gegebenen Standortsfaktoren. 

Allerdings darf man nicht etwa ein 

Js. 
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+ 
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+ B o. 

+ 

Abb. 7. Mantelflliche eines Buchen
stammes von 122 cm Umfang, auf
geschnitten und abgerollt zur Fest
stellung des Wettbewerbs bei Epi-

phyten (nach OCHSNER). 
Lec. = Lecanora 8ubfu8ca; Phl. = 
Phlyctis argena; Le. = Lepraria 
glauca; Ra. = Radula complanata; 
Fru. = Frullania dllatata; Me. = 
Metzgeria furcata; O. L. = Ortho
trichmn Lyellii; U. = Ulota criBpa; 
Dr. = Drepaniu1n flliforme; Is. = 
Isotheciu1n myurmn; Ho. =Homalia 

trich01nanoides; + = spiirlich. 

eigentlich gemeinsames Reagieren aller Arten einer Assoziation erwarten. 
Jede einzelne Art besitzt vielmehr jeder Faktorenanderung gegeniiber ihr 
spezifisches Reaktionsvermogen. 

Erleidet der Lichtfaktor durch die Vegetation (Aufkommen der 
Baumschicht) eine Veranderung, so verschwinden gewisse Arten friiher, 
andere spater. Aus einem Mischbestand von Laub- und Nadelholzern 
scheidet in Finnland Alnus incana zuerst aus. Mit 50 Jahren ist sie iiber
all schon unterstandig und fristet nur noch ein kiimmerliches Dasein. 
Spater verschwinden Populus tremula und Betula. Nach 300 Jahren 
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wiirde man neben iiberalten Fohren nur noch Picea excelsa und ihren 
Nachwuchs finden, wahrend die Fohre sich im Fichtenschatten nicht 
mehr verjiingt (CAJANDER 1926). 

Erfahrt der Boden durch Humusanreicherung eine allmahliche Um
gestaltung, so reagieren auch hierauf die Arten individuell und zwar nicht 
nur die Dominierenden, sondern auch die Begleitarten. MeBbar kaum 
nachweisbare Anderungen des Sauregrades der BodenlOsung konnen sehr 
zerstreut wachsende, anscheinend schwachere Mitbewerber im Kampf 
gegen die herrschenden Konkurrenten begiinstigen. Bei der aziditats
andernden Fahigkeit der Vegetation kann so der Fall eintreten, daB eine 
Pflanzengesellschaft sich selbst buchstablich den Boden vergiftet. Da
durch ist es Arten anderer, an die neugeschaffenen Standortsverhaltnisse 
besser angepaBter Assoziationen moglich, Raum zu gewinnen und 
schlieBlich die vorher herrschende Gesellschaft aus dem Felde zu schlagen. 

Eine unter dem EinfluB der Bodenversauerung sich abspielende 
Gesellschaftsfolge auf Kalkschutt in den Zentralalpen moge dies ver
deutlichen. 

Tabelle 1. Aziditatsiinderung und Gesellschaftsfolge. 

Sauregrad des Artenzahl 
Assoziation Bodens (pH) 

(Variations- Azidiphile I Basiphil-
breite) neutrophile 

Curvuletum 5,4-4,2 dominierend 0 
t 

Fe8tuca violacea-Trifol. Thalii-Assoz. 6,6-5,4 21 15-20 
t 

Se81erieto-Semperviretum 7,1-6,2 10 dominierend 
t 

Drya8-Globularia cordifolia-Teppiche 7,5-6,8 0 dominierend 

Hochgradig aziditatsandernd sind insbesondere die humusschaffen
den Horstpflanzen Se8leria coerulea. und Festuca violacea, welche dem 
sukzessiven Eindringen der azidiphilen Arten des Curvuletums den Boden 
vorbereiten, ihn sich selbst aber vergiften. Auch innerhalb der Einzel
bestande des Seslerieto-Semperviretums und der Festuca violacea- Trifolium 
Thalii-Assoziation ist die Zahl der azidiphilen Art-en und ihre Individuen
menge vom pH des Bodens abhangig und nimmt mit der Aziditatser
hohung zu. 
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Zweiter Abschnitt. 

Die Pflanzengesellschaften und ihre 
Untersuchung. 

I. Das Gefiige del' Pflanzengesellschaften l • 

A. Die niedel'en Gesellschaftseil1heiten. 
Bedeutung der Art fiir {las Stndium der Gesellschaftsorganisation. 

Die letzten "atomistischen" Teilchen jeder Pflanzengemeinschaft sind 
die einzelnen Individuen. Ihr ZusammenschluI3 schafft den Gesellschafts
organismus. Die unendliche Zahl del' Individuen kann unter zwei Grup
penbegriffe gebracht werden: unter den Begriff del' sippensystemati
schen Art odeI' unter den Begriff der Lebens- oder Wuchsform (s. Ab
schnitt Lebensformen). Del' Briisseler KongreB (1910) hat sich mit Recht 
fiir die Art als grundlegende Gruppeneinheit del' Pflanzengesellschaften 
entschieden. Del' Begriff del' Lebensform, zu unklar und auch noch zu 
wenig fest umschrieben, kann als tmgbare Basis del' Vegetationskunde 
nicht in Frage kommen. 

Anders die Arten, Individuengruppen von ubereinstimmender erb
]jcher liuBerer und inllerer Beschaffellheit. 

In del' Art verkorpern sich ganz bestimmte Anpassungen und Lebens
bediirfnisse, daher die Arten bekanntermaBen auch ausgezeichnete Zeiger 
bestimmter Lebensverhaltnisse darsteIlen. Die feinsten Zeiger sind oft 
freilich nicht die "guten" linneischen Arten, sondern die Kleinarten odeI' 
Rassen und die "Oekotypen" im SinneTuREssONS, wegen ihres engel' um
schriebenen Lebensbereiches 'und del' deshalb auch soziologisch meist 
schiirferen Spezialisierung. Die Kenntnis der Art vermittelt meist auch 
ohne weiteres das Bild del' sie verkorpernden Lebensform. 

Sichere Artenkenntnis ist daher das erste und unumgangliche Er
fordernis des Pflanzensoziologen; strukturelle Vegetationsstudien ohne 
hinreichendeArtenkenntnis sind wissenschaftlich wertlos. DasZiel dieser 
Studien ist ja gerade die Bedeutung del' Art im Gesellschaftsverband fest
zulegen und die GesetzmaBigkeiten au£zudeckell, die den Zusammen
schluE del' Arten zu Gesellschaften regeln. 

Standort und Pflanzengesellschaft. Unter Standort mochten wir in 
Anlehnung an YAPP (1922) den Wohnplatz einer Art odeI' einer Pflanzen
gemeinschaft unter EinschluB aIler darauf einwirkenden Faktoren, abel' 

1 Organisation, Struktur. 
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unter AusschluB des Wettbewerbs der Pflanzen selbst verstanden wissen. 
Die einzelnen Orte des Vorkommens sind als Wuchsstellen, Fundstellen, 
Fundorte zu bezeichnen. 

Eine Pflanzengesellschaft kann an vielen Fundstellen vorkommen, sie 
gedeiht aber meist nur an einem ganz bestimmten, okologisch charakteri
sierbaren Standort. 

Aus dieser Erwagung entsprang das fortgesetzte Bemiihen, die Stand
orte gegeneinander abzugrenzen. Man hoffte dadurch zu einer Umschrei
bung und Einteilung der Pflanzengesellschaften selbst zu gelangen, eine 
Erwartung, die sich indessen als triigerisch erwiesen hat. 

Je scharfer das Standortsproblem zu fassen versucht wird, desto ver
schlungener und komplizierter gestaltet sich seine Auslegung. Die wirk
samen AuBenfaktoren sind so zahlreich und so veranderlich, die mog
lichen Kombinationen so vielfiHtig, die Ubergange so haufig, daB eine 
klare und eindeutige Abgrenzung der Standorte nach den wirksamen 
AuBenfaktoren fast aussichtslos erscheint. Dazu kommt, daB Standort 
und Pflanzengesellschaft nicht eine einfach umkehrbare Funktion dar
stellen, schon deshalb nicht, weil ja die Flora eines Gebietes in erster 
Linie das Ergebnis florengeschichtlicher Artenauslese ist. 

Dieser Schwierigkeit gegeniiber sieht man sich mehr und mehr genotigt, 
zur Herausarbeitung der Pflanzengesellschaften auf die Vegetation selbst 
zuriickzugreifen. Man landet schlieBlich dort, von wo man logischerweise 
hatte ausgehen sollen: bei den natiirlichen Gruppierungen der Pflanzen. 
Die in der Natur gegebenen Vegetationseinheiten riicken in den Mittel
punkt der Untersuchung. Man versucht, zunachst ohne Beriicksichtigung 
der Standortsverhiiltnisse, ihre floristische Individualitat zu erkennen 
und abzugrenzen. 

Uber die genaue floristische Analyse einzelner Pflanzensiedlungen 
schreitet man fort zur Synthese der Pflanzengbsellschaften, die AufschluB 
erteilen solI iiber die Artenzusammensetzung, den zahlenmaBigen Anteil 
der einzelnen Arten, iiber ihre Bedeutlmg fiir Aufbau, Erhaltung und 
Abbau der Gesellschaften, vor allem der grundlegenden Gesellschafts
einheiten, der Assoziationen. 

Die grundlegende Einheit der Pllanzensoziologie. "Die Assoziation 
ist eine Pflanzengesellschaft von bestimmter floristischer Zusammen
setzung" (FLAHAULT und SCHROTER, 1910). Mit diesem Satz hat der 
III. internationale BotanikerkongreB in Briissel den floristisch einheit
lichen Charakter der Vegetationseinheit grundsatzlich anerkannt. Die 
Definition ist indessen sowohl zu eng als zu weit. Zu weit, weil nicht nur 
der Assoziation, sondern auch allen ihr unter- und iibergeordneten Ein
heiten, den Varianten, Fazies, Verbanden usw. eine "bestimmte floristi
sche Zusammensetzung" eigen ist, zu eng, weil, von wenigen Ausnahmen 
abgesehen, auch nicht zwei Vegetationsflecke eine vollig iibereinstim
mende floristische Zusammensetzung besitzen. 

Die moglichen Verbindungen der Pflanzenarten sind ja unendlich. 
Wollte man jeder in der Natur verwirklichten Verbindung den Begriffs
inhalt eines Typus beilegen, so miiBte dies zu einer chaotischen Zersplitte
rung der Vegetationseinheiten fiihren. Bei Wiesengesellschaften miiBte 

2* 
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man dann streng genommen jedes Quadrat von 0,25 qm als eine beson
dere Einheit auf£assen (REGEL 1921, S. 51; OSVALD 1923, S. 151). 

Wir sind somit genotigt, die Almlichkeitsbeziehungen zwischen den 
einzelnen Vegetations£lecken durch Vergleich zu ermitteln. Vegetations
Hecke mit ahnlicher Artenzusammensetzung werden zu einem abstrakten 
Typus zusammenge£iihrt. Dieser Typus ist die "Assoziation", die ein
zelnen Flecke sind die "Assoziationsindividuen" odor Einzelbestiinde. 

Einzelbestand (Assoziationsindividuum). Die in der Natur gege be
nen ± gleichartigen Vegetations£lecke oder Einzelbestande sind die 
konkreten Realitiiten, womit die P£lanzensoziologie arbeitet. Eine Asso
ziation um£aBt meist viele riiumlich getrennte Einzelbestande. Sie ent
sprechen in gewissem Sinne etwa den Individuen der Sippensystematik, 
wenn ihnen auch die anthropozentrische Vorstellung der Unteilbarkeit 
in noch geringerem MaBe anha£tet als den Artindividuen. 

Die Vorstellung, die wir uns von der Assoziation machen, wird 
natiirlich um so eher der Wirklichkeit entsprechen, je groBer die Zahl 
der untersuchten Einzelbestiinde ist. Aus der mehr oder minder iiberein
stimmenden Zusammensetzung derselben ergibt sich die groBere oder ge
ringere Einheitlichkeit der Assoziation und auch ihre Variationsbreite. 

Der Assoziationsbegriff umschlieBt mithin eine Realitat, niimlich die 
Gemeinschaft der vorhandenen Assoziationsindividuen; die Assoziation 
als solche aber ist wie aIle systematischen Kategorien ein Gruppenbegriff, 
dazu bestimmt, unser Wissen von der Vegetation zu vertiefen und zu 
ordnen (vgl. auch DIELS 1921, S. 164, WANGERIN 1925, S.8). 

ALECHIN (1925) £aBt diesen Gruppenbegriff selbst als unteilbare Re
alitiit auf und vergleicht die Einzelbestande mit den Stiicken eines zer
schnittenen Apfels 1 . Er iibersieht dabei, daB ein Stiick Apfel sich so 
wenig rogeneriert als ein gevierteilter Ochse, wogegen jeder Einzelnestand 
unabhangig von den iibrigen Assoziationsindividuen entstehen und sich 
selbstandig fortentwickeln kann. Jeder Einzelbestand bildet somit eine 
in sich abgeschlossene Individualitiit mit eigener Lebensgeschichte und 
verkorpert in sich die maBgebendenMerkmale der Assoziation. Die prak
tische und theoretische Bedeutung des Assoziationsbegriffes hangt ab von 
der groBeren oder geringeren auBeren und inneren Ubereinstimmung der 
einzelnen Assoziationsindividuen. Eine wichtige Aufgabe der Vegeta
tionskunde bildet die Herausfeilung dieser Ahnlichkeitsbeziehungen. Sie 
fiihrt zur schiirferen Individualisierung und Abgrenzung der Assozia
tionen in floristischer, okologischer, genetischer und geographischer 
Hinsicht. 

Der Einzelbestand verkorpert die Assoziation wie ein Haus den Be
griff des Hauses verkorpert. Noch ist der langatmige Terminus zum 
bessern Verstiindnis mancher soziologischer Ausfiihrungen unentbehr
lich. Aber es steht zu hoffen, daB der von NICHOLS (in litt.) ausgehende 
Vorschlag, den Ausdruck "Assoziation", sowohl in konkretem (eine As-

1 Den gleichen Fehler begeht VIERHAPPER (Verh. zool.-bot. Ges. in Wien 
74/75, 1924/25), der den Einzelbestand mit einem Granitblock vergleicht. 
Daher bUt auch der von ihm vorgeschlagene Begriff des "Assoziationsele
mentes" dahin. 
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soziation = ein Assoziationsindividuum oder Einzelbestand) als in ab
straktem Sinn (die Assoziation) zu verwenden, mehr und mehr an Boden 
gewinnen wird. 

Untereinheiten. Die grundlegende Vegetationseinheit, die Assozia
tion, ist mit der kleinsten Einheit nicht identisch; sie steht vielmehr zu 
ihr etwa in demselben Verhaltnis, wie die Art zur Varietat oder zur 
Form. Wie man aber in der Sippensystematik vorerst die Arten kennen 
muB, bevor die Unterscheidung der kleinsten Einheiten (Varietaten, 
Formen) iiberhaupt einen Sinn hat, so sollte auch die Erkennung und 
U mgrenzung der Assoziationen, die Takt, soziologische Schulung und viel 
Erfahrung erfordert, der nur allzu einfachen, weil rein mechanischen 
Aufteilung in Vegetationsquadrate vorangehen. Eine nachtragliche Ein
ordnung der Ergebnisse dieser mechanisierten "induktiven" Methode 
unter die meist weiter gefaBten natiirlichen Assoziationen ist eben in 
vielen Fallen ausgeschlossen. Aberauch ein Zusammenlegen quadrati
scher Kleinsiedlungen zu hoheren, handlicheren Vegetationseinheiten 
muB vielfach aus Mangel an faBbaren Gesellschaftsmerkmalen scheitem. 
Man lauft aber auf diese Weise Gefahr, an rein auBerlichen Merkmalen 
haften zu bleiben und die tiefer gehenden "genotypischen", fiir die 
Charakteristik und das Verstandnis der Assoziation bedeutungsvollen 
Ziige zu verlieren (WANGERIN 1922, S.1O). 

Die kleinsten unterscheidbaren Vegetationseinheiten sind freilich 
nicht etwa zu vemachlassigen; sie werden aber vielfach besser als Sub
assoziationen oder Fazies bestimmten, weiter gefaBten Assoziationen 
untergeordnet. 

Die Subassoziation, der Subspezies vergleichbar, besitzt nur aus
nahmsweise ihr eigene Arten (Charakterarten), dafiir zeichnet sie sich 
a us durch "Differenzialarten", die in den ii brigen Aus bildungen der Asso
ziation fehlen oder sparlicher und schlechter entwickelt auftreten. Eine 
scharfe Grenze zwischen Assoziation und Subassoziation existiert selbst
verstandlich nicht. 

Die Fazies unterscheidet sich bloB durch Mengen- oder Verteilungs
unterschiede, vor allem durch das V orherrschen gewisser Begleitarten 
der Assoziation. 

Fazies und Subassoziationen werden gelegentlich in Anlehnung an 
DRUDE (1919) auch als Elementarassoziationen bezeichnet, ein Ausdruck, 
den wir lieber vermeiden mochten. 

Assoziationsfragment. Jedes Assoziationsindividuum, jeder Einzel
bestand muB, urn als vollgiiltiger Vertreter der Assoziation gelten zu 
konnen, die wesentlichen Assoziationsmerkmale verkorpem. Vor allem 
muB die normale charakteristische Artenverbindung (s. S. 60) vorhanden 
sein. Vegetationsflecke, deren Zugehorigkeit zu einer bestimmten Asso
ziation auBer Zweifel steht, die aber aus irgendwelchem Grunde in der 
Entwicklung gehemmt oder durch auBere Einfliisse verkiimmert sind 
(Platzmangel, Ungunst des Standortes, menschliche oder tierische Ein
griffe usw.) und die daher nur ein unvollstandiges Bild der Assoziation 
zu geben imstande sind, werden als Assoziationsfragmente bezeichnet. 
Ein Carex curvula-Poister mit Phyteuma pedemontanum, Avena versicolor, 
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Sesleria disticha, ein Buchenwald in GroBstadtnahe mit einigen wenigen 
Buchenbegleitem sind Assoziationsfragmente (Abb.8). Es gibt Asso
ziationen, die heute uberhaupt nur oder nur noch durch Fragmente ver
treten sind. 

Siedlung. Mit der Bezeichnung "Siedlung" (Vegetationsfleck) moch
ten wir eine beliebige Vereinigung von Pflanzenindividuen belegen, 

Abb.8. Assoziationsfragment des Nardetums auf Alp La Schera (2000 m), Schweizerischer Natioualpark 
(sichtbar Na1'dtt8, Nigritella, Ooeloglo8s'lt1Jl vi1'ide, BoM'ychiu1n l'ltna1·ia). 

(Aufn. W. HELLER nnd RR.-RL.) 

ohne Rucksicht auf taxonomische Wertigkeit und soziologische Stellung. 
Ein flechten- oder algenuberzogener Stein, eine Moorwiese, eine Baum
gruppe sind Siedlungen. 

B. Die Merkmale des Gesellschaftsgefiiges. 
Die Analyse der Pflanzengesellschaften kann entweder rein prak

tische, forstlich-Iandwirtschaftliche, oder aber mehr theoretisch-pflanzen
soziologische Zwecke verfolgen. FUr den Pflanzensoziologen wird es sich 
in erster Linie darum handeln, die Assoziationen herauszuschalen und 
abzugrenzen, urn zunachst die unentbehrliche Unterlage fur synokologi
sche, synchorologische und syngenetische Untersuchungen zu schaffen. 
Einen engeren Fragenkreis umspannen die auf bestimmte GesetzmaBig
keiten des inneren Gefuges der Pflanzengesellschaften gerichteten, sowie 
rein syngenetische Untersuchungen. 

Die strukturellen Gesellschaftsprobleme, welche Land- und Forstwirt
schaft stellen, bilden einen umfangreichen Fragenkomplex fUr sich. Er 
kann hier nur soweit Berucksichtigung finden, als allgemein pflanzen
soziologische Strukturstudien damit im Zusammenhang stehen. 
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1. Analytische Merkmale. 
Der pflanzensoziologischen Analyse unmittelbar zuganglich und an 

jeder Pflanzensiedlung, an jedem Einzelbestand, feststellbar sind fol
gende, auf die Arten beziiglichen Gesellschaftsmerkmale: 

a) Merkmale quantitativer Natur. 
Individuenzahl (Abundanz) und Dichtigkeit. 
Deckungsgrad, Raum und Gewicht (Dominanz). 
Haufungsweise (Soziabilitat) und Verteilung. 
Frequenz. 

b) Merkmale qualitativer Natur. 
Schichtung. 
Gedeihen (Vitalitat). 
Periodizitat. 
So einfach die Zergliederung des Vegetationsgefiiges auf den ersten 

Blick erscheint, so schwer halt es, hierfiir allgemein giiltige Richtlinien 
zu ziehen. Einmal schlieBen ja die verschiedenen Vegetationsformen 
eine gleichartige Behandlung von vornherein aus, anderseits flieBen 
auch die genauesten Zahlungen und Messungen an einzelnen Assoziations
individuen bei der Zusammenfasslmg zur abstrakten Einheit, der Asso
ziation, nur zu oft in vage Mittelwerte zusammen. Als allgemeine Regel 
moge daher die Empfehlung dienen: "Man messe und zahle, was meB
und zahlbar ist, bleibe sich jedoch der Relativitat der erhaltenen Zahlen 
stets bewuBt." Nicht selten ergibt bloBe Schatzung bessere Resultate 
als Zahlung und Messung. 1m einzelnen muB das Taktgefiihl des For
schers entscheiden, wie die Teilanalyse eines bestimmten Vegetations
fleckes am zweckmaBigsten auszugestalten.ist, und welche Gesellschafts
merkmale unter den gegebenen Umstanden eine Erfolg versprechende 
Untersuchung gestatten. 

Die Gesellschaftsanalyse hat sich an der hoheren Vegetation ent
wickelt. Die folgenden Ausfiihrungen beziehen sich daher zunachst auf 
die Wurzler- und Haftergesellschaften. Die Analyse der Schwebergesell
schaften ist, als sehr speziell und noch wenig bearbeitet, einem kurzen 
SchluBabschnitt zugewiesen. 

Art der Aufnahme- oder Probefllichen. Die Analyse einer Pflanzen
siedlung kann Selbstzweck sein. Meist wird sie jedoch mit der Absicht 
durchgefiihrt, die Aufnahme soziologisch auszuwerten und auch ihre 
Assoziationszugehorigkeit festzustellen. IndiesemFalleist die Auswahl 
der Probeflachen von ausschlaggebender Wichtigkeit. 

Als allgemeine Regel fiir jede Probeflache, ob groB oder klein, scharf 
umgrenzt und abgemessen oder nicht, gilt die Forderung nach moglich
ster Einheitlichkeit der Flache, einheitlich vor allem in bezug auf 
floristische Zusammensetzung, die das Aussehen, die Physiognomie der 
Gesellschaft bestimmt; moglichst einheitlich aber auch hinsichtlich der 
Relief- und Bodenverhaltnisse, soweit sie sich iibersehen lassen. Unein
heitliche Flachen sind yom Anfanger auszuschalten. Das Verlangen nach 
Einheitlichkeit der Vegetationsflecke fiihrt ganz von selbst zur Abgren
zung der Gesellschaften gegeneinander, zur Fragmentierung des Vegeta
tionsteppichs. Jeder abgeschlossene einheitliche Teil desselben muB vor
erst fiir sich untersucht werden. Die Abgrenzung der einheitlichen Vege-
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tationsflecke (die nicht selten Assoziationsindividuen entsprechen) ist 
jedoch nicht immer leicht, da Mischungen haufig sind und sich zwischen 
zwei verschiedene, einheitlich ausgebildete Vegetationsflecke ofter mehr 
oder weniger breite Ubergangsstreifen einschieben. In diesem FaIle ist 
die Abgrenzung so zu treffen, daB zunachst der uneinheitliche Ubergangs
streifen ausgeschaltet wird. 

Eine im iibrigen durchaus einheitlich erscheinende Flache kann ferner 
aus zwei oder mehreren Komponenten verschiedener Assoziationen be
stehen (Rasenhang mit regelmaBiger Treppenbildung [Seslerieto-Semper
viretum, Varietum tatricum], steiniibersate Weide, von Ritzen durchsetzte 
Felswand) (Abb. 10). Trifft dies zu, so ist jede Komponente des einheit-

Abb. 9. Scharf begrenzter Einzelbestand (Assoziationsindividuum) des Po/ytrichetu1n sexangula"is 
auf Schneeboden am Bernina (2450 m). (Aufn. J. KLIKA). 

lichen Mosaiks getrennt zu untersuchen. Zur Abgrenzung der einheitlichen 
Untersuchungsflachen ist der Gebrauch einer roten Leine zu empfehlen. 

Umfang der Probeflache. Eine vollstandige Aufnahme erfordert die 
Untersuchung der einheitlichen Siedlung in ihrer ganzen Ausdehnung. 
Was bei Kleinsiedlungen, wie bei den Epiphytengesellschaften unserer 
Baume, oder bei manchen hochalpinen Rasengesellschaften selbstver
standlich und ohne weiteres gegeben ist, wird sehr erschwert, sobald wir 
vor einer weiten Wald-, Strauch- oder Wiesengesellschaft stehen. 1st die 
einheitliche Siedlung zu ausgedehnt und uniibersichtlich, so muG man 
sich mit Vegetationsausschnitten begniigen. Sollte, was praktisch selten 
zutreffen diirfte, ein ± homogener Einzelbestand sich unverandert iiber 
eine uniibersehbare Flache erstrecken, so kann derselbe zur soziolo
gischen Untersuchung in ebensoviele Teile zerlegt werden, als voll
standige, einander ausschlieBende Assoziationsaufnahmen (die normale 
Artenkombination umfassend) darin vorgenommen werden konnen. Fiir 
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gesellschaftsdiagnostische Zwecke und fUr manche okologische und syn
genetische Untersuchungen ist die Aufnahme eines moglichst groBen 
Teiles der einheitlichen Flache notwendig. Um nur ein Beispiel anzu
fiihren, sei auf das Seslerieto-Semperviretum der Zentralalpen verwiesen, 
das sich auf basischen oder neutralen Boden einsteUt und sie durch 
Humusanreicherung, verbunden mit Auslaugung, in maBig saure Boden 
iiberfiihrt. Untriigliche Zeiger dieses Versauerungsprozesses sind die im 
Laufe der Versauerung sich einstellenden und ganz aUmahlich mehrenden 
azidiphilen Begleitarten (Br.-BI. u. J. 1926). Dieser Vegetationswandel 
kann aber nur erkannt und verstanden werden, wenn der einheitliche 
Vegetationsfleck in seiner Ganzheit floristisch untersucht wird. Teil-

Abb. 10. Offener Treppenrasen (Va1·ietwn tatricUln) am Steilhang auf Kalkschutt in der 
Tatra (1830 m). (Aufn. A. ZLATNIK.) 

flachen, selbst von 10, 20 oder 50 qm reich en nicht hin, die besonders 
in den Friihstadien des Entwicklungsganges sehr sparlich und zerstreut 
wachsenden azidiphilen Zeiger mit einzubeziehen, geschweige denn, ihren 
soziologischen Wert aufzudecken (s. auch ALE CHIN 1925). Je groBer der 
Artenreichtum und je gemischter die GeseUschaft, um so weniger darf 
man sich mit der Aufnahme einer beschrankten Zahl kleiner, willkiirlich 
abgegrenzter Vegetationsausschnitte (Meterquadrate) begniigen. 

Um den Anforderungen nach Genauigkeit und Vollstandigkeit glei
chermaBen gerecht zu werden, empfiehlt sich folgendes Vorgehen. Man 
beginnt mit der Aufnahme einer kleinen Probeflache (bei Rasengesell
schaften etwa 1 oder 4 qm). AUe vorhandenen Arten werden nebst 
Menge- oder Deckungsgrad, Soziabilitat usw. notiert. Hierauf verdoppelt 
man die Probeflache und fiigt der ersten Liste die neu hinzukommenden 
Arten an. Sodann wird, immer unter Voraussetzung einheitlicher Vege-
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tation, eine groBere Flache (am besten 20, 50 oder 100 qm) so abge
grenzt, daB die schon aufgenommenen Flachen hineinfallen. Die Auf
nahme dieser Flache gestaltet sich nun verhaltnismaBig einfach, da in 
der Regel nur wenige neue Arten der Liste beizufUgen sind. Etwaige 
Anderungen im Mengenverhaltnis, der Soziabilitat usw. einzelner Arten 
gegeniiber der erstaufgenommenen Kleinflache sind anzugeben. SchlieB
lich bleiben noch zur VervoIlstandigung die auBerhalb der Probeflache 
im gleichartigen Einzelbestand vorkommenden Arten zu notieren. Bei 
diesem Vorgehen werden mit geringstem Zeitaufwand zwei oder mehrere 
verschieden groBe, genau begrenzte Flachen analysiert, gleichzeitig wird 
aber auch die vollstandigeArtenliste der einheitlichen Siedlung gewonnen. 
Die Probeflachen sind am besten quadratisch oder doch viereckig zu 
wahlen. Mosaikartig angeordnete Gesellschaften, wie sie in den Gebirgen 
und in Moorgebieten haufig vorkommen, notigen aber zum Gebrauch 
einer MeBleine. Die Form der Probeflachen wird dann oft unregelmaBig. 
Sind die Probeflachen von fremden Vegetationsfragmenten durchsetzt, 
herrscht Treppenstruktur (Abb. 10) oder ist der Vegetationsteppich von 
Steinen iibersat oder durch Rasenliicken unterbrochen, so wird man sich 
meist mit annaherungsweiser Schatzung des Umfanges der homogenen 
Probeflache begniigen miissen. Man verfehle aber in keinem FaIle, auch 
den prozentualen Anteil der vegetationsfreien oder von fremden Vegeta
tionsfragmenten bedeckten Flache und den Gesamtumfang des einheit
lichen Einzelbestandes anzugeben. 

a) Individuenzahl (Abundanz) und Dichtigkeit der Arten. 
Die Abundanzbestimmung solI AufschluB geben iiber die Haufigkeit 

(Individuenzahl), die Dichtigkeitsbestimmung, die sich auf einen be
stimmten Flachenraum bezieht, iiber den mittleren Abstand (Dichtig
keit) der Individuen einer Art. 

Oft sind die Mengen- und Dichtigkeitsverhaltnisse der Arten in ver
schiedenen, ein und derselben Gesellschaft zuzurechnenden Siedlungen 
ortlich und zeitlich erheblichen Schwankungen unterworfen, was eine 
exakte Bestimmung erschwert und die Brauchbarkeit von Mittelwerten 
in vielen Fallen stark herabmindert. 

Abundanzschiitzung. Aus der Praxis hat sich ergeben, daB eine 
Zahlenreihe von fUnf Ziffern geniigt, um den relativen Haufigkeitsgrad 
der einzelnen Arten auszudriicken. Es bedeuten: 

I = sehr sparlich vorhanden, 4 = zahlreich vorhanden, 
2 = sparlich vorhanden, 5 = sehr zahlreich vorhanden. 
3 = wenig zahlreich vorhanden, 

Was bei dieser Schatzungsmethode gegeniiber der zahlenmaBig ge
nauen Untersuchung kleiner Probeflachen verloren geht, wird auf der 
anderen Seite durch Beriicksichtigung einer weiteren, nicht willkiirlich 
abgesteckten Schatzungsflache und durch Zeitgewinn eingebracht. Selbst
verstandlich muB sich die Schatzung auf eine gleichartige, einheitlich 
ausgebildete Flache (Einzelbestand) beziehen. 

Hat man eine aus mehreren Varianten zusammengesetzte Assoziation 
vor sich, so ist jede Variante fUr sich getrennt zu untersuchen. Nach 
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Niederschrift der vollstandigen Arlenliste werden die Haufigkeitszahlen 
beigefiigt und bei mehrmaligem Abschreiten der Flache nachgepriift. Hat 
der gleichartige Vegetationsfleck groBere Ausdehnung, so ist vorerst eine 
leicht iibersehbare Flache (z. B. 100 qm) aufzunehmen. Hierauf werden 
die auBerhalb der Probeflache in der gleichartigen Siedlung etwa noch 
vorkommenden Arten hinzunotiert. 

Dichtigkeitsbestimmung. Urn statistisch verwertbare Resultate zu 
erhalten, miissen Probeflachen bestimmter GroBe untersucht werden. 

Hatte man es mit-lauter regehnaBig verteilten Individuen einer Art 
zu tun, so wiirde es geniigen, den Abstand von einem Individuum zum 
andem zu messen, urn daraus die Individuenzahl einer bestimmten Flache 
zu berechnen. Gesetzt den Fall, der mittlere Abstand zwischen den fudi
viduen einer Arl betrage 1 m, so ware dies gleichbedeutend, wie wenn 
jedes fudividuum den MittelpuIikt eines 1 Meterquadrates einnahme. Die 
100 qm-Flache enthielte demnach 100 fudividuen der betreffenden Art. 

In natiirlichen Pflanzengesellschaften ist die Individuenverteilung 
aber meist unregelmaBig. Zur Erfassung der Dichtigkeit ist man daher 
auf indirekte Bestimmung angewiesen. Probeflachen gleicher GroBe 
werden in einer gleichartigen Siedlung verteilt und die Individuen- oder 
SproBzahl der vorhandenen Arlen jeder Probeflache angegeben. Die 
Dichtigkeit (der fudividuenabstand) einer Arl ergibt sich dann aus der 
GroBe der Gesamtflache, geteilt durch die Summe der Individuen (vgl. 
MARTINET 1898). Die Genauigkeit des erhaltenen Resultates steigt mit 
der Zahl der untersuchten Probeflachen und der mehr oder weniger regel
maBigen Verteilung der Arlen iiber die ganze Siedlung 1 • Die GroBe der 
zu wahlenden Probeflachen bewegt sich innert weiter Grenzen und hangt 
natiirlich ganz von der Art der Vegetation abo In einer mediterranen 
Therophytensiedlung sind Flachen von 0,5 oder 1 qm am Platz, im Bu
chen- oder FichteIihochwald miissen fiir die Baumschicht mindestens 
500 qm-Flachen gewahlt werden. Diese Zahhnethode ist namentlich in 
gleichalterigen Altholzbestanden, in Strauchsteppen, bei Felsschuttgesell
schaften angezeigt. Viel umstandlicher gestaltet sich ihre Anwendung 
in Rasengesellschaften mit horst- oder teppichbildenden Pflanzen, wo sie 
noch durch die Schwierigkeit der Individuenabgrenzung undSproBzahlung 
kompliziert wird. LaBt sich die Dichtigkeitsbestimmung durchfiihren, 
so wird die Abundanzschiitzung selbstverstandlich iiberfliissig. 

-b) Deckungsgrad, Raum und Gewicht (Dominanz). 
Von der Frage nach der Zahl bzw. der Dichtigkeit der Individuen 

begrifflich scharf geschieden ist die Frage nach der Raumverdrangung 
einer Art. Damit im engsten ZusammeIihang steht die Frage nach dem 
Deckungsgrad der Arlen. Bei Haftergesellschaften, Algen-, Flechten-, 
Moosiiberziigen faUt der Dominanzwert mit dem verhiiltnismaBigen An
teil einer Art an der bedeckten Flache zusammen (Deckungsgrad, Areal
prozent). Bei mehrschichtigen Baum- und Strauchgesellschaften ergibt 

1 Es ist daher zu bemerken, ob die Verteilungsart regelmaJlig (unterdispers) 
oder unregelmaJlig (stellenweise gehauft, uberdispers) ist. VgI. auch SCHUSTLER 
(1923) (s. ferner S. 33). 
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sich der Dominanzwert einer Art aus ihrem Deckungsanteil in den ver
schiedenen Vegetationsschichten. 

Ermittlung des Deckungsgrades. Der Dominanzwert haftender und 
wurzelnder Arten wird bei Feldaufnahmen durchweg durch den Deckungs
grad, das ist die von den Individuen einer Art bedeckte Flache ausge
drfickt. Das ganze SproBsystem aller Individuen einer Art wird auf den 
Boden projiziert gedacht und die Deckungsflache danach bestimmt. Bei 
ausgesprochen mehrschichtigen Gesellschaften muB jede Schicht ge
trennt geschatzt werden. In seiner Bedeutung schon von H. v. POST 
(1867) erkannt, wurde der Deckungsgrad als "Arealprozent" doch erst 
1914 von LAGERBERG klar unterschieden. Zur Bestimmung des Deckungs
grades benfitzte LAGERBERG kleine Quadrate von 0,5 oder 0,1 qm, die 
langs gleichlaufender Linien regelmaBig fiber die Aufnahmeflache verteilt 
wurden. Die Schatzung der Deckungsflache jeder Art in den Quadraten 
geschah mittels der Ziffern 4/4, 3/4, 2/4, 1/4, wobei jede Art diejenige 
Ziffer erhielt, die dem wirklich bedeckten Areal am nachsten kam. Allzu 

a.) fl'tftsernandef' 5 
b) noch 

Br.-BI. 5 

5 

3 

Abb. 11. Deckungsgrade (schraffiert). 

3 

2 

1 

1 

schwach deckende Arten wurden auBer Acht gelassen. Diese zu forst
lichen Zwecken ausgearbeitete Methode ist bei Vegetationsaufnahmen 
nur dort anwendbar, wo groBe, gleichartige Vegetationsflecken vorliegen. 

Zu Gesellschaftsstudien geeigneter sind fiinfteilige Skalen. In Skan
dinavien am meisten angewendet wird die sogenannte HULT-SERNANDER
sche Skala. Die Abgrenzung der Deckungsklassen ist folgende: 1 = we
niger als 1/16 der BodenfIache deckend, 2 = 1/1S_1/s (6,25-12,5 vH) 
deckend,3 = 1/S_1/4 (12,5-25 vH) deckend, 4 = 1/4_1/2 (25-50 vH) 
deckend,5 = 1/2-1 (50-100 vH) deckend. 

Diese Fassung der Deckungszahlen pragt sich dem Gedachtnis rasch 
ein. Sie vermag aber in vielen Fallen wegen der allzu groBen Spannweite 
derobersten Deckungsklassenkeinenrichtigen Begriff des Deckungsgrades 
zu vermitteln. Wahrend die Ziffern 1,2,3 in den engen Bereich der 
1/4-Flache eingezwangt sind, stehen gerade ffir die wichtigen groBen Klas
sen von 1/4----4/4 Flache nur zwei Ziffern (4, 5) zur Verffigung (Abb.lla). 

Bei unseren Feldaufnahmen haben wir daher folgende Skala verwen-
det und ffir gut befunden (Abb.ll b): 

1 = sehr schwach (weniger als etwa 1/20 der Bodenflache) deckend, 
2 = 1/10-1/4 der Bodenflache deckend, 
3 = 1/4-1/2 " 
4 = 1/2_3/4 
5 = 3/4_4/4 " 
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Die Genauigkeit der Schatzung ist bei kleinen Probeflachen (bis etwa 
10 qm) durchaus befriedigend; beigroBenFlachendagegenistdie Schatzung 
schwer durchzufiihren, besonders wenn artenreiche Mischungen vorliegen. 

Hat man es mit Gesellschaften zu tun, deren Deckungsgrad starken 
jahreszeitlichen Schwankungen unterliegt, so muB die Schatzung mehr
fach, zu verschiedenen Jahreszeiten vorgenommen werden. Unter Um
standen kann sie auch auf den Hohepunkt der jahreszeitlichen 
Entwicklung bezogen werden. Manche Pflanzengesellschaften, na
mentlich in Gebieten mit Trockenruhe, erfordern jedoch unbedingt jahr
lich mehrmalige Untersuchung. Zwischen trockenen und feuchten Jahren 
ergeben sich oft (besonders in Steppen- und Wustengebieten) fur die 
gleiche Flache sehr groBe Unterschiede im Deckungsgrad der Arten. 

Raumbestimmung. Der Dominanzwert der Arten in Planktongesell
schaften ergibt slch aus der Individuenzahl einer Art in der Volumen
einheit (Kubikzentimeter) Wasser, multiplizier~ mit dem Rauminhalt 
eines Individuums. Bei wurzelnden Gesellschaften gibt die Schatzung des 
Deckungsgrades immerhin einen ungefahren Begriff von der Raumver
drangung einer Art. 

Eine Bestimmung des Rauminhaltes strauchiger Arten hat H. DEL 
VILLAR (1925) in der spanischen Meseta versucht. Er faBte das Ober
flachenvolumen der Straucher als Elipsoid auf und bestimmte dessen 
Inhalt mittels des horizontalen und vertikalen Durchmessers. Fur Sal
sola vermiculata erhielt er ein Verhiiltnis von 208 cbm, fur Thymus zygis 
von 197 cbm pro Hektar. Der Frequenzprozent (nach RAUNKIAER) ergab 
fUr Salsola nur 7,2 vH, fur Thymus dagegen 55 vH. In gewissem Sinne 
als Dominanzbestimmung kann auch die Messung des Kubikinhaltes der 
stehenden Holzmasse durch den Fortsmann gelten. Nach HAUSRATH 
bringt es Pinus silvestris auf mittlerem Boden in 100 Jahren auf eine 
Holzmasse von 404 cbm, mit 120 Jahren von 430 cbm, wogegen Picea 
excelsa in derselben Zeit 739 bzw. 806 cbm hervorbringt. 

Wagung. Bisher fast ausschlieBlich wiesenwirtschaftlichen Zwecken 
diente die Methode der Triebwagung. Man scheert das Gras einer eng
umgrenzten Flache dicht uber dem Erdboden ab, sortiert die Triebe 
jeder einzelnen Art und gibt den Anteil jeder Art in Gewichtsprozenten 
an. Oder es wird 1 QuadratfuB der Rasendecke ausgestochen und der 
prozentuale Gewichtsanteil der ober- und unterirdischen Triebe bestimmt. 
(Vgl. STEBLER und SCHROTER 1892, REGEL 1921 u. a.) 

KULTIASSOFF (1927) hat in Zentralasien die Gewichtsabnahme der 
Wurzelmasse mit der Bodentiefe untersucht. 

Tabelle 2. Abnahme der Wurzelmasse mit der Bodentiefe in der 
Therophytensteppe bei Taschkent. 

Bodentiefe em . . .! 0-10 !10-20 !20-30 30-40 40-50 50-60 60-70 
W urzelmasse 

in Gramm . . . . 1400,2 84 20,6 3,0 2,2 3,0 1,5 

In der Therophytensteppe bei Taschkent ubersteigt somit das Gewicht 
der Wurzeln 15mal jenes der Grasmenge (Grasmasse pro Kubikmeter etwa 
100 g, Wurzelmasse 1515,3 g). Die Hauptwurzelmasse liefert Carex H ostii. 
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c) Gesamtschatzung. 
Fur die eingehende monographische Bearbeitung einer bestimmten 

Pflanzengesellschaft, fUr Sukzessionsstudien oder auch zur Lasung ge
wisser Fragen mehr praktischer Natur ergeben die gleichzeitige Unter
suchung des Deckungsgrades und der Dichtigkeit der Arten giinstige Re
sultate. Man hat sich allerdings stets die Frage vorzulegen, ob das zu 
erwartende Resultat auch im richtigen Verhaltnis zur aufgewendeten 
Arbeit steht, denn Dichtigkeitsbestimmungen sind meist sehr umstand
lich, ubrigens auch nicht immer durchfiihrbar. 

Eine wesentliche Vereinfachung der Feldarbeit wird erzielt durch die 
kombinierte Schatzung von Abundanz und Deckungsgrad unter Verzicht 
auf die Dichtigkeitsbestimmung. Man bedient sich hierzu einer konven-

Abb. 12. Gentiana 008tei (Soz. 1) und DalJhne enem'wn (So z. 3). Callsse Nair 950 ffi. 
(Aufn. P. KELLER.) 

tionellen sechsteiligen Skala. Den Zahlen und Zeichen ist folgender be
griffliche Inhalt zu geben: 

+ = sparlich oder sehr sparlich vorhanden, Dekungswert gering, 
1 = reichlich, aber mit geringem Deckungswert, 
2 = sehr zahlreich oder mindestens 1 / 20 der Aufnahmeflache deckend, 
3 = Individuenzahl beliebig, 1/4-1/2 der Aufnahmefliiche deckend, 
4 = " ,,1/2_3/4 " 
5 = mehr als 3 / 4 der AufnahmefIiiche deckend. 

Die niedrigen Zahlen sind, wie man sieht, mehr auf die Haufigkeit, 
die h6heren auf den Deckungsgrad zugeschnitten. 

Die einzelnen gut ausgepragten Vegetationsschichten sind selbst
verstandlich getrennt zu schatzen. 1m geschlossenen Buchenwald kann 
sowohl die Buche (in der Baumschicht) als Asperula odorata oder Garex 
pilosa (in der Krautschicht) die Ziffer 5 erlangen. 

Wird diese kombinierte Schiitzung angewandt, so unterlasse man es 
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aber nicht, gleichzeitig auch den Geselligkeitsgrad (die Soziabilitat) der 
Arten anzugeben. 

Wahrend bei kleinen Flachen (1-2 qm und darunter) oft die Schat
zung des Deckungsgrades allein genugt, bedient man sich bei groBeren 
und ganz besonders bei weniger homogenen Flachen mit Vorteil der kom
binierten Schatzung. Ubrigens laBt sich aus der kombinierten Schatzung 

Abb. 13. Cortusa ilfatthfoli (Soz. 2) zwischen Alnus vi-ri(lis-Gebiisch, Val Tasna, Unterengadin. 
(Aufn. A. HOFFl1ANN-GROBETY.) 

in den meisten Fallen auch der Deckungsgrad ableiten, indem die Zif
fern + und 1 zusammengenommen dem Deckungsgrad 1 entsprechen 
und Ziffer 2 der kombinierten Schatzung nur dann nicht mit Deckungs
grad 2 zusammenfallt, wenn es sich urn eine winzige, aber ungemein zahl
reiche Art mit weniger als 1/20 Deckungswert handelt (viele Therophyten 
mediterraner Gesellschaften). 

d) Haufungsweise (Soziabilitat) und Verteilung. 
Nachdem schon WILLDENOW (1798) auf den Unterschied im geselligen 

Wachstum der Pflanzen aufmerksam gemacht hatte, war es o. HEER, der 
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mit Nachdruck die Beriicksichtigung der Gruppierungsweise der Arten 
forderte, ;,ob namlich die Arten in Masse beisammen stehen und somit 
fleckenweise die Erde decken, oder aber, ob sie ganz isoliert sind und in 
buntem Gemisch durcheinander stehen" (HEER 1835, S. 49). Den Grad 
der Geselligkeit driickt HEER durch die Zahlen 1-10 aus. AuchLECOQ 
(1854 IV, S. 57), welcher den Ausdruck "Sociabilite" allerdings in etwas 
abweichender Bedeutung gebraucht, und LORENZ (1858, S.227) beschaf
tigen sich mit der Geselligkeit der Arten. 

Abb. 14. Clt1'ysosplen iw n altm'ni fo/iuln (Soz .. 4). Frankfurt a/O. (Anfn, K. HUECK.) 

Die Haufungsweise oder Soziabilitat gibt AufschlllB iiber die Art des 
Individuenzusammenschlusses, auf die Frage: wie sind die Individuen 
oder Sprosse einer Art gruppiert? 

DIll der Gruppierungsweise Ausdruck zu geben, bedient man sich 
folgender Skala: 

1 = einzeln wachsend, 
2 = gruppen- oder horstweise wachsend, 
3 = truppweise wachs end (kleine Flecken oder Polster), 
4 = in kleinen Kolonien wachsend oder ausgedehnte Flecken oder Teppiche 

bildend, 
5 = in groBen Herden. 
Die Dichtigkeit des Individuen-(SproB-)Zusammenschlusses wird 

durch eine punktierte oder ausgezogene Linie kenntlich gemacht, Typha 
minima .f!. bedeutet eine lockere Herde von Typha minima; Callttna §. 
eine dichtgeschlossene Herde des Heidekrautes (Abb. 12-14). 

Nur wenige Pflanzen diirften ihre festbestimmte, unveranderliche, in 
der Wuchsform selbst begriindete SproB- oder Individuenhiiufllng (Sozia-
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bilitatsgrad) besitzen. Der Geselligkeitsgrad der meisten Arten ist viel
mehr von den Standorts· und Konkurrenzverhaltnissen stark beeinfluBt. 
Selbst typische Polster· und Horstpflanzen wie Carex elata, Silene 
acaulis zeigen verschiedene SproBhaufung je nach den Pflanzengesell. 
schaften worin sie vorkommen und deren Entwicklungszustand. Aus 
dem Geselligkeitsgrad der Arten lassen sich ofter Schliisse auf ihr mehr 
oder weniger optimales Gedeihen ziehen. 1m typischen M olinietum 
wiichst Phragmites stets einzeln (Soz. 1), im angrenzenden Scirpeto. 
Phragmitetum dagegen trupp. bis herdenweise (Soz. 3-5). Stipa, capilla. 
ta, Iris sibirica, Veratrum album, Viola tricolar und unzahlige andere 
Arten, die durchaus nicht zu den "sozialen" Gewiichsen zahlen, k5nnen 
mit jeder beliebigen Soziabilitatszahl in den Wettbewerb eintreten, ent· 
sprechend den mehr oder weniger zusagenden Standortsverhaltnissen. 1m 
iibrigen begiinstigt vegetative Vermehrung die Herdenbildung, also er· 
h5hte Soziabilitat (s. namentlich auch KUJALA 1925). 

Infolge ihrer leichten BeeinfluBbarkeit andern sich auch die Gesellig. 
keitsverha1tnisse vieler Arten griindlich im Verlauf von Sukzessionen, 
beispielsweise auf Neuland oder auf sich selbst iiberlassenen Waldo 
schlagen. 

Die Schatzung der Soziabilitat ist rasch durchgefiihrt. Bei groBen 
Probeflachen gestattet sie, das Eild des Pflanzenmosailts in viel festeren 
Umrissen zu zeichnen, als dies durch bloBe Dichtigkeits. und Dominanz. 
schatzung moglich ware. 

Soziabilitatsangaben sind besonders dort wiinschenswert, wo Arten 
gruppen· oder koloniebildend auftreten, handle es sich um wurzelnde, 
haftende oder freischwebende Organismen; denn wie ALECHIN (1926, 
S.24) ausfiihrt, ist erhOhte Soziabilitat den Pflanzen im Kampf gegen 
ihre Mitbewerber von Nutzen. 

Bei Kryptogamengesellschaften und beim Verfolgen bestimmter Suk. 
zessionsstudien macht sich das Bediirfnis nach scharferer Fassung der 
Geselligkeitszahlen geltend. Man kann gegebenenfalls die flinf Soziabi· 
litatszahlen mit bestimmten Individuen· oder SproBzahlen verbinden oder 
aber (flir haftende Flechten, Moose und Algen) Durchmesser oder Kolonie. 
gr5Be durch bestimmte Klassenzahlen ausdriicken (s. HXYREN 1914). 

Arten und Individuen k5nnen, statistisch gesprochen, entweder mit 
nor maier Dispersion verteilt sein, oder sie k5nnen Unter· oder 
Uberdispersion besitzen. Bei ttherdispersion stehen die Einheiten 
gehauft (Oxalis im Buchenwald); Unterdispersion zeigen Einheiten, die 
regelmaBiger angeordnet, sind, als der Wahrscheinlichkeit nach Zll er· 
warten ist (Solanum tuberosum im Kartoffelacker, Juniperus in der 
Liineburger Heide, Abb.5). In der Natur kommt sowohl ungefahr 
normale, als Uber. nnd Unterdispersion vor. Je ausgesprochener Unter. 
dispersion in bezug auf Arten und Individuen herrscht, umso homogener 
ist nach KYLIN (1926) die untersuchte Vegetationsflache. Umgekehrt 
wirkt Uberdispersion; je gr5Ber dieselbe ist, um so heterogener erscheint 
die Vegetation. 

Das Homogenitatsproblem, durch NORDHAGEN (1922) in FluB ge. 
bracht, ist namentlich von mathematischer Seite (KYLIN 1926, ROMELL 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie, 3 



34 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

1926) theoretisch behandelt worden, ohne daB es gelungen ware, es vollig 
aufzukliiren. 

In der pflanzensoziologischen Praxis stehen Dominanz und Homo
genitat in enger Beziehung. Flachen, worin eine odeI' wenige Arten bei 
gleichmaBiger Verteilung vorherrschen, werden als homogen zusam
mengesetzt bezeichnet, da das mehr odeI' weniger unregelmiWige Vor
kommen sparlicher vorhandener Arten durch die Dominierenden meist 
iiberdeckt wird. Artenarme Gebiete mit dichter Vegetationsdecke aus 
meist herdenbildenden, perennierenden Arten (Subarktis, Arktis) diirften 

Abb.15. Ehemalige Callu na-Heide mit Juniperu8 communis in 17nterdispersion (rechts Brand.telle) 
im Totengrund bei Wilsede. (Aufn. H. WEIGOLD.) (Eigentum des Provinzial-Museums in Hannover.) 

viel homogener zusammengesetzte Siedlungen aufweisen, als artenreiche 
Gebiete mit lockerer Vegetationsdecke und zahlreichen Therophyten 
(mittel- und siideuropaische Gebirge, Subtropen) (Abb. 16). 

Hierauf mag die abweichende Fassung und Abgrenzung del' Asso
ziationen bei manchen nordischen Forschern zuriickzufiihren sein, die 
an Stelle del' Gesellschaftstreue die im Norden sichtbarer in Erscheinung 
tretende Homogenitat del' Siedlungen zum wiehtigsten Kriterium der 
Assoziation erheben. 

e) Freq uenz. 
Alsein angenaherter Ausdruck der Homogenitat innerhalb desEinzel

bestandes kann die Frequenzkurve betrachtet werden, wie sie sich aus 
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der RAUNKIAERschen Frequenzbestimmung ergibt. RAUNKIAER (1913, 
1918) stiitzt seine "Frequenz"-Untersuchungen auf kleine Quadrate oder 
Kreise von 0,1, 0,5, 1,0 qm Inhalt, die regellos 25,50 oder lOOmal in dem 
zu untersuchenden Einzelbestand ausgelegt werden. Die Artenliste jeder 

Abb. 16. Homogene Moos- und Flechtentundra auf Spitzbergen, Svalbard. a) 7 m breiter, hell
gelber Lecanora l'o/ytrolJrt-Giirtel (sonst keine P flanzen). h) In der Mitte, 14 m breiter, dunkler 
Krustenflechtengiirtel mit RldzoCa11'On bndiontrUln, Rh. polywrpu"" Lecanora gibbosa, L . poly
tropa. c) Braunschwarzer Moos- und Flechtengiirtel, weit ausgedchnt mit G./f,·ophora cylindrica, 
G. erosa, G. arctica. , G. hypc'rboren, Sphaeropo1''1ls globo8u8, Rhacmnit1' iu.m hypnoicles usw. 

(rechts oben). (Auln. J. HD, 18. VIII. 1920.) 

Kleinflache (aber ohne Individuenzahlung) wird notiert. Die Zahl der 
Probeflachen, worin eine Art vorkommt, ergibt ihren Frequenzgrad. l Um 
die Ergebnisse direkt vergleichbar zu machen, bezieht RAUNKIAER die 
gefundenen Zahlen stets auf 100 Flacheneinheiten (Frequenzprozent). 

1 3 

Abb.17. Prohefliichenentnahme zu Frequenzhestimmungen im Einzelhestand 
(Assoziationsindividuum A .). 

Neuerdings werden die Frequenzbestimmungen (auch etwa unter 
dem irrefiihrenden Namen Konstanzbestimmung) meist mit weniger 
(10-20), aber gr6Beren Quadmten (von 1-4qm) ausgefiihrt (Abb.17, 
1, 2). Die Proheflachen werden wie fiir die Dichtigkeitsbestimmung 

3* 
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entweder in bestimmtem Verband regelmaBig angeordnet (CLEMENTS, 
LAGERBERG, ALLORGE), oder aufs Geratewohl im gleichartigen Bestand 
verteilt (RAUNKIAER) (Abb. 17, 3). 

Das Resultat gelangt in einem Diagramm zur Darstellung, wobei die 
Arten auf 5 oder 10 Frequenzklassen verteilt werden. 

Bei zunehmender FlachengroBe der Probequadrate wachst die 
hochste Frequenzklasse bestandig, wahrend die niedrigste meist abnimmt. 

I 

II s 

Ldl~ 2~ 
1~ 

IJIJlINV" JI 
Frequenzklassen 

Abb.1S. I. }'requenzdiagramm des homogenenRhynchosp01"etwn albae vom Zugerberg. A. mit Probe
fHichen von !qm, B. mit solchen von 4 qm (10 Proben). II. Artenzahl-Arealkurve des Einzelbestandes. 

KYLIN (1926, S. 148) hat diese Klassenverschiebung theoretisch sehr an
schaulich dargestellt. Ein Beispiel aus der Praxis, das auBerst homogene 
Rhynchosporetum albae betreffend, gibt Abb. 18. 

Frequenzdiagramme sind daher nur dann miteinander vergleichbar, 
wenn sie mit Probeflachen gleicher GroBe gewonnen worden sind. 

Trifft diese Voraussetzung zu, so entsprechen Diagramme mit relativ 
hoher Artenzahl in der hochsten und geringer in den tiefsten Frequenz

B 

Abb. 19. A. Frequenzdiagramm eines Einzelbestandes der Carex 
rostrata-Sphagnum Lindbergii-Assoziation bei Nedalen, Norwegen 
(20 Proben von 1 qm). (Nach NORDHAGEN 1922.) B. Dasselbe von 
einem Scirpeto-Phragmitetum-Bestand bei Montpellier (10 Proben 

von 1 qm). 

klassen floris tisch 
homogenen Vege
tationsflecken, sol
che mit kleiner 
Artenzahl in der 
hochsten und gro
Berer in den tiefen 
Klassen entsprechen 
floris tisch inhomo
genen Vegetations
ausschnitten. Abb. 
19 B stellt eine sehr 
homogene Siedlung 

dar, Abb.19A eine solche von mittlerer Homogenitat. DaB dieseKurven 
aber nicht einen Ausdruck flir die Ausgeglichenheit oder fur die Ur
sprunglichkeit einer Siedlung sein konnen, beweist gerade das Diagramm 
des Scirpeto-Phragmitetums (Abb. 19B). Es handelt sich um einen vor 
vielleicht 20 Jahren ausgehobenen breiten Graben, der heute weithin von 
einer dichten, auBerst gleichfi:irmigen Vegetation besetzt ist. 

Physiognomisch auBerst gleichartig erscheinende Siedlungen konnen 
ubrigens floristisch geringe Homogenitat aufweisen. Der Erica-reiche, 
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vom Menschen vollig unberuhrte Pinus montana-Wald des schweize
rischen Nationalparks liefert hierfur einBeispiel (Abb.20a). 

Die Frequenzkurven zeigen oft 2 Maxima, eines in der hochsten, das 
andere in der niedrigsten Frequenzklasse. Man hat dies en Umstand 
als eine gesetzmiiBige , in 
der Konstitution naturlicher 
Pflanzengesellschaften be
grundete Erscheinung pro
klamieren wollen (Du RIETZ, 
FRIES, OSVALD, TENGWALL 
1920), bis NORD HAGEN (1922) 
gezeigt hat, daB der an
scheinend ratselhafte Abfall 
von der hochsten zur nachst
folgenden Klasse lediglich 
auf der ungleichen Klassen

Abb.20a. Frequenzdiagramm des floristisch inhomo
genen En:ca, carnea-reichen Pin'us 'lnontana-\Valdes 

(10 Quadrate von liz qm). 

breite beruht, indem die hochste Frequenzklasse in Wirklichkeit den 
nachstfolgenden gar nicht gleichwertig ist. 

Die Arten der hochsten Frequenzklasse werden oft als .,Lokal
konstanten" oder kurz als Konstanten bezeichnet, ein irrefiihrender Aus
druck, der vermieden werden sollte; besser und richtiger ware: "hoch
frequente" und "hochstfrequente" Arten. 

f) Schichtung. 
Der Begriff der Vegetationsschichtung geht auf KERNER (1863) und 

auf RAGNAR HUI,T (1881) zuruck. Letzterer unterschied bei seinen Vege
tationsbeschreibungen nicht weniger als 7 Schichten und stellte sie im Zu
sammenhang mit den Grund
formen auch graphisch dar. 

Wir unterscheiden vier 
Hauptvegetationsschichten: 

Baumschicht, 
Strauchschicht, 
Krautschicht (Feldschicht), 
Moosschicht (Bodenschicht). 

N ach Bed urfnis lassen sich 
diese Hauptschichten noch 
weiter zerlegen; es konnen 
eine obere und untere Kraut
schicht (bei Hochstauden

..m:m7:'77l':='"==."m=-"-.,= Deckungsgrade 

Obere Baumschicht 

tentere Baumschicht 

Strauchschicht (fehlt) 

Krautschicht 

Moosschicht 

Abb.20b. Schichtung cines Fichtenhochwaldes im 
Schwarzwald. Juli 1926. 

fluren) , eine untere, mittlere und obere Baumschicht (im Tropenwald) 
unterschieden werden. Die graphische Darstellung der Schichtung nach 
HULT-SERNANDER (s. Abb. 20b) gibt mit der Schichtenverteilung (wag
rechte Spalten) gleichzeitig auch den Deckungsgrad jeder Vegetations
.schicht an. 

Die charakteristische Schichtung der Pflanzengesellschaften ist das 
Ergebnis eines langdauernden Anpassungs- und Ausleseprozesses, wobei 
namentlich der Lichtfaktor maBgebend zur Geltung kommt. Die unteren 
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Schichten miissen urn so mehr an Lichtentzug angepaBt sein, je zahl
reicher die Oberschichten sina und je vollstandiger der ihnen zur Ver
fiigung stehende Raum ausgeniitzt wird. Dagegen sind Unterschichten 
den Schwankungen der Warme, der Luftfeuchtigkeit und dem Windein
fluB weniger ausgesetzt. Sie sind auBer yom Lichtfaktor auch von den 
indirekten physikalisch-chemischen Einwirkungen der die Oberschicht 
zusammensetzenden Pflanzen (Wurzeltatigkeit, Verwesungsart und 
chemische Beschaffenheit der Laubstreu) abhangig. 

Schichtenbindung. Zwei oder mehrere Vegetationsschichten sind bald 
eng miteinander verbunden und erscheinen stets nur vereint, so die Kraut

und Moosschicht im 

em 
JO 

50 

.90 

~0~~~----~----~----4-----+-----+-~ 

Abb. 21. Bewurzelung des Winterweizens unter v erschiedenen 
Niederschlagsverhiiltnissen. (Nach WEAVER.) 

Centunculo -A nthocere
tum, die Moos- und 
Strauchschicht in ge
wissen Hochmoorty
pen, oder die einzelnen 
Unterschichten kon
nen mit zwei oder 
mehreren Oberschich
ten Verbindungen ein
gehen, oder aber auch 
selbstandig fUr sich 
allein auftreten. 1m 
ersten Fall haben wir 
es mit engverbun
denen, im zweiten 
mit iibergreifenden 
Schichten zu tun . 
Ubergreifend sind das 
Rhodoreto- Vacciniettlm 
der Alpen (im Pinus 
cembra-, Picea exelsa
und Larix decidua
Wald),dieRosmarinus
Lithospermum frutico
sum- Assoziation Siid
frankreichs (sowohlmit 

als ohne Oberschicht von Pinus halepensis gedeihend). Eine Calluna
oder Thym~ls vulgaris-Schicht kann in ganz verschiedenen Assoziationen 
deckend auftreten. 
,(jj L Unter den eng verbundenen Schichten befinden sich solche, die von 
ganz bestimmten Schichten abhangig und bedingt sind. Als derart a b
hangige Schichten miissen die reich entwickelte lorbeerblattrige 
Strauchschicht im Quercus ilex-Urwald des Atlas (BR.-BL. U. MAIRE 1924) 
und die Unterschichten im Erlensumpfmoor WANGERINS (1926, S. 189) 
bezeichnet werden. 

Wurzelschichten. Die Vegetationsschichtung erstreckt sich auch auf 
die unterirdischen Pflanzenteile, worauf WOODHEAD (1906) zuerst nach-
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driicklich hingewiesen hat. Ausgedehnte Untersuchungen iiber die 
Wurzelverhiiltnisse der Pflanzen und iiber Wurzelschichtung hat WEA
VER (1920, 1925), in Nordamerika angestellt,. Er konnte an Versuchs
pflanzen den EinfluB von Bodenfeuchtigkeit, Bodenkornung, Verteilung 
der Nahrstoffe im Boden usw. auf die Wurzelbildung und Wurzelschich
tung zahlenmaBig nachweisen. Eine Pflanze, in gleichem Boden, aber 
unter abweichen
den Niederschlags
verhaltnissen ge
wachsen, zeigt, wie 
Abb. 21 darstellt, 
ganz verschiedene 
·Wurzelentwicklung. 

Die Wurzeln ge
wisser Pflanzen sind 
auch auf Belichtung 
sehr empfindlich. 
Manche besitzen die 
Fahigkeit , ihren 
Rhizomverlauf au
tomf~tisch nach der 
Belichtung einzu
stellen. RAUNKIAER 
(1914) hat gezeigt, 
daB Polygonatum 
multiflorum, falls 
sein Rhizom die ihm 
zusagende Entfer
nung von der Boden
oberflache erreicht 
hat, wagrecht wei
terwachst. Wird es 
aber durch Zuschiit
tung tiefer gelegt, 
so wachst es infolge 
negativen Heliotro
pismus schief auf
warts. 

Bekannt ist der 
EinfluB der Durch

Abb. 22. Wurzelschichtung im mediterranen Roterdeboden bei Mont
pellier. A. kast anienbraune Schicht der Thero- und Geophyten 
(dominierend Brach1/podiwn ramosum). B. riitlichbraune Haupt
wurzelschicht der Straucher (Nanophanerophyten: Que,'cus coccire·ra, 
Rhamnus ala.ternus, Aspa,·agu8 acutiroliu8). (J. Erde der Felsspaltcn 

mit Que'reus ilex-Wurzeln. (Auln. BR.-BL. und P. KELLER.) 

liiftung auf den Wurzelverlauf. In nassen, schlecht durchliifteten Boden 
ist das Wurzelwerk kiimmerlich entwickelt und hat die Tendenz, sich in 
der obersten, relativ am besten durchlUfteten Schicht horizontal aus
zubreiten (Kiefern und Birken im Hochmoor). 

Ahnlich wirkt die Bodenaziditat., wenn basischen, kalkreichen Boden 
eine Schicht sauren Humus iiberlagert ist. Die Wurzeln der sonst viel 
tiefer wurzelnden azidiphilen Arten sind verkiirzt und dringen nicht in 
den basischen Boden ein (s. Abb. 90 S.148). 
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Uber Wurzelschichtung in finnischen Waldungen schreibt KUJALA 
(1926). Auch SUKATSCHEFF, KULTIASSm'F (1927) u. a. haben der Wurzel
schicht ihre Aufmerksamkeit zugewandt. Abb.22 gibt ein Bild der Wur
zelschichtung in der mediterranen Garigue. 

Die ober- und unterirdische Schichtung ermoglicht das Zusammen
vorkommen einer Menge okologisch abweichenderTypen und gestattet, 
den gegebenen Raum moglichst vollstandig auszuniitzen. 

Art und Anzahl der iibereinander angeordneten Vegetationsschichten 
geben Anhaltspunkte zur Beurteilung der soziologischen Konstitution 
und ihrer okologischen Mannigfaltigkeit. 

g) Gedeihen (Vitalitat). 
Die Tatsache, daB eine Art ofter und reichlich in einer bestimmten 

Pflanzengesellschaft vorkommt, erlaubt noch nicht den SchluB, daB sie 
dort auch gut gedeihe. Eine Art kann zu den Steten einer Asso
ziation zahlen und doch nur geduldet und fUr den GesellschaftshaushaIt 
belanglos sein. Zur Abwicklung ihres Lebenskreislaufes, zur Samenbil
dung, gelangt sie nUr in bestimmten anderen Pflanzengesellschaften. 

1m Juncus acutiflorus-Flachmoor der mittelfranzosischen Gebirge ent
faltet die prachtvolle, bis zwei Meter hohe Komposite Ligularia sibirica 
ihre volle Lebenskraft. Dank der reichen Samenzufuhr sind Keimlinge 
auch im unmittelbar anschlieBenden Trichophoretum iiberall eingestreut. 
Aber nur wenige gelangen darin zur Blatt- und Stengelbildung und keine 
je zur Bliite; die jungen Pflanzchen gehen augenscheinlich bald ein. 
Die Vitalitat von Ligularia ist im Trichophoretum stark herabgesetzt. 

Drastische Vitalitatsanderungen im Unterwuchs folgen auf Licht
steHung oder Kahlschlag. Straucher wie Vaccinium myrtillus, Calluna" 
Erica arborea" Cistus salvifolius u. a., die im Baumschatten verkiimmerten, 
geb.en auf, bliihen und fruchten iippig. Viele Schattenarten dagegen 
halten sich nach Freistellung nur noch kiimmerlich. 

Bei der Frage nach der soziologischen Zugehorigkeit der Arten muB 
den VitalitatsverhaItnissen Rechnung getragen werden. Aber auch zum 
Verstandnis des GesellschaftshaushaItes ist es notwendig zu wissen, ob 
die einzelnen Konstituenten ihren Lebenszyklus regelmaBig und in vol
ler Kraft abwickeln, oder ob sie sich bloB gerade noch durchschlagen. 

Eine hohere Pflanze ist zweifellos nur dort wirklich zu Hause, wo sie 
Bliiten und Friichte anzusetzen vermag. Herabgesetzte Vitalitat deutet 
demnach darauf hin, daB das dem Gedeihen der Art zutragliche Optimum 
noch nicht erreicht oder bereits iiberschritten ist. Ausnahmen bilden 
viele sich ausschlieBlich vegetativ vermehrende Kryptogamen. Doch 
spieIt die Vitalitat auch bei Kryptogamengesellschaften eine gewisse 
Rolle. Erwahnt doch HXYREN (1914) eine Lecanora maura·Assoziation 
von den Scharenfelsen bei Tvarminne in Finnland, die auf die beschattete 
Nordseite der Kliifte beschrankt ist, wo Lecanora maura reichlich 
fruchtend vorkommt. An den lichtexponierten Stellen fehIt die Flechte 
zwar nicht, bleibt aber steril und kiimmerlich. Manche Wasserpflanzen, 
Beerenstraucher und Rhizomgeophyten gelangen in groBen Teilen ihres 
Verbreitungsgebietes niemals zur Fruchtbildung, worauf namentlich die 
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Erforscher der PolarHinder und Hochgebirge des 6fteren hingewiesen 
haben. 

Auch die Entwicklungsrichtung der Gesellschaften wird oft zuerst 
durch Vitalitatsanderungen der Arlen angezeigt, wie umgekehrt etwa 
noch vorhandene kummerlich vegetierende Reste auf fruher durchlau
fene Entwicklungsstadien der Gesellschaft schlieBen lassen (absterbende 
Carex elata-Horste im Molinietum caricetosum Hostianae). 

Vitalitiitsgrade. Zur Beurteilung der Vitalitat der Arten einer Gesell
schaft k6nnen folgende 4 Vitalitatsgrade und Zeichen Verwendung finden: 

Gutentwickelte, regelmitBig ihren vollstandigen Lebenskreislauf ab
wickelnde Pflanzen (e). 

Kraftig entwickelte, sich vermehrende Pflanzen, die aber ihren 
Lebenszyklus in der Regel nicht vollstandig abwickeln (viele Moose) (0). 

Kummerlich vegetierende, sich vermehrende Pflanzen, die ihren 
Lebenskreislauf nicht vollstandig abwickeln (@). 

Zufallig gekeimte, sich nicht vermehrende Pflanzen (0). Hierher 
viele ephemere Adventivpflanzen. 

Will man sich bei Vegetationsaufnahmen nicht naher mit der Vita
litat befassen, so sollte man doch nicht unterlassen, die Arten mit herab
gesetzter Lebenskraft und kummerlichem Gedeihen hervorzuheben, in
dem man der Soziabilitatsziffer als Exponent eine ° beisetzt (20). 

Bei parasitaren Pilzen auBert sich die Vitalitat in der Infektions
kraft. HAMMARLUND (Hereditas 6, 1925) hat nachgewiesen, daB die in 
den ersten 24 Stunden gekeimten Sporen einiger Erysiphaceen eine weit 
gr6Bere Infektionskraft besitzen als die spater gekeimten. Die Vitalitat 
kann in diesem FaIle auf indirektem Wege durch Feststellung der bis zur 
Keimung verstreichenden Zeit ermittelt werden. 

h) Periodizitat. 
Die Arbeiten von DIELS (1918), SCHARFETTER (1922), ALECHIN (1926) 

u. a. beleuchten erneut die uber rein phanologische Studien hinaus
reichende allgemeine Bedeutung rhythmischer Erscheinungen im Gesell
schaftsleben der Pflanzen. 

Die soziologische Periodizitat beruht auf dem Eintritt, der Dauer und 
dem jahreszeitlichen Verlauf des Konkurrenzkampfes. AuBerlich frap
pante Erscheinungen wie Blutenbildung und Fruchtreife (phanologisch 
wichtige Charaktere) treten an Bedeutung zuruck gegenuber Austreiben, 
Belaubungsdauer, Blattfall, Wurzelerneuerung (Saugwurzelbildung). Ge
rade die Wurzelverhaltnisse, die den jahreszeitlichen Entwicklungsgang 
des h6heren Pflanzenlebens maBgebend beeinflussen, sind aber noch 
wenig studiert. 

Zum Verstandnis des zeitlichen Neben- und Nacheinanders der indi
viduellen Lebenserscheinungen genugen gelegentliche Beobachtungen 
nicht, sondern dieselben mussen mit den Vegetationsaufnahmen ver
bunden werden. Bei jeder Aufnahme ist der Entwicklungszustand der 
Arten anzugeben. 

Hierzu kann man sich besonderer Zeichen bedienen, allermeist ge
nugen aber folgende Abkiirzungen: 
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fo1. Pflanze beblattert II. bliihend, 
s. {01. entblattert, fro fruchtend, 
Kn. Knospenzustand, K1. Keimling, 

ass. assimilierend. 

Abb.23. 

Abb.24. 
Abb. 23 nnd 24. Friihlingsaspekt (C"ocus albif!01'US) nnd Sommeraspekt (Trolliu8 europaeus) 

des TrisetetUln flavesce>nis der Schweizeralpen. 
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Jahresaspekte. Wahrend bei den Pflanzengesellschaften der un
giinstigen Klimate im Hochgebirge und im Norden meist nur zwei deut
lich ausgepragteJahresperioden, eine winterliche und eine sommerliche, 
hervortreten, lOsen sich in denSubtropen und Tropen deren mehrere abo 
Physiognomisch zeichnen sie sich vor allem aus durch die Aufeinander
folge verschiedener Bliitewellen, die den einzelnen Etappen oder Aspekten 
einen durchaus abweichendenAnstrich verleihen(Ab b. 23,24). Soziologisch 
wichtiger erscheint jedoch der Wechsel, der sich im Laufe des Jahres im 
Artenbestand selbst und in der Konkurrenzkraft der Arten auswirkt. 
Die hOchste Entfaltung der Konkurrenzkraft fallt oft nicht mit der 
Bliitezeit, sondern mit dem Hochstand der SproBentfaItung zusammen. 

Periodizitlitsschema. Den besten Einblick in die soziologische Vege
tationsrhythmik vermitteln graphische Darstellungen, die sich auf den 

Assimila tionsver-
Iauf oder auf die 
zeitliche Raumver
drangung der Arten 
beziehen. 

SALISBURY( 1925) 
unterscheidet nach 
ihren Assimila tions-
verhaltnissen 4 jah
reszeitliche Ent
wicklungstypen im 
Quercus robur-Wald. 
Einen V orfriihlings-
typus, vom Februar 
bis Juni assimi
lierend (Ficaria, 
Anemone nemor08a, 
Corydalis usw.); ei-
nen sommergriinen 

Jan. febr. Miirz IIpril Mal JlIni JlI/1 IIlIo. Sept. Ok!. Nov. Oez. 

-1-1--1---1--- --- ---- ---

-
Abb.25. Assimilationspcriode typischer Arten des englischen QueJ'CltS 

1'o/m1'-Waldes (nach SALISBUlW). 

Typus den ganzen Sommer hindurch assimilierend, einen wintergriinen 
Typus, das ganze Jahr hindurch assimilierend (Galeobdolon, Ajuga 
reptans usw.) und einen immergriinen Typus (Hedera, Vinca usw.) 
(Abb. 25). Der Vorfriihlingstypus entspricht dem Friihjahrsaspekt, 
wahrend der sommergriine Typus den Sommeraspekt und der winter
griine den Winteraspekt bedingen. Den Trennungsstrich zwischen Friih
jahrs- und Sommeraspekt zieht die eintretende Belaubung. Die un
belaubte "Lichtphase" genieBt cine Lichtintcnsitat von 40-60 vH, mit 
der Belaubung fallt dann die Intensitat im Sommeraspekt oft auf unter 
1 vH des relativen Lichtgenusses (Abb. 26, 27). 

Nicht durch die Lichtverhaltnisse, sondern im wesentlichen durch 
die Friihjahrs- und Herbstregen bedingt ist die Periodizitat in der medi
terranen Garigue. Zu den vier vorgenannten jahreszeitlichen Typen 
tritt hier ein fiinfter, der Herbsttypus mit Thrincia tuberosa, Scilla au
tumnalis uSW., dem Wiedererwachen des Wachstums nach den ersten 
Herbstregen entsprechend (s. Abb. 28). 
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Statt der Assimilationszeit ist in folgender Darstellung der jahreszeit
liche Wechsel der Korpermasse jeder Art verwertet. Sehr ausgepragt 

Abb. 26. Friihjahrsaspekt (Geophytenverein mit CO'rydali8 cava, Alli-wn ursinwn, Asperltla odo1'ata) 
im mit teleuropa ischen Buchenwa ld. (Auin. A. UEHLINGER.) 

Abb. 27. Winteraspekt (immergriiner Typus) im mittel europiiischen Buchenwald (Asarum 
eur01Jaewn-Trupp, Soz. 3). (Auin. A. UEHLINGER.) 
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tritt dabei das mit der Sommerdurre zusammenfallende Minimum der 
Pflanzenfiille hervor. 1m ganzen genommen ist aber die Quercus cocci
fera-Garigue "periodisch gesattigt" , d. h. sie vereinigt Arten, die sich 
jahreszeitlich erganzen (Abb.28). 

QuerCU8 coccifera. . 

Jan. Feb. Mz. ~ Nov. Oez. 

OistU8 monspeliensis . 

Euph01'bia characias. 

Brach1lPodium 'ranlOSUJn 

Bupleur'wn '}'lgid'wn 

Thrincia t"bel'osa , 

Bellis silvest1'iB. , 

Lathyru8 setifoli"8 - f--

Oent1'anth"s calcitrapa . -f--

Vicia gmcilis , . . - f--

Geran'izt1n pU'J-purczun - -
11M 

Jahresregenknrve (Montpellier). ~ 
.- -- f- -- --

~ 
~ r-.... ~ 80 

~ ~ ~ ~ 
-- 1---

V 
---I- 60 

-- 1--- ~ 
~ -- I- '10' 

-- i-- i- .- .- 1--- ._-1-- f-- 20' 

0 
Abb.28. Jahresperiode der Raumverdrangung eiuiger Arten des Quercetuln cocciferae der 

mediterranen Garigue Siidfrankreichs und Jahres-Regenkurve. 

2. Synthetische Gesellschaftsmerkmale. 
Neben den analytischen Merkmalen, die an jedem Einzelbestand, ja 

an jeder beliebigen Siedlung verfolgt werden konnen, gibt es synthetische 
Merkmale, die sich aus dem Vergleich moglichst zahlreicher Aufnahmen 
von Einzelbestanden einerseits und von Assoziationen andererseits er
geben. 

Die Einzelbestande (Assoziationsindividuen) sind die in der Natur 
gegebenen konkreten Assoziationsvertreter, Stellt man moglichst viele 
vollstandige Aufnahmen gut entwickelter Einzelbestande einer Asso
ziation tabellarisch zusammen, so erschlieBt sich uns als erstes syn
thetisches Merkmal die Stetigkeit der Arten, ihr mehr oder weniger 
regelmaBiges V orhandensein in den untersuchten Einzelbestanden. 

Dehnt man den Vergleich auf die Tabellen aller Assoziationen eines 
Gebietes aus, so erhalten wir AufschluB uber die mehr oder weniger 
feste Bindung der Arten an bestimmte GesellschaHen, uber ihre Gesell
schaftstreue. Die uberragende Bedeutung der Artenliste fur die 
Charakterisierung der Assoziationen tritt hierbei ganz besonders klar 
hervor. 
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a) Gesellschaftsstetigkeit. 
Unter Gesellschaftsstetigkeit (Prasenz) ist das mehr oder weniger 

standige Vorhandensein einer Art in den untersuchten Einzelbestanden 
einer bestimmten Pflanzengesellschaft zu verstehen. 

Schon LORENZ (1858) verwendete den Begriff. Festen FuB konnte 
er in der Geobotanik allerdings erst fassen, nachdem CAJANDER (1904) 
die tabellarische Zusammenstellung der Einzelaufnahmen zu Assozia
tionslisten eingefUhrt hatte. 

Der erstc, der die Stetigkeit zum vergleichenden Studium der Pflan
zengesellschuften herbeizog, war BROCKMANN-JEROSCH (1907). Er be
zeichnete als "Konstanten" Arten, die in mindestens der HiiUte der 
untersuchten (verschieden groBen) Einzelbestande vorhanden waren, als 
"akzessorische Arten" solche, die mindestens in einem Viertel, als "zu
fallige" solche, die in weniger als einem Viertel der vorliegenden Einzel
aufnahmen auftraten. Einem durchschlagenden Erfolg dieser Stetig
keitsbestimmung standen aber groBe Fehlerquellen hindernd im Wege. 

lUinimalraulIl. Von groBter Wichtigkeit ist die strenge Prufung des 
zur Stetigkeitsbestimmung zugelassenen Tatsachenmateria.ls. Es muB 
einheitlich und vergleichbar sein. Es durfen nur Aufnahmen solcher 
Einzelbestande zugelassen werden, die bestimmten Mindest.anforderun
gen entsprechen. Die Pflanzensoziologen sind heute daruber einig, daB 
eine Gesellschaft zu ihrer normalen Entwicklung eines nicht zu kleinen 
Raumes bedarf, und ferner, daB diesemMinimalraum auch eine gewisse 
Minimalartenzahl entsprechen muB. Minimalraum und Mindestartenzahl 
sind Anforderungen, die an jeden Einzelbestand einer Assoziation ge
stellt werden mussen. Wir stellen ferner als dritte Anforderung fUr die 
Zulassung einer Siedlung zur Stetigkeit.sbestimmung, d. h. fUr ihre Qua
lifikation als Einzelbestand, das Vorhandensein der charakteristischen 
Artenkombination (s. S. 60). 

Minimalraum und Mindestartenzahl sind fUr jede Assoziation ver
schieden und konnen nur empirisch festgelegt werden (s. S. 47-49). 

Stetigkeitsgrade. Der Stetigkeitsgrad der Arten einer Gesellschaft. 
wird zweckmaBig durch eine fUnfteilige Skala ausgedruckt. 

Es bedeuten: 
5 oder V = stets vorhanden (in 80-100 vH der Einzelbestande 

[Assoziationsindividuen ]), 
4 " IV = meist (in 60-80 vH der Einzelbestande) 
3 " III = Ofter (in 40-60 vH der Einzelbestande) 
2 II = nicht oft (in 20-40 vH der Einzelbestande) 
1 I = selten (in 1-20 vH der Einzelbestande) 

Bei mehr allgemein gehaltenen Schilderungen konnen die Bezeich
nungen stets, meist usw. an Stelle der Zahlen treten. 

Die Stetigkeit kann auch in Bruchform ausgedruckt werden (15/1S ' 
4/9), 1m Nenner steht die Zahl der untersuchten Einzelbestande, im 
Zahler die Zahl des Vorkommens. Die Arten der hochsten Stetigkeits
klasse, die in mindestens 4/5 der untersuchten Einzelbestande vorkom
men, konnen als Stete der Assoziation bezeichnet werden. 

Stetigkeitsbestimmung. Die Stetigkeitsbestimmung bezieht sich auf 
normal ausgebildete Assoziationsindividuen. Sie gibt an, in wie vielen 
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der untersuehten Einzelbestande einer Assoziation cine bestimmte Art 
als Mitbewerber auftritt. ILVESSALO (1922, S.34) hat gezeigt, daB die 
Gruppe der steten Arten je naeh dem Alter eines Waldbestandes stark 
variiert. Initialphasen diirfen also nieht mit Optimalphasen einer Asso
ziation vermengt werden. 

Ferner sollen die untersuehten Einzelbestande mogliehst gleiehmaBig 
liber das Untersuehungsgebiet verteilt sein; sie diirfen aber niehtallzu 
versehiedenen Hohenlagen entstammen; Subassoziationen und Fazies 
sind gesondert zu behandeln. 

Die Frage, wie viele Einzelbestande zur sehliissigen Stetigkeitsunter
suehung notig sind, kann nieht allgemein beantwortet werden. Zehn 
Aufnahmen geben oft schon ein befriedigendes Bild; von sehr seltenen 
Assoziationen, die durchwegs auch okologisch starker spezialisiert sind, 
geniigen aueh weniger. Immer aber halte man sich vor Augen, daB 
wenige gutentwiekelte Einzelbestande zur Stetigkeitsbestimmung taug
heher sind, als eine groBe Zahl floristiseh heterogener Bestande. 

Stetigkeit und Konstanz. Prinzipiell besteht zwischen Stetigkeit und 
Konstanz kein Untersehied. Aus praktisehen Griinden ist es indessen 
angezeigt, Stetigkeitsuntersuehungen, die sieh auf Probeflaehen von ganz 
bestimmtem Umfang beziehen, als Konstanzuntersuchungen zu be
zeiehnen. Nur sie, nur diese Konstanzuntersuehungen bieten die Moglich
keit einer mathematisch-statistischen Behandlung; zur Vediefung des 
struktureIlen Gesellsehaftsstudiums erlangen sie wesentliehe Bedeutung. 

Allerdings eignen sich durehaus nicht aIle Pflanzengesellschaften zu 
Konstanzuntersuehungen, danieht in allen homogen entwiekelte Flachen 
von genii gender GroBe aufzutreiben sind (Wassergesellsehaften, Fels
spalten-, Geroll-, mosaikartige Moor-, Treppenrasengesellsehaften usw.). 
In solchen Fallen ist es besser, Konstanzbestimmungen zu unterlassen, 
als ihnen die Einheit und Gleiehartigkeit des Einzelbestandes zum 
Opfer zu bringen 

Bestimmung des lUinimalraulIls; Art-Arealkurve. Die Zunahme der 
Artenzahl mit waehsendem Areal, erstmals von P. JACCARD (1902) wis
sensehaftlieh behandelt, wurde spater namentlieh von P~MGREN (1917) 
weiter verfolgt. PALMGREN wies im Seharengebiet von Aland nach, daB 
die Artenzahl der einzelnen Gebietsteile (nieht Gesellsehaften) allermeist 
in direktem Verhaltnis zu ihrer GroBe steht. PALMGRENS empirisch ge
wonnene Werte wurden von ROMELL (1920) mit den, nach der Wahr
scheinliehkeitsrechnung theoretiseh bereehneten, kurvenmaBig darge
stellt (Abb. 29). 

Aus dieser Darst,ellung geht klar hervor, daB bei zunehmender Fla
ehengroBe die Artenzahlkurve anfangIieh sehr rasch ansteigt, hierauf fast 
wagreeht abbiegt, urn sodann nur noeh langsam, kaum merklieh anzu
steigen. 

Ahnliehe empirische Kurven haben spater BRENNER (1921), lLVES
SALO (1922), BRAUN-BLANQUET (1926) konstruiert. Ihr Verlauf stimmt 
mit der ROMELLschen Kurve iiberein, trotzdem sie sieh (im Gegensatz 
zu den Daten PALMGRENS) auf bestimmt umgrenzte, einheitliehe Pflan
zengesellsehaften stiitzen. 
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KYLIN (1926) hat dann, ebenfalls von der Wahrseheinlichkeitsreeh
nung ausgehend, die rein empiriseh gefundenen Kurven aueh theoretiseh 
begriindet. Er konnte feststellen, daB die von BRENNER (1921), DU RIETZ 
(1921), ILvEssALo (1922) u. a. studierten Pflanzensiedlungen hinsiehtlieh 
Artenzahl und Areal den Gestltzen del' Wahrseheinliehkeitsreehnung ge
horehen. Die Ubereinstimmung del' theoretiseh abgeleiteten Wahrsehein

O~_~_I_a_'c_h_en~~~r_o_'~_e __ ~ __________________ __ 

Abb.29. Art-Arealkurve. 0 = berechnete Werte, • = empirisehe 
Werle. (Nach ROMELL). 

liehkeitskurven mit den 
empirisehen Art-Areal
kurven ist in del' Tat 
auffallend. 

Die Verteilungskurve 
ROMELLs (Abb. 29) ist 

eine Artprozent
Are alkurve. Auf del' 
Ordinate ist die Arten
zahl in Pl'ozenten einge

tragen. DerVerlauf diesel' Kurve wird bedingt dureh die GroBe del' Fla
eheneinheit und dureh die Diehtigkeit (Individuenabstand) del' einzelnen 
Pflanzenarten. 

Soziologiseh bedeutsamer ist die Al'tenzahl-Arealkurve, die, wie 
KYLIN (1926) gezeigt, von drei Faktoren beeinfluBt wird, namlieh von 
del' Artenzahl del' Gesellsehaft, von der GroBe del' Flaeheneinheit und 
von del' Diehtigkeit del' einzelnen Pflanzenarten. An Stelle des prozen
tualen Artenanteils wird die absolute Al'tenzahl auf del' Ordinate ein

60 

50 

1 'I 10 

Fesfucefum Halleri 
getragen. Aus del' 
Al'tenzahl- Areal

kurve kann nieht 
nur das Verhaltnis 
del' Artenzahl zur 

__ ----~c.~u~r~v~u~k.tu~m~~~p~/~cu~m~--------.--- FlaehengroBe, son
dern aueh del' abso
lute Artenreiehtum 
emer Gesellschaft 
abgelesen werden 
(Abb.30). 

Unser KUl'ven-
100qm b'ld . t' I Probefldchen 1 ZeIg eInma, 

50 

Abb.30. Arlenzahl-Arealkurven (nach AugenmaB). Verhiiltnis zwischen daB die eine von 
Arlenzahl und FliichengroBe im Verband des Oaricion c""v"lae zwei verwandten 

(aus BRAUN-BLANQUET und JENNY 1926). 
Assoziationen des 

Care·ion eurvulae-Verbandes doppelt so viele Arten zahlt als die andere, 
ferner, daB die Kurve des artenreichel'en Festueet1lm Halleri spater in 
den nahezu horizontalen Verlauf iibergeht als die C1lrvuletttm-Kurve, und 
drittens, welche mittlel'e Artenzahl einer gegebenen Flaehe der beiden 
Assoziationen entspricht. Die Artenzahl-Arealkurve wird dadureh zu 
einem soziologiseh auBerst wertvollen Dokument. 

Beim Curvuletum beginnt del' Horizontalverlauf del' Kurve mit einer 
Flache von l'und 10 qm (etwa 30 Arten), beim Festueetum Halleri dagegen 
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mit einer Flache von 20 qm (etwa 52 Arten). Mit anderen Worten, der 
Minimalraum des Curvuletumsliegt bei rund 10qm, jenerdcsFestucetum 
Halleri bei 20-25 qm. 

Konstanzbestimmung. Ware die Herausarbeitung der Gesellschafts
merkmale ein rein mechanisches Rechenexempel, so hatte man zur 
tabellarischen Zusammenstellung £lir die Konstanzbestimmung bloB 
Flachen, die mindestens das Minimalareal erreichen und eine dement
sprechend hohe mittlere Artenzahl besitzen, zuzulassen, wahrend aUe 
kleineren und artenarmeren FIiichen als Assoziationsfragmente auszu
scheiden hatten. 

Nun kann aber die normale charakteristische Artenkombination einer 
Assoziation unter Umstanden schon auf einer kleineren Fliiche verwirk· 
licht sein (s. Tab. 4, Nr. 4 u. 9), wiihrend sie umgekehrt auch auf einer, 
das Minimalareal betriichtlich iiberschreitenden Fliiche unter Umstanden 
unvollstiindig bleiht. 

Bei jeder zur tabellarischen Verwertung gelangenden Assoziationsauf. 
nahme ist daher darauf zu achten, daB die normale charakteristische 
Artenkombination vertreten ist, und daB die Bedingungen des Minimal· 
raumes anniihernd erfiillt sind. 

Abb.31. Probefliichenentnahme aus acht verschiedenen Einzelbestanden (1-8) derselben 
Assoziation zur Konstanzbestimmung. 

Zur Konstanzbestimmung darf jeder Einzelbestand (jedes Assozia
tionsindividuum) nur einmal durch einen Vegetationsausschnitt be
stimmter GroBe vertreten sein (Abb. 31). 

Angenommen, die GroBe der zur Konstanzbestimmung gewahlten 
Probeflachen betrage 10 qm, so hatte man in jedem untersuchten Einzel
bestand je eine 10 qm-Flache floristisch genau zu untersuchen, die er
haltenen Artenlisten tabellarisch zusammenzustelIen und die Arten nach 
ihrem V orkommen in den einzelnen Listen auf fiinf oder zehn Konstanz
klassen zu verteilen, ahnlich wie bei der Frequenz- oder Stetigkeits
bestimmung. 

Bei Probeflachen von 5 oder 15 qm willden sich aber die erhaltenen 
Klassenzahlen nicht unwesentlich verschieben. Wie die Frequenz-, so 
sind eben aueh die Konstanzzahlen von der GroBe der untersuchten 
Probeflachen abhangig und wachsen mit derselben. 

Konstanzbestimmungen lassen sich mit Stetigkeitsbestimmungen 
leicht verbinden, indem man vorerst in jedem normal entwickeltenEin
zelbestand je eine kleinere genau abgegrenzte Probeflache (a) aufnimmt, 
hierauf eine zweite groBere (b) und schlieBlich die auBerhalb der Probe
flachen im Assoziationsindividuum (c) noch vorhandenen Arten hinzu
notiert (Abb. 32). Auf ahnliche Weise ist bei der Feststellung der Arten
zahl-Arealkurve vorzugehen. 

Braun-Blanquct, Pflanzcnsoziologie. 4 
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Konstanzdiagramm. Konstanzkurve und Konstanzdiagramm sind 
fiiI' die Assoziation, was Frequenzkurve und Frequenzdiagramm fUr 
den Einzelbestand (das Assoziationsindividuum). Ihr Verlauf ist aber 
insofern von der Frequenzkurve verschieden, als die beiden niedrigsten 
Klassen gewohnlich ein ausgepragtes Maximum zeigen. Die hohen Kon

stanzklassen sind artenarm, be
reichern sich aber selbstverstand
lich mit der VergroBerung der 
Probeflachen. Eine scharf aus
gepragte, aber artenreiche und 
wenig homogene Assoziat.ion wie 
das Elynetum (vgl. BR.-BL. und 

Abb.32. Vorgehen bei der Konstanz- und JENNY 1926) ergibt nachstehendes 
Stetlgkeltsbestimmling. Konstanzdiagramm (Abb.33). 

Die zur Konstanzberechnung verwendeten Flachen liegen unterhalb 
des Minimalraumes der Assoziation (s. S. 47), groBere homogene Flachen 
sind aber in geniigender Zahl nicht aufzutreiben. 

Arf'l11fahl 

110 Arfenzphl 

36 
32 
28 
21/ 
20 
16 
12 
8 
II 

} Konsftrnz
Kltr06en 

Abb. 33. Konstanzdlagramm des Elynetumll. ..4.. Zehn Probeflachen von 4 qm aus zehn Elnzel
bestanden aus Mittel- und Ostbiinden. B. Dieselben Probeflachen unter Hinzunahme von zwei 

4 qm-Flachen aus Siidtirol. 

Eine der artenarmsten und auBerlich gleichartigsten Assoziationen 
der Alpen ist das Polytrichetum sexangularis, dessen Minimalraum wohl 
1 qm nicht iiberschreitet (Abb. 34). 

Das zum Vergleich beigefUgte "Stetigkeitsdiagramm" (Abb.34B) auf 
15 natiiI'lich begrenzten, normal entwickelten Einzelbestanden von 2 bis 
10 qm Umfang beruhend, zeigt zwar gegeniiber dem auf 1 qm fuBenden 
Konstanzdiagramm ein Anschwellen der zufalligen Arten in der I. Klasse, 
andererseits aber auch eine Erhohung der Artenzahl in der V. Klasse. 

Allgemeine Schliisse lassen sich aus den wenigen einwandfreien Kon
stanzdiagrammen, die bis heute vorliegen, noch kaum ziehen. Die mei
sten der bisher beigebrachten sogenannten "Konstanzdiagramme" der 
schwedischen Forscher sind, wie schon KYLIN (1926) betont, Frequenz
diagramme, und ihre Bestimmungen sind Frequenz-, nicht Konstanz
bestimmungen1 • Immerhin geht aus den bisherigen Untersuchungen her
vor, daB Arten der h6heren Konstanzklassen sich in verschiedenen Asso-

I Auch die "Konstanten" von MARKGRAF (1926, S. 12£.) sind lediglich 
hochfrequente Arten. 



Gefiige der Pflanzengesellschaften: Merkmale des Gesellschaftsgefiiges. 51 

ziationsindividuen gegenseitig weitgehend ersetzen konnen. Der An
nahme, ein aus bestimmten, stets vorhandenen und unauswechselbaren 
"Konstanten" (Arten, die in wenigstens 90 vH der untersuchten Probe
flachen vorkommen) zusammengesetztes Konstantengeriist miisse als 
wesentliche V orbedingung der Assoziation gelten, konnen wir nicht bei-
pflichten. Soweit es sich ArlenBlll71 

nicht urn gesellschafts- 28 
bedingende Arten han- 211 

delt, konnen derartige ~~ 
"Konstanten" auch 
durch n.ichtkonstante 
Arlen ersetzt sein, ohne 
daB dies der Einheit
lichkeit der Assozia tion 
Abbruch tut. 

Konstanz und Fre-
quenz. Die Kon-

12 
8 
II-

Abb. 34. Konstanz- und Stetigkeitsdlagramm des Polytrichetwn 
sexangularis der Zentralalpen. A. Konstanzdiagramm; zehn 
Probeflilchen von 1 qmaus ebensovielenEinzelbest1inden. B. Stetig
keltsdiagramm; 15 gutentwickelte Einzelbest1inde von c.2-1O qm. 

stanz bestimm ung kann vollig una bh angig von Freq uenz
bestimmungen durchgefiihrt werden. Wird sie mit letzteren 
kombiniert (Konstanz im Sinne einiger skandinavischer Autoren), so ist 
es nach KYLIN (1926) moglich, einen wenigstens annahemden Begriff 
von der Homogenitat einer Gesellschaft zu geben, da die Frequenz
bestimmung eine Seite, die damit verbundene Konstanzbestimmung 
eine andere Seite des Homogenitatsproblems beriihrt. Da eingehendere 
Untersuchungen iiber diesen Gegenstand ("Frequenzkonstan~" = Homo
genitat z. Teil) aber noch ausstehen, muB dieser Hinweis geniigen. 

b) Gesellschaftstreue. 
Der Begriff der Gesellschaftstreue befaBt sich mit der soziologischen 

Sonderung der Arten; der Grad der Gesellschaftstreue gibt Auskunft 
iiber das mehr oder weniger enge Gebundensein oder Nichtgebundensein 
der Pflanzen an bestimmte Pflanzengesellschaften. Wie es Pflanzen 
gibt, die an ganz bestimmte Boden oder an ein scharfumrissenes Stand
ortsklima angepaBt sind, so finden sich auch solche, die streng auf be
stimmte Pflanzengesellschaften beschrankt sind: gesellschaftstreueArlen. 
Viel zahlreicher sind allerdings Gewachse, die zwar eine ausgepragte Vor
liebe fiir eine oder auch fiir mehrere Pflanzengesellschaften erkennen 
lassen, soziologisch aber nicht streng gebunden zu sein scheinen. Und 
wieder gibt es Arten, Ubiquisten, welche in sehr verschiedenen Pflanzen
gesellschaften in Menge gedeihen und konkurrenztiichtig sind. Von kei
ner Art aber konnte gesagt werden, daB sie-in allen Pflanzengesellschaften 
eines Gebietes, und waren diese noch so weit umgrenzt, vorhanden sei 
oder gar wohl gedeihe. Vielmehr findet einenatiirliche Auslese, eine 
Scheidung der Arlen nach Pflanzengesellschaften statt, wobei diespe
zifischen Anlagen, die okologische Individualitat, die Abhangigkeitsver
haltnisse, die Konkurrenzkraft, aber auch die historische Vergangenheit 
(Zuwanderung) jeder Art bestimmend in Erscheinung treten und ihr ein 
bald engeres, bald weiteres Wirkungsfeld erschlieBen. 

4* 
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Treuegrade. Mit Hinsicht auf das mehr oder weniger enge Gebunden
sein der Axten an bestimmte Pflanzengesellschaften kannen fiinf Treue
abstufungen auseinander gehalten werden: 

A. Charakterarten. 
Treu (Treuegrad 5): AusschlieBlich oder nahezu ausschlieBlich an eine bestimmte 

Gesellschaft gebunden (Viola ceni8ia, Papaveralpinum im Thla8peetum 
der Alpen, Delia 8egetali8 im Oentunculo-Anthoceretum Mitteleuropas, 
Trigonella gladiata in der Brachypodium ramo8um-Phlomi8 lychniti8-Asso
ziation des Languedoc usw.). 

Fest (Treuegrad 4): Arten mit deutlicher Bindung; eine bestimmte Gesellschaft 
ausgesprochen bevorzugend, aber auch in anderen Gesellschaften, wenn
schon ± spiirlich und seltener vorhanden (Phyteuma pedemontanum im 
Oaricetum curvulae, Orepi8, biennis im Arrhenatheretum Mitteleuropas). 

Hold (Treuegrad 3): In mehreren Gesellschaften ± reichlich vertreten, aber 
unter Bevorzugung einer bestimmten Gesellschaft (Luzula luzulina und 
Pirola uniflora im Piceetum exce18ae der Alpen und der Tatra). 

B. Begleiter. 
Vag (2): Arten ohne ausgesprochenen GesellschaftsanschluB. 

C. Zufiillige. 
Fremd (1): Seltene und mehr zufiillige Einsprengsel aus anderen Pflanzengesell

schaften oder Relikte fruher dagewesener Gesellschaften (Peucedanum pa
lustre oder Oarex elata als Reste des Oaricetum elatae im Molinietum). 

Dift'erenzialarten. Zur scharferen Differenzierung, namentlich von 
Assoziationen oder Subassoziationen mit wenigen oder ohne Charakter
arten, leisten die sogenannten Differenzialarten wertvoUe Dienste. Es 
sind dies Arten, die auf Grund unseres Schemas nicht als Charakterarten 
einer Assoziation bezeichnet werden kannen, die aber nur in einer von 
zwei oder mehreren verwandten (und oft genetisch verbundenenGesell
schaften) normal entwickelt vorkommen. Centaurea jacea, Knautia arven
sis, Ononis repens sind Differenzialarten des mesophileren M esobrome
tums gegeniiber dem Xerobrometum. Die Differenzialarten der drei Sub
assoziationen des M olinietum coeruleae treten aus der Assoziationstabelle 
von W. KOCH (1926) sehr klar hervor. 

Verbands- und Ordnungstreue. Die Treueabstufungen beziehen sich 
in erster Linie auf die Assoziation, haben aber auch gegeniiber den hahe
ren Gesellschaftseinheiten (Verband, Ordnung) Geltung. Arten, die in 
mehreren Assoziationen reichlich vorkommen, kannen auf einen ganz be
stimmten Gesellschaftsverband ± beschrankt sein und ihn charakteri
sieren helfen (Potamogeton lucens im Potamion eurosibiric1Lm, Salicornia 
macrostachya, S. radicans im Salicornion fruticosae, Cardamine alpina 
und Arenaria biflora im Salicion herbaceae der Alpen). Dasselbe gilt fiir 
die Gesellschaftsordnung. Je haher die systematische Stellung der in Be
tracht fallenden Gesellschaftseinheiten ist, desto reichlicher sind sie mit 
Charakterarten bedacht. Ungewahnlicher Reichtum einer Gesellschaft 
an Charakterarten legt die Vermutung nahe, daB wir es mit zwei oder 
mehreren Assoziationen oder mit einem Verband zu tun haben. 

Treuebestimmung. Da die Gesellschaftstreue erst dann richtig ein
geschatzt werden kann, wenn genaue Vegetationsaufnahmen in hinrei-
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chender Zahl vorliegen, sind alle Treueangaben, die sich nicht auf Asso
ziationslisten stiitzen, schwach fundiert und mit Vorsicht aufzunehmen. 

Erstes Erfordernis, auch fiir die Treuebestimmung, ist eine moglichst 
genaue Kenntnis der Pflanzengruppierungen eines Gebietes. Aus den 
vorliegenden Vegetationsaufnahmen ergibt sich, daB gewisse Gruppie
rungen unter bestimmten AuBenbedingungen stets wiederkehren. Ge
wisse Arten (die treuen) sind auf bestimmte Artengruppierungen be
schrankt, andere (die festen und holden) verraten ihre ZugehOrigkeit zu 
bestimmten Gruppierungen durch besonders iippiges Gedeihen, dichten 
IndividuenschluB, groBe Stetigkeit usw. Floristisch nahe iibereinstim
mende Artengruppierungen werden tabellarisch· zusammengestellt. Die 
einzeInen Tabellen bilden, falls Charakterarten (Treuegrad 3-5). oder 
eine groBere Zahl von Differenzialarten vorhanden sind, den unentbehr
lichen Unterbau der zu erarbeitenden Assoziationen. Die Assoziations
tabellen sind hierauf durch n;toglichst zahlreiche Aufnahmen von Einzel
bestanden zu vervollstandigen. 

Aus der Zusammenstellung aller Assoziationstabellen ergibt sich so
dann, daB gewisse Arten nur in einer, andere in mehreren oder vielen 
Tabellen auftreten, und ferner, daB ein und dieselbe Art in mehreren 
Tabellen (also in mehreren Assoziationen) ganz verschiedene Stetigkeits-, 
Mengen-, Geselligkeit.s- und Vitalitatsverhaltnisse zeigt. 

Die Ausarbeitung dieser Tabellen erfordert jahrelange Arbeit, ist 
aber, da fUr die Treuebewertung und fiir die Umgrenzung der Assoziationen 
grundlegend, nicht zu umgehen. Dagegen konnen, falls die Ausschei~ 
dung der treuen, festen und holden Art.en Schwierigkeiten bietet, die 
Charakterarten wenigtens vorderhand zu einer Gruppe vereinigt werden. 

Zur objektiven Feststellung des Treuegrades an Hand der Assozia
tionstabellen haben SZAFER und PAWLOWSKI (1927) ein Schema vorge
schlagen, das S. 54 mit geringfiigigen Abanderungen wiedergegeben ist, 

Bei der Treuebestimmung sind einige allgemeine RegeIn zu beachten. 
1. Soziologische Gemische sind zunachst bei der Treuebestimmung 

auszuschalten. Das Vorkommen von Charakterarten desXerobrometums 
im durchlichteten Fohrenwald mit Bromus kann den Treuegrad der be
treffenden Arlen dem Xerobrometum gegeniiber nicht herabmindern. 
Ebensowenig ihr gelegentliches Vorkommen in anderen, gestorten Gesell
schaften oder an kiinstlichen Standorten ohne ausgesprochenen Ge
sellschaftscharakter. 

2. Zur Treuebestimmung sollen nur die soziologisch faBbaren Be
obachtungstatsachen Verwertung finden. Gelegentliche menschliche 
Eingriffe (Rodung, Brand oder Entwasserung) rufen plotzliche Ve
g~tationsanderungen hervor, die einen soziologisch unausgeglichenen 
Ubergangszustand bedingen und das Vorkommen von Relikten der frii
heren (Waldrelikte, Sumpfrelikte) oder von vereinzelten Pionieren der 
folgenden Assoziation ermoglichen. Es ist also auch dem Entwicklungs
zustand der Vegetation Rechnung zu tragen. 

Regionale und allgemeine Trene. Die Vegetationsdecke von Gebieten 
mit ahnlichem Klima und ahnlicher erdgeschichtlicher Vergangenheit 
zeigt in der Regel groBe Einheitlichkeit hinsichtlich ihres Artenbestandes, 
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Tabelle 3. Schema zur Bestimmung der Gesellschaftstreue der Arten 
einer bestimmten Assoziation. . 

St. = Stetigkeitsgrad; M. = mittleres Mengenverhaltnis (Gesamtschatzung). 

Verhalten der Art bei annahernd derselben 
Vitalitat und Soziabilitat 

a) in der vorliegenden I' 

Assoziation 

Gekellschaftstreu (5) I 

b) in anderen 
Assoziationen 

M. bis 2 

1 
St. 1; 

St. 4 bis 5; M. 3 bis 5 St. 1 bis 2; M. bis 1 

St. 4 bis 5; M. + bis 2 St.1; M. + (bis2) 

St. 1 bis 3; M. beliebig fehlend oder nur alis
nahmsweise vorkom
mend 

Gesellschaftsfest (4) 

1
St. 2 bis 3; M. + bis 2 

St. 4 bis 5; M. 3 bis 5 St. 3 bis 4; M. + bis 1 
(als Assoz.-Relikt oder 

Pionier) 
St. 4 bis 5; M. + bis 2 St. 2 bis 3; M.+ bis 1 (2) 

St. 3 bis 4; M. + bis 2 St. 1 bis2 (3); M.+ bis 1 (2) 

St. 1 bis 3; M. + bis 2 St. bedeutet geringer; 
M. meist geringer 

Gesellschaftshold (3) 

St. beliebig; M. 3 bis 5 St.gleichhoch; M.+ bis2 

St. beliebig; 

f 
St. und M. deutlich ge
ringer oder St. und M. 

M b r b· etwas geringer oder M. 
. e Ie 19 t geringer; Vitalitat herab

gesetzt 

Ges e llschaftsv ag (2) 
Stetigkeit, Mengenverhaltnis und Vitali tat in zwei 

oder mehreren Gesellschaften ungefahr gleich. 

Gesellschafts
fremd (1) 

St. 1; M. + bis 1 
Vitalitat herabgesetzt. 

Nur an abweichenden 
oder gestorten und da
heruntypischen Stellen 
oder nur in der Rand
zone sparlich und sel
ten auftretend 

Beispiele 

I Juncus trifidus im Trifidi
Distichetum der Tatra. 

Schoenus nigricans im Schoe
netum nigricantis Mittel
europas. 

Ribes petraeum im Mughetum 
der Tatra; Pedicularis rosea 
im Firmetum der Ostalpen. 

Chamorchis im Firmetum der 
Tatra; Listera cordata im Pi
ceetum myrtilletosum der 
Alpen u. Siiddeutschlands. 

Pinus mughus im Mughetum 
der Tatra. 

Ammophila arenaria im Am
mophiletum. 

Saussurea alpina im Elyne
tum der Alpen. 

Koeleria gracilis im Xerobro-
metum Siiddeutschlands 
und der N ordschweiz. 

Trisetum flavescens im Trise
tetum t'lavescentisder Alpen. 

Empetrum nigrum im Em
petreto-Vaccinietum der AI
pen; Bromus ramosus in 
der Bromus ramosus
Atropa belladonna- Assoz. 
der Schlagflachen. 

Prunus avium-Keimlinge im 
Piceetum oder Fagetum. 

Rumex alpinus im Trise
tetum flavescentis; Sib
baldia procumbens im Ara
bidetum coeruleae. 
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wie auch in der Gruppierungsweise der Arten. Da sich die allgemeinen 
klimatischen Bedingungen aber nie iiber sehr ausgedehnte Gebiete gleich
bleiben und auch die florengeschichtlichen Voraussetzungen von Gebiet 
zu Gebiet wechseln, so ist vorauszusehen, daB auch die Artenkombina
tionen 1 und mithin die Treueverhaltnisse ortlichen Veranderungen unter
worfen sind. Man hat daher zwischen regionaler und allgemeiner Treue 
zu unterscheiden, je nachdem eine Art nur in einem Teilgebiet oder aber 
im gesamten Vorkommensbereich einer Assoziation als deren Charakter
art auftritt. Silene otites ist im ganzen Alpenvorland und in Siiddeutsch
land als treue Art des Xerobrometums zu werten, in den Trockenoasen 
der inneralpinen Taler aber gedeiht sie auBerdem noch im Festucetum 
vallesiacae und verwandten, dem Xerobrometum allerdings okologisch 
nahestehenden Assoziationen. Silene otites ist somit eine regionale Cha
rakterart des Xerobrometums. Die Treuefrage lautet stets: Wie verhalt 
sich die Art A gegeniiber einer bestimmten Gesellschaft 1 Erst in zweiter 
Linie kommt die Frage: Wie verhaIt sich die Art A soziologisch in allen 
Teilen ihres Areals, d. h. welchen Gesellschaften schlieBt sie sich in ihrem 
ganzen Vorkommensbereich an 1 Hieraus ist ersichtlich, daB ein und die. 
selbe Art in verschiedenen Gebieten verschiedenen, sich gegenseitig aus
schlieBenden Gesellschaften treu sein kann. So ist Grepis biennis im Ver
breitungsgebiet des Arrkenatheretums eine Charakterart dieser Assozia
tion, im Vorkommensbereich des Trisetetum flavescentis aber ist sie des. 
sen Charakterart; die beiden Fettwiesenassoziationen vertreten einander 
in klimatisch abweichenden Gebieten. 

Hierin liegt ein prinzipieller Unterschied zwischen unseren Charakter
arten und den I.-eitarten, Begleitern usw. von HOCK, GRADMANN u. a. 

Selbstverstandlich soU sich die Treuebewertung nicht auf ein allzu 
beschranktes Gebiet beziehen, doch sind beim heutigen Stande der For· 
schung diesbeziigliche Einschrankungen kaum angebracht. 

Ursachen der Gesellschaftstrene. Die enge soziologische Beschran
kung hochwertiger Charakterarten ist in verschiedenen Ursachen be· 
griindet. 

1. Manche Palaoendemismen geologisch alter Gebiete sind soziologisch 
streng lokalisiert (viele Tertiararten mediterraner Assoziationen). Lang
danernde scharfe Selektion scheint diese Arten immer mehr in okologisch 
eng umschriebene Standortsverhaltnisse hineingedrangt zu haben, wobei 
manche (insbesondere die geographisch isolierten Typen!) ihre Varia
tions- und Ausbreitungsfahigkeit eingebiiBt haben. Neben diesen relikt
artigen Charakterarten gibt es aber auch allenthalben solche, deren Ge
sellschaftstreue aus einseitiger spezieller Anpassung an bestimmte physi. 
kalisch-chemische Standortsverhaltnisse erklart werden kann (Felsspal. 
ten-, Diinen-, Epiphytenassoziationen usw.). 

2. Gewisse Genenkombinationen polymorpher Formenkreise sind in 
bestimmten Gesellschaften lebenskraftiger als in anderen und vermehren 
sich leichter und reichlicher als die nachstverwandten Typen. Die eine 
Genenkombination wird so begiinstigt, die andere darin nach und nach 

1 Zahlreiche Beispiele hierfiir gibt DuRIETZ (1923). 
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ausgemerzt. Dadurch entsteht eine ausgepragte Liicke in der Formen
population, und die neue Genenkombination, die sich in einer be
stimmten Gesellschaft (Assoziation, Verband) besonders lebenskraftig er
weist, kann den Wert einer Kleinart erlangen. Diese Abspaltung wird 
erleichtert durch geographische Isolierung gewisser Genenkombina
tionen (z. B. Ohrysanthemum vulgare var. Delarbrei des Festucetum spa
diceae der Auvergne), wogegen sie natiirlich dort groBen Schwierigkeiten 
begegnet, wo das Vorhandensein einer formenreichen Artpopulation stan
digen Genenaustausch ermoglicht. Auch A. KOZLOWSKA (1925) kommt 
auf Grund ihrer Studien iiber die Variabilitat von Festuca ovina zum 
SchIuB, daB die Assoziationen einen wichtigen Faktor bei der Heraus
bildung der Kleinarten darstellen. 

Apogamie begiinstigt gleichfalls die Herausdifferenzierung sozio
Iogisch mehr oder weniger spezialisierter Formen (Charakterarten des 
Festucetum Halleri aus der Pilosellina-Gruppe, des Seslerieto-Sempervire" 
tums aus der Villosa- und Vulgata-Gruppe der Hieracien). 

3. Manche Arten sind in einem Gebiet (z. B. Mitteleuropa oder Nord
europa) unter optimalen Lebensbedingungen wenig wahlerisch und ge
deihen in mehrerenPflanzengesellschaften, werden aber in anderen Ge
bieten (Siideuropa) zu exklusiven Charakterarten bestimmter Assozia
tionen, weil sie hier nur in einer bestimmten Gesellschaft ihre Lebens
anspruche verwirklicht finden (Neottia im Fagetum, Centaurea jacea var. 
typica in der Arrhenatherum-Narzissus tazetta-Assoziation, Hydrocotyle 
vulgaris in der Carex riparia-Subassoziation des Oaricetum elatae usw.). 

4. Als Charakterarten sind auch jene okologischen Spezialisten zu be
trachten, die in direkter Abhangigkeit von bestimmten Organismen und 
Organismengruppen oder den von ihnen geschaffenen I,ebensbedingun
gen stehen. Hierher zahien viele mykotrophe Arten, Saprophyten, nitro
phile, manche azidiphile und humikole Arten. Parasiten sind zwar oft 
wirtstreu oder standortstreu (man denke an die strenge Lokalisation 
vieler Pilze, Flechten und Algen) , viel seltener gesellschaftstreu. Doch 
kann der Fall eintreten, daB Pilzparasiten enger an bestimmte Pflanzen
gesellschaften gebunden sind als ihre Wirtspflanzen (GXUMANN, miindl.). 

5. ·Ein wichtiger treuebedingender Faktor sind die Konkurrenzver
haltnisse. 1m harten Kampf mit besser angepaBten Arten werden andere, 
deren Gedeihen sonat nichts im Wege stiinde und die unter Ausschal
tung der Konkurrenz (Gartenkultur) auch an anderen Standort en vor
kommen, auf ganz bestimmte Gesellschaften zuriickgedrangt. Man denke 
an die vielen Charakterarten der kulturbedingten Assoziationen der Wein
berge, Getreidefelder, Acker. Ahnliche Beispiele bieten auch die natiir
lichen Pflanzengesellschaften, so z. B. das Mesobrometum der Mittel
schweiz mit seinen annuellen Charakterarten Arenaria leptoclados, Oera
stium brachypetalum, Saxifraga tridactylites, Vicia tetrasperma, Myosotis 
collina u. a. 1m feuchten, subozeanischen Klima des Alpenvorlandes ist 
das Mesobrometum wegen seines offenen Schlusses (die ausdauemden 
Chamaephyten und Hemikryptophyten decken oft nicht mehr als 4/5 der 
Bodenflache) die einzige Rasengesellschaft, worin diese Annuellen iiber
haupt noch ein freies PIatzchen finden. Ahnlich verhalt es sich mit den 
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Charakterarten des Nanocyperion flavescentis MitteJeuropas, nur ist es 
dort, vor aHem beim Eleocharetum, der extreme Standort, besonders die 
kurze Vegetationszeit nach dem Absinken des Wasserspiegels, der bloB 
einer beschrankten Auswahl standortsfester Arten die Teilnahme an der 
Bildung der Assoziation gestattet (W.KOCH 1926). 

Soziologischer Zeigerwert der Charakterarten. Durch die Charakter
arten wird die Verbindung hergestellt zwischen den statistisch-struktu
rellen und okologischen Gesellschaftsstudien. Infolge ihrer engeren okolo
gischen Anspriiche erlangt die Gruppe der Charakterarten (in geringerem 
MaBe auch jene der Differenzialarten) hervorragenden okologischen 
Zeigerwert. 

1. Die Charakterarten sind fiir die floristische Individualitat einer 
Gesellschaft in erster Linie maBgebend. 

2. Sie sind in ihrer Gesamtheit die besten Indikatoren der Gesell
schaftsokologie. 

3. Sie gestatten, den Entwicklungsgrad einer Gesellschaft einzu
schatzen. 

4. Sie erlauben Riickschliisse auf die heutige und friihere Verbreitung 
bestimmter Gesellschaften. 

5. Aus ihrem Vorkommen in erater Linie ergeben sich die natiirlichen 
Affinitaten der PflanzengeseUschaften, die eine Klassifikation der Ge
seUschaften auf floristischer Grundlage ermoglichen. 

Zeiger der spezifischen Gesellschaftsoko1ogie. Da die Charakter
arten den maBgebenden okologischen Faktoren gegeniiber empfindlicher 
sind als die gesellschaftsvagen Arten, reagieren sie auch auf viel feinere 
Unterschiede und sind infolgedessen feinere Zeiger der optimalen Gesell
schaftslage. Als Beleg hierfiir diene die Verteilung der Charakterarten 
und Arten der hochsten Stetigkeitsklasse des Caricetum cuvulae und 
des Elynetums in ihrer Abhangigkeit von einem dominierenden Stand
ortsfaktor (PH) (Abb.35). 

Aus dem Kurvenverlauf ist ersichtlich, daB die maximale Anhaufung 
der Charakterarten auf Boden von 5,1-4,6 PH stattfindet. Dieser Opti
mumbereich der Assoziation faUt mit dem aus 150 Proben berechneten 
PH-Optimum von Carex curvu1a, der dominierenden Art, zusammen (die 
einzige Charakterart, die in obiger Kurve schon bei 5,8-5,2 PH figuriert, 
ist die holde Carex cnrvula). Die Zahl der steten Arten erleidet, wie man 
sieht, durch die Veranderung des Sauregrades keine Beeinflussung; ihre 
Kurve bildet eine Gerade. 

Ahnliche Kurvenbilder, die Anhaufung der Charakterarten im Op
timalbereich zeigend, ergibt das Elynetum (s. S.286). 

Kiinstliche Eingriffe in den Gesellschaftshausha1t vertreiben die 
Charakterarten meist rasch. Erhalt der Xerobrornet1{,m-Rasen Diingung, so 
verschwinden alsbald die Orchideen, Koeleria gracilis, Anemone pulsa
tilla, Potentilla arenaria, Trifolium scabrurn und andere Charakterarten, 
wahrend sich die herrschenden Gramineen, Bromus erectus, Festuca ovina 
und viele der steten Arten bei maBiger Diingung noch lange zu halten 
vermogen. 

Ahnlich reagieren die Charakterarten der Flachmoorgesellschaften 



58 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

bei kiinstlicher Absenkung des Grundwasserspiegels (s. SCHERRER 1923, 
S. 28) und mancher Waldgesellschaften bei Lich tstell ung oder Kahlschlag. 

Der Gesichtspunkt der Gesellschaftstreue findet daher bewuBt oder 
unbewuBt auch in der Praxis Verwendung, so unter anderem in der 

I nitia/-Phase ,Optima/-Phase 
... : A A. 1& __ ~ __ 

Stete -i Arten 
I 
I 
I 
I 
I 

: 0 

I .... _---00---
I 
I • 0 
I 
Ie • • 
! 

Charakter - : Arten .... ------<---_. : 
5,/3 5,7 5,6 5,5 5,'1- 5,3 5,2 5,15,0 11-,9 '1,8 '1,7 'l,6pH des Bodensder 

maRia saller sehrsaller Einze/bestiinde 
Abb. 35 a. Idealisierte Kurven der Steten und der Charakterarten im Curvuletum (fette Linie 
Normalfazies, dUune Linie Campanula Scheuchzm'i-Alchemilla glabet"1"ima-Fazies). Jeder Kreis und 

jedes Dreieck entspricht einem Einzelbestand. (Nach BR.-BL. und JENNY 1926.) 

finnischen Waldbonitierungslehre. Spricht doch Y.ILVESSALO (1922) 
geradezu von waldtypentreuen Arten. Auch in CLEMENT's Plant Indica
tures (1921) wird man manche Beriihrungspunkte finden. 
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Abb. 35 b. PH-Variationskurven der Art Ca1'ex 
. curvula (I) und der Curvuletwn-Assoziation 

(II) (fUr je 1oo Iudividuen bzw.Einzelbestiinde 
berechnet). Ordinate: Haufigkeiten; Abszisse: 

PII' (Nach BR.-BL. und JENNY 1926.) 

Treffen mehrere Charakterarten 
einer Assoziation in einer anderen 
Assoziation eines weit entlegenen 
Gebietes wieder zusammen, so liiBt 
dies auf okologische Verwandt
schaft der betreffenden Gesell
schaften schlieBen. 

Der moosreiche Picea sitchensis
Wald Alaskas mit Hylocomium lo
reum, Aspidium spinulosum, Listera 
cordata, Pirola uni/lora, wie ihn 
COOPER (1923) beschreibt. bietet 
zweifellos iihnliche Lebensbedin
gungen und steht unter iihnlichen 
AuBenverhiiltnissen wie der Klimax
Fichtenwald der Alpen oder des 
Hochschwarzwaldes, wo sich die ge
nannten Charakterarten des Picee
tums ebenfalls zusammenfinden. 

Syngenetische Zeiger. Der engere Lebensbereich der Charakterarten 
und die sich hieraus ergebende gesellschaftliche Spezialisierung gibt uns 
aber auch die Moglichkeit, die Charakterartengrllppe zur Beurteilung des 
Entwicklungsgrades der Pflanzengesellschaften herbeizuziehen. Unsere 
Untersuchungen in den ostlichen Schweizeralpen (BR.-BL. und JENNY 
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1926) haben gezeigt, daB ein Maximum von Charakterarten mit der opti
malen Entwicklung einer Assoziation zusammenfallt (vgl. auchAbb. 36). 

Bei der im Gang befindlichen natiirlichen Wiederbewaldung der 
Staatsdomanen in den Hochsevennen stellen sich die Charakterarten des 
Fagetums ganz allmahlich und zwar in dem MaBe ein, als die Assoziation 
sich ihrem urspriinglichen Wesen nahert. Erst im unberiihrten HQchwald 
finden wir sie vollzahlig und stellenweise reichlich vertreten. 

Aus den umfangreichen Erhebungen LINKOLAS in Finnland geht her
vor, daB Lycopodium complanatum, Pirola chlorantha, Lycopodium anno-

Tor~ula i Ammophi- i Agropy-
arentcola- I let'lMI1 I retuJn Assoziation ., I 

Charakterarten der 3 Assoziationen 

A.qropyr'W]L junceum 

-- Salsola kali var. polY8arca 

-- Atriplex laciniata 

Cakile maritima 

f- Honckenya peploides 
Euphorbia paralias 

Eryngium mariUmwn 

Convolvulu8 .oldanella 
Ammophila arenaria 

Elymus a·rena1'iu8 

Phleu111, arenariuut 

r-- R08a spin08i88i1l1a var. 

I'olygala dunen8is 

Tonula ruralis var. arenicola 

Ononis spinosa var. 1naritirna 

I-- Asperula cynanchica var. densirlm'a 

Galiurn verUl1t var. 1naritimUl1t 

'-- Ooryneph01'U8 canescen8 

Viola tricolor var. maritima 

- Scleropoa rigid(/, ---_._---
Entwicklungsrichtung. 

Abb. 36. Anhiiufung der Charakterarten im Optimumbereich dreier genetisch verbundener 
Assoziationen des flilmischen Litorals. (Nach HOCQUETTE, 1927.) . 

tinum, Listera cordata, Pirola uniflora, Linnaea borealis und andere Arten 
fast durchweg erst in alteren (35-), 50-100 j ahrigen Waldbestanden sich 
einstellen, und zwar die beiden erstgenannten unter ausgesprochener Be
vorzugung des Pinus silvestris-, die iibrigen unter Bevorzugung des 
Fichtenwaldes. Ahnliche Beispiele lieBen sich haufen. 

Wird dagegen eine Holzart auBerhalb ihres natiirlichen Verbreitungs
bezirkes angeschont, so wird sich die charakteristische Artengruppe auch 
im Verlaufe jahrhundertelanger ungesti:irter Entwicklung nicht einstellen. 
Ihr Vorhandensein kann daher z. B. im Alpenvorland geradezu als einKrite
rium der natiirlichen gegeniiber den kultivierten Fichtenbestanden dienen. 

Gesellschaftsverbreitnng nnd Charakteral'ten. Dickleibige Floren
werke und ein Wust von Pflanzenverzeichnissen unterrichten mit steigen-



60 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

der Genauigkeit uber Vorkommen und Verbreitung der Arten unserer 
Flora. Diese Quellen konnen durch Vermittlung der Gesellschaftstreue 
aueh synehorologisch nutzbar gemaeht werden. 

Oft reieht eine halbverschollene floristisehe Angabe hin, das Vorhan
densein einer bestimmten Assoziation voraussagen zu lassen. Treten 
mehrere Charakterarten an einer Lokalitat zusammen, so kann man mit 
einem hohen Grad von Wahrseheinliehkeit auf das V orkommen der in 
Frage stehenden Assoziation reehnen, sofern sie aus historisch-geographi
sehen Grunden uberhaupt moglich ist. 

Beirn Aufspuren der seltenen, artenreiehen Assoziation von Helianthe
mum hirtum und Onobrychis caput galli und auch bei der Arealumgren
zung des Xerobrometums im Suden Deutschlands und in der Nordsehweiz 
dienten uns Fundortsangaben von Charakterarten als zuverlassige Fuhrer 
(BR.-BL. 1925, S. 138). Um ein gut entwiekeltes Piceetum in den Alpen
talern zu studieren, braucht man nur irgendeine Stelle aufzusuchen, von 
welcher Listera cordata, Pirola ~tniflora und Lycopodi~tm annotinum, Cha
rakterarten der Assoziation, angegeben sind. 

Andererseits gelingen aber aueh durch Beachtung der Treueverhalt
nisse nicht selten uberraschende Neufunde, wie der Nachweis von Sibbal
dia procumbens in der Tatra (PAWLOWSKI) oder von Polygonatum offici
nale im Eichenkratt der Halbinsel Gelting (W. CHRISTIANSEN). 

Die Verwertung der Charakterarten zu gesellschaftssystematischen 
Zwecken solI in anderem Zusammenhang besprochen werden. 

Charakteristische Artenverbindnng. Die Charakterarten im Verein 
mit den Arten der hOchsten Stetigkeitsgrade (IV-V, d. h. Arten, die in 
mindestens 60 vH der untersuehten Einzelbestande vorkommen) bilden 
die vollstiindige eharakteristisehe Artenverbindung einer Gesellschaft. 
In der Regel wird ein einzelnes Assoziationsindividuum weder die Gesamt. 
zahl der Charakterarten noeh alle Arten hoher Stetigkeit in sich schlieBen. 
Aus den Assoziationstabellen ergibt sieh, wie viele dieser Arten im Mittel 
auf einen gut entwickelten Einzelbestand entfallen. Diese im Mittel vor
handenen Charakter- und mehr oder weniger steten Arten zusammen
genommen bilden die normale charakteristische Artenverbindung . 

• J e hoher das Verhaltnis der Steten zur Gesamtartenzahl, desto einheit
licher, je hoher das Verhaltnis der Charakterarten, desto scharfer ist die 
Assoziation floristisch und okologisch eharakterisiert. Die bestfundierten 
Assoziationen sind solche, die beide Voraussetzungen erfullen. 

Durchfuhrung der Vegetationsaufnahmen und 
Assoziationsta belle. 

Beispiel einer VegetationsanfnahIlle iIll reinen BnchenllOchwald 
zwischen Kriizenbiihl und Hohenkrahen iIll Hegan, Siiddentschland. 
Allgemeine Angaben zur okologischen Charakterisierung. Datum: 8. Juni 
1927. Der Hoehwald liegt auf einer kalkarmen Moranenterrasse (Hoeh
terrassenschotter) in Ostlage bei 580 m und wird dureh Plenterschlag 
genutzt. Hierauf beruht die Ausbildung zweier Unterwuchsfazies. Die 
Fazies mit herrschender Carex pilosa an den durehliehteten Stellen, wo 
Baume herausgenommen sind, hat 1/4,_1/3 relativen Liehtgenu13; die 
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Asperula odo-rata-Fazies dagegen, an nicht durchlichteten Stellen, bloB 
1/12 , Asperula-Fazies: KronenschluB der Baumschicht 8/10 (= Deckungs
grad 4). Auf 500 qm im Mittel etwa 8 Buchen, im Mittel 60-80jahrig, 
15-20 m hoch, schlank, Beastung bei 8-10 m Hohe beginnend. Epi
phytengesellschaften schwach entwickelt, nicht untersucht. In der 
Asperula-Fazies eine 100 qm homogene Probeflache abgegrenzt und 
untersucht. 

1. Relief: Sehr schwach (etwa 20) Ost-geneigt. 
2. Bodenverhaltnisse: SchwacheLaubdecke (2-5cm); 20-30cm 

tiefer, von Lumbriciden durcharbeiteter, milder Humus. Womoglich solI 
ein Bodenprofil freigelegt und im N otizbuch skizziert werden. Zur Boden
untersuchung werden je etwa 300-500gBoden den Hauptwurzelschich
ten entnommen und in numerierte Leinwandsackchen oder feste Papier
tiiten verpackt. Das Bodenprofil dient auch zur Feststellung der Wurzel
schichtung. 

3. Artenliste und Zahlenverhiiltnisse der 100 qm-Flache. (Strauch
schicht fehU.) 

Krautschicht. 
H. Soz.l 
3 . 4 A8perula odorata 
2 . 2 Veronica chamaedrys 
1 . 1 Anemone nemoro8a (befallen 

von Puccinia fusca) 
1 . 1 Ajuga 'I'eptan8 
+ . 1 Milium effusum 
+ . 2 Fe8tuca heterophylla 
+ . 1 Poa nemorali8 
+ . 2 Oarex 8ilvatica 
+ . 2 digitata 
+ . 1 " pilosa 
+ . 2 Luzula pilo8a 
+ . 2 " nemoralis. 

H. Soz. 
+ . 1 M ajanthemum bifolium 
+ . 1 N eottia nidus avi8 
+ . 1 Viola 8ilvestri8 

+ . 1 H edera hetix 
+ . 1 Epilobium montanum 
+ . 1 Phyteuma 8picatum 
+ . 1 Galeobdolon luteum 
+ . 1 Veronica officinalis 
+ . 1 Solidago virga aurea 
+ . 1 Mara8mi'u8 spec. 
+ . 1 Boletu8 spec. 

Axten mit herabgesetzter Vitalitat: 
+ Epilobium angu8tifoliumo + Scrophularia nodo8ao 
+ StachY8 8ilvaticao + Taraxacum officinaleo 

2 St. Fagu8 8ilvatica 
mehrere Picea excel8a 

Keimlinge: 
1 St. Quercus pedunculata 
1 St. P'I'unus avium. 

Moosschicht (nahezu fehlend). 
+ . 1 Fi88idens taxifoliu8 + . 1 Brachythecium velutinum 
+ . 1 Eurhynchium Schleiche'l'i + . 1 Tortula 8ubulata. 

Der Boden ist zu etwa 2/3 vegetationsbedeckt. AuBerhalb der 100 qm
Flache wachsen ferner in der Asperula-Fazies auf etwa 800-1000 qm 
Flache: Fraxinus excelsior (Baumschicht 1 Exemplar). Straucher: Rosa 
arvensis: (+ .2), Grataegus monogynaO (+·1), Daphne mezereum (+ ·1), 
Acer campestre (+ ·1), Ligustrum vulgareO (+ ·1), Viburnum lantanaO 
(+ ·1). Krauter: Poa Ghaixii, Polygonat'um multi/lorum, Gephalanthera 
lati/olia, Lathyrus vernus, Oxalis acetosella, Pulmonaria o//icinalis (sehr 
sparlich), Prenanthes purpurea, Hieracium murorum (aIle: + ·1). Moose: 

1 MengenverhiHtnis (Gesamtschatzung) und Haufungsweise (zweite Zahl). 
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Nr. der untersuehten Einzelbestande 

Okologisehe Charakteristik: 
GroBe des Einzelbestandes qm 
Hohe, Meter ii. M .. 
Exposition. 
Neigung. 
WindeinfluB . ..... .. 
Approximative Sehneedauer, Monate 
Geologisehe Unterlage. ..• 
Miiehtigkeit der Feinerdesehieht em 
Restwasser v H. • • . . . . . 
Humus der Wurzelsehieht, vH 
PH der Wurzelsehieht 

Floristisohe Zusammensetzung. 

Charakterarten und Dominante: 

± 2 Elyna myosuroides . 
Dianthus glacialis. 
Draba siliquosa 
Carex capillaris v. minima. 

atrata . 
Cerastium alpinum v. lanatum . 
Arenaria ciliata ssp. tenella 
Saussurea alpina . 
Erigeron uni(lorus 
Gentiana tenella 
Viscaria alpina. 

Verbands-Charakterarten": 

+ Festuca pumila . .•..•• 
+ bas.5 Sesleria ooerulea v. calcarea. 
+ Carex rupestris. 

bas. M inuartia verna v .. 
bas. Gentiana verna v .. 
bas. Pediculari8 verticillata* 
bas. Leontopodium alpinum* . 
bas. Carex (irma . 
bas. Sedum atratum. 
bas. H elianthemum alpe8tre. 

Ordnungs-Charakterarten 7: 

Potentilla Crantzii 
bas. Oxytropis campestris 
bas. Hedysarum obscurum 

A8ter alpinus 

Tabelle 4. Assoziati onstabelle 

1 

2400 
W 

0.50 

expo 
0-
Riit 

2 3 

4 (10) 
2400 2330 

S E 
o 0-50 

expo expo 
o 0-

Raibl. Dolom. 
5-10 

7·7 13 1 

27 52 
6,7 6,2 I 

4·3 4·3 3·3 

+ 1·2 

1·2 +·2 
+ + (+) 

1·2 
+ 

+·2 
1·1 
+ 
+ 

4 

} (4) 
2520 

o 
expo 
kurz 
Dol. 

51 
6,2 

4·3 

+ 
+ 
+ 
+ 

2·2 
1·2 
+ 

1·1 
+ 
+ 

1·2 +·2, +·2 
1·2 2·2-3 + 
+ }·}·2 + 
+ +·2 + 
+ + 

+ 
+ 
+ 

1·1 

+ 1·1 
+ + 
+ 

+ 

1·1 
1·2 1·2 

+ 
+ + 

(+) 

Ost-

5 

6 
2600 

0-5" 
expo 
0-
Rat 

6,} 

4·3 

+ 
+ 
+ 

(+> 
+ 

1·1 
+ 

1·2 
1·2 
1·1 
+ 
+ 

+rr6 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

1 Die fetten Zahlen bedeuten Mittelwerte aus je mehreren Untersuohungen. 
2 + aufbauend, t abbauend. 
"Inklusive iibergreifende Charakterarten aus anderen Assoziationen des

selben Verbandes (Seslerion ooeruleae). 
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des Elynetums der Zen tralalpen. 

Graubiinden Siidtirol Stetig-

6 7 I 8 9 10 11 
I 

12 
I 

13 14 
I 

15 
keits-
klasse 

I I 
I I 

4 (20) ! 4 (20) 4(100) [1(c.20) 4(40) i 4(50) 4 (50) 150-1001 4 1 'c. 4) 
2500 I 2570 2460 2550 2600 ! 2590 2600 2750 2440 2560 
W SE flach NW SW SW SW E i SE W 
5° I 50 0 5° 5-100 0 5-10°: 5-10° i 5-10° 0 

i • expo , expo expo expo expo expo expo i expo i expo exp-
O- I 0- 1-2 0 0- 0- 0- I kurz I 0- kurz 

Serp. I Kalk Dol. Rat Rat Rat Rat Schutt iDol. Dol. 
10-20

1 -
10-12 5-10 C. 15 , 5-10 

7,6 5,0 4,5 6,4 7,8 8,7 7,6 
35 27 22 33 34 50 31 
6,0 6,0 5,8 5,8 5,7 5,6 5,5 

4·3 I 3·3 4·3 4·3 4·3 4·3 4·3 4·3 4·3 4·3 v 
(+)' ; 1 ·2 I 
+ + (+) + + + + 1·1 (+) IV 
+ 1 ·2 1 ·1 + + + + + + V 
1·1 (+) 1·1 + + + + + IV 
(+) (+) + (+) II 
+ I + + (+) + + 1·2 + V 

+ 1-2 ·1 1·1 1-2 ·1 1·1 1·1 + IV 
(+) + (+) + + + + + + V 
1·1 + + + (+) (+) III 

+ I 

1·2 2·2 2·2 1·2 1·2 2·2 2·2 1·2 +·2 (+) V 
+ (+.2) +.2 +·2 +·2 (+·2) 1·2 1·2 2·2 V 
+ + 1·1 + + + 1·1 1·1 (+) V 
+ + (+) + + + V 

(+) (+) + (+) + + + IV 
+ (+) (+) III 

(~r)1 + + II 
II 

1+) I 
(+) I 

+ 1·2 1·1 + + 1·1 + 1·1 1·1 1·1 V 
+ (+) (+) + (+) 1·2 + + IV 

+ (+) (+) (+) 1·1 III 
+ (+) + (+) 1·1 III 

, Eingeklammert sind die nur auBerhalb der Kleinflache im Einzelbestand 
vorkommenden Arten. 

5 bas. = basiphile Arten. 6 rr == Nur 1-2 Individuen, 
7 Der Seslerietalia coeruleae. 
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Tabelle 4. Assozia ti onsta belle 

1 Ost-

Nr. der Einzelbestande . 1 1 2 1 3 4 5 

Indifferente und neutrophil- I I basiphile Begleiter: I 

Polygonum viviparum. I +1 1·1 + 
'1 + Silene acaulis · +·2 +·2 +·2 +.2 + 

Antennaria carpatica · }.} + }·1 + 
Oarex ericetorum . · }-2·} + + + + 
Ligusticum simplex . }.} (+) + 
Oampanula Scheuchzeri + }.} (+) + 
Agrostis alpina. - }·2 2·2 +·2 + 
Gentiana brachyphylla . + }.} + 
Poa alpina + + 
Gentiana nivalis + + 
Anemone vernalis. + + + 

bas. Draba aizoides . + (+) (+) + 
Lloydia serotina + 
Alchemilla colorata . + + + 
Selaginella selaginoides + + (+) (+) 
Galium anisophyllum 

• I + (+) + 
M imw,rtia sedoides . 
Gentiana campestris. + 
Botrychium lunaria . + + (+) 
Oarex sempervirens . + 
Salix serpyllifolia. + (+) 

± bas. Dryas octopetala . +·2 }·2 (+) 
bas. Veronica aphylla • + (+) 

Azidiphile Arten 
(des Oaricion curvulae): 

Avena versicolor (+) + 
Luzula spicula. • . . . . + + 
Euphrasia minima v. minor + 
Androsace obtusifolia • (+) + 
Veronica bellidioides + 
Phyteuma hemisphaericum . + 

t Sesleria disticha 
t Oarex curvula 

Hieracium glanduliferum 
t Festuca Halleri. 

Potentilla aurea 
t Agrostis rupestris. 

Leontodon pyrenaicus . 

Moosschicht: 
Oetraria islandica v. crispa 1·1 }·1 }.} + + 
Oladonia pyxidata . . + + + + + 
Thamnolia vermicularis + }·1 + 
Oetraria nivalis + I·} + 

cucullata }.} I·} 
;'uniperina . + + 

Peltigera rufescens . (+) + + 
Oladonia silvatica. . + 2·2 + 
Rhytidium rugosum. + + + 
Tortella tortuosa . }·2 + + + + 
Polytrichum ;'uniperinum (+) + + 
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des Elynetums der Zentralalpen. (Fortsetzung.) 

Graubiinden I 8iidtirol 8tetig. 
keits-

6 7 8 9 10 11 12 13 14 I 15 klasse 

1·1 + + + 1·1 - + + 1·1 1·1 V 
+ - (+) (+) (+) +·2 +·2 1·2 + - V 
- (+) (+J + 1.2 (+) (+) + 1·1 + V 
+ (+) + (+) + + - + - - IV 

1·1 + <+) + 1·1 + + - + + IV 
(+) - 1·1 + + 1·1 + - + + IV 
+ - +.2 - + + 1·2 - + - IV 
+ - (+) + (+) + + - - + IV 
+ 1·2 (+) + + + + - - - III 
+ (+) + (+) + + (+) - - - III 

(+) - - - - (+) + + + - III 
- - - - - (+) + - + + III 
1·1 1·1 + - - + + + - - ill 
- - - (+) + 1·2 + - - - ill 
- - - + - (+) - - - + III 
- - - (+) - - + (+) - I - II 

(+) (+) + - - - - - + + II 
- - + - - (+) (+) - - - II 
'- - - - - + - - - - II 
- (+) - - - - - - +.2 1·2 II 
- - - (+) - - - - - + ret. II 
- - - (+) - - - - - - II 
- - - + - - - - - + II 

1·1 + - (+) (+) 1·1 (+) + + (+) IV 
1+) + - (+) + + (+) 1·1 - - III 
(+) (+) + (+) + -t- (+) - + - III 
- - - (+) (+) - + + - (+) ill 
- + - (+) + 1·1 + - - - III 
- - + + + 1·1 + - + - III 
- (+) +·2 (+) 1·2 (+) + 1·2 - - III 
- ! - 1(+) - (+) (+) (+) 1·2 - - II 
+ - - - - (+rr) - + + - II 
- 1·2 - - - 1·2 + + - - II 

(+) - - (+) - - - - - - I 
- - (+) - - (+) - - - - I 
- - (+) - - (+) - - - - I 

1·1 1·1 1·2 1·1 + + + 1·1 1·1 + V 
+ - + + + + + +·2 1·2 + V 
+ + +·2 1·1 + + + + +·2 - V 
+ + + 1·1 + + + + - - IV 
1·2 + 1·2 - (+) + (+) 2·2 1·1 + IV 
(+) + - - + (+) (+) 1·1 + - III 
+ + - - - + (+) - - - III 
- + - - - - - 2·1 - - II 
+ + (+) + + - - + 1·2 - IV 
- - - (+) (+) (+) + - - - III 
- + - - + (+) + + - - III 

Braun-Bianquet, Pflanzensozioiogie. [) 
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Catharinea undulata, Brachythecium salebrosum, 2J1nium stellare, Poly
trichum !ormosum. Entwicklung: Der Bestand stellt die durch den 
Menschen maBig beeinfluBte SchluBgesellschaft des Gebietes (Klimax) 
dar und verjiingt sich durch natiirlichen Buchenanflug an lichtoffeneren 
Stellen (Carex pilosa-Fazies), die durch Hieb (oder natiirlichen Tod) der 
alten Baume entstehen. Auf groBeren Waldliicken besteht die Gefahr 
der Verunkrautung durch dichte Carex pilosa-Herden, die den Nach
wuchs erschweren. 

Epiphytengesellschaften. Das Gefiige der Baumepiphytengesell
schaften ist neuerdings namentlich von OCHSNER (1928, im Druck) unter

IE: 

Mifte/stummklf 

-:::)i~0.;;;'if.'l·------··--

sucht worden. An einem Baum 
finden sich ofter mehrere Assozia
tionen unter verschiedenen AuBen
bedingungen, weshalb folgende Ver
haltnisse stets zu beachten sind: 

1. Art der Tragerpflanze, Stand 
( 0 b freistehend oder nicht), mensch
liche Beeinflussung. 

2. Hohe des Baumes, Spann
weite der Krone, Stammhohe bis 
zum ersten Ast, Stammdurchmesser 
oder Umfang in 1 m Hohe, Aus
bildung des FuBteiles. 

Abb. 37. Baumstandorte der 
Epiphytengesellschaften. (Nach OCHSNER.) 

3. Ableitung des Wassers (zen
trifugal oder zentripetal); im Ge
birge mittlere Winterschneehohe. 

4. Beschaffenheit der Borke: Dicke, physikalische Eigenschaften 
(glatt, ranh, rissig usw.), Wasserabsorptionsfahigkeit. 

5. Humusansammlungen auf der Tragerpflanze. 
6. Hohe iiber dem Boden und Exposition der Epiphytengesellschaft. 
Es lassen sich an den Baumen nach OCHSNER vier gut verschiedene 

Teile, die vier verschiedenen Standorten entsprechen, unterscheiden 
(Abb.37): 

a) Der Kronenteil, in dessen Astwinkeln sich oft Humus ansammelt. 
b) Die Kronenbasis. Sie ist bei freistehenden Baumen vor direkter 

Besonnung geschiitzt und daher oft auch feuchter als der Mittelteil. 
c) Der Mittelteil, bei freistehenden Baumen dem Wind und der Sonne 

ausgesetzt. 
d) Der FuBteil, dessen Vegetation das zugeleitete Regenwasser auf

fangt und am langsten speichert. 
Bei der Untersuchung des Assoziationsgefiiges geniigt die Angabe des 

Deckungsgrades und gegebenenfalls der Vitalitat der Arten. 
Assoziationstabellen. Unumganglich notwendige Grundlage jedes 

vertieften Gesellschaftsstudiums sind die Assoziationstabellen. An den 
Kopfteil der Tabelle kommt die moglichst prazise okologische Charakte
ristik jedes Einzelbestandes zu stehen. Diese Art der Darstellung ent
lastet die okologische Beschreibung im Text und gestattet auch, die leider 
nur zu oft mehr gefiihlsmaBig als auf Grund exakter Untersuchungen 
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ermittelten "okologischen Anspriiche" der Gesellschaften auf sicherere 
Grundlage zu stellen. Man hat zudem die Gewahr, daB die okologischen 
Untersuchungen sich wirklich auf eine bestimmte, floristisch eng um
grenzte Gesellschaft beziehen. Bei der Ausarbeitung der Tabellen klaren 
sich manche Zusammenhange, und erst auf Grund hinreichenden Ta
bellenmaterials konnen Schliisse auf die Verwandtschaft der Gesell
schaftseinheiten gezogen werden. Zur tikologischen Charakterisierung 
rechnen wir auch die Angabe des Umfanges der einzelnen Assoziations
individuen1 • In allen Fallen, wo neben der floristischen Aufnahme des 
Einzelbestandes noch die Untersuchung einer bestimmten kleineren 
Probeflache einhergeht, ist dies besonders hervorzuheben, indem in der 
Tabelle die GroBe der Gesamtflache und die nur darin, nicht in der kleinen 
Probeflache vorhandenen Arten, in Klammer 0 gesetzt werden. Aus der 
gleichen Kolonne kann man also sowohl die Aufnahme einer bestimmten 
kleineren Flache (die selbstverstandlich nicht quadratisch zusein braucht), 
als die Gesamtaufnahme des homogenen Einzelbestandes ablesen. Die 
kurvenmaBige Auswertung der als Beispiel angefiihrten Tabelle des 
Elynetum8 ist S.286 dargestellt. 

c. Zur Analyse der Schwebergesellschaften und des 
Phyto-Edaphons. 

Wie bei den hoher organisierten Gesellschaften, so lassen sich natiir
lich auch beim Plankton die Fragen der Dichtigkeit, Dominanz, Hau
fungsweise, Vitalitat, Schichtung, Periodizitat, Stetigkeit und Gesell
schaftstreue verfolgen. Die fiir hohere Pflanzengesellschaften gegebenen 
Definitionen sind ohne weiteres auch auf die Planktongesellschaften 
iibertragbar (vgl. namentlich ALLORGE 1922, KURZ 1922, STROM 1923, 
PEVALEK 1924, DENIS 1925, S.68-73, STEINER 1925, HUBER-PESTA
LOZZI 1925, MAGDEBURG 1926, MESSIKOMMER 1927). 

Phytoplankton. Dichtigkeit und Dominanz des Planktons konnen bei 
Netzfangen nur sehr annaherungsweise angegeben werden und sind in 
Worten oder Zahlen auszudriicken (I ~ sehr selten, 5 = sehr haufig, do
minierend). Genauere Resultate erzielt man, wenn die Probeentnahme 
mit der SchOpfflasche vorgenommen wird und das Plankton nicht durch 
Filterung konzentriert ist. Gleich nach der Entnahme werden 50 bis 
100 ccm Fliissigkeit mit einigen Tropfen 40 proz. Formol fixiert. Vor der 
Untersuchung mischt man diese Probe wieder sorgfaltig und zahlt hierauf 
je I ccm in der KOLKWITzschen Planktonkammer durch. Die Zahl der 
vorhandenen Arten wird auf den Liter Wasser berechnet. Selbstver
standlich ist diese Methode nur dort anwendbar, wo die Dichtigkeit der 
Individuen einen ziemlich hohen Grad erreicht. 

Auch bei den Planktern ist der ZusammenschluB der Individuen zu 
Gruppen und Kolonien nicht selten und muB beriicksichtigt werden 
(Dinobryon-Baumchen, 08cillatoria-Faden, Tabellaria-Kolonien, schwim
mende Gallertmassen). 

1 1m Text solI femer der Grenzverlauf (deutlich, undeutlich, geradlinig, 
gebuchtet) und die Anordnungsart der Einzelbestiinde (ob giirtelig, mosaik
artig, flachenhaft usw.) angegeben werden. 

5* 
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Ais sehr wichtig betrachtet DENIS (1925, S. 72) ferner die Beachtung 
der Vitalitii.t und des Entwicklungszustandes der Arten (Vegetativ
zustand, Zoosporen, Aplanosporen usw.). Nach ihm stiinden Vitalitii.t 
und Hii.ufigkeit bei den Algen in engstem Zusammenhang. Auch die 
Schichtung spielt beim Plankton eine gewisse Rolle. Zu ihrer Darstellung 
bedient man sich am besten des Blockschemas (s. Abb.38). 

Seit die Bedeutung des Planktons fiir das Leben des Meeres und der 
grollen Gewii.sser erkannt worden ist, hat man sich auch mit Eifer hinter 
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Abb. 38. Planktonschichtung im Ziirichsee bei Rapperswil am 17. X. 24 (nach STEINER, 1925). Zahl 
der Individuen, beziehungsweise Kolonlen im Liter Seewasser. 

das Studium seiner Periodizitii.t gemacht. Sie wird in ii.hnlicher Weise 
zur Darstellung gebracht wie die Schichtung. Kurvenbilder geben iiber 
die jahreszeitlichen und iiber die Schwankungen zwischen verschiedenen 
Jahren Auskunft (Abb. 39). Dabei mull vorderhand die Frage offen ge-
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Abb.39. Jahresschwankungen des Planktons in einem Tlimpel 
bei Fontainebleau (nach DENIs). r"'\ Gesamtmengen der 

Desmidiaceen; : .... ~ der Protococcales. 

lassen werden, inwie
weit diese Jahres
schwankungen einer 
Aspektfolge im eigent
lichen Sinn oder aber 
der AblOsung der einen 
durch eine andere Ge
sellschaft entsprechen. 

Die Schwankungen 
in der Dominanz von 
einem Jahre zum ande
ren sind bei obigen Ge
sellschaften vor aHem 
auf die Niederschlags
verhii.ltnisse zuriickzu
fiihren. Das auller
ordentlich trockene 
Jahr 1921 (288 mm 

Regen) hatte ein gewaltiges Anschwellen der Protococcales und eine Ver
minderung der Desmidiaceen zur Folge. 1m folgenden Jahr (804 mm 
Regen) waren die Verhii.ltnisse gerade umgekehrt, indem die Desmidia
ceen weit vorherrschten. 

Eine schone Zusammenfassung aller auf die Algen beziiglichen sozio
logischen Arbeiten, die zwischen 1910 und 1920 erschienen sind, gibt 
M. DENIS (1926). 

Phyto-Edaphon. Die quantitative Untersuchung des Edaphons und 
des Aeroplanktons steckt vorderhand noch durchaus in den Kinder-
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schuhen und man muB froh sein, mittels der bei den Bakteriologen iib
lichen Kulturmethoden wenigstens einen anniihernden Begriff vom 
groBen Artenreichtum der Luft- und Bodenflora zu erhalten1 . Was die 
Keimzahlen pro Gramm Erde anbetrifft, die von manchen Forschern 
angegeben werden, so sind dieselben mit groBer Zuriickhaltung aufzu
nehmen. Durch die Kultur unter bestimmten kiinstlichen Bedingungen 
werden natiirlich bestimmte Arten begiinstigt und entwickeln sich gut 
und rasch. Dadurch geraten aber andere Arten, welche urspriinglich viel
leicht sehr reichlich vertreten sein mochten, ins Hintertreffen, oder sie 
werden durch iippig wuchernde l\'litbewerber ganz unterdriickt. 

Neuerdings wird zur Zahlung der Bodenbakterien eine Vibrations
methode empfohlen (WmTTLEs 1923). 1m VibratorgefaB werden die Or
ganismen von den sie normalerweise umhiillenden Kolloiden befreit. Die 
Kolonien wachsen hierauf rasch und erreichen schon nach 4 Tagen ihr 
Maximum, das viel betrachtlicher ist, als nach den bisher iiblichen Me
thoden zu erwarten war. 

Uber die jahreszeitlichen Schwankungen im Bakteriengehalt des Bo
dens und iiber das Verhalten der Bakterienentwicklung zu dem ihrer 
Vertilger, der Protozoen, machen CUTLER, CRUMP und SANDON (1922) 
interessante Angaben. 
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II. Gesellschaftshanshalt (Synokologie)l. 
Strukturelle Vegetationsstudien laufen leicht Gefahr zu verflachen, 

wenn sich ihnen nicht das kausal vertiefende Suchen nach den inneren 
Zusammenhangen und Abhangigkeitsbeziehungen beigesellt. HierInit 
beschaftigt sich die Synokologie, das Studium des Gesellschaftshaus
haltes. 

Allerdings stehen wir heute erst am Beginn tiefer reichender syn
okologischer Studien, da das Hauptinteresse der Forscher bisher auf die 
Autokologie,· den Lebenshaushalt der Einzelpflanze gerichtet war. 
Wahrend autokologische Untersuchungen aber im Garten, im Gewachs-

1 Von obco, = Haushalt und "oro, = Lehre (HAECKEL 1866). 
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haus, im Arbeitsraum vorgenommen werden konnen, miissen synokolo
gische Studien in der freien Natur unter moglichst natiirlichen Bedin
gungen durchgefiihrt werden. 

Die Unmoglichkeit, die verschiedenen Wirkungsfaktoren in der Natur 
zu trennen, erschwert aber derartige Studien ungemein. Diejenigen For
scher, welche die Synokologie als Grundpfeiler der pflanzensoziologischen 
Systematik, ja des ganzen Wissensgebaudes der Pflanzensoziologie 
betrachten, mogen nicht vergessen, wie unsicher der Boden ist, auf 
dem wir heute noch stehen und welch eingreifende und iiberraschend 
plotzliche Wandlungen unsere Anschauungen und Problemstellungen 
gerade auf dem Gebiet der Synokologie innert kiirzester Z('it erfahren 
muBten. 

Mit dem Begriff der Pflanzengesellschaft ist die Synokologie untrenn
bar verbunden. Schon die Vater der Geobotanik, ein REER, LECOQ, 
SENDTNER, KERNER, suchten sich iiber die Ursachen des Zusammen
schlusses bestimmter Pflanzen Rechenschaft zu geben. In SENDTNERS 
klassischem "Vegetationsverhiiltnisse Siidbayerns nach den Grundsatzen 
der Pflanzengeographie" (1854) werden dem EillfluB von Klima und 
Boden auf die Vegetation nicht weniger als 136 Seiten gewidmet. Epoche
machend wirkte KERNERs Pflanzenleben der Donaulander (1863), das in 
glanzender Sprache die wichtigsten Pflanzengesellschaften Osterreich
Ungarns in ihrer Abhiingigkeit von der Umwelt auch dem Verstandnis 
des Laien niiher bringt. 

Den wichtigsten Markstein in der Entwicklung der Synokologie seit 
REER aber bezeichnet wohl W ARMINGS Lehrbuch der okologischen 
Pflanzengeographie, 1895 diinisch, 1896 in deutscher, 1909 in englischer 
Ubertragung erschienen, eine unerschopfliche Fundgrube treffender Be
obachtullgen und wertvoller Anregungen. Zum erstenmal wird hier das 
Zusammenleben der Pflanzen yom Gesichtspunkt der gegenseitigen Be
einflussung aus behandelt und auch dem Wettbewerb der Arten und 
Gesellschaften untereinander die notige Beachtung geschellkt. 

Die beidenletzten Jahrzehnte brachten ein starkes Anschwellen syn
okologisch gerichteter Arbeiten, namentlich auch von land- und forst
wirtschaftlicher Seite. Okologische Stationen werden errichtet, und es 
hat den Anschein, als ob endlich auch Pflanzenphysiologen von Fach 
ihre bisher durchaus autokologisch eingestellten Untersuchungen auf den 
Lebenshaushalt der PflanzengeseUschaften auszudehnen wiinschten. Die 
Vertiefung der Synokologie nach dieser Seite ist ja zweifelsohne eines 
der dringendsten Postulate der modernen Pflanzensoziologie. 

1m ersten Kapitel wurde schon darauf hingewiesen, daB zum voUen 
Verstandnis der Pflanzengesellschaften die Beriicksichtigung dreier Fak
torenkomplexe notwendig ist: 

1. Der historischen Faktoren, die wir zusammenfassend als Pallio
syngenetik, Palaosynokologie und PaHiosynchorologie bezeichnen. Die 
historischen Faktoren sind es, die den Florenbestand eines Gebietes be
dingen und damit bestimmte Artenverbindungen erst ermoglichen. 

2. Die im ersten Abschnitt besprochenen Konkurrenzfaktoren. 
3. Die heute wirksamen und meBbaren Standortsfaktoren. 
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Diese sind die eigentlichen gesellschaftsformenden Krafte, die den 
Wettbewerb regeln und aus der unendlichen Zahl der moglichen Arten
verbindungen eine verhaltnismaBig beschrankte Auswahl treffen. 

Die heute wirksamen Standortsfaktoren, die zur okologischen Beschrei
bung und Charakterisierung der Assoziationen unentbehrlich sind, werden 
am besten unter vier Gruppen behandelt: 

1. klimatische oder atmospharische Faktoren, 
2. edaphische oder Bodenfaktoren, 
3. orographische oder Relieffaktoren, 
4. biotische Faktoren (Einflusse der lebenden Umwelt). 
Sind wir nun auch gezwungen, jede Faktorengruppe fur sich allein 

zu behandeln und in ihrer Wirkung auf den Pflanzenteppich zu unter
suchen, so darf doch keineswegs iibersehen werden, daB stets ein ganzer 
Faktorenkomplex in Erscheinung tritt, daB die einzelnen Faktoren zu
einander in vielfacher Wechselwirklmg (Interferenz) stehen und die Wir
kung jedes Einzelfaktors daher von der gesamten Faktorenkonstellation 
abhangt. Gerade diese WechRelwirkungen sind aber synokologisch noch 
wenig erforscht; ihr Studium bietet ein reiches Arbeitsfeld. Aber schon 
die Feststellung von bestimmten Bedingungen abhangiger GesetzmaBig
keiten, schon das Herausarbeiten bestimmter eindeutiger Wechselbezie
hungen ist wissenschaftlicher Gewinn und fiihrt zum besseren Ver
standnis der ungeheuren Vielfaltigkeit und Verschlungenheit des sozialen 
Lebens der Pflanzen. 

1st eine Pflanzengesellschaft, eineAssoziation oder eine ihrer Unterab
teilungen einmal bekannt und floristisch umschrieben, so muB die Unter
suchung des Standortes und der Standortsfaktoren an Hand genommen 
werden. Selbstverstandlich erlangen derartige Untersuchungen aber erst 
dann allgemeinere Bedeutung, wenn sie sich uber mehrere oder viele 
Vertreter einer Assoziation (Einzelbestande) an verschiedenen Lokali
taten erstrecken. Einzelne Messungen haben geringen und hochstens 
Vergleichswert. Zur Erfassung der zeitlich rasch wechselnden klimati
schen Faktoren (Licht, Warme, Feuchtigkeit usw.) sind fortlaufende Mes
sungen am Standort notwendig; am vorteilhaftesten waren Registrier
apparate, wie sie bei amerikanischen Forschern vielfach in Gebrauch 
stehen. 

A. Klimatische Faktoren. 
1. Warme. 

Das Sonnenlicht, die wichtigste Energiequelle des organischen Lebens, 
wird durch die Pflanzen entweder direkt absorbiert und wirkt sodann als 
"Warme", oder es wird in potentielle chemische Energie ubergefuhrt 
und wirkt phototropisch als "Licht". Sonnenwarme und Licht sind 
durch verschiedene Strahlengattungen bestimmt. Die Lichtstrahlen ent
stammen zur Hauptsache dem blau-violetten Teil des Spektrums, wah
rend die wirksamsten Warmestrahlen im gelben und roten Teil des Spek
truIlls liegen (Abb. 40). 

Nach LANGLEY (zit. in HANN, 1908) fallen jedoch Warme- UIid Licht
maximum im Spektrum ziemlich nahe zusammen. Beim Durchdringen 
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der Lufthiille werden die kurzwelligen blauen Strahlen starker zerstreut 
als die langwelligen roten; dagegen werden im roten Teil des Spektrums 
ganze Strahlengattungen von der Atmosphare fast vollstandig auf
genommen, versehluekt und dienen zu ihrer Erwarmung. Fiir den 
Warmehaushalt der Vegetation ist dies insofern von Wichtigkeit, als 
die Warmeausstrahlung der Korper dadureh vermindert wird. 

Jrtfensitiif 
der Wii,.mesfrah!ung 

Warmeeinstrahlnng nnd -ansstrahlnng. Die dem 'Erdboden zuge
fiihrte Sonnenwarme betragt an klaren Tagen zur Mittagszeit etwa eine 
Grammkalorie1 , in groBen Hohen aber nahezu zwei Grammkalorien. Beim 
Durehgang dureh die Atmosphare werden mehr als 50vH der Sonnen
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energie absorbiert. Dieokologiseh 
wirksame Sonnenwarme ent
spricht dem Betrag der wirklichen 
Einstrahlung abziiglich des War
meverlustes durch Ausstrahlung. 
Unser Kurvenbild (Abb. 41) ver
anschaulicht die wirkliche Ein
strahlung bei mittlerer Bewolkung 
im Hochgebirge und im schweize
rischen Tiefland. 

Zur Messung der direkten 
Sonnenstrahlung findet vielfach 

II JlI IV V VI T11I V11l Ir x: Xl XII das Schwarzkugelthermometer in 
Abb,4!. Einstrahlung bei mittlerer Bewolkung im luftleerer Glashiille Verwendung. 
Hochgebirge (A) und im nordlichen Tiefland (Bl Leider haften ihm verschiedene 

der Schweiz. (Nach ~1AURER, 1916.) 
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Mangel an, namentlieh die nicht 
meBbare Beeinflussung durch Riiekstrahlung benaehbarter Gegenstande. 
Ubrigens vermag es nur einen hoehst unvollkommenen Begriff von der 
der Vegetation tatsaehlieh zugefiihrten Warmemenge zu vermitteln. 
Diese ist ja nieht bloB von der Strahlungsintensitat, sondern eben so sehr 
von der Absorptionsfahigkeit des beliehteten Pflanzenteiles abhangig. 

Die Ausstrahlung ist wie die Einstrahlung ortlieh und zeitlich ver-

1 Die senkreeht auf eine Flache von 1 qcm einwirkende Sonnenenergie, 
welche in 1 Minute 1 g Wasser von 00 auf 10 C erwarmt. 
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schieden. Sie erreicht in mittleren Breiten bei klarem N achthimmel 
etwa 0,12 bis 0,15 Grammkalorien und wird namentlich durch die Dicke 
der Lufthiille und dElll Wassergehalt der Luft reguliert. Am scharfsten 
macht sich die Ausstrahlung hart iiber dem Erdboden geltend. HELL
MANN (Sitzungsber. d. Berliner Akad. d. Wiss. 38. 1918) fand in Potsdam 
einen mittleren jiihrlichen Unterschied von 1,80 zwischen der Tempera
tur 5 cm up.d 2 m iiber dem Boden. In Wien zeigte das Stationsthermo
meter 1,5 m iiber dem Boden im April +3,50 , im Mai +4,00, im Sommer 
+2,50 gegeniiber der Temperatur hart iiber dem Rasen (HANN 1911). 

Die mittleren Minima an der Bodenoberfliiche und 1,5 m iiber dem 
Boden betrugen im Januar 1914 auf einer Rasenfliiche bei Montpellier 
-80 und -5,40 C. So wird verstiindlich, daB im ariden Klima das Was
ser sich mit einer Eisschicht iiberziehen kann, wiihrend die Lufttempera
tur in Mannshohe mehrere Grade iiber Null betriigt. 

Die klimatologische Messung der niichtlichen Wiirmeausstrahlung 
geschieht durch ein Minimumthermometer, das auf den bloBen Erdboden 
gelegt und kaum mit Erde bedeckt wird, oder ein solches, das hart iiber 
die kurze Rasendecke zu liegen kommt. Der Unterschied zwischen der 
Minimaltemperatur am Boden und 11/2 m iiber der Bodenfliiche gibt ein 
MaB fiir die Intensitiit der Wiirmeausstrahlung. Derartige Messungen 
sind noch wenig vorgenommen worden. Sie diirften manche Vegetations
unterschiede in schneearmen Gebieten mit kalter Jahreszeit erkliiren. 
Ais besonders wichtiger auslesender Faktor erscheinen die tiefen Minima 
an der Erdoberfliiche fUr die empfindlichen Baum- und Strauchkeim
linge. 

Warmekurven. Um AufschluB iiber die Wiirmemengen, die den 
Pflanzengesellschaften tatsiichlich zukommen, zu erhalten, sind Regi
striermessungen am Standort selbst notwendig1 • Sie werden aber da
durch erschwert, daB jede Vegetationsschicht streng genommen ihr be
sonderes Wiirmeklima besitzt. Die oberen Schichten beeinflussen die 
unteren und wirken temperaturausgleichend. 

Sehr eingehende, aber nicht registrierende Messungen der Lufttempe
ratur am Standort hat G. KRAUS (1911) im Wellenkalkgebiet von Wiirz
burg ausgefiihrt. Aus den mitgeteilten Daten liiBt sich freilich nur die 
liingstbekannte Tatsache herauslesen, daB die Luftwiirme auf kleinstem 
Raum groBen ortlichen und oft auch plotzlichen zeitlichen Schwankungen 
unterworfen ist. Ganzjiihrige Wiirmekurven besitzen wir dagegen aus 
mehreren Vegetationsschichten einiger forstlich wichtiger Waldgesell
schaften (BUHLER 1918). 

Maxima und Minima. Leichter nachweisbar als die Abhiingigkeit 
der Pflanzengesellschaften vom Temperaturverlauf oder von bestimmten 
Mittelwerten ist der EinfluB extremer Temperaturen. UbermiiBige 

1 Fur Wassergesellschaften geben auch Einzelmessungen schon ganz brauch
bare Anhaltspunkte. Neben dem Kalkgehalt beeinfluBt ja die Wassertemperatur 
in hohem Ma~e die Ausbildung der Wassergesellschaften. So dominiert in der 
Bryum Sehleicheri-Philonotis seriata-Quellflur am Feldberg im Schwarzwald bei 
4-50 Wassertemperatur im Friihsommer Bryum Schleicheri, bei 7-80 aber 
Philonotis seriata unter im ubrigen vollig ubereinstimmenden StandortsverhaIt
nissen und identischer Begleitflora. 
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Hitze bringt das Protoplasma zum Gerinnen, tiefe Kiiltegrade wirken 
tOdlich auf die Pflanzengewebe durch FiiJlung der Proteine wie auch 
durch die Bildung von Eiskristallen im Pflanzenleib, was ein Sprengen 
und ZerreiBen der Gewebe zur Folge hat. Die soziologische Riickwirkung 
auBert sich in der Verschiebung der Konkurrenzkraft der Arten. 
Dauerude oder auch nur voriibergehende, aber mehrfach wiederholte 
Schadigung durch Frost oder Hitze versetzen eine Art ins Hintertreffen 
und begiinstigcn das Vordr'ingen weniger empfindlicher Mitbewerber. 
Beispiele hierfiir bieten namentlich der Norden und die Hochgebirge. 
1m kalten schneearmen Winter 1924/25 zeigten manche Zwergstraucher 
wie Empetrum, Arctostaphylos uva ursi, Vaccinium uliginosum an schnee
freien, ungeschiitzten Stellen der ostlichen Alpen vielfach Frostschaden 
und waren 1925 in ihrer Entwicklung deutlich gehemmt. Die mit ihnen 
alteruierenden, weniger empfindlichen Teppiche von Loiseleuria pro

Abb.42. 4,50 Januar-I8othenne und Verbreitung von Rubia 
peregrina. (Nach SALISBURY, 1926.) 

cumbens und der Rasen 
von Festuca H alleri dagegen 
hatten kaum gelitten. Sie 
entwickelten sich im fol
genden Sommer kraftig und 
dehnten ihr Areal auf 
Kosten der frostgeschadig
ten Zwergstraucher aus. 

Die schadigende Wir
kung der Temperaturex
treme wird vielfach erhoht, 
wenn ::ne sich mit un
giinstigen Nebenfaktoren 
verbinden. So werden die 
tiefen Wintertemperaturen 
der Hochgebirge und des 
N ordens in ihrer biologi
schen Wirkung verstarkt 
durch heftige austrock
nende Winde. Mit den 

hohen Sommertemperaturen subtropischer Wiisten verbinden sich dau
erude intensive Belichtung, Riickstrahlung des nackten Bodens und 
extreme Troekenheit. Es ist daher in solehen Fallen ganz aussichtslos, 
den Wirkungsgrad des Warmefaktors fUr sich allein zu bestimmen. 
Schadigungen des Protoplasmas durch Hitzewirkung (Gerinnen) kommen 
in der N atur jedenfalls sehr selten vor. Meist wirken Hitze und Trocken
heit vereint, und allermeist diirfte letztere den Ausschlag geben. 

In Mittel- und Siideuropa erlangen die Winterminima vielfach die 
Bedeutung soziologischer Schwellenwerte, doch bleiben dieselben noch 
genauer zu prazisieren. Giinstige Untersuchungsobjekte bieten die Ge
sellschaften gesellig wachsender immergriiner Straucher unci Baume wie 
Cistus-Arten, BUXllS sempervirens, !lex aqui/olium, Rubia peregrina, 
Quercus ilex. Neben den absoluten Temperaturminima ist aber auch 
ihre Dauer und Verteilung von Wichtigkeit. Spatfroste wirken be-
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kanntlich deshalb so nachteilig, weil sie die Vegetation in voller Lebens
tatigkeit treffen, zur Zeit, da der Zucker in den PflanzengewebengroBten
teils schon in Starke iibergefiihrt ist. Forster und Landwirt suchen sich 
daher vor allem iiber die Frostgrenzen und die Zahl der Frosttage zu 
unterrichten. 

FrostlOcher. AuBerordentlich ungiinstige Warmeverhaltnissekonnen 
sich bei mangelnder Luftzirkulation und Ansammlung kalter, stag
nierender Luftschichten in Talgriinden und muldenartigen Vertiefungen 
herausbilden. Bekannt und gefiirchtet sind die "Frost16cher" des siid
westlichenSchweizerjura, die sogen. "Seches", flacheMulden, die, obwohl 
mitten im Waldgebiet bei 1000-1300 m Hohe gelegen, dennoch vollig 
baumlos sind und hochstens einige unformliche Zwergfichten beher
bergen, denen weder mit Axt noch Sage beizukommen ist. Zu Hundert
tausenden sind die Kurztriebe entwickelt; sie stehen so dicht gedrangt, 
daB es kaum gelingt, einen Stock ins Innere des Astgewirres zu stoBen. 
Die Kaltetiefstande dieser "Seches" sind unerhort. Noch der Juni und 
wieder der August weisen eine Reihe von Frosttagen mit Minima von 
1--60 unter Null auf. PILLICHODY (1921) hat wahrend drei Jahren 
Temperaturmessungen im Frostloch von La Joux bei Les Ponts (1l00 m) 
vornehmen lassen. Die mittlere Minimumtemperatur der Woche vom 
20. bis zum 27. Februar 1901 betrug im Frostloch -290, im Hochwald 
nur 120 m siidlich davon aber bloB -140. Noch in der zweiten Halfte 
des Mai wurde ein mittleres Minimum von -5,10 festgestellt, vom 
19.-25. Juni ein solches von -20. In derselben Juniwoche betrug das 
mittlere Minimum im angrenzenden Hochwald +4,60 C. 

Warmeumkehr. Gleichfalls auf der Stagnation kalter Luft in den 
Talgriinden beruht die Temperaturumkehr im Gebirge, die sich im Hoch
winter nicht selten einstellt. Ganz frappant ist der Unterschied zwischen 
dem bewaldeten Talbecken des Oberengadins mit seinen sibirischen 
Wintertemperaturen und den umliegenden kahlen Passen und Berg
riicken. 1m Winter 1905 verzeichnete man in St. Moritz-Bad bei 1780 m 
Minima von -360 und -380. fiber 500 m hOher, am Bernina (2310 m), 
sank das Minimumthermometer nie unter -240 C. Daraus geht hervor, 
daB die obere Grenze der Picea-, Larix- und Pinus cembra-Walder in den 
Alpen keinesfalls durch tiefe Winterminima bedingt sein kann. 1m nord
lichen Sibirien ertragt iibrigens der Larchenwald (Larix sibirica) Tem
peraturen, die nahe an -70° C heranreichen. 

Kalteschutz. Die Fahigkeit, tiefe Temperaturen zu ertragen, hangt 
ab von der spezifischen Konstitution des Protoplasmas, aber auch vom 
inneren Entwicklungszustand der Pflanze. Daher die allgemein bekannte 
Tatsache, daB ein und dieselbe Pflanze zu verschiedenen Zeiten nicht 
die gleiche Widerstandskraft gegen Frost besitzt. Seit LIDFORSS' klas
sischen Untersuchungen iiber die wintergriine Flora (1907) wird dem 
Zucker eine wichtige Schutzwirkung der Plasmakolloide zugeschrieben. 
Das V orhandensein eines Nichtelektrolyten wie Glukose vermindert die 
Gefahr der ProteineiweiB-Ausfallung. 1m Hochwinter sind deshalb die 
starkereichen Pflanzen viel weniger dem Erfrieren ausgesetzt als im 
Friihjahr; je weiter aber die periodische Umwandlung des Zuckers in 
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Starke fortschreitet, desto kalteempfindlicher wird auch das Protoplasma. 
Wie aus Abb.43 hervorgeht, iiberwiegt in den Blattern von Arbutus 
J.lfenziesii und Btellaria media der Zuckergehalt vom Januar bis zum 
Mai bedeutend, wahrend im Mai der Starkegehalt gegeniiber dem Zucker 
iiberwiegt. Diese Formanderung der Kohlehydrate beeinfluBt in hohem 
MaBe die Kiiltebarte der Blatter. 

Warmeschwankung. Warmeschwankungen werden der Vegetation 
um so gefahrlicher, je unvermittelter sie eintreten. Bei allmahlichen 
Temperaturanderungen ist innert gewissen Grenzen Anpassung moglich 
(vgl. HARVEY in Journ. Agr. Res. 15. 1918). In der Natur findet eine 
meist scharfe Scheidung statt zwischen wenig empfindlichen Gesell
schaften, die Temperaturiinderungen von weitem AusmaB standhalten, 
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und solchen, die auf eine enge 
Warmeamplitude eingestellt 
sind. Zu den ersteren zahlt 
die Windeckenvegetation des 
Loiseleurietum cetrariosum, des 
Caricetum tirmae und des Ely
netums, die unbeschadet Kalte
graden von 30-400 unter Null 
trotzen, an klaren Sommer
tagen aber an der Erdober
flache bis auf 500 erwarmt 
werden. Gesellschaften mit 
enger Warmeamplitude sind 
die Alpenrosen- und Heidel. 
beergebiische des Rhodoreto
Vaccinion. 

SCHADE (1917) hat in den 
ZR.Jon. 5.Febr. 12.Febr. 21.Febr. J.Marz 5.lIpr. 111.Mui Teufelsschliichten des Elb-

Abb. 43. VerhaItnis zwischen Starke und Zucker bei 
A1'butUB lJfenziesii und Stellaria media im Winter 

-

und Friihjahr. (Nach KARRER in Rigg, 1921.) 
sandsteingebirges wahrend 
5 Jahren die extremen Tem· 

peraturen gemessen, die einem Pohlia nutans·Rasen in Nordostlage zuteil 
wurden. Der Pohlia-Rasen, voller Sonnenglut ausgesetzt, ertrug schadlos 
eine mittlere Jahresschwankung von 66,50 (Maximum 56,80 , Minimum 
-9,70 ). Das Warmeklima im Lebermoosrasen (Leptoscyphus Taylori, 
Calypogeia Neesiana, C. trichomanoides, C. media, Odontoschisma denu
datum usw.) am schattigenFelshang war viel ausgeglichener; die Jahres. 
schwankung erreichtenur 230 (Maximum 170 , Minimum -60 ). Zwei lokale 
Warmeklimate von schroffstem Gegensatz stehen sich hier gegeniiber. 

Es ist natiirlich vielleichter und auch dankbarer, derartige Gegen
satze herauszuarbeiten, als die optimalen Warmeanspriiche bestimmter 
PflanzengeseUschaften miihsam zu erforschen. 

Einflu~ der Vegetation auf die Luftwarme. Vegetationsdecken 
wirken stets temperaturausgleichend. Diese ausgleichende Wirkung 
steigt mit der Zahl und der Hohe der Schichten. Unter zwei- oder mehr
schichtigen Pflanzengesellschaften sind die Temperaturextreme genahert; 
die Maxima Hegen tiefer, die Minima hOher als im Freien. Daher die all-
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gemeine Erscheinung, daB empfindliche Gewachse und Pflanzengesell
schaften sich in den Baum- und Strauchschutz zuriickziehen und um so 
enger an diesen Schutz gebunden sind, je mehr sie sich den Grenzen 
ihres Areals nahern. 

Sehr ausgepragt macht sich dieses Schutzbediirfnis bei den immer
griinen Ile.'C aqui/olium und Daphne laureola an ihren AuBenposten im 
Alpenvorland bemerkbar, wahrend sich Ilex im ozeanischen Westeuropa 
auch vollig freistehend zu prachtvollen, baumartigen Riesen auswachst. 
In Siideuropa verhalten sich der Mausedorn (Ruscus aculeatus) und Vi
burnum tinus ahnlich. Werden sie durch Kahlschlag freigestellt, so er
frieren sie in Gebieten mit mittleren Winterminima von -70 bis -80 c. 

Wiirmeklima im Walde. ZahlenmaBige Untersuchungen iiber das 
Warmeklima im Walde und im Freien vermitteln die MUTTRICHSchen 
Jahresberichte iiber die Beobachtungen der forstlichen meteorologischen 
Stationen. Achtzehnjahrige Mittel ergaben fiir den Buchenwald an 17 
verschiedenen Punkten Deutschlands eine um 2,20 geringere Warme
amplitude als im Freien. Das mittlere Warmemaximum lag 1,60 unter, 
das mittlere Minimum 0,60 iiber den gleichzeitig abgelesenen Freiland
temperaturen. 1m Fichtenwald war die Tagesschwankung 2,60, im 
Fohrenwald 1,90 geringer als im Freien. 

Die mittlere Jahreswarme liegt nach den Beobachtungen von 
BUHLER (1918) im Walde tiefer als im Freien, und zwar im Fichtenwald 
im Mittel 0,9-1,30 , im Buchenwald 0,1-0,70 C. Die Temperaturen der 
unteren Luftschicht werden durch die Bodentemperatur beeinfluBt; sie 
sind im Sommer und am Tage unter der Baumschicht kUbler, im Winter 
und in der Nacht dagegen etwas warmer als im Freien. STEBLER und 
VOLKART (1905, S. 76) bestatigen diese Angaben auch fiir einzelstehende 
Obstbaume. Sie stellten in den Monaten Februar und Marz unter Obst
baumen nahe am Erdboden eine gegeniiber freier Lage um 1-20 erhohte 
Lufttemperatur fest. Daher und wegen der Warmeaufnahme der Baume 
durch Strahlung bildet jeder Baum und mehr noch jeder Baumbestand 
im Winter ein lokales Warmezentrum, und es wird dadurch auch ver
standlich, weshalb in Obstgarten der Schnee immer zuerst unter den 
Baumen wegschmilzt und der Rasen dort zuerst ergriintl. 

Soziologisch bildet der Standort im Obstbaumschutz eine scharf um
rissene Enklave innerhalb der mitteleuropaischen Arrhenatheretum ela
tioris-Wiese; Die floristische Eigenart dieser Pflanzengesellschaft im Obst
baumschutz (Gagea lutea-Corydalis cava-Assoziation) gelangt nament
lich durch Knollen-und Rhizomgeophyten wie Arum maculatum, Allium 
ursinum, Leucojum vernum, Scilla bi/olia, Tulipa silvestris, Gagea lutea, 
Muscari botryoides, Ranunculus /icaria, Anemone nemorosa, Adoxa 
moschatellina zum Ausdruck. Es sind dies kalteempfindliche Arten, die 
das lokale Warmeklima unter alten Obstbaumen in den groBen Alpen
talern (Rhonetal, Rheintal usw.) gut charakterisieren. 

Die Tagesschwankung der Warme im Laubwald und in der an-

1 Das rasche Wegschmelzen wird allerdings auch durch abtrop£endes 
Schmelzwasser be£ordert, das den Schnee dichter macht und dadurch sein Lei
tungsvermogen erhoht. 
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grenzenden Trockenrasengesellschaft bei Bellinchen a. d. Oder wird 
dnrch nebenstehende Kurve veranschaulicht (Abb.44;). 

Wiirmeklima und Periodizitat. Versuche, aus den Daten der Wetter-
warten Warmesummen zu errechnen und sie in Beziehung zu be
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stimmten LebensauBerungen der 
Pflanzen, wie Belaubung, Bliihen, 
Fruchtreife, zu bringen, reichen 
weit zuriick. BOUSSINGAULT (1837) 
zahlte einfach die Mitteltempera
turen iiber 00 zusammen, die dem 
Eintritt eines bestimmten Lebens
vorganges vorausgingen. A DE 
CANDOLI.E (1856) wahlte fur ver
schiedene Pflanzenarten spezifische 
Nullpunkte zum Ausgang der Be-

1006 II 10 12 2 I.f 6 II 10Uhr rechnung. MERRIAM (1898) bildete 
V , 

Vormittag Nachmittag Warmesummen aus den Tages-
Abb. 44. Temperaturverlanf in einem Lanbwald 
nnd einer dieht benaehbarten sarmatischen 
Troekenrasengesellschaft bei Bellinehen a. d. Oder 

am 17. Juli 1925. (Nach HUEOK, 1926.) 

mitteln iiber 60 C. Abgesehen da
von, daB zur Berechmmg der 
Warmesummen die Standortstem-

peratuten und nicht die Daten des Wetterdienstes herbeigezogen werden 
miiBten, stehen die viel zu ungenauen Resultate dieser Methoden wohl 
kaum im richtigen Verhaltnis zum Arbeitsaufwand. 

Fahrenheif Dagegen charakteri-
160r----t---r--.---...,.--..---...--.,.----.70· sieren die sogenannten 

/' phanologischen Karten 
1lIot---t--+-+--I--+-... ...{(--+---lIiS mit Kurven, welche die 

U!'!!pe ;glu,. 0 I . b .. E 
'" 120 .. rr- '" 19. 3 60 rte g elO zmtlger nt-
~ ,"i.. ! '\ wicklung verbinden, das 
~ 100t---t--+-+---If-'-fi.~' "1f-'~-~-"!'++-'----4---l55 allgemeine Warmeklima 
~ I II Tel1'ffz;a 'ur eines Gebietes recht gut 
~ 80f--__t--+--+----!--hI'~+---f--__t---l50 und haben auch ihre 
~ ,,/? ,{'''A tenza~/1923 forst- und landwirtschaft-
~ 601-'\.-t--t/-~'1'f' :..../+--t--+-+--t~5 liche Bedeutung. DaB die 
~ wt---'i' '~PT~-·'~--j.,:+-+--I---+---lIJO Periodizitiit der Vege-
"l ,.,,~" ~.,/ V .. i'Alrtenzahl f9 z tationserscheinungen vor 

201--!-:=;;--+---:o'4--I--!---+--+---I35 aHem auf der Einstellung 
• r' . ./ der Pflanzenarten zum 

o ---::'5 "~O 15 20 85 30 oJ: WlWochen Temperaturgang beruht, 
1. Jan. ~ 2 ./Iugust unterliegt jakeinem Zwei-

Abb.45. Anzahl der bliihendenArten und Temperaturzunahme fel (vgl. auch MCCREA 
in Nordengland. (Nach MOCREA, 1923.) 1924}. 

Eingehende Untersuchungen iiber das Verhalten der Bliitenfolge zur 
Temperatur hat Mc CREA in Nordengland ausgefiihrt und kurvenmaBig 
dargestellt (Abb. 45). 

Bei den meisten Pflanzengesellschaften lassen sich zwei oder mehrere 
zeitlich getrennte Bliih-"Aspekte" unterscheiden. 

1m kalifornischen Chapparal gruppieren sich die Arten nach ihrer 
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Bliitezeit deutlich um fUnf Aspekte. Die erste Gruppe erhliiht im Januar 
und Fehruar hei einem mittleren Minimum von 5° und einem mittleren 
Maximum von 10°. Die zweite folgt im April-Mai (mittleres Minimum 
100, Maximum 150), die dritte imJuni (mittleresMinimum 150,Maximum 
200), die vierte im Juli (mittleres Minimum 200, Maximum 250) und 
die fUnfte im Septemher bei einem mittleren Minimum von 250 und 
einem mittleren Maximum von 30° C. Die einzelnen durch die zuneh
mende Warme ausgelasten Bliitenwogen sollen sich nach SETCHELL 
(Americ. Journ. of Bot. 12. 1925) in regelmaBigen Ahstanden, durch 
Schwellenwerte von rund 50 von einander getrennt, folgen. Graphische 
Darstellungen der Bliitenfolge in verschiedenen Assoziationen der West
schweiz gibt H. GAMS (1918). Die soziologische Seite des Aspektstudiums 
haben wir S. 43 gewurdigt. 

Wiirmelinien und Vegetationsgrenzen. Man hat auch vielfach ver
sucht, die Abhangigkeit wichtiger Vegetationsgrenzen von der Warme zu 
prazisieren. Besonderes Gewicht wird dem Verlauf hestimmter Warme
linien (lsothermen) beigelegt. Dabei wurde aber after iihersehen, daB 
Vegetationsgrenzen nur dann als einheitlich und vergleichhar gelten 
konnen, wenn sie sich auf eine bestimmte Pflanzenart oder auf eine 
scharf umschriebene Pflanzengesellschaft beziehen. So ist beispielsweise 
die oft diskutierte Baum- und Waldgrenze biologisch keine einheitliche, 
gleichwertige Grenze, da die grenzbildenden Baumarten okologisch 
durchaus verschieden reagieren. 

Vorschlage zur warmeklimatischen Charakteristik und ihrer Korre
lation mit hervorstechenden Arten- oder Vegetationsgrenzen sind u. a. 
von MERRIAM (1~98), VAHL (1911), SAMUELS SON (1915), BROCKMANN
JEROSCH (1919), ENQUIST (1924) gemacht worden. 

MERRIAM (1898) nimmt an, daB die Verhreitung der Organism en 
gegen Norden durch die Temperaturen iiber Null wahrend der Vege
tationsperiode, die Siidgrenzen aber durch die mittlere Warme eines 
kurzdauernden Zeitahschnittes zur heiBesten Jahreszeit hedingt sei. 

ENQUIST (1924) hebt mit Recht vor aHem die Wichtigkeit der Tempe
raturextreme und ihrer Dauer fUr die Begrenzung der Pflanzenareale 
hervor. Er unterscheidet zwischen dem Warmebediirfnis, das die Grenzen 
gegen kaltere Gehiete, und dem Kaltehediirfnis, das die Grenzen gegen 
warmere Gebiete hin bestimmt. 1m ersteren Fall mnB eine gewisse 
Maximaltemperatur und eine gewisse Minimaltemperatur wiihrend einer 
bestimmten Anzahl von Tagen iiberschritten werden. 1m zweiten Fall 
darf eine bestimmte Anzahl von Tagen mit einer gewissen Maximal
temperatur und eine bestimmte Anzahl mit einer gewissen Minimal
temperatur nicht iiberschritten werden. Es ist ENQUIST auf diese Weise 
gelnngen, gute Ubereinstimmung zwischen seinen Temperaturkurven 
und einzelnen Vegetationsgrenzen zu erzielen. Die Kaltegrenze der 
Buche wird dort erreicht, wo weniger als 217 Tage Maxima iiber 7°, 
jene der Stechpalme (flex aqtti/olittm) dort, wo weniger als 345 Tage 
Maxima iiber 0° aufweisen. 

Warmezonen. Warmeklimatisch fUr den allgemeinen Vegetations
charakter bestimmend sind nehen der mittleren Jahreswarme vor allem 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 6 
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auch die Jahresschwankungen. Die mittlere Jahreswarme, von der Lage 
eines Gebietes zum Aquator abhangig, bedingt die zonale Anordnung der 
groBen Vegetationsgfutel beider Hemispharen und an den Abbangen der 
Gebirge. Diese Grundanordnung erleidet aber vielfache Abweichungen 
und Verschiebungen unter dem EinfluB der Warmeschwankungen, 
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Lage zu den groBen Kon
tinentalmassen haben. Die 
Mitteltemperaturen nehmen 
vom Aquator zu den Polen 
allmahlig ab, die mittleren 
Warmeschwankungen zu; 
letztere steigen auch von der 
Meereskuste gegen daslnnere 
der Kontinente meist rasch 
und betrachtlich (Tab. 5). 
1m Landinnern geht zudem 
die Temperaturabnahme im 
Fortschreiten gegen die Pole 
rascher vonstatten als an 
den Kusten. GroBe Wasser
fHichen wirken ausgleichend, 
well die OberfHiche des 
Wassers durchschnittlich in 
niedrigen Breiten etwas kuh

-11,9 -6,5 _1° +If,lfo 1015,S 21,1 26,70 [' ler, in hoheren aber be-
Mitt/ere Jahre8temperafur 

Abb. 46. Kombination von Warme- nnd Fcuchtigkeits
klima. (Xach ~lACDOUGALL, 1925.) 

deutend warmer ist als die 
unterste Luftschicht. 

Tabelle 5. l\Httlere Warmeschwankung zwischen dem kaltesten und 
warms ten Monat. (Nach HANN.) 

Valentia Munster Warschau Orenburg I 
Irkutsk N ertschinsk 

(Irland) (Westfalen) (490m) (600 m) 
00 00 00 00 I 00 00 

7,8 16,0 23,0 6,9 39,2 51,8 

Hieraus ergibt sich ohne weiteres die Notwendigkeit einer zweidimen
sionalen Gliederung der Warmezonen. Die einfache DE CANDOLLEsche 
Einteilung in: 

Megathermen, Giirtel der warmen Klimate, 
Xerophilen, Trockenge biete, 
Mesothermen, warmtemperierte Klimate (15-200 mittlere Jahreswarme), 
Mikrothermen, kalttemperierte Klimate (0-140 mittlere Jahreswarme), 
Hekistothermen, kalte Klimate, 

vermag den tatsachlichen Verhaltnissen nicht gerecht zu werden. Auch 
die spiiteren Abanderungen bieten nur einen ganz allgemein und weit 
gefaBten Unterbau fur die Anordnung der Vegetationszonen nach den 
Warmeverhaltnissen. In Anlehnung an DE MARTONNE, aber unter Mit
berucksichtigung der Ozeanitat oder Kontinentalitat scheint es geboten, 
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folgende Breitenzonen zu unterscheiden: aquatoriale (ohne Trocken
periode), tropische (mit Trockenperiode), subtropische, warmgemaBigte, 
kiihlgemaBigte, subarktische und arktische Zone, dieselben abel' weiter 
zu zerlegen in ozeanische, subozeanische, mittlere, subkontinentale und 
kontinentale Gebiete. Warmeklimatisch muB das AusmaB del' Jahres
und Tagesschwankung zur 
Festlegung del' Ozeanitat 
oder Kontinentalitat her
beigezogen werden. 

DemgemaB waren das 
mittlere N ordsibirien als 
subarktisch - kontinental, 
das ostliche Mittelmeerge
biet als subtropisch-sub
kontinental, GroBbritan
nien zur Hauptsache als 
kiihlgemiiBigt - ozeanisch 
zu bezeichnen. Zur Cha
rakterisierung diesel' Kli
mate wird man indessen 
aueh del' Feuchtigkeits
und Bewolkungsverhiilt
nisse (s. S. Ill) nicht ent
raten konnen. MAo Dou
GALL (Ecology 6, 1925) 
hat die Kombination von 
Wiirme- und Feuehtig
keitsklima schematisch 
darzustellen versucht 
(Abb.46). 

Meeresstromungen nnd 
Winde. Das Warmeklima 
eines Landstriches erfahrt 
ortlieh bedeutende Ab
weichungen dureh Meeres
stromungen und Winde. 

Polwarts flieBende 
Stromungen, wie del' Golf
strom, bringen Wasser 
aus warmen Meeren und 
teilenihre Warme del' iiber- Abb.47. EinfluB des Golfstroms auf die mittlere Jahrestem-
lagemdenLuftschieht mit. peratur Skandinaviens. (Nach H. E. HAMBERG.) 

Del' Warmewirkung des Golfstroms verdankt Irland seine mediterranen 
Pflanzenkolonien (Arbutus unedo, Rubia peregrina usw.) und seine ter
tiaren Moos- und Lebermoosrelikte. Er ermoglicht aueh den VorstoB 
kalteempfindlieher atlantischer Arten und Pflanzengesellschaften bis 
Westnorwegen und zu den Fiiroem (Abb. 47). 

Abkiihlend auf die Kiistengebiete wirken die kalten Meeresstromun-
6* 
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gen, so z. B. an der siidwest- und nordwestafrikanischen Kiiste, was sich 
auch in der Vegetation kundtut. 

Der warmeklimatische EinfluB der Winde auf die Vegetation macht 
sich bald in giinstigem, bald in ungiinstigem Sinne bemerkbar. In West
sibirien driickt der eisige Nord die Temperatur um mehrere Grade her
unter, der warme Siidwest dagegen hebt sie. Fallwinde wirken stark 
abkiihlend (Mistral, Bora) oder erwarmend (Fohn, Chinook). Der warme 
Fohn gibt der Vegetation mancher Gebirgstaler am Nordabfall der Alpen 
einen siidlicheren Anstrich (CHRIST 1879, HAGER 1916, SCHMID 1923). 
Ihm verdanken Linth-, ReuB-, Haslital ihre so bezeichnenden, vollig iso
lierten thermophilen Pflanzenkolonien. Er bringt eine mehrere Zoll hohe 
Schneedecke innert 24 Stunden zum Verschwinden, verlangert im Herbst 
die Vegetationszeit, begiinstigt das Emporreichen des Getreidebaues und 
die Kultur der Rebe und der Kastanie in einigen nordalpinen Fohntalern 
der Schweiz. Ahnlich wirkt in Kanada der Chinookwind, der in kiirzester 
Zeit ein Ansteigen der Temperatur von -100 auf iiber 200 bedingt. 

2. Licht. 
Strahlende Warme und Licht sind, um einen treffenden Vergleich 

KOPPENS zu gebrauchen, voneinander nicht mehr verschieden als hohe und 
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Abb.48. Wlrkung der Atmosphlirenschlcht auf die Sonnenstrahlung 
bel verschledener SonnenhOhe (100 und 9(0) ; A. bel 10 mMeereshohe, 

B. bel 1780 m Meereshohe. (Nach PULLING, 1919.) 

tiefe Tone. Wahrend 
der bei der Warme
strahlung hauptsach
lich wirksame Spek
tralteil im Ultrarot 
liegt, ist die Hellig
keitsstrahlung vor
nehmlich durch die 
kiirzeren blauvioletten 
Strahlen wirksam. 

Eine scharfeScheidung 
der Strahlengattungen 
nach ihrer biologischen 
Wirkung laBt sich in
dessen kaum durch-
fiihren. 

Das Sonnenlicht gelangt teils unmittelbar als "direktes Licht" zur 
Erde, teils wird es beim Durchgang durch die Lufthiille zerstreut und 
als "diffuses Licht" dem Erdboden zugefiihrt. Verluste der Strah
lmlgsenergie ergeben sich aus der selektiven Absorption und der Zer
streuung durch Gase oder Wasserdampf, durch Absorption und Riick
strahlung durch Wolken und Dunst und durch Absorption bei chemi
schen Reaktionen. 

Direktes und diffuses Licht zusammen ergeben das Gesamtlicht oder 
gemischte Sonnenlicht, das der besonnten Pflanze zur Verfiigung steht. 

Physiologisch-okologische Wirkung des Lichtes. Die fundamentale 
Bedeutung des Lichtes bei der Kohlensaureassimilation ist bekannt. 
Strahlungsenergie wird hierbei in chemisch wirksame Energie umgewan-



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Klimatische Faktoren. 85 

delt, unter deren Einwirkung die ZerIegung der Kohlensaure im Chloro
phyllkorn stattfindet. Um ihre Funktion zu erfiillen, miissen aber die 
Lichtstrahlen von der Pflanze absorbiert werden. Es hat sich nun gezeigt, 
daB bei photochemisch empfindlichen Stoffen eine gewisse Ubereinstim
mung zwischen Lichtwirkung und Absorption besteht (NATHANSON 1909, 
S.189). Die photosynthetische Hochstleistung erreichen die roten Strah
len (Wellenlange 0,66-0,6811). Wie URSPRUNG (1917) nachgewiesen hat, 
findet aber selbst im unsichtbaren illtrarot und Ultraviolett noch be
schrankte Assimilation statt. 

Assimilationskurven. Untersuchungen iiber die Abhangigkeit der 
Assimilation von der Lichtstarke haben zur Erkenntnis gefiihrt, daB die 
Assimilationskurven aller Arten vorerst steil ansteigen, daB also bei all
mahlicher Erhohung schwacher Lichtstarken vorerst eine rasche Zu
nahme der Assimilationstatigkeit stattfindet. Spater geht die Kurve in 
horizontalen VerIauf iiber; je nach der Art (oder besser nach dem Oko
typus) tritt friiher oder spater der Moment ein, wo eine weitere Stei
gerung der Lichtinten
sitat. nutzlos ist und 
eine weitere Erhohung 
der CO2 - Assimilation 
ausbleibt. Typische 
Schattenblatter zeigen 
ein rasches, Licht
blatter dagegen ein 
langsames Verflachen 
der Assimilationskurve 
(Abb.49). 

Oxalis verdeutlicht 
eine Schattenblatt-
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Abb. 49. Okologische Assimilationskurven von Sonnen- und 
Schattenblilttern. (Nach LUNDEGXRDH.) 

kurve, die ahnlich wie die Kurve von M elandryum rubrum und Oircaea 
alpina bei etwa 1/10 des Gesamtlichtes horizontal abbiegt. Lichtintensi
taten, die 1/10 iiberschreiten, haben somit fiir die genannten Schatten
pflanzenassimilatorisch keinen oder nur noch geringen Wert. Nasturtium 
gibt die Assimilationskurve eines Sonnenblattes wieder, bei welchem das 
Lichtoptimum noch nicht erreicht ist, die Kurve daher noch nicht in 
den HorizontalverIauf einmiindet. 

Die allgemeine Giiltigkeit des "logarithmoiden" (an eine logarithmi
sche Kurve erinnernden) VerIaufes der Lichtkurve der Assimilation hat 
LUNDEGARDH (1925, S. 41) zur Formulierung seines Relativitatsgesetzes 
der Assimilation veranlaBt: "Steigerung der Lichtstarke um einen ge
wissen Bruchteil ruft eine um so erheblichere Steigerung der Assimilations
intensitat hervor, je mehr im Minimum das Licht ist." 1m Minimum
gebiet, also bei geringen Lichtstarken (meist unter 1/10 de!;! Gesamtlichtes), 
ist die relative Wirkung des Lichtfaktors am starksten. 1m Maximum
gebiet, bei hohen Lichtstarken (etwa 1/3_1/1 des Gesamtlichtes umfas
send) ist die relative Wirkung stark herabgesetzt oder Null. 

Die autokologische Bedeutung der Assimilationskurven hat LUNDE~ 
GARDH (1925) eingehend besprochen. Beizufiigen ware noch, daB nach 
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den Ergebnissen der Versuche von HENRICI (1918) iiber Kohlensaure
assimilation der Alpenpflanzen spezifische Assimilationskurven fiir Arten 
mit weiterer Verbreitung nicht zu erwarten sind. Individuen derselben 
Arten aus dem Tiefland und aus der alpinen Stufe zeigten einen ver
schiedenen Kurvenverlauf. Die Individuen der Ebene beginnen schon 
bei niedrigeren Intensitaten die Kohlensaure zu zerlegen; im intensiven 
Licht der direkten Alpensonne dagegen steigt die Assimilationskurve der 
alpinen Individuen noch an, wahrend jene der Ebenenindividuen schon 
langst in den horizontalen Verlauf iibergegangen ist oder gar absteigt. 
Moglicherweise handelt es sich bei diesen Versuchen aber, wie auch bei 
den Versuchen BONNIERS iiber den EinfluB des Alpenklimas auf die 
Pflanzengestalt, zwar urn Individuen derselben Art, aber um verschiedene 
Okotypen. 

tiber den EinfluB des Lichtes auf die Stoffbildung und Speicherung 
im Pflanzenkorper geben die Arbeiten von ZOLLIKOFER (1919) AufschluB. 
Starkespeicherung und Starkeabbau sind yom Lichtreiz abhangig. Nach 
SABALITSCHKA und JUNGERMANN (Biochem. Zeitschr.1925, S.165) wird 
auch die Alkaloidbildung stark von der Belichtung beeinfluBt. 

Chlorophyllbilduug. Besser bekannt ist die Abhangigkeit der Chloro
phyllbildlmg yom Licht. Bei schwachen Lichtintensitaten besteht zwi-
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Abb. 50. EinfluB der Belichtungsstiirke auf die Keirnfiihigkeit 
der Sarnen von Lythrurn salicaria (]}IK. = Meterkerze). 

(Nach LEHMANN und LAKSHMANA, 1924.) 

schen Lichtmenge und 
Chlorophyllproduktion 
ein bestimmtes Verhalt
nis. Bei sehr starkenln
tensita ten sinkt der Chlo
rophyllgehalt wieder. 

Daher enthalten auch 
die starker Belichtung 
ausgesetzten Blatter al
piner Wiesenpflanzen be
deutend weniger Chlo
rophyll als die Blatter 
derselben Arten aus 
tiefenLagen. Anderseits 
sind die Schneetalchen. 
pflanzen der alpinen 
Stufe, die einen groBen 

Teil des Jahres mit griinen Blattern unter der Schneedecke verbringen, 
chlorophylIreich (HENRICI 1918). 

Samenkeimung. Auf photischer und chemischer Reizwirkung im 
Sameninnern beruht die Bedeutung des Lichtes bei der Samenkeimung, 
die neuerdings von zahlreichen Forschern (u. a. A. CIESLAR, W. FIGDOR, 
G. GASSNER, W. KINZEL, E. LEHMANN) untersucht worden ist. Die Be
lichtung wirkt je nach der "Veranlagung" der Samen bald keimungs
beschleunigend, bald verlangsamend oder hindernd. Samen von Elatine 
alsinastmm konnten beispielsweise jahrelang im Dunkeln liegen, ohne zu 
keimen, wahrend sie im Licht schon nach 18 Tagen zu 100 vH aufgingen. 

Diesem "Lichtkeimer" steht als ausgesprochener "Dunkelkeimer" 



Gesellschaftshaushalt (Syniikologie): Klimatische Faktoren. 87 

Nigella sativa gegeniiber, deren Samen im Licht gar nicht, im Dunkeln 
aber schon nach wenigen Tagen mit 100 vH keimen (KINZEL 1915). 

Bei den im Dunkeln nicht keimfahigen Samen von Lythrum salicaria 
wird schon durch ganz kurze Belichtung die Keimung ausgelOst. Die 
Keimungsgeschwindigkeit nimmt bei schwacher Belichtung vorerst sehr 
rasch, spater nur noch ganz allmahlich zu, so daB auch diese Lichtkurve 
der Keimung den logarithmoiden Verlauf der Assimilationskurve zeigt. 
Das Relativitatsgesetz findet also auch hier Anwendung (Abb. 50). 

Bei einer Lichtstarke von 200 Meterkerzen haben schon nach 5 Mi· 
nuten 43 vH der Samen gekeimt, ein Resultat, das bei 5 Meterkerzen
Licht erst nach etwa 3 Stunden eintritt. 

Lichteinstellung der Sprosse, Bei starkem Licht geschieht die Blatt
und SproBeinstellung vorwiegend in der Strahlenrichtung (KompaB
pflanzen), bei schwachem wird das Licht durch Flachenorientierung 

B 
Abu. 51. Querschnitte durch Sounen- und 

Schattenwedel von Pltyllitis lt?!brida. 
(Nach MORTON.) 

ausgeniitzt. Lange intensive Be
strahlung veranlaBt die Verenge
rung der Spaltoffnungen, maBige 
Belichtung dagegen starkes Off
nen (BURGERSTEIN 1919). 

Wie Laboratoriumsversuche und direkte Beobachtungen im tiefen 
Schatten, in Hohlen lehren, hat Ausschaltung der Lichtstrahlen eine Ver
langerung der Sprosse, VergroBerung der Blattspreiten, Anderung der 
Blatt- und Stengelform zur Folge (s. V6CHTn)"G 1894). Hand in Hand 
mit'auBeren Gestaltsanderungen gehen Veranderungen der Gewebestruk
tur. Schatten- und Dunkelblatter zeigen eine AuflOsung der Mesophyll
zellen, ofter auch volliges Verschwinden der Palisadenzellen. Die Zahl 
der Zellschichten ist kleiner als beim Sonnenblatt, die Luftliicken zwi
schen den Zellen sind groBer (Abb. 51 A. und B .). 

Die formgestaltende Wirkung der Belichtung auf Bau und Entwick· 
lung der Blatter und Wurzeln ist von SCHANTZ (1918), MAxIl\lOW und 
LEBENDINCEFF (1923) u. a. naher untersucht worden. SCHANTZ fand, daB 
die Blattstruktur durch Ausschaltung der kurzwelligen ultravioletten 
Strahlen erheblich verandert wird. Je mehr kurzwelliges Licht den 
Pflanzen entzogen wird, desto diinner das Blatt, desto schmaler die 
Palisadenschicht, desto schwacher die Verholzung. Das kurzwellige ultra-
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violette Licht der alpinen Stufe hat nach SCHANTZ den Zwergwuchs und 
die intensive 1!'arbung der Alpenpflanzen zur Folge. 

Stoffproduktion. Uber Zuwachs und Stoffproduktion der Buche 
unter verschiedenen Lichtstarken unterrichten die Messungen von WATT 
(1925). 

Tabelle 6. Zuwachs und Blattbildung bei 5jahrigen Buchensamlingen 
unter verschiedener Belichtung im Feld. (Nach WATT.) 

I Gesamtzuwachs in Blattzahl I Mittlere Mittlere 
Lichtintensitiit 4 Jahren und mitt-I I' Lange der Breite der 

lerer Jahreszuwachs I PE~~ze . Blatter Blatter 
mm I I mm mm 

'ioo des Gesamtlichtes 

} (Bodendecke von 33,9 (8,5) 3,8 26,5 16,5 
Oxali8) 

'/50 (RubU8 frutico8U8 1 in der Bodendecke 
f 

47,9 (12,0) 4,2 35,5 21,3 
herrschend) 

'/15-'/18 ; am Rand 1/32 72,0 (18,0) 7,3 37,2 22,1 
Lichtoffen; direktes } 353,2 (88,3) Sonnenlicht 

1m untersuchten Buchenwaldtypus falIt die fur das Aufkommen von 
Buchensamlingen notige Minimallichtintensitat zusammen mit dem Vor
herrschen von Oxalis acetosella und betragt etwa 1/60 des Gesamtlichtes. 
Das Lichtoptimum fiir die jungen Buchen dagegen ist 1/1, also voIles 
Himmelslicht. 

Messung der LichtintensWit. Die LichtmeBmethoden finden hei 
WIESNER (1907), RUBEL (1908, 1922), BRAID (1923), LUNDEGARDH 
(1925), MORTON (1927) eingehende Darstellung. Physikalisch einwand
freie Lichtmessungen sind so umstandlich, daB sie fiir den Pflanzen
soziologen vorderhand nicht in Betracht kommen. Annaherungs- und 
gute Vergleichswerte gibt dagegen auch die von WIESNER eingefUhrte 
und heute meist verwendete photographische Lichtme13methode. Sie be
ruht auf der Schwarzung lichtempfindlichen Chlorsilberpapiers. V O'C"K 
und EDER-HECHT haben die WIESNERsche Methode ausgearbeitet. Der 
heute bevorzugte Graukeilphotometer von EDER-HECHT gestattet nicht 
nur die momentane Lichtintensitat, sondern auch Lichtsummen fiii be
stimmte Zeitabschnitte zu messen. Er wird mitsamt der Gebrauchs
anweisung und Zubehor von der Photographischen Industriegesellschaft 
Herlango in Wien (HauptstraBe 95) zu bescheidenem Preis geliefert. Ein 
registrierender LichtmeBapparat ist von LUNDEG!RDH konstruiert 
worden. 

Die Lichtintensitat wird gemessen, indem man das lichtempfindliche 
Normalpapier eine bestimmte Zeit der Belichtung aussetzt und die er
folgte Farbenanderung des Papiers mit einem Normalton vergleicht. 
Mit 1 bezeichnet man nach Vorschlag von BUNSEN und ROSCOE die 
Lichtintensitat, die notig ist, um auf dem Normalpapier die Farbe des 
Normaltones in 1 Sekunde hervorzurufen. 
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Die absolute Lichtstarke am Pflanzenstandort wird durch einen 
Bruch ausgedriickt, dessen Nenner die Zahl der Sekunden, die zur Er
reichung des Normaltones notig sind, angibt (1/5 = 5 Sekunden Belich
tungsdauer). 

Der relative LichtgenuB dagegen bezeichnet das Verhaltnis der 
Lichtstarke am Pflanzenstandort zur Intensitat des gesamten Himmels
lichtes bei gleichzeitiger Messung. Auch der relative LichtgenuB wird 
durch einen Bruch angegeben. Relativer LichtgenuB 1/3 bedeutet, daB 
die Lichtstarke am Pflanzenstandort 1/3 des Gesamtlichtes betragt. 

Die groBen und oft plotzlichen Schwankungen, welchen die Licht
intensitat unterliegt, haben zur Folge, daB absolute Messungen an be
stimmten Standorten oder in bestimmten Pflanzengesellschaften (mitt
lere Lichtsummen) nur dann brauchbare Wert,e liefern, wenn sie fort
laufend registriert werden. Zur Bestimmung des relativen Lichtge
nusses dagegen konnen auch gleichzeitig vorgenommene Einzelmessungen 
verwendet werden. Man hat sich denn auch zumeist mit vergleichenden 
Messungen begniigt. 

Die Messung der relativen Lichtstarke an zwei nahegelegenen Stand
orten, etwa in- und auBerhalb eines Waldes, mittels eines einfachen 
photographischen Belichtungsmessers, wie "Wynnes Infallible Exposure
meter", ergibt soziologisch ganz brauchbare Resultate. 

Lichtklimate. Es ist eine bekannte Tatsache, daB Schattenpflanzen 
siidlicher Gebiete oder der Ebene, weiter nordlich oder im Gebirge auch 
in vollig freier Lage gedeihen. Ihr LichtgenuB andert sich mit der geo
graphischen Breite und der Hohe. Lichtmessungen, die WIESNER an 
Betula alba, B. nana, Acer platanoides und anderen Arlen in Mittel- und 
N ordeuropa und in der Arktis vorgenommen hat, ergaben, daB das Mini
mum des Lichtgenusses von Siiden gegen Norden rapid zunimmt. Es 
betrug beispielsweise bei Acer platanoides in Wien 1/55, in Hamar (Nor
wegen) 1/37, in Drontheim 1/28 , in Tromso 1/5 , Hieraus schloB WIESNER, 
daB der Lichtanspruch einer Pflanze um so groBer ist, je mehr sie sich 
ihrer polaren Grenze nahert. Dabei ist allerdings nicht zu vergessen, daB 
durch die WIESNERSChe Methode mit der Helligkeitsstrahlung auch die 
Warmestrahlung gemessen wird. 

Das Lichtklima des hohen N ordens zeichnet sich durch groBe Gleich
maBigkeit der Lichtstarke aus. Die Intensitat der direkten Strahlung 
ist wegen des dauernd niedrigen Sonnenstandes verhaltnismaBig gering. 
Hingegen steigt die Bedeutung des zerstreuten Lichtes von Siiden nach 
Norden. 

Das starkste direkte Sonnenlicht im Vergleich zum diffusen wird in 
der Aquatorialzone erreicht, weshalb der Lichtfaktor gerade dort in 
hohem Gradevegetationsgestaltend einwirkt. In den Wiisten- und Steppen
gebieten der Subtropen ist das Gesamtlicht weniger stark, als man viel
leicht annehmen konnte (RUBEL 1910). Es beruht dies zweifelsohne auf 
dem relativ hohen Staubgehalt der Luft, die selten durch Regenfalle ge
reinigt wird. Dagegen erreichen hier die Lichtsummen wegen der geringen 
Wolkenbildung bedeutende Werte. Die mittlere Bewolkung betragt bei 
600 n. Br. 61 vH, bei 300 n. Br. 42 vH, am Aquator 58 vH, bei 300 S. Br. 



90 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

46 vH, bei 600 s. Br. 75 vH (ARRHENIUS in WIESNER 19lO). Noch besser 
gelangt die groBe Wolkenlosigkeit der ariden Gebiete durch Abb. 52 zum 
Ausdruck. 

Auch die extremen Lichtintensitaten der nebelfreien, ariden Gebiete 
sind nicht iibermaBighoch. EineSchadigung derWiisten-undSteppenge
wachse durch die Dauerbelichtung oder aber Lichtflucht ist daher nicht 
nachzuweisen. Die Schattenvegetation spielt hier iibrigens eine ver
schwindend geringe Rolle. 

Infolge der groBeren Durchlassigkeit der Atmosphare im Gebirge 
nimmt bei klarem Himmel das Gesamtlicht mit der Hohe zu, das zer
streute Licht jedoch abo Die hOchste tatsachlich beobachtete Licht-

~<2 
Bewolkungsgrade (1-10). 

Abb. 52. Mittlere jiihrliche Bew51kung. (Nach TESSEREINC DE BORT aus SZYMlilEWICZ.) 

stiirke, 2,083 Bunseneinheiten, wurde von WIESNER am Old Faithful im 
Yellowstonegebiet (iiber 2000 m) bei vollig wolkenlosem Himmel 
(Sonnenhohe 51047') gemessen. 

Schneeflecken erhohen den LichtgenuB der schneefreien Vegetation 
durch Riickstrahlung betrachtlich. Vom gefrorenen Schnee werden bis 
89 vH des Lichtes zuriickgeworfen (RUBEL 1908). Der starken Bewolkung 
im Hochgebirge ist es zuzuschreiben, daB trotz der Zunahme des direkten 
und Abnahme des zerstreuten Lichtes die der Vegetation zukommende 
diffuse groBer ist als die direkte Lichtmenge. 

Pflanzensozio1ogische Bedeutung des Lichtfaktors. Wie sich die 
Lebensprozesse der einzelnen Pflanzenarten innert bestimmter Licht
grenzen abspielen, so haben auch die Pflanzengesellschaften ihren be
stimmten LichtgenuB, abhangig von der Ortslage (geographische Breite, 
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Rohe ii. M., Exposition, Neigung, Uberdeckung), von der Stellung zu 
anderen Pflanzengesellschaften oder Pflanzenschichten (Beschattung 
durch hohere Vegetationsschichten), von der Vegetationsdauer und von 
der Dauer der schneefreien Vegetationszeit. 

Dnd wie den Belichtungsextremen entsprechend Reliophyten (Licht
pflanzen) und Skiophyten (Schattenpflanzen) unterschieden werden, so 
lassen sich auch licht- und schattenliebende Pflanzengesellschaften aus
einanderhalten. Reliophil sind aIle einschichtigen und die Oberschicht 
mehrschichtiger Gesellschaften der Gebiete mit schwacher oder maBiger 
Wolkenbildung, deren relativer LichtgenuB sich urn 1/1 bewegt. Skiophil 
sind die untergetauchte Wasservegetation, manche Gesellschaften der 
nordexponierten Abhange, der Felskliifte und Rohlen, die spat aus
apernden Gesellschaften nordischer und alpiner Schneeboden; sodann 
manche Epiphytengesellschaften und ganz allgemein die Unterschichten 
mehrschichtiger Pflanzengesellschaften, deren Lichtbediirfnis von oben 
nach unten abnimmt. Auch unbelaubte Oberschichten sind imstande, 

0 
groBere Lichtmengen abzuhal- 'X 
ten. So maB WIESNER (1907, 70 

S. 69) am 27. Marz (12 Dhr) 60 

im Schatten der unbelaubten 
Baume eines Mischlaubwaldes 
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bei Wien 0,166 Bunseneinheiten, 
wahrend das Gesamtlicht in 30 

vollig freier Lage 0,712 Ein- 20 

heiten betrug. Die Rolle des 
Lichtes im Walde hat CIESLAR 
(1904) eingehend studiert. Abb. 53. Abnahme des relativen Lichtgenusses in 

Prozenten im Birkenwald und im Buchenwald bei 
der Laubentfaltung. (Nach HUECE:, 1926.) Die Jahreslichtkurve ver-

lauft unter einem immergriinen 

! 

Laubdach ziemlich gleichmaBig, wogegen in mehrschichtigen Fallaub
gesellschaften auf eine die Bodenschicht begiinstigende lichtreiche Friih
jahrszeit (Corydalis-Scilla-Aspekt) eine lichtarme Zeit folgt, dem Roch
stand der Belaubung entsprechend. 1m Buchenwald und anderen stark
schattenden Fallaubgesellschaften steht der jahrliche Vegetationsrhyth
mus im engsten Zusammenhang mit dem Verlauf der Lichtkurve. 

Uber den Gang des relativen Lichtgenusses im Buchen- und Birken
wald Brandenburgs wahrend der Rauptvegetationszeit unterrichtet 
Abb.53. 

Das relative Lichtminimum, d. h. der LichtgenuB der am schwachsten 
belichteten, aber noch assimilierenden Blatter halt sich unter gleicher 
geographischer Breite innert enger Grenzen, nimmt aber polwarts abo 
Es liegt bei der Larche bei 1/5 , bei der Buche bei 1/60-1/80 des Gesamt
lichtes im Freien. Nach RESSELMAN (1917) ist das Lichtbediirfnis von 
Baumen schlechter Boden hoher als solcher, die auf gutem Boden 
stocken. 

Das relative Lich tminim urn wird zum entscheidenden Faktor beim 
Kampf zwischen Pflanzengesellschaften verschiedenartiger Lichtan
spriiche. Zahlreiche Beispiele hierfiir bietet die forstliche und die pflan-
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zensoziologische I~iteratur. In der Regel faIlt der Baumschicht, die das 
groBte relative Lichtminimum ertragt, der Endsieg zu. 1m groBten Teil 
von Mitteleuropa bildet Fagus silvatica die siegreiche Baumschicht, in 
den Gebirgen Picea excelsa, in Siideuropa Quercus ilex, alles Arten mit 
hohem Lichtminimum. 1m mittleren Teil der Vereinigten Staaten (Min
nesota) triumphiert der am starksten schattende Abies balsamea-Picea 

b 
c 
d 

e 

canadensis-Wald als klimatischer 
Klimax im Kampf der Pflanzen
geseIlschaften. Die dem relativen 
Lichtminimum genaherte relative 
Lichtintensitat in verschiedenen 
Waldtypen Minnesotas ist von LEE 
(1924) graphisch dargestellt worden 
(Abb.54). Die Anordnung der Wald
typen nach der Lichtintensitat ent

o 'v"l:o JI10 "Ito slto 810 0 v 10 il/10 spricht im groBen Ganzen auch ihrer 
Abb.54. RelativeLichtintensitat in verschic- Sukzessionsfolge. 

denen Waldtypen Minnesotas. 
a. Pim,s Ban7csiana-Wald. b. Pinus resi- BROv\'N (1919) studierte die Be-
nosa-Wald. c. Pinus strobus-Waldo d. Pinus . • 
resinosa-Jnngholz. e. P. Ban7csiana Jung- deutung des Lichtfaktors bei der Ge-
holz. f· Acer-1'ilia-Que1"C,,"-Mischlaubwald. nese der Pflanzengesellschaften auf 

y. Abies-Picea-Wald. (Nach LEE.) 
den Philippinen; MAc LEAN (1919) 

fiihrte im siidbrasilianischen Urwald aufschluBreiche Lichtmessungen 
durch·. Die Lichtverteilung im geschlossenen Urwald ist sehr ungleich. 
Wahrend der LichtgenuB unter dem mehrschichtigen Vegetationsgewolbe 
durchweg 1/140 betrug, erhieIten Sonnenflecken bis I/S Licht. Am meisten 
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Abb. 55. Jjchtintensitiltskurvc bei verschiedener Wassertiefe und Assoziationsvertcilung im 
Esthwaite Water, England (A. Litorelletum, B. lJcIyriophyllwn alterniflorum-Assoz., 

C. IsoetetUln, D. Nitella flexiUs-Assoz.). (Nach PEARSALL.) 

schattet die Strauchschicht, deren harmonisches Blattmosaik das Licht 
vollstandiger ausniitzt als die zur Hauptsache aus Mimosaceen be
stehende Baumschicht. 

1m mitteleuropaischen Wald sind bliihende Pflanzen noch bei 1/90 , 

fruchtende bei 1/160 relativer I .. ichtstarke nachgewiesen worden (KASTNER), 
wogegen sterile und Keimpflanzen in Hohlen noch mit viel geringeren 
Lichtmengen vorlieb nehmen. Moose gehen bis 1/2000 (Leskeella), Algen 
(Gloeocapsa-, Protococcus-Arten) bis etwa 1/2500 . Adiantum capillus veneris 
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ist von MORTON (1927) in den Quarnerohohlen beil/1700 r.L. vorgefunden 
worden. Dabei scheinen hohe Temperaturen das mangelnde Licht einiger
maBen ersetzen zu konnen. 

Ausgesprochene Lichtgiirtelung zeigt die untergetauchte Wasservege
tation an Seeufern und Meereskiisten (s. S.297). 

1m englischen Seendistrikt hat PEARSALL die Lichtgiirtelung der 
hOheren Wasserpflanzengeseilschaften verfolgt (Abb.55). 

Die schwachste Belichtung ertragt hier die Nitella /lexilis-Assoziation. 
Einen besonderen LichtmeBapparat fiir Messungen unter Wasser hat 

LINSBAUER (1905) konstruiert. Er steilte damit in klaren Gebirgsseen 
in 1 m Tiefe 19 vH, in 5 m Tiefe noch 1,4 vH des AuBenlichtes fest. 

Sehr geringe Lichtmengen erhalten die Pflanzengeseilschaften der 
Schneeboden, die auch im Winter schneefreien Windeckengesellschaften 
und die gleichfalls dauernd schneefreien Felsspaltengesellschaften des 
Potentillion caulescentis, Androsacion multi/lorae usw. dagegen sehr hohe. 
Nach den Untersuchungen von RUBEL (1912) am Berninahospiz (2300 m) 
ist die alte zusammengesunkene Schneedecke sehr wenig lichtdurchliissig; 
aber selbst der lockere, pulverige, frischgefallene Schnee liiBt hochstens 
1/2000 des Gesamtlichtes bis zu 50--80 cm Tiefe eindringen. Gesellschaf
ten wie das Salicetum herbaceae oder das Polytrichetum sexangu,zaris, die 
erst im Juli ausapern,haben somit einen sehr geringen jahrlichen Licht
genuB. Wenn trotzdem auch unter metertiefen ausdauernden Schnee
lagen ein Ergriinen der Laubsprosse stattfindet (s. BR.-BL. 1913), so er
hebt sich die Frage, ob nicht die Moglichkeit der Chlorophyllspeicherung 
gegeben ist. 

3. Wasser. 
Das Wasser ist der machtvolle Mittler, der die Nahrstoffe des Bodens 

beweglich und damit der Vegetation erst zuganglich macht. Mehr als 
aile iibrigen Standortsbedingungen beeinfluBt das Wasser die innere und 
auBere Gestaltung der Pflanzenorgane, deren Zusammenwirken die Phy
siognomie der Vegetation bestimmt. 1m GroBen regiert die Feuchtig 
keit die Vegetationsgliederung innerhalb der durch das Warmeklima ab
gestuften zonalen Grenzen; im Kleinen ist ihr die ortliche Ausbildung 
und Anordnung der Pflanzengesellschaften untertan. Selbst gering
fiigige Anderungen in der Wasserversorgung zeichnen sich scharf in der 
Vegetationsdecke abo 

Ais klimatischer Standortsfaktor ist die Feuchtigkeit durch Menge, 
Dauer lmd zeitliche Verteilung der fliissigen und festen Niederschlage 
und durch den Wasserdampfgehalt der Luft gegeben. 

Die Bodenfeuchtigkeit solI im Zusammenhang mit den edaphischen 
Faktoren besprochen werden. 

a) Die atmosphltrischen NiederschUlge. 
Der Wasserhaushalt der Vegetation bezweckt den Ausgleich zwischen 

Wasseraufnahme und Verdunstung, zwischen Absorption und Tran
spiration. Der Wasserbedarf wird zur Hauptsache durch Regen und Tau 
gedeckt, die den Wasserdampfgehalt der Luft in fliissiger Form nieder-
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schlagen. Reiffrost und Hagel wirken wohl nur gelegentlich vegetations
schadigend. Anders der Schnee, dessen wichtige vegetationsgestaItende 
Rolle in den kaIten und kiihl-gemaBigten Gebieten der Erde erst seit 
wenigen J ahrzehnten richtig gedeutet wird. 

a) Regen. 
Die jahrliche Regenverteilung ist neben der Warmeverteilung aus

schlaggebend fiir den allgemeinen Charakter und die Periodizitat der 
Vegetation. J e anhaltender und intensiver die Trockenheit des Klimas, 
desto offensichtlicher das Bestreben der Vegetation, die Hauptentwick
lung den Regenzeiten anzupassen. In Europa macht sich der Gegensatz 
zwischen dem scharf periodischen Regenklima der Mittelmeerlander und 
dem ausgeglichenen Regenklima des atlantischen Gebietes, mit seinen 
iiber das ganze Jahr verteilten Niederschlagen im Vegetationscharakter 
besonders geltend. Hier immergriine, iippige Wiesen, Ericaceenheiden, 
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Abb. 56. Periodizitilt des mediterranen, atlantis chen und mitteleuropaischen Regenklimas. 

Ginstergebiische (Ulex, Sarothamnus, Genista), dank der standigen Feuch
tigkeit ununterbrochen assimilierend, dort, im Bereich des Mittelmeer
klimas, mit einer durch Sommer- und Winterruhe getrennten Friihlings
und Herbstvegetationszeit die stumpfen Farben diirrer Hartlaub- und 
Therophytenvegetation (Abb. 56). Gegen Osten und Siiden flieBen 
Herbst- und Friihlingsregenzeit zu einer Herbst- und Winterregenzeit 
zusammen (Siiditalien, Nordafrika). 

Mit der Annaherung an die machtigen Wiistentafeln der afrikanisch
asiatischen Landmasse verscharft sich die Sommerdiirre, und die Winter
regen werden sparlicher. Um so enger sind Erwachen und Abwickelung 
des Jahreskreislaufes der Vegetation mit dem Eintritt und der Dauer der 
Winterregen verkniipft. 1m Wiistengiirtel, an den Grenzen des Lebens, 
verharren einzelne halophile Chamaephyten und ephemere Therophyten 
jahrelang in Trockenstarre, urn urplotzlich nach befruchtendem Regen 
zu neuem Leben zu erwaphen. 

Gegensatze im Regenklima. Die scharfsten Vegetationsgegensatze 
bieten quer zu den Regenwinden streichende, hohe Bergketten. Die 
Regenseite fangt die Kondensationsniederschlage ab; im Regenschatten 
liegt ein Niederschlagsminimum. Die Limagne im Regenfang der Monts-
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Dore d'Auvergne, die Oberrheinische Tiefebene diesseits der Vogesen, die 
Ostabdachung des skandinavischen Gebirgsschildes sind relative Trok
kenoasen im Regenschatten. Zwischen zwei ausgepragten Maxima liegt 
das durch seine eigenartige Trockenvegetation ausgezeichnete Regen
minimum der tiefen inneren Alpentaler. 

Wer je zwischen Bern und Domo d'Ossola oder zwischen Bozen und 
Bregenz die Alpen durchquert hat, dem ist sicherlich der scharfe Wechsel 
in Erinnerung, der sich beim Eintritt und beim Verlassen der groBen 
zentralalpinen Langstiiler vollzieht. In den nebelreichen AuBenketten, 
dies- und jenseits, feuchtigkeitsstrotzende Buchen- und Mischlaubwalder 
mit reicher epiphytischer Flechten- und Moosvegetation, den beiden 
Regenmaxima entsprechend. 1m Inneren (Wallis, Vinschgau, Unterenga
din) dagegen schiittere Kiefernforste, Juniperus-Gestriippe und steppen
artiger, sonnverbrannter Trockenrasen, iiberspannt vom azurnen Himmel 
der Zentralalpen. 

Von iiberwaltigender Wucht ist der plOtzliche Ubergang aus dem 
schneereichen Zedern- und Eichengiirtel am regenfeuchten Westhang des 
Mittleren Atlas in die iiberhitzte, sonnenflimmernde Wiistensteppe der 
oberen Moulouya. Innert weniger Stunden durchmiBt man zwei Welten. 
Noch gewaltigere Gegensatze im Regenklima bietet freilich der Himalaya. 
Dort treten aber auch die Hohenunterschiede modifizierend hinzu, und 
die Entfernungen sind ins Riesige gesteigert. 

Regenverteilung auf engem Raum und Pfianzengesellschaften. 
PUllkte mit gleicber Regenmenge werden durch Regenlinien (Isohyeten) 
verbunden. Beim Studium der Verbreitung einzelner bezeichnender 
Arten und Pflanzenkolonien hat es sich herausgestellt, daB ihre Grenzen 
innerhalb eines kleineren, klimatisch gleichartigen Bezirkes in auffalliger 
Weise mit bestimmten Regenlinien zusammenfallen. So bleiben die be
zeichnendsten Kolonien sarmatischer Arten der Alpenkette (mit Carex 
stenophylla, C.8upina, Kochia prostrata, Astragalus austriacus, A. exscapus, 
A. vesicarius, Seseli varium, Dracocephalum austriacum, Achillea tomen
tosa uf;!w.) und die Trockenrasengesellschaften von Festuca vallesiaca, Poa 
concinna, Stipa capillata, Carex supina (meist handelt es sich hier um 
scharfgepragte Assoziationen) ausschlieBlich auf die extremen Trocken
zentren mit 55-70 cm Jahresregen beschrankt. Nach der Verbreitung 
der genannten Gesellschaften lassen sich die Regenminima im Innern der 
Alpen gut abgrenzen. 

Ahnlichen Zeigerwert haben fiir die Nordschweiz und Siiddeutscb
land einige sarmatische Arten der Eichengeh6lze und des Xerobrometums. 
Das Xerobrometum erecti mit seinen charakteristischen Begleitern baIt 
sich hier streng an das Gebiet mit 700-900 mm Jahresregen. Nur all 
edaphisch besonders begiinstigten Standorten, an trockenen Siidbangen 
auf durchlassigem Jurakalk, iiberschreitet die Assoziation ausnahmsweise 
die Regenlinie von 900 mm. 

Bei 900-1300 mm Jahresregen tritt an Stelle des Xerobrometums im 
nordlichen Alpenvorland allenthalben das verwandte, aber mesophilere 
Mesobrometum, wie es von SCHERRER (1921) und W. KOCH (1926) ge
zeichnet worden ist (s. Abb. 57). 
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Regenmessung. Die Charakterisierung der Regenklimate gehi::irt zu 
den Aufgaben der Wetterwarten. Gemessen wird die tagliche Nieder-

a If.::J S' ! tI/ a If '" '" a q 0 

schlagsmenge, sodaJ3 auBer den Monats- und Jahresmitteln auch die bio
logisch hi::ichst bedeutsame Zahl der Regentage (Tage mit mehr als 1 mm 
Niederschlag) und ihre jahreszeitliche Verteilung gegeben ist. BloB die 
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Gesamtsumme der jahrlichen Niederschlage wird in unbewohnten 
Gebieten, besonders im Hochgebirge, durch Regensammler (Totalisato
ren) ermittelt. Das umfangreiche AuffanggefaB mit Windschirm wird 
mit 6 kg Chlorkalzium in Losung beschickt, um ein Gefrieren der Nieder
schliige zu verhindern. Eine diinne Olschicht dariiber ausgegossen unter
bindet die Verdunstung. So geniigt einmalige jahrliche Leerung und Mes
sung. Diese Totalisatoren leisten gleichzeitig als Flugstaubsammler wert
volle bodenkundliche Dienste (s. S. 150). Die Aufstellung von Regen
sammlern in hohen Lagen der Pyrenaen und der Alpen hat die wicbtige 
Tatsache zutage gefOrdert, daB die Niederschlagssummen im Gebirge bis 
in groBe Hohen standig zunehmen. 

Zur Messung der, verschiedenen Pflanzengesellschaften und Vegeta
tionsschichten tatsachlich zukommenden, Regenmengen miissen Regen
messer an moglichst verschiedenen Stellen innerhalb bestimmter Pflan
zengesellschaften allfgestellt werden. In mehrschichtigen Gesellschaften, 
deren Oberschichten einen Teil des gefallenen Regens zuriickhalten, sind 
Messungen in der Bodenschicht hart am Erdboden und, falls angezeigt, 
auch in der Kraut-, Strauch- und Baumschicht vorzunehmen, um die 
regenzuriickhaltende Fahigkeit der einzelnen Schichten zu bestimmen. 
Das die Baumstamme entlang abflieBende Regenwasser, fUr die Wasser
belieferung der Epiphytenvegetation von Bedeutung, kann mittels ge
e~gneter AuffanggefaBe gemessen werden. 

Regendauer. Schwerer alsAngaben iiber die Regenmenge sind solche 
iiber Art und Dauer des Regens zu erlangen, obschon sie ".ichtige An
haltspunkte zum Verstandnis der Vegetationsverhaltnisse bieten. Die 
gleiche absolute Regenmenge ist ja okologisch von ganz verschiedener 
Wirkung, je nachdem sie inned weniger Stunden !tIs Platzregen oder als 
feiner Dauerregen zur Erde gelangt. 

Das Gebirgsspalier am Nordrand des Mittelmeerbeckens erhalt ge
waltige Regenmengen (Valleraugue [350 m] 1657 mm, Locarno [210 m], 
1940 mm, Tolmezzo 2420 mm, Crkvice in der Bucht von Cattaro 4640 mm 
jahrlich). Sie fallen zur Hauptsache in heftigen. Giissen, die gelegentlich 
die Regenmesser zum Uberlaufen bringen, so daB dann die Regenmenge 
schatzungsweise angegeben werden muB. So verzeichnete Lassalle in 
den Siidsevennen am 26. September 1907 traurigen Gedenkens 400 mm 
Regen, das hochste Tagesmaximum fiir Mittel- und Siidwesteuropa! Aber 
trotz diesem zeitlichen UbermaB anNiederschlagen bietet die Vegetation 
der Siidsevennen vielfach xerische Ziige; ausgedehnte Cistus-Gebiische und 
die hartlaubige Quercus ilex-Macchie bekleiden die Bergflanken bis 
zu 800 m Meereshohe. Die jenseitige westliche Sevennenabdachung da
gegen, mit weit geringerem Jahresniederschlag tragt mesophile Fallaub
walder und iippig griinende Wiesen. Die Sommerdiirre ist hier schwach 
ausgepriigt, da sich die Zahl der Regentage gegeniiber den mediterranen 
Talern verdoppelt und feine Dauerregen vorherrschen. 

Wirkung der Platzregen. Heftige Regengiisse wirken nachteilig 
durch Verschwemmung der Feinerde und Verschlammung des Bodens. 
Die Besiedlung einmal bloBgelegter, selbst nur schwach geneigter Boden 
wird verunmoglicht oder doch erschwert. Der Samenanflug, soweit er nicht 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 7 
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von den Sturzregen weggewaschen wird, keimt schlecht auf dem erde
und humusarmen Verwitterungsboden, und da die Samlinge nicht nur 
der Verschwemmung, sondern auch intensiver Hitze und Austrocknung 
ausgesetzt sind, gelingt es schon im warm gemal3igten Klima nur wenigen, 
sich zu halten. 

Besonders auffallig und weit verbreitet sind pflanzenarme Abspii
lungshange aber in den semiariden Gebieten; am Mittelmeer und in den 

Abb. 58. Abspiilung der Vegetationsdecke durch Regen (Aptienmergel des Oued Cheinour, Provo 
Constantine). Einige Oleanderbiische als Relikte. (Anfn. F. DAGUIN.) 

Westalpen spielen nackte, wie gescheuert aussehende Mergelhange 
im Landschaftsbild eine nur zu hervorstechende Rolle (Abb.58) . Die 
physikalisch-chemische Beschaffenheit des offen zutage tretenden Unter
grundes setzt der direkten Anpflanzung von Holzgewachsen auch im 
Waldklima uniiberwindliche Schwierigkeiten entgegen. Bekannt und ge
fiirchtet sind in dieser Hinsicht die blaugrauen Mergel des Aptien der 
Siidwestalpen und Nordafrikas, die Miozan- und Eozanmergel (Abb. 59) 
und die permischen Mergel des Languedoc. Das Studium dieser Regen
erosionserscheinungen und die Bemiihungen zur Einschrankung ihrer ver-
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heerenden Wirkung ftihren ganz von selbst zur Unterscheidung und Grup
pierung der dynamisch-genetisch wichtigen Pflanzenarten, die tells der 
Erosion verzweifelten Widerstand leist-en, teils als erste Pioniere der 
Vegetation die Wiederberasung einleiten (Abb.59). 

Abb.59. Abbau der R08ma1"im,s-LithospermU1" f,·utico8urn-Assoziation. Durch Platzregen bloC
gelegtes Wurzelwerk von Rosma"inus, Genista scorpi1ts und Lavandula latifolia. 

(Aufn. BR.-BL. und P. KELLER.) 

(J) Tau. 
Der Tau sorgt fiir die Wasserbelieferung der Kryptogamen, nament

lich in Gebieten mit sparlichen Niederschlagen. 
PLANTEFOL (1927) hat die Tauaufnahme der Moospolster von Hylo

comium triquetrum experimentell untersucht. Er fand im August und 
September nach regenlosen Nachten eine Steigerung des Wassergehaltes 
der Polster bis auf 100 vH des Trockengewichtes, nachdem der Wasser
gehalt am Vortage 20-30 vH betragen hatte. In der subalpinen Stufe 
bei Lus-Ia-Croix-Haute stieg der Wassergehalt nach starkem Taufall auf 
233 vH des Trockengewichtes, um am Abend desselben Tages auf 87 vH 
zuriickzugehen. Diese Zahlen zeigen auch den Wert einer Unterschicht 
aus Moosen als Verdunstungsschutz des Bodens. 

VOl,KENS (1887) sieht im Taufall die Lebensbedingung der kurz
dauernden Friihjahrsvegetation in der Lybischen Wiiste. Die Bedeutung 
des Taufalles gegeniiber dem Regen liegt vor aHem in seiner Regel-
maBigkeit. 

1') Schnee. 
1m warmtemperierten Klima schadigend durch Schneebruch, dem 

namentlich die immergriinen Lauhholzer ausgesetzt sind, aber als Wasser-

7* 
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speicher geschatzt, steigt die Bedeutung des Schnees als Standortsfaktor 
polwarts und im Gebirge gipfelwarts. In del' hochalpinen Stufe und im 
hohen Norden riickt del' Schnee in die Reihe del' entscheidenden Grenz
faktoren, die dem Vordringen der Vegetation Halt gebieten. 

Die autokologische Wirkung des Schnees hat SCHROTER (192:3, 
S. 113) unter Verwertung del' einschlagigen Literatur besproehen. Aus
fUhrliche Angaben hieriiber geben aueh TH. C. E. FRIES (1913) und 
BRAUN -BLANQUET (191:3). SCHROTER gruppiert die Wirkungen des Schnee
faktors nach seinem Nutzen odeI' Schaden fiir die Pflanzenwelt. 

Er unterscheidet giinstige Wirkungen: Schutz VOl' Austrocknung 
und Kalte und zu friihem Treiben, Warmhalten des Bodens, Begiinsti
gung del' Friihlingsflora, Erhohung del' Sonnentemperatur durch Reflex
wirkung, diingende Wirkung des niedergeschlagenen Staubes, Wasserver
sorgung durch Schmelzwasser, glatte Schleifbahn fiir Samenverbreitung. 

Schadliche W ir kung en : Schleifpulver fiir Windschliff, Bildung 
einer kalten "Gefahrzone" an del' Schneeoberflache, Verkiirzung del' 
Vegetationszeit durch zu lange dauernde Schneebedeckung, mechanische 
Schadigung, AbreiBen del' Grasnarbe, Begiinstigung der Solifluktion. 

Den nachteiligen Wirkungen waren noch anzufiigen: Deformation del' 
Holzpflanzen durch Schneedruck und Schlleebruch sowie physiologische 
Schaden, die in einer Herabsetzung del' Vitalitat, namentlich del' hoch
wiichsigen Holzgewachse, besteht. 

LAKARI (1920) steUte an den Fichten finnischer J!'orste als Folge del' 
Schneeschaden eine Verminderung des jahrlichen Zuwachses und Ab
nahme del' Zapfen. und Samenproduktion fest. 

Zu den schadigenden Wirkungen gehOrt ferner die Begiinstigung ge
wisser Parasiten durch Schneelagerung: Del' parasitare Pilz Herpotrichia 
nigra (Sphaeriaceae) umspinnt die Zweige von Pinus montana und J~lni
perus nana in schneereichen Vertiefungen mit einem schwarzbraunen, 
schmierigen Myzelgewebe und bringt ganze Bestande zum Absterben, 
wahrend die hart nebenan wachsenden, weniger lange schneebedeckten 
Straucher nicht odeI' nur wenig leiden. 

In finnischen Schneeschadengebieten treten eine Reihe von Pilzpara
siten (VOl' aHem Fomes- und Fomitopsis-Arten; auch Trametes pini) nicht 
selten geradezu verheerend auf. LAKARI (1920) hat die Schneescharlen 
in Waldern eingehend studiert und gibt auch eine Aufzahlung del' be
ziiglichen Forstliteratur. 

Schneeschiitzlinge, Schneefliichtlinge. In schneereichen Gebieten 
kann man, nach imem Verhalten zur Schneedecke als Standortsfaktor, 
zwei extreme Artengruppen auseinanderhalten: Schneeschiitzlinge (chio
nophile Arten), die nur unter einer betrachtlichen, lange andauernden 
Winterschneedecke vorkommen, und Schneefliichtlinge (chionophobe 
Arten) , die langere Schneebedeckung scheuen. Nul' wenige Arten sind 
mehr odeI' weniger indifferent gegeniiber del' Schneehedeckung und kom
men sowohl an standig schneefreien, als auch an lange schneebedeckten 
Standorten fort (Poa alpina, Agrostis rupestris, Carex nigra in den Alpen). 

Die Chionophobie odeI' Chionophilie beruht zur Hauptsache wohl in 
del' groBeren odeI' geringeren Widerstandskraft del' Arten gegen Kalte 
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und Trockenheit, sowie, bei den Ohionophilen, in der Fahigkeit, ihre Ent
wicklung bei fast volligem LichtabschluB unter der Schneedecke zu for
dem und nach der Schneeschmelze Bliite und Fruchtreife innert weniger 
VVochen abzuwickeln. 

Die schadigende VVirkung kiinstlicher Schneefreiheit auf die Vegeta
tion einer fUr gewohnlich mehrmonatig schneebedeckten Triset'um fla
vescens-VViese bei 1240 m ii. M. hat GRISCH (1907) untersucht. Der kimst
lich schneefrei gehaltene Rasenfleck zeigte nicht nur eine rasche Ver
schiebung im Mengenverhaltnis der Arlen, sondem auch die Stoffpro
duktion war bedeutend herabgesetzt. Die Zahl der Keimlinge betrug am 
22. Mai nur 17 im schneefreien, gegeniiber 104 im QuadratfuB des dauernd 
schneebedeckten Rasenfleckes. 

Da die Samen der Alpenpflanzen teilweise schon im Verlaufe des Spat
herbstes und VVinters keimen und viele Arten ohne autonome VVinterruhe 
mit griinen Trieben iiberwintem oder doch leicht zum Treiben zu be
wegen sind (s. BR.-BL. 1913, S. 45-52, RUBEL 1926), ist gerade in den 
Hochalpen die Bedeutung des Schnees als Kalte- und Verdunstungs
schutz offensichtlich. 

VVOEIKOFF (1889, S.14) hat in Petersburg am 10. Marz 1888 folgende 
Temperaturen gemessen, die die Kalteabnahme mit der Schneetiefe be
leuchten: 

Lufttemperatur -170 C; Schneeoberflache -150 C. 1m Schnee bei 
5 cm Tiefe -11,30 , bei 12 cm -9,20 , bei 23 cm -8,40 , bei 42 cm -3,00 , 

bei 52 cm -1,60 C. 
Unter einer 1-2 m tiefen Schneedecke ist der Erdboden in den Alpen 

selten gefroren, weshalb denn auch zahlreiche Arten unter dem Schnee 
fortwachsen und einige sogar aufbliihen. Soldanella alpina und S. pu
silla wurden unter bis 0,5 m dicker Schneeschicht bliihend gefunden; 
ebenso Crocus vernus, Scilla bifolia und Saxifraga oppositifolia (BR.-BL. 
1913) und in Osteuropa Scilla sibirica (KELLER 1927). Am 22. Januar 
1904 zeigten in der Malixeralp bei Chur (1700-1800 m) unter 50-120 cm 
Schnee (Boden feucht, nicht gefroren, Temperatur 00 ; Lufttemperatur 
120 0) folgende Arten frischgriine, turgeszente Laubblatter: Luzula multi
flora, Potentilla aurea, 8ieversia montana, Trifolium Thalii, Pirola minor, 
Vaccinium myrtillus, Soldanella alpina, Gentiana Kochiana, Ajuga pyra
midalis, Galium pumilum, Homogyne alpina, Hieracium alpimtm. 

Schneedecke und Pflanzengesellschaften. Die Vegetation der 
Hochalpen und des Nordens kann nach ihrem Verhalten zur Schnee
dauer in ein einfaches Schema gebracht werden. Ansatze hierzu sind in 
Skandinavien zuerst von VESTERGREN (1902), namentlich aber von 
TH. C. E. FRIES (1913) gemacht worden. Auch in den mitteleuropaischen 
Hochgebirgen stehen ausgesprochen schneescheue "VVindecken"-Gesell
schaften (Loiseleurietum cetrariosum, Trifidi-Distichetum, Elynetum, Ca
ricetum jirmae usw~) den schneeschutzfordemden "Schneeboden"-Gesell
schaften gegeniiber. Die schneescheuen Gesellschaften sind durchwegs 
auch windhart. Zwischen diese okologisch grundverschiedenen Typen 
schieben sich die mehr oder weniger schneeschutzbediirftigen Assozia
tionen (Curvuletum, Festuceturn Halleri usw.) ein. 
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Polytrichetnm) sexan(lul,a,l'i8 
(Schneedauer 81/.-91/ 2 lIionate) 

~ = Salicet",n he1'baceae 
(Schneedauer 8- 9 Monate) f; ... ·.·.·3 = Gnaphali'll1n 8upinu11Z-Fazies 

• • • • (Schneedauer 8- 9 Monate) 
~ = Ourvuletu,1}'1., 

(Schneedauer 7- 8 Monate) IW!J = Loisel eurietum cet1'arioBtlJn 
(dauernd schneefrei) 

Abb.60. Topographische Anordnung einiger 
Assoziationen mit verschiedener Schnee be
deckung in der Alp Farur, Graubiinden 
(2350 m). (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

-- ----

Schnee bodengesellschaften. Die 
Schneebodengesellschaften nehmen mit 
del' kul'zesten Vegetationszeit vorlieb; 
sie sind befahigt, 8 bis 11 Monate in 
Lethal'gie zu vel'harren. Ja, es gibt 
Fazies del' Polytrich1lm sexangulare
Assoziation, die in schneel'eichen ,Tahl'en 
ubel'haupt nicht ausapern. 

1m nol'dskandinavischen Hochge
birge sind nach FRIES die Phippsia 
algida- und die Anthelia nivalis-Asso
ziation Gesellschaften extremer Schnee
boden. Sehr langdauernde Schneebe
deckung ertragen die Ranunculus glaci
alis- und die R. nivalis-Wiese, sowie die 
lebermoosreiche Salix herbacea-Asso
ziation. Die Schneebodengesellschaften 
del' Alpen gliedern sich in drei floristisch 
abweichende Assoziationsverbande: 

das Arabidion coeruleae, auf kalkreichen 
Schnee boden, eine ausgesprochen basiphile 
Gesellschaft, 

das Androsacion alpinae, aufkalkarmem 
Verwitterungsschutt (PH 6,4-4,7), eine azi
diphile Gesellschaft des ma13ig feuchten 
Grobschuttes, 

das Salicion herbaceae, auf kalkarmem 
Feinschutt, Gletscherschlamm und standig 
durchfeuchtetem Hum us boden mit beginnen
der Podsolierung (PH 6,5 bis 4,6), gleichfalls 
azidiphil. 

Betrachtliche Ausdehnung erlangt 
im oberen Gurtel del' alpinen Stufe das 
Salicion herbaceae, schon von OSWALD 

(i.- - _ _ 

-- " 

Abb. 61. Anordnung der Assoziationen nach der Dauer der Schneebedeckung am Minorjoch, Rernina, 
2450 m in NW-Eposition. a.Winterschneedecke; b. Schneerest am 21. VII. 1927. 1. Po/yt?'ichet1tJn 

sexanguZa.ris, 2. Normalfazies-, 3. Gnapkali21Jn 8It1Jinum-, 4. Ligu8tfum 1Ilutellina.-Fazies des 
8alicet'lult he1'ba.cea.e, 5. OaricetuIIL cUl'vula,e. 
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HEER (1836) unter dem treffenden Namen "Schneetiilchen" kurz ge
zeichnet, das seit jeher als Prototypus der alpinen Schneeboden gilt. 

Dieser Verband spaltet sich in mehrere Assoziationen und viele Fa
zies, welche abweichende Anspriiche an die Lange der schneefreien Vege
tationszeit stellen (Abb. 60, 61). Das Salicetum herbaceae verlangt eine 
mittlere Aperzeit von 21/2-4 Monaten. Das Polytrichetum sexangularis, 
eine Laub- und Lebermoosgesellschaft, begniigt sich mit 11 / 2-3 Monaten 
Schneefreiheit, vermag aber auch ausnahmsweise mehr als 1 Jahr unter 
der Schneedecke auszu
halten. In den Anfangs
phasen der Assoziation auf 
Rohboden stellen Anthe
lia Juratzkana, Gymno
mitrium varians, Dicra
num falcatum und Pohlia 
commutata die Erstbesied
ler. In ihren Poistern 
setzt sich gern Polytrichum 
sexangulare fest und kann 
schlieBlich die Vorherr
schaft erlangen. Unsere 
Abbildung zeigt dieArten
verteilung eines solchen 
lnitialstadiums des Poly
trichetum sexang1.llaris aus 
den Ratischen Alpen. 

Die Pioniere der 
Schneetalchenassozia ti

onen an den auBersten 
Grenzen des Lebens haben 
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sich auf mannigfache 1 Blil 1 
Weise der kurzdauernden 
V egeta tionszeit angepaBt 1-: -:.;·1 
und verkorpern daher eine 

= Anthelia Juratz- ('ii"i('i('iI = Pohlia co",,,,utata 
lcana~ 

= PolyM'ich"", I 1 = Dim'an"", 
8emangula"e -- falcatwn 

Sm = Samifra(Ja 8tellari8 Sold, = Soldanella pU8illa 
o = Oera8tiu", cera8tioide8 Al = Alicularia geo8cypha auch okologisch scharf 

. h L b Abb. 62. Initialstadium del PoZ1jI;richmn 8emanguZare-
gezelC nete e ensge- Schneebodengesellschaft am Macimsee (2640m, Engadin) 
meinschaft. Danerquadrat 1 qm. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

Die wichtigsten Anpassungen sind: 
1. Weitgehende Vorbereitung und Entwicklung der Laub- und Bliitensprosse 

unter der Schneedecke. AIle Moose und die meisten Bliitenpflanzenl iiberwintern 
am Grunde der tiefen Schneelager mit griinen Trieben. 

2. Vegetative Vermehrung durch Kriechsprosse (bei Luzula spadicea, Salix 
herbacea, Arenaria biflora, Oerastium cerastioides, Alchemilla pentaphyllea, Vero
nica alpina). 

3. Dichtrasiger oder horstformiger Wuchs mit peripherem Ausbreitungs
vermogen. Einjahrige fehlen. 

4. AuLlerste Einschrankung der vegetativen Sphare. Die Schneetalchen
pflanzen sind die Pygmaen der Alpenflora. Akzessorische LaubsproLlbildung ist 

1 Arenaria biflora, Oerastium cerastioides, Oardamine alpina, Soldanella spec., 
Gnaphalium supinum usw. 
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unterdruckt, die Fortpflanzungsenergie aufs hochste angespannt; auf winzigem 
Stengel sitzt der abschlie13ende Bliitenstand. Cardamine alpina, Ranunculus 
pygmaeu8, Soldanella pusilla, S. minima, Gnaphalium supinum sind die kleinsten 
Vertreter ihrer Ga ttungen. 

5. Rascheste Entwicklung nach der Schneeschmelze und fruhe Samenreife. 
Innerhalb weniger Wochen ist der Lebenskreislauf von der Knospe bis zur Frucht
reife abgeschlossen. 

Das Salicion herbaceae ist ausgezeichnet durch eine Reihe ausgepragter 
Charakterarten, deren Le bensoptimum in den Bereich der Gesellschaft fall t. 
Hierher Cardamine alpina, Arenaria bi/lora, Alchemilla pentaphyllea, 
Solda,nella pusilla, Altendemismen des mitteleuropaischen Alpensystems. 

Abb, 63. Salix he"bacea-Schneetiilchen in der Tatra 1960 m. (Kenntlich: Salix herbacea, Ligusticum 
mutellina, Solclanella ca''Patica.) (Aufn. A. ZLATNIK.) 

Auch in den Waldgebieten der subarktischen Zone und der subalpinen 
Stufe der Alpen und Mittelgebirge ist der vegetationsgestaltende EinfluB 
der Schneedecke allenthalben nachweisbar. GroBe, aber nicht allzuspat 
wegschmelzende Schneemassen fordern die Entwicklung der strauchigen 
Weiden- und Alpenerlenbestande, des Rhodoreto- Vaccinion und der Hoch
staudenfluren von Adenostyles, Cicerbita alpina, Cirsium spinosissi
mum usw. (Abb. 64). AIle schneereichen Gebirge der gemaBigten Zone 
besitzen derartige Hochstaudenfluren. In seltener Pracht und Uppig
keit fanden wir sie entwickelt in den Gebirgen der Auvergne; aber auch 
im Schwarzwald, wo am Nordosthang des Seebucks (1300-1400 m) Ade
nostyles, Cicerbita und die auserlesene Campanula lati/olia iiber Manns
hohe erreichen. 

Unterwuchs und Bodendecke des Waldes erhalten je nach der Baum
schicht sehr verschiedene Schncemengen, da die Baumkronen den Schnee 
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verschieden stark auffangen und zuruckhalten. Nach BUHLER (1918) halt 
die Fichte im Mittel 55-80 vR: des Schnees in der Krone zuruck, die 
Buchenur lO-15 vR; 15jahriger Niederwald aus Carpinus, Corylus usw. 
sogar bloB 3 vR. 1m Niederwald und Gebusch ist somit die starkst.e Be
einflussung der Bodenschicht durch den Schneefaktor zu erwarten. 

In den Pinus montana-Niederwaldern der Kalkgebirge zwischen Inn 
und Etsch kannen mehrere von der Schneebedeckung abhangige Fazies 
unterschieden werden: 

1. Das Pine tum montanae eladinosum mit Strauchflechtenunterwuchs (maxi
male Schneebedeckung etwa 7 Monate), an Nordhangen und in den als "Schnee
fangen" bekannten Einsenkungen. Cladonia alpestris, C. rangi/erina, C. silva
tiea, Cetraria islandica mit Vaecinium uliginosum sind meist deckend. 

Abb. 64. Cirsimn spinosissimum-reiche Hochstaudenflur im Juli am schmelzenden Schnee 
(Val Sampnoir 2200 m). (Auln. W. HELLER.) 

2. Das Pinetum montanae hylocomiosum, mit 2-4 W ochen kiirzerer Schnee
decke. Dominierend sind meist Hylocomium 8plendens, H. triquetrum, Hypnum 
Schreberi mit Vaccinium myrtillus. 

3. Pinetum montanae rhodorosum. Schneedauer etwa 51 / 2-6 Monate; meist 
an stark geneigten warm en Hangen. Vorherrschend ist Rhododendron hirsutum. 
Auch die vorerwahnten Moose Hylocom:ium triquetrum und Hypnum Schreberi 
an etwas trockneren, H. splendens an frischeren Stellen und Erica earnea sind 
meist reichlich vorhanden. 

4. Pinetum montanae erico8um. Schneedauer ahnlich, aber Boden flachgriin
diger. Herrschend sind Erica carnea und Vaccinium vitis idaea. 

Selbstverstandlich ist bei dieser Verteilung die Dauer der Schneedecke 
nicht der einzige, wohl aher einer der maBgebenden Faktoren. 

b) Luftfeuchtigkeit. 
Die Luftfeuchtigkeit regelt die Wasserabgabe durch Transpiration .• Je 

trockener die Luft, urn so starker die wasserentziehende Kraft der Ver-
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dunstung durch die Spalt.Offnungen der Transpirationsorgane. AIle 
feuchtigkeitsmindernden Standortseinfliisse, wie hohe Luftwarme, inten
sive Bestrahlung, heftige Winde, tragen somit zur Steigerung der Wasser
abgabe beL 

Hygromorphie, Xeromorphie. Die Luftfeuchtigkeit beeinfluBt aber 
auch direkt die Formgestaltung und Struktur der Pflanzenorgane. Ex
perimentelle Versuche EBERHARDTS (1903) haben ergeben, daB feuchte 
Luft das Wachstum begiinstigt, dagegen Bliiten- und Fruchtreife ver
langsamt und Haarbildungen unterdriickt. 

Anatomisch unterscheiden sich die in feuchter Luft gezogenen Ver
suchspflanzen durch Vereinfachung der Palisadenzellreihen und Vergro
Berung der Interzellularen des Schwammparenchyms, Einschrankung 
der HolzgefaBe und verlangsamte Verholzung, VergroBerung der Epi
dermiszellen, starke VergroBerung der Rinden- und Markzellen, Ausbil
dung von Interzellularen, wenn solche sonst fehlen, verspatete Entwick
lung des Korkes, Herabsetzung der Zahl der Spaltoffnungen. 

1m Gegensatz hierzu wirkt trockene Luft wachstumshemmend (Na
nismus der Vegetation!) und begiinstigt in hohem MaBe die Ausbildung 
von Haariiberziigen. Sie bedingt starke Entwicklung des Wurzelsystems 
und beschleunigt Bliiten- und Fruchtbildung. Durch Einwirkung trok
kener Luft werden unter anderem folgende anatomische Veranderungen 
erzielt: 

Verkleinerung des Durchmessers der Epidermiszellen und Verringe
rung der Rinden- und Markschicht, Beschleunigung der Sklerenchym
bildung und der Entwicklung des Korkes, Begiinstigung der Holzbildung, 
Verstarkung der Blattdicke, insbesondere durch Vermehrung der Pali
sadenreihen, Vermehrung der Spaltoffnungen. 

Trockene Luft begiinstigt somit die Xeromorphie. Der Luftfeuchtig
keit gegeniiber besitzen die Pflanzen ein gewisses Einstellungsvermogen 
in der Regulierung der Transpiration und Guttation. Die Transpiration 
ist freilich ein derart komplexer Vorgang, daB die Beziehungen zwischen 
der Luftfeuchtigkeit und der Wasseraufnahme und -abgabe schwer zu 
erfassen sind. 

Der erste Schritt zum okologischen Verstandnis der Wasserversorgung 
fiihrt zur Unterscheidung folgender nach der Wasserbilanz abgestufter 
Pflanzengruppen: 

1. Hydatophyten oder Wasserpflanzen. 
2. Hygrophyten, feuchtigkeitsliebende Arten mit giinstiger Wasserver-

sorgung. 
3. Mesophyten, Arten mit mittleren Feuchtigkeitsanspriichen. 
4. Xerophyten, Trockenpflanzen mit geringen Feuchtigkeitsanspriichen. 

Die GroBzahl der Vertreter einer Gruppe mit bestimmten Feuchtig-
keitsanspriichen zeigen vielfache Ubereinstimmung hinsichtlich der Form, 
GroBe und Ausbildung der Transpirationsorgane, wie auch im feineren 
Bau der inneren Gewebe. Diese Baueinrichtungen scheinen darauf hin 
zu zielen, die Lebensanspriiche der Arten der Umwelt anzupassen. Sie 
werden daher als Anpassungen an die Standortsverhaltnisse aufgefaBt. 
Den Hygrophyten mit morphologischen V orrichtungen .zur Forderung 
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der Wasserabgabe stehen die Xerophyten gegeniiber, ausgezeichnet durch 
Reduktion der Oberflache bei gleichem Volum, Reduktion der Interzel
lularen, Zunahme der GefaBe, auBerdem verdickte EpidermisauBenwande 
mit reichem Kutingehalt und dicker Kutikula, haufig Wachseinlagerun
gen in die Oberhaut und Wachsiiberziige, Einsenkung der Spaltoffnun
gen, Behaarung der Blatter mit toten Haaren, also eine die Transpiration 
herabsetzende Ausbildung ihrer Oberhaut, endlich oft wasserspeichernde 
Gewebe und ein groBes Wurzelsystem (FITTING 1926, S. 18), alies Ein
richtungen, die dazu dienen sollen, die Transpiration herabzusetzen. 

Diese teleologische Auslegung, obwohl in ihren Grundziigen unzweifel
haft richtig, ist durch die moderne Experimentalphysiologie einer schar
fen Kritik und Korrektur unterzogen worden. Besonderes Verdienst um 
die Klarung dieser okologisch-morphologischen Fragen haben sich FIT
TING und seine Schule erworben. 

Zu den herrschenden MiBverstandnissen hat zweifellos die unklare, 
doppeldeutige Definition der Begriffe Hygro- und Xerophyten beigetra
gen. Wahrend namlich der eine darunter Pflanzen mit hygro- oder xero
morphen Anpassungserscheinungen verstand, bezeichnete der andere da
mit Arlen, die feuchte oder trockene Standorte bewohnen. Heute ist 
man wohl dariiber einig, daB zunachst jede Art fiir sich genau auf ihren 
Wasserhaushalt zu priifen ist, bevor ein Urteil iiber ihr Verhalten ab
gegeben werden kann. Die morphologisch feststelibaren Trockenschutz
einrichtungen bleiben ja in ihren Wirkungen hinter den rein physio
logisch faBbaren (osmotischer Zelldruck) vielfach weit zuriick. Sodann 
wachsen ausgesprochen xeromorph gebaute Pflanzen, wie die Ericaceen 
unserer Moore, und manche Cyperaceen auch an feuchten und nassen 
Standorten. 

Die Okologen der SCHIMPERSChen Schule wollen diesen Umstand 
allerdings durch die Hypothese der "physiologischen Trockenheit" erklart 
wissen. Die sorgfaltigen Untersuchungen MONTFORTS (1918) haben in
dessen ergeben, daB von einer physiologischen Trockenheit im Sinne 
SCHIMPERS, hervorgerufen durch die erschwerle Aufnahme des humus
sauren Moorwassers, nicht gesprochen werden kann. Bei den sommer
griinen Ericaceen der Torfmoore und anderen Hochmoorpflanzen ist 
iibrigens nicht nur keine charakteristische Xeromorphie nachweisbar, 
sondern es ergeben sich beim vergleichenden Studium sogar Beziehungen 
zwischen Sphagnetum-Moorpflanzen und Hygromorphie. 

Die Wasserabgabe der Pflanzen ",ird befordert durch Guttation. 
Wasserspalten (Hydathoden) scheiden tropfbar fliissiges Wasser abo Da 
nach SCHIMPER gerade im warmfeuchten Tropenurwald besonders leb
hafteGuttation stattfindetI, liegt es nahe, hierin einen teilweisenErsatz 
fiir erschwerte Transpiration zu vermuten. Nach McLEAN (1919) und 
FITTING (1926) ist es indessen fraglich, ob besondere Schutzmittel gegen 
schwache Wasserabgabe iiberhaupt erforderlich sind. Jedenfalis deuten 
die sehr sorgfaltigen Untersuchungen von DIETRICH (1925) iiber die Tran
spiration von Schatten- und Sonnenpflanzen in ihren Beziehungen zum 

1 Dagegen konnte McLEAN (1919) bei den Hygrophyten des brasilianischen 
Regenwaldes keine Guttation nachweisen. 
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Standort darauf hin, daB auch hier die hergebrachte Schulmeinung, 
welche die vergroBerte Oberflachenentwicklung der Schattenblatter all
gemein als transpirationserhohend ansieht, grlindlicher Nachpriifung be
darf. In Ubereinstimmung mit STOCKER (1923), MAxrnow (1923) und 
KELLER (1925) konnte DIETRICH namlich feststellen, daB die Transpira
tion auf gleiche Flacheneinheit bezogen bei Schattenarten geringer ist 
als bei Sonnenarten. Der V orteil der groBeren Flachenentwicklung der 
Schattenblatter wird bei einer Reihe von Arten vollstandig aufgehoben 
durch die Verminderung der Flachentranspiration. 

1st man liber die Notwendigkeit einer Beforderung der Wasserabgabe 
in feuchtigkeitsgeschwangerter Luft noch nicht im klaren, so hat hin
gegen jeder einzelne schon die vernichtende Wirkung hoher Lufttrocken
heit an der Vegetation beobachtet. Sie auBert sich vorerst im Welken, 
auf das bei dauerndem Wasserdefizit der Trockentod folgt. In ariden 
Gebieten sind morphologische Einrichtungen zur Einschrankung der 
Wasserabgabe (s. S. 106) besonders haufig. Viele dieser Trockenschutz
einrichtungen sind heute genotypisch fixiert, also erblich, einzelne, wie 
Blattstruktur, BlattgroBe, Behaarung, Wurzelausbildung, konnen aber 
durch die Standortsverhaltnisse mehr oder weniger weitgehend modifi
ziert werden. Innerhalb der durch die erbliche Konstitution gezogenen 
Grenzen wirkt der Standort also auch gestaltend, den Grad der Xero
morphie mitbestimmend. 

Dies geschieht insbesondere durch Beglinstigung und Verstarkung der 
Einrichtungen zur Herabsetzung der Transpiration. Allerdings laBt sich 
hierflir schwer ein eindeutiger zahlenmaBiger Ausdruck finden. Die 
Menge des pro Flacheneinheit der Transpirationsorgane verausgabten 
Wassers sagt ja liber die Dlirreresistenz der Pflanze nichts aus. Xero
phyten transpirieren nach MAXIMOW (1923)und SZYMKIEWICZ (1925) oft 
starker als Meso-Hygrophyten. Auch ist die Transpiration nicht nur von 
Art zu Art und je nach den Standortsverhaltnissen von einem Indivi
duum zum anderen verschieden, sondern sie variiert sogar an den ver
schiedenen Trieben einer und derselben Pflanze. An Holzgewachsen 
transpirieren Kurztriebe starker als I~angtriebe, Jahrestriebe starker als 
zweijahrige Triebe (IwANoFF 1924). Hierdurch werden natiirlich Berech
nungen der TranspirationsgroBe auBerordentlich erschwert. Die Bemli
hungen, aus dem Transpirationsvermogen der Pflanzen einen Grad
messer des Xerophytismus zu erschlieBen (s. BAKKE 1914, POOL 1923), 
sind denn auch bisher erfolglos geblieben. 

Aus den neueren Untersuchungen von WALTER (1925) scheint liber
haupt hervorzugehen, daB die Flacheneinheit der Blatter als MaBstab 
zum Vergleich der yerdunstungsgroBen unbrauchbar ist. Wird namlich 
die TranspirationsgroBe groBer und kleiner Blatter auf die gleiche Fla
cheneinheit umgerechnet, so zeigen kleinere Blatter eine starkere Ver
dunstung. 

Wnrzelsaugkraft. FITTING (1911) hat zuerst auf das Fehlen xero
morpher Anpassung bei gewissen nordafrikanischen Wlistensteppen
pflanzen aufmerksam gemacht. Diese mesomorph gebauten Arten, wel
chen in den Trockengebieten des Mittelmeerbeckens auch Urospermum-, 
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Reichardia-, Rumex- u. a. Arten zuzahlen, halten der langdauernden 
Sommerdurre stand, ohne morphologisch-anatomisch hervortretende 
Trockenschutzeinrichtungen auszubilden. Die neueren Untersuchungen 
haben nun ergeben, daB der fehlende Trockenheitsschutz bei den Wusten
pflanzen, aber auch bei anderen Arten trockener Standorte durch hohe 
potentielle Saugkriifte ausgeglichen wird. Manche Arten besitzen das 
Vermogen, ihren osmotischen Zelldruck weitgehend zu regulieren. POMA 
(1922) konnte nachweisen, daB bei zunehmendem osmotischen Druck 
der Nahrlosung auch die Saugkraft der Wurzeln, also der interzellulare 
osmotische Druck konstant zunimmt. Bei gewissen Halophyten kann er 
sich verdreifachen. 

Tabelle 7. Zunahme der osmotischen Saugkraft bei Arten des 
Juncetum maritimi mit der Erh6hu ng des osmotischen Druckes 

der Niihrl6sung. (Nach POMA 1922.) 

Osmot. Druck der Niihrl6sung 6 II 

Triglochin maritimum. . . . . I 10 20 24 
Glyceria maritima. . . . . .. 10 23 27 
Juncus maritimus. . . . . .. 7 20 23 

22 

30 
34 

Atmosphiiren 

Atmospharen 

AufschluB uber die Beziehungen zwischen Saugkraft und Standorts
verhaltnissen, namentlich auch uber die Abhangigkeit der Saugkraft von 
der Luftfeuchtigkeit, verdanken wir vor allem URSPRUNG und seinen 
Mitarbeitern. Eine lehrreiche Zusammenfassung der okologisch wichtig
sten Resultate gibt diesel' Forscher in SCHRO'l'ERS Pflanzenleben del' Alpen 
(1926, S. 99-1004). Die Tageskurve der Saugkraft verlauft parallel zur 
Kurve des Sattigungsdefizits del' Luft. Sie steigt mit zunehmendem Sat
tigungsdefizit (abnehmender Luftfeuchtigkeit) bis um die Mittagszeit und 
fiillt hierauf bis zum folgenden Morgen. Den Schwankungen del' Luft
feuchtigkeit entspricht die Schwankung des osmotischen Wertes in del' 
Pflanze. Uber das AusmaB diesel' Schwankung gibt Tabelle 8 AufschluB. 

Tabelle 8. Verhalten der Saugkraft von Bellis perennis zur 
Luftfeuchtigkeit. (Nach URSPRUNG). 

'I' Tagesschwankung I 

I
s k ft d I Regenmenge am Versuchstag 

I 
Luftfeuchtigkeit aug ra· er I und den 2 vor.ausgehenden Tagen Bellis-Krone 

vH I in Atmospharen ! III mm 

~~: ~~;t. I 2~ I ~:~ g:i 
19. Sept. 52 3,9 7.3 
10. Aug. 52 I 8,0 0,0 

13. Juli 64 9,8 0;0 

Die hochsten osmotist;lhen Werte wnrden somit in niederschlagsfreien 
Perioden an Tagen mit groBen Luftfeuchtigkeitsschwankungen gemessen. 
Interessant ist URSPRUNGS Feststellung, daB bei erschwerter Wasserauf
nahme durch die Wurzeln im gefrorenen Boden, ahnlich wie bei den 
Wustenpflanzen, eine Druckerhohung eintritt. So stieg die Saugkraft des 
Helleboru8-Perianths im Winter bis auf 50 Atmospharen gegenuber 10 At
mospharen im Mai. 
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URSPRUNG (I. c.) und BLAGOWESTSCHENSKI (1926) fanden iiberein
stimmend fiir Gebirgspflanzen trockener Boden hohere osmotische Werte, 
als fiir solche feuchter Standorte. Die Saugkraft greift sowohl bei er
schwerter Wasseraufnahme, als bei beschleunigter Abgabe durch Tran
spiration kompensierend ein. 

Gewachse mit sehr geringer Transpiration, wie manche Sukkulenten, 
konnen auf hohe osmotische Werte verzichten. Sie besitzen nach iiber
einstimmenden Beobachtungen an Cereus, Opuntia und Sedum geringe 
Zellsaftdrucke (etwa 5-8 Atmospharen). Ihr Trockenschutz liegt in den 
wasserspeichernden Geweben. 

Die bisher gewonnenen Ergebnisse der Saugkraftmessungen diirfen 
nur mit Vorsicht verallgemeinert werden. Ausnahmen von del' Regel er
wahnt BLAGOWESTSCHENSKI (1926), del' an zarten Hochgebirgspflanzen, 
die hoher Verdunstung und tiefen Temperaturen frei ausgesetzt waren, 
nur einen auBerst geringen Zelldruck nachweisen konnte. Ein vorziig
liches Studienobjekt fiir vergleichende Druckuntersuchungen ware die 
trockenharte Windeckenvegetation del' Hocha1pen, die extrem xero
morph gebaute Arten wie Saxifraga caesia, Leontopodium, Elyna, abel' 
auch mesomorphe wie Anthyllis vulneraria, Gentiana verna, G. brachy
phylla in sich schlieBt. 

W elken. Neue Gesichtspunkte zur Beurteilung del' Trockenharte und 
ihrer Abhangigkeit von del' Luftfeuchtigkeit hat MAxIMOW (1924) bei
gebracht. Er erblickt in del' Widerstandskraft del' Pflanzen gegen das 
WeI ken das eigentliche und ausschlaggebende Merkmal des Xerophytis
mus. Xerophyten ertragen schadlos die Verminderung ihres Wasser
gehaltes bis auf die Halfte. Sie scheinen indes vielmehr trockenheits
ertragend als trockenheitsliebend. 

Das \Velken del' Blatter ist von einer starken Einschrankung del' 
Wasserabgabe begleitet, hervorgerufen durch SchlieBen der Spaltoffnun
gen (ILJIN 1915). 1m Zustand des Welkens bleiben die letzten Wasser
reserven del' Pfjanze lange erhalten. Moglicherweise findet nach MAXI
MOW in den Zellen auch eine Ausbildung von Schutzstoffen statt, die das 
Plasma VOl' der Zerstorung bewahren, ahnlich wie Zuckeranreicherung 
gegen das Erfrieren schiitzt. Del' Grad des Xerophytismus wiirde dem
nach durch die Fahigkeit den Welkungszustand zu ertragen bestimmt. 

Luftfeuchtigkeit und Pflanzengesellschaften. Bietet, wie wir sahen, 
schon die autokologische Seite des Trockenschutzproblems ungewohnte 
und teilweise noch unbehobene Schwierigkeiten, so ist dies in noch hohe
rem MaBe del' Fall bei del' synokologischen Betrachtung. Del' Habitus 
einer Pflanzengesellschaft gestattet keine sicheren Riickschliisse auf den 
Feuchtigkeitshaushalt. In vielen Fallen ist er zweifellos aus friiherenErd
perioden iibernommen und genotypisch fixiert. Nul' so konnen wir uns 
die xeromorphe Struktur del' Ericaceenheiden und des Tojal (Ulex
Gebiisches) del' dauernd feuchten Kiistengebiete Westeuropas erklaren. 
Auch die Schneeschutz bediirftigen, trockenscheuen Empetrum-Heiden 
del' mitteleuropaischen Gebirge und die schon erwahnten Ericaceen
gestrauche del' Hochmoore diirften ihre xeromorphe Tracht unter ab
weichenden Verhaltnissen im Tertiar ausgebildet ha~en. 
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Neben der Untersuehung der osmotisehen Druekverhaltnisse - einer 
Aufgabe des Physiologen - ware festzustellen, unter welehen Luft
feuehtigkeitsbedingungen in der Natur Welken und Troekentot der ver
schiedenen Arten einer Pflanzengesellschaft eintritt. Parallelbeobach
tungen iiber Niederschlag, Luftfeuchtigkeit, Welkungserscheinungen und 
Trockentot waren hierzu notig. 

Messung der Luftfeuchtigkeit. Klimatologisch wird die Feuchtig
keit der Luft durch ihren absoluten Wasserdampfgehalt in Grammen 
oder in Millimetern Dampfspannung ausgedriickt. Daneben wird aber 
auch die relative Luftfeuchtigkeit bestimmt, die das Verhaltnis der 
wirklichen Dampfspannung zu der bei der herrschenden Temperatur 
hOchstmoglichen angibt. 

Die Pflanzensoziologen indessen legen groBeres Gewicht auf die Er
fassung zweier weiterer Funktionen des Dampfgehaltes der Luft, nam
lich des Sattigungsdefizits und der Verdunstung. 

Relative Luftfeuchtigkeit. Die relative Luftfeuchtigkeit wird mit
tels der allbekannten, kauflichen Hygrometer oder Psychrometer gemes
sen und in Prozenten der mogliehen Luftfeuchtigkeit (Sattigungspunkt) 
ausgedriickt. 

Die relative Luftfeuchtigkeit nimmt wie die Dampfspannung gegen 
das Innere der groBen Landmassen abo 

Tabelle 9. Abnahme der relativen Luftfeuchtigkeit und des 
Dampfdruckes unter 48,3-38,60 n. Br. (Nach HANN). 

Paris I Wien Elisabethgrad Lugan Irgis 

Relative Luftfeuchtigkeit (im Som- 73 70 63 60 45 
mer) vH 

Dampfdruck (Jahresmittel) in mm 7,5 7,1 6,6 6,4 5,1 

Die allgemeine Regel wird indessen durch ortliche Einfliisse ofter 
durchbrochen. So hat Miilhausen im Regenschatten der Vogesen nur 
67 vH, Warschau aber 79 vH jahrliche Luftfeuchtigkeit. 

Zwischen Luftfeuchtigkeit und Niedersehlagsmenge besteht kein un
mittelbarer Zusammenhang. Aus dem Fehlen von Niederschlagen dad kei
neswegs auf geringeLuftfeuchtigkeit geschlossen werden. Kola in Russisch
Lappland ist regenarm (18 em Jahresniederschlag), besitzt aber eine mitt
lere relative Luftfeuchtigkeit von 80 v H. Die ganze Siidwestkiiste Ma
rokkos, das Klimaxgebiet des Arganiawaldes, hat jahrliehe Regenmengen, 
die meist unter 30 em zuriickbleiben. Die relative Luftfeuchtigkeit aber 
schwankt zwischen 80 und 90 vH. Anderseits zeigt der regenreiche Monte 
Generoso im Siidtessin (176 cm Jahresregen) eine mittlere Luftfeuchtig-
keit von bloB 64 vH. . 

Nebel. Nebelbeobachtungen vermitteln wichtigeAufschliisse iiberdie 
Luftfeuchtigkeitsverhaltnisse. Der Nebelgiirtel unserer Mittel- undHoch
gebirge zeichnet sich durch iippig entwickelte Epiphyten- (Moos- und 
Flechten-)gesellschaften aus. Die Flechtenassoziation des Lobarietum 
pulmonariae, am besten in der atlantischen Provinz entwickelt, bleibt in 
Mittel- und Siideuropa ganz auf die Nebelstufe (1200-1600 m) be
schrankt (OCHSNER). 
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Mit dem Nebelgiirtel faut in Siideuropa die Buchenstufe, in Nordwest
afrika der Quercus M irbeckii- und Qu. maroccana-Wald, auf den Kanaren 
der Lorbeerwald zusammen. 

Relative Luftfeuchtigkeit auf kleinem Raum. Die Luftfeuchtig
keit ist raschen und betrachtlichen Schwankungen l!-nterworfen, bedingt 
durch Regendauer, Wolken- und Nebelbildung, lokale Winde, Exposi
tion. Wahrend im Schweizerischen Mitteuand das Maximum der Luft
feuchtigkeit in den Winter, das Minimum in den Sommer falit, kehren 
sich im Gebirge die Verhaltnisse oft geradezu um. Unter dem EinfluB der 
Sommernebel ist die Luftfeuchtigkeit in den Alpen im Sommer am groBten. 

Messungen der Luftfeuchtigkeit in natiirlichen Pflanzengesellschaften 
hat STOCKER (1923) durchgefiihrt. Es ergaben sich iiberraschend groBe 
Unterschiede nicht nur zwischen den einzelnen Standorten, sondern auch 
in verschiedenen Vegetationsschichten am gleichen Standort. Am 18. Juli 
1920, eillem sonnigen, fast windstillen Tage, maB STOCKER in einer Wiese 
bei Freiburg i. Br. urn 11 Uhr: 

Zwischen Gras und Lysi
machia nummularia. 

Zwischen Trifolium. 

In der freien Luft . 

2 cm hoch, 96 vH relative Luftfeuchtigkeit 
(Sattigungsdefizit 1,2). 

13 cm hoch, 78 vH relative Luftfeuchtigkeit 
(Sattigungsdefizit 6,5). 

100 cm hoch, 57 vH relative Luftfeuchtigkeit 
(Sattigungsdefizit 12,8). 

mer die taglichell und jahreszeitlichen Schwankungen der relativen 
Luftfeuchtigkeit an Moos- und Flechtenstandorten geben die Unter
suchungen SCHADES an den Felswanden der Sachsischen Schweiz Auf
schluB. Seine Methodik leidet aber an groBen Fehlerqueuen. 

Die relative Feuchtigkeit wurde namentlich von Forstleuten wahrend 
langerer Zeitraume gemessen und in Beziehung zum Waldwuchs ge
bracht. Das Verhaltnis der Luftfeuchtigkeit zur Transpiration der Wald
banme scheint dagegen noch nicht beriihrt worden zu sein (s. BURGER 
1925). BfuILER (1918) fand die relative Luftfeuchtigkeit im Buchenwald 
geringer als im Fichtenwald; die Fichtenwaldluft war 8-12 vH feuchter 
als die Luft im Freien. 

Elfjahrige Beobachtungen der relativen Luftfeuchtigkeit im Larix 
decid'ua-Wald bei Interlaken, im Fichtenwald bei Bern und im Buchen
wald bei Pruntrut im Berner Jura ergaben folgende Zahlen: 

Larchenwald Buchenwald Fichtenwald 
69,5 78,9 85,5 

Die Zunahme der Luftfeuchtigkeit im Walde gegeniiber der Luft im 
Freien betrug beim: 

Larchenwald Buchenwald Fichtenwald 
+4,1 +3,6 +9,9 

Die groBere Luftfeuchtigkeit im Walde ist auf tiefere Temperaturen, 
Windschutz, Schutz gegen direkte Bestrahlung und die daraus resultie
rende herabgesetzte Verdunstung zuriickzufiihren (s. S. 119). 

c) Silttigungsdejlzit. 
Zieht, man von der bei bestimmter Temperatur hochstmoglichen die 

tatsachlich vorhandene Dampfspannung ab, so erhalt man das Satti-
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gungsdefizit der Luft. Es wird in Millimetern der Quecksilbersaule aus
gedruckt. Einer relativen Luftfeuchtigkeit von 75 v H bei 150 C entspricht 
eine Dampfspannung von 12,73 mm x 0,75 mm = 9,56 mm. Das Satti
gungsdefizit dagegen ist der Unterschied zwischen der hochstmoglichen 
(12,73 mm bei 150 C) und der vorhandenen Dampfspannung (75 vH), also 
12,73 mm - 9,56 mm = 3,17 mm. Wie BOLAS (1926) gezeigt hat, ist das 
Sattigungsdefizit bei gleichbleibender relativer Luftfeuchtigkeit recht 
verschieden und steigt mit der Temperatur (Abb.65). 

Zur Messung des Sattigungsdefizits wird von den Krakauer Pflanzen
soziologen das kaufliche ASSMANNsche Psychrometer empfohlen. Aus 
dem Unterschied zwischen den Angaben des trockenen und des feuchten 
Thermometers errechnet 
man an Hand der beige
gebenen Tabellen das 

W~Ir------------------, 

Sattigungsdefizit. i!!. 80 

Okologisch bedeutet .!:: 
'!:: dasSattigungsdefizit mehr .., 70 

als die relative Luftfeuch- :g., 
tigkeit. Gebiete dauernd ~ 60 

hoher relativer Luftfeuch- ~ '§-
tigkeit konnen Wusten. 
steppencharakter tragen 
(Sudwestafrika). Die re
lative Luftfeuchtigkeit 
der Kustenstriche Sud-

'-J 50 
.~ 
-i:: 
~ 
~'IO 

marokkos zwischen Agadir 0 L1::1:1--::!12,.......,13J,;-1:L.'I---f.15,....,,16~1~7--f18,.....-:!1.9!;--;2bo---d:21;---;i22!;--;2f;;:'i-2-:t'l;--l 
und Kap Juby zeigt LlIjltemper(Iillr O{! 

Abb.65. Siittigungsdefizit der Luft uud relative 
dauernd enorm hohe Werte J,ufUenchtigkeit bei zunehmender Temperatur. 
(Sommer 90 vH). Nichts- (Xach BOLAS, 1926.) 

destoweniger tritt der aride Euphorbienkaktusbusch bis an die Kuste 
(Abb.66). Ungeachtet der hohen relativen Luftfeuchtigkeit ist eben das 
Sattigungsdefizit und damit auch die Verdun stung groB. 

Messungen des Sattigungsdefizits sollten sich auf die Tagesstunden 
beziehen, denn die stomatiire Transpiration der hoheren Pflanzen ist 
nachts stark herabgesetzt. Auch zeigt das Sattigungsdefizit ein ausge
sprochenes Tagesmaximum zwischen 8 Uhr morgens und 6 Uhr abends. 

Tabelle 10. Mittlere Tagesschwankung des Sattigungsdefizits der 
Luft im Juni 1901 in Pawlowsk (59,41° n. Br.). (Nach SZYMKIEWICZ 1923.) 

Tagesstunde III 3 15 I 7 1 9 III . 13 1 15 117 119 ! 21 123 
Millimeter. 0,3 0,4 1,2 3,3 6,1 7,2. 8,6. 8,5 i 7,71 5,21 2,31 0,8 

Vergleicht man die tiefsten 'Verte des trockensten Monats, so ergibt 
sich, daB die Polarlander und die Gebirge das geringste, die trockenheiBen 
Steppen und Wusten das hochste Sattigungsdefizit besitzen. HILLER in 
Mesopotamien hatte wahrend der Periode 1908-1910 ein mittleres De
fizit von 59,3 mm gemessen urn 2 Uhr nachmittags des trockensten Mo
nats; die Schneekoppe im Riesengebirge (1603 m) wahrend der Periode 

Braun-BJanquet, Pflanzensoziologie. 8 
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von 1895-1904 zur gleichen Tageszeit des trockensten Monats, aber blof~ 
1,7 mm (SZYMKIEWICZ). 

Sattigungsdefizit am Standort del' Pflallzengesellschaften. SZAFER, 
PAWLOWSKI und KULCZINSKI (1923) haben das Sattigungsdefizit einer 
Reihe von Assoziationen in der polnischen Tatra untersucht und dabei 
sowohl fUr die einzelnen Assoziationen, als auch fiir die verschiedenen 

Abb. 66. Ettphor'bia Beawniemna·Kaktuseuphorbienbusch am Cap Ghir (Agadir). 
(Aufn. L. GIRARDET.) 

Vegetationsschichten recht charakteristische und konstante Unterschiede 
festgestellt. Gleichzeitig im heidelbeerreichen Fichtenwald und nur 6 m 
davon entfernt im Sphagnetum vorgenommene Messungen ergaben: 

Tabelle II. Sattigungsdefizit. 

Sphagnetum . . . . . . I 
Myrtillus-Fiehtenwald. . , 

2,5 em hoeh 

5,6mm 
9,3mm 

1 m hoeh 

12,6 mm 
14,0 mm 

Die Lufttemperatur war an beiden Standorten nahezu iibereinstim
mend. 

Abb.67 gibt ein Bild des Sattigungsdefizits zweier standig alternie
nierender Assoziationen vom Gratkamm am SiwapaB in der polnisehen 
Tatra. AIle windbestrichenen Westhange tragen trockenhartes Junce-
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tum trifidi; an den geschiitzten Osthangen gedeiht das Vaccinietum myr
tilli und im Grund der Einsenkungen spreitet das Polytrichetum sexangu
laris seinen samtgriinen Teppich. Das Sattigungsdefizit 3 cm iiber dem 
Boden wahrend eines starken Windes betrug an den Standorten des Jun
cetum im Mittel 2,6 mm, im Polytrichetum aber bloB 1,1 mm. 

Messungen des Sattigungsdefizits an Standorten der Karrenfeldvege
tation hat MULLER (1922) vorgenommen. 

Die Verbreitung mancher Klimaxgesellschaften steht zweifellos unter 
der Herrschaft des Sattigungsdefizits der Luft. Darauf deuten vor allem 
die V egeta tionskarten SZYMKIEWICZS (1923). Picea excelsa halt sich in ganz 
Ost- und Nordeuropa durchwegs innerhalb der Feuchtigkeitsgrenze von 
10 mm (mittleres Sattigungsdefizit der Luft des trockensten Monats um 
14 Uhr [1895-1904J) und iiberschreitet diese Linie nur selten und un-

2,9 2,t1 2,2-lllncelvll/ trifidi 
1,1 1,.1 1,2 1,7-fb(ytricne!umsexcrngll! 

UllIIlI!lI JUlleetum trifidi IllS'! JTaccinietwn "'IJ)'tilli _ l'olyt)',chetwn SCXWIIJltZari8. 
Abb.67. Vegetationsprofil und Siittigungsdefizit im Juncetu1n t,'ificU und Polyt1'ichelu", 

sexangula,.is am SiwapaB, etwa 1900 m, in der Tatra (200 m lang, 25 m hoch). , 
(Nach SZAFER, PAWLOWSKI und KULCZYNSKI.) 

bedeutend. Die Siidostgrenze des russischen Waldgebietes gegen die 
sarmatisch-aralokaspische Steppe falIt ungefahr mit der Linie von 15 mm 
zusammen. 

Inwieweit der neuerdings von A. MAYER (1926) als Befeuchtungs
faktor in den Vordergrund geriickte N.-S.-Quotient (Niederschlag: Satti
gungsdefizit) geeignet ist, Beziehungen zwischen Vegetationscharakter 
undLuftfeuchtigkeit aufzudecken, muB vorderhand dahingestellt bleiben. 
Die Frage verdient aber weiter verfolgt zu werden. 

d) Verdunstttng. 
Dem Sattigungsdefizit proportional ist die Verdunstung. Sie wird 

durch dieselben Faktoren wie das Sattigungsdefizit reguliert, namlich: 
Luftfeuchtigkeit, Temperatur, Wind, Luftdruck (Hohenlage) und Strah
lung, Aus Abb.68 ist ersichtlich, daB die Temperatur gegeniiber der 
Windstarke in weit hoherem MaBe verdunstungsbeschleunigend einwirkt. 
Aus der VerdunstungsgroBe kann zwar, wie wir sahen, nicht direkt auf 
die Wasserabgabe der Pflanzen geschlossen werden; aber die Transpira
tion steht in einem derart engen Abhangigkeitsverhaltnis zur Verdun
stung, daB aus den Verdunstungswerten in Verbindung mit dem Nieder
schlag auch auf den Wasserhaushalt der Pflanzengesellschaften geschlos
sen werden kann (s. Abb. 69). 

Verdunstungsmessung. Die Klimatologie bedient sich zu Verdun
stungsmessungen mit Vorteil einer freien Wasseroberflache bestimmten 

8* 
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Umfangs. Da jedoch eine Wasserflache den groBten Teil del' Warme
strahlen reflektiert, farbige Korper wie die Pflanzen sie abel' absorbieren, 
so wird die Verdunstung beider durch die Strahlung in sehr verschiedener 
Weise beeinfluBt. Man hat daher in den letzten zwei Jahrzehnten MeB
instrumente eingefiihrt, die diesem Ubelstand begegnen, indem sie ahn

10 

.---------~r------____, DC lich auf die AuBen-
faktoren reagieren wie 
del' Pflanzenkorper. 
Es sind dies die Atmo-

W .• 
......... \ 

V " 

3~2 

3~9 

26,7 meter. 
Del' verdunstende 

Korper ist ein poroser 15,5 
Tonbecher, von einem 

21,1 

10.0 tieferliegenden Wasser
behalter gespeist. Ver
dunstet Wasser, so 
sinkt die Wasserflache 
im Behalter; die ver-
dunstete Wassermenge 

o kann an del' Hohe des Mtirz /lpril Mal Juni Juti /lug. Sept Old: Nov. 1917 
Abb.6S. Verhiiltnis zwischen mittlerer monatlicher Verdunstung, Wasserspiegels direkt 

Windstiirke und Temperatur in Lawrence, Kansas. abgelesen werden. Del' 
(Nach SHULL, 1919.) amerikanische Okologe 

LIVINGSTON fiihrte die ersten brauchbaren Atmometer ein; Verbes
serungen brachten SHIVE, JOHNSTON, LIVINGSTON und THONE (1920), 
THONE (1924). 

Del' verbesserte LIVINGSTON-THoNEsche Atmometer (Abb. 70) besteht 
aus einer weiten Flasche mit Gummipfropfen. Die wasserge£iillte Flasche 

T 
V " II 

ist durch eine Glasrohre mit dem verdunsten
den Kugelbecher verbunden. Um bei Regen 
den RiickfluB von Feuchtigkeit aus dem 
Becher in die Wasserflasche zu verhindern, 
wird eine Schicht Quecksilber in den Becher 
gegossen und die Glasrohre oben -formig 

567891011121.J1'1-151517181.1 umgebogen. 
TageoSsfunden 

Abb. 69. Gang der Transpiration 
(T) bei Encelia farinosa und 
Atmometerverdunstung (V) am 

25. Mai (Trockenzeit). 
(Nach SHREVE, 1923.) 

Die verdunstenden Kugeltonbecher sind, 
auf einen sogenanntenNormalbecher geeicht, 
kauflich zu haben1 • Neben den gewohn
lichen hellgefarbten Atmometerbechern gibt 

es auch schwarze Kugelbecher, die infolge starker Warmestrahlenabsorp
tion mehr verdunsten (Radioatmometer). 

Die Ablesung der Atmometerresultate hat unter Beriicksichtigung des 
Eichungswertes und Reduktion auf den Normalbecher zu geschehen. 
Betragt del' Eichungsfaktor 0,70 und die wochentliche Verdunstung 
400 ccm, so ist das Resultat del' Messung: 

400 x 70 
100 = 280 ccm. 

1 Atmometer Apparatus Co., Baltimore, Ind. U. S. A. 
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Die Handlichkeit der Atmometer ermoglicht ihre AufstelIung an den 
verschiedensten Standorten, und die erhaltenen Verdunstungsresultate 
sind ohne weiteres vergleichbar. Wahrend aber die Messung des Satti
gungsdefizits der Luft kurzdauernde standortliche Schwankungen ohne 
weiteres anzeigt, sind Atmometermessungen mehrfiir Daueruntersuchun
gen geeignet. 

Verdunstungskraft der Luft als Standortsfaktor. Die Messungen 
von AMBERG (1916), WETTER (1918), LUDr (1925), MULLER (1924) in der 
Schweiz lassen zwar die Bedeutung des Verdunstungsfaktors fUr die oko
logische Differenzierung der Pflanzengesellschaften 
erkennen, reich en jedoch, da raumlich und zeitlich 
zu beschrankt, nicht hin, die Unterschiede in den 
Verdunstungsverhiiltnissen der einzelnen Gesell
schaften zu prazisieren. 

AufsehluBreieher sind in dieser Beziehung die 
Arbeiten engliseher (YAPP) und namentlieh ameri
kaniseher Forscher. 

FULLER (1914) untersuehte Verdunstung und 
Bodenfeuchtigkeit in Beziehung zur Gesellsehafts
folge am Michigansee wahrend dreier Vegetations
perioden. Die Verdunstungskurven der einzelnen 
Jahre zeigen betrachtliehe Abweiehungen; 1910 fiel 
das Maximum in den Hochsommer (JulijAugust), 
1911 und 1912 in den Mai. Wahrend das Eintreten 
der Maxima und Minima und der Kurvenverlauf im 
aUgemeinen jeweilen fiir alIe untersuehten Assozia
tionen weitgehend iibereinstimmt, sind die Ver
dunstungsmengen und die Schwankungen der Ver
dunstungskraft fiir die einzelnen Pflanzengesell
schaften charakteristisch. 

Die Vegetationsentwicklung im Michigangebiet 
bewegt sich von xerischen zu mittleren Verhaltnissen, 
was durch die fortsehreitende Abnahme der Ver
dunstungswerte von der Anfangs- zur SchluBgeselI
sehaft, dem Buchen-Ahornwald, sehr schon verdeut

Abb. 70. Atmometer, 
vereinfachte Aufstel
lung von LIVINGSTON-

THONE. 

lieht wird. Der Buehen-Ahorn-Klimaxwald hat die geringste Ver
dunstung und die geringsten Schwankungen der Verdunstungskraft, die 
Populus deltoides-Pionierassoziation der Diinen nieht nur die starkste 
Verdunstung, sondern aueh die hochsten Schwankungen. 

Die mittlere woehentliche Atmometerverdunstung in Kubikzenti
metern wahrend dreier Vegetationsperioden in Beziehtmg zur Vegeta
tionsentwicklung gebraeht, ergibt falgende Reihe: Popnlus deltoides-Diine 
(22,3 ccm) -+ Pinus Banksiana-Diine (10,4 ecm) -.... QuerC1ls velutina
Dii~e (11,0 ccm) --+ Quercu.s rubra-Wald (8,8 ecm) -.... Fagus grandi/olia
Acer saccharum-Wald (7,0 cem). 

FUr das Aufkammen der Keimlinge stellt das Verdunstungsmaximum 
im Mai, noeh vor der voUen Belaubung der Baume, eine kritische 
Periode dar. 
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Sprechende Ergebnisse zeitigten auch die Untersuchungen WEAVERS 
(1917, 1918) in den Wald- und Prariegebieten von Washington, Idaho 
und Nebraska. Seine Verdunstungskurven bilden eine wertvolle Ergan
zung zur Charakteristik der untersuchten, allerdings etwas weit gefaBten 
Assoziationen. Aus dem gleichsinnigen Verlauf der Verdunstungskurven 
in verschiedenen Assoziationen erhellt deutlich der dominierende EinfluB 
des Allgemeinklimas (Abb. 71). 

Die quantitativen Anspriiche der einzelnen Gesellschaften gelangen 
in der Verdunstungshohe der verschiedenen Assoziationen zum Ausdruck. 

Vergleichende Messungen mit gewohnlichem Kugelatmometer und 
mit dem schwarzen Radioatmometer hat THONE (1923) in Illinois vor
genommen. Der maximale Unterschied zwischen den durch die Warme
strahlung erhohten Radioatmometer- und den gewohnlichen Atmometer
werten faUt in die erste Maidekade; im iibrigen laufen die Verdunstungs
anderungen bei beiden Atometern ziemlich parallel. 

Verdund Juni 
cem 

1/-0 

30 

20 

10 

2. 9. 16. 23. 

Juli Au us! September 

7. 111. 2t 28. 'I. '11. 18. 25. 8. 

Abb.71. Verdunstungskurve der Andropogon 8copariu8-Prarie, des OOrlJlU8 americana-Busehes 
und des Tilia americana-Olftrya virginiana-Waldes bei Peru in Nebraska. (Nach WEAVER.) 

Aus dem Verhaltnis zwischen Verbrauchswasser und Verdunstung 
kannauf die relative Trockenheit ("relative xerophytism") des Stand
ortes geschlossen werden. Je hoher diese relative Trockenheit, um so 
offener zeigte sich die Bodendecke, um so kleiner war die Zahl del' vor
handenen Baumsamlinge und der den trockenen Sommer iiberdauernden 
Annuellen. 

Die Verdunstungskraft der Luft, obschon von den Forstpraktikern 
vielfach unterschatzt (s. BUHLER 1918, S.150), ist zweifellos auch forst
okologisch ein auBerordentlich wichtiger Faktor. Bei der Wiederbewal
dung trockener Rasenhange, bei der Besitznahme von alluvialen Kies
boden, beim Kampf zwischen Wald und Steppe diirfte ihm vielfach 
ausschlaggebende Bedeutung zukommen. Schon im Waldgebiet der 
Nordschweiz, Siiddeutschlands und Ostfrankreichs, im Buchenklimax
gebiet, wird man im Trockenrasen (Xerobrometum) vergeblich nach 
Buchenkeimlingen fahnden, und sogar die Eichenkeimlinge werden hier 
in trockenen Sommern fast samt und sonders vernichtet. Nul' die 
trockenharte Waldfohre (Pinus silvestris) vermag auch im Jugendsta-
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dium lange Trockenperioden zu iiberdauern. Der geringste Schutz durch 
Strauch- oder Baumschichten andert aber die Verdunstungsverhaltnisse 
und damit auch die Entwicklungsmoglichkeit der Baumkeimlinge. 

LARSEN (Ecology 1922, S.302) fand die Atometerverdunstung im 
Pinus strobus-Wald kaum halb so groB als im Freien, namlich im W ochen
mittel (vom 13. Juli bis 31. August) nur 6,9 cern gegen 15,1 cern im 
Freien. 

Nach den von SCHUIlERT (Verhandl. Klimat. Tagung in Davos 1925, 
S.127) veroffentlichten Verdunstungsmessungen1 , vorgenommen von 
den forstlichen Versuchsanstalten Deutschlands, erreicht die Verdun
stung im Buchenwald wahrend der Sommermonate nur etwa 1/3 der Ver
dunstung im Freien. Die jahrliche Verdunstung bet.rug im Fichtenwald 
und im Fohrenwald im Mittel 48 vH, im Buchenwald 42 vH der Ver
dunstung im Freien. 

Zu beriicksichtigen ist schlieBlich auch die Fahigkeit, Blatt und 
Stengelteile zu reduzieren, die Dauer des Lebenskreislaufes abzukiirzen 
und unterirdisch oder doch hart am Erdboden Samen zur Reife zu bringen 
(Geokarpie, Basikarpie). AIle diese Fahigkeiten sind Anpassungen an 
das Trockenklima und daher in den Gesellschaften der ariden Gebiete 
besonders verbreitet. 

Abb. 72. Windform von Olea europaea im Chamaerops humilis-Busch aul Majorca. 
(Auln. A. HOFFMANN-GROBETY). 

4. Wind. 
Der Wind riickt namentlich in Kiisten, an weiten, offenen Flach

landem, an Gebirgskammen zum entscheidenden Faktor vor. 
Mit der Erhebung iiber dem Boden steigt die Windstarke. Nach 

HELLMANN (Meteor. Zeitschr. 32. 1915) betrug die mittlere Jahresge-

1 Es handelt sich hier allerclings nicht um Atmometerverdunstung. 
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schwindigkeit des Windes auf offenem Feld in Nauen bei 2 m Hohe 
3,29 m /Sek., bei 16 m 4,86 m/Sek. und bei 32 m 5,54 m /Sek. Die wind
gepeitschten Kiisten Siidirlands verzeichnen 7,4 m /Sek. (Valencia), unge
fahr so viel wie die Alpengipfel: Santis (2440 m) 7,7 m/Sek., Sonnblick 
(3100 m) 7,5 m/Sek.; der Pikes Peak (4308 m) registricrt 9,2 miSek., der 
freistehende Mount Washington (1950 m) gar 15 m/Sek. im Jahres
mittel l • 

Abb. 73. Windlorm von Ce(l,.u8 atlantica an der Lalla Kheditscha (2200 m), Algerien 
(Auln. K. MtJLLER.) 

Von furchtbarer Gewalt sind die Extreme. Sie erreichen beispiels
weise am Sonnblick Stundenmittel von 38,1 m/Sek.; am Santis verzeich
nete der Windmesser am 27 . Januar 1890 ein Tagesmittel von 32,3 m/Sek.; 

1 Seit KIHLMANS bahnbrechenden Untersuchungen iiber die Wirkung der 
Winde auf die Vegetation (1890) ist ein gewaltiges Tatsachenmaterial iiber den 
Windfaktor zusammengetragen worden. Wichtigere Beitrage zum Windproblem 
lieferten u. a. KLINGE (1890), VOGLER(1901), FRUH (1902), WARMING (1902, 1903), 
BUCHENAU (1903), HANSEN (1904), KRAUS (1910), SKOTTSBERG (1916), TH. C. 
E. FRIES (1913), BRAUN-BLANQUET (1913, 1915), SZYMKIEWICZ (1924), FLA
HAULT (1925), KUHNHOLTZ-LoRDAT (1926), HAUMAN (1927). 
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zwischen 13 und 14 Uhr erreichte der Wind eine Geschwindigkeit von 
46,1 m/Sek. (Maximum in Zurich 1890-1900: 24 m /Sek.). Derartige 
Windstarken sind imstande, ganze Baumbestande zu knicken oder zu 
entwurzeln und Steinplatten vom gefrorenen Boden wegzureiBen und in 
die Luft zu wirbeln (BR.-BL. 1913, S.53). 

Die Luftstromungen wirken sowohl rein mechanisch durch ihre StoB
kraft, als auch physiologisch, verdunstungsbeschleunigend, also aus
trocknend. Vegetationsgestaltend ist vor allem die Dauerwirkung des 
Windes. 

Mechanische Dauerwirkung. Die Winde vermitteln durch Pollen
ubertragung die Befruchtung der Windblutler und begunstigen durch 
VergroBerung des Streubereiches der Samen die Ausbreitung und Wan
derung vieler Pflanzen. Windtransport flugfahiger Samen uber Strecken 
von 10-20 km sind Imine Seltenheit. Samen von Picea, Pinus silvest
ris, Larix, Alnus viridis, Acer pseudoplatamus haben wir auf Schnee
feldern hoch uber den 
letzten AuBenposten ) 
und 10-15 km von Windrichlvng 

den nachsten samen
tragenden Baumen 
entfernt gesammelt. 
Beidel' Wiederbesied
lung der Vulkaninsel 
Krakatau mussen 
viele Pflanzenkeime 
18,5-40 km breite 
Meeresarme uberflo
gen haben (ERNS'l' Abb. 74. Fichtenfahne im Windbereich an der Waldgrenze in den 

Alpen und Windschliff. 
1907). 

Soziologisch bedeutungsvoll ist der Umstand, daB sich bei der Regel
maBigkeit del' herl'schenden Winde zur Zeit der Fruchtreife mancherorts. 
eine ausgesprochene Ausbreitungs- und Wanderungstendenz der Arten 
in der Windrichtung feststellen laBt. CHRIST (1879, S. 381) hat bei der 
Besprechung der Einwanderung seltener Alpenpflanzen ins Alpstein
gebiet hierauf hingewiesen. In Sudfrankreich geht bei einzel stehenden 
Aleppofohren der naturliche Samenanflug vorwiegend in der Richtung 
des herrschenden Windes (Mistral) auf und entfernt sich in dieser Rich
tung auch am weitesten von den Mutterbiiumen. 

Schadigend wirkt die StoBkraft des Windes durch Verkruppelung und 
Verbildung der Baum- und Strauchgestalt. Der Schiidigung der jungen 
Triebe und Knospen auf der Windseite geht eine oft gesteigerte Entwick
lung der Leeseite parallel, so daB jene eigenartigen Fahnenformen und 
zugestutzten, glattgeschorenen Heckendunen entstehen, die fUr wind
reiche Gegenden so charakteristisch sind (Abb. 72, 73). Die Haupt
windrichtung liiBt sich nicht nur an der Baum- und Strauch-, sondern 
oft selbst an der R,asenvegetation deut.lich ablesen (BRAUN-BL. 1913). 

Sand, Grus, Salz- oder Schneekristalle als Schleifpulver verscharfen die 
mechanische Windwirkung. Am starks ten ist der Windschliff wenige Zenti-
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meter iiber dem Erdboden oder der Schneeoberflache. Fiir den Baum- und 
Strauchwuchs wird diese Schliffzone oft verderblich (Abb. 74). Aste und 

Abb. 75. Wirkung des Schneegeblases an hochaipinen Windecken. Fig. 1. Polster von Silene 
acaulis einseitig abgeschliffen. Flimserstein 2670 m an schneefreien Windecken. Januar 1911. 
Fig. 2. Elyna myo8uroides. angefeilter Randhorst vom Aelplipass bei Parpan 2640 m. August 1910. 
Fig. 3. Androsace helvetica, halbseitig abgetotetes Windpolster vom Stazerhorn, schneefreie 
Felskuppe 2500 m. Miirz 1911. Fig. 4. Elyna myosuroides vom Piz Lagalb 2600 m, Windecken. 
Februar 1906. Fig. 5. Festuca glaciali8, einseitig geschliffenes Halbkngelpolster von der windoffenen 

Gipfelflache des Pic de la Bernatoix, Pyrenaen, 2660 m. August 1907. (Xach BR.-BL. 1913.) 

Zweige im Windbereich zeigeninder Gefahrzone oft mehroderwenigerdeut
liche Spuren des Sand- oder Schneegeblases. Sie sind einseitig oder ringsum 
entrindet und angefressen, teilweise auch abrasiert. Selbst dem Boden hart 
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anliegende Spalierstraucher, wie Dryas, Salices, Loiseleuria procumbens, 
und Polsterpflanzen tragen vVinderosionsmale. Sandkorner und Schnee
kristalle bringen ahnliche Erosionsgebilde hervor, doch arbeitet del' 
Sandschliff grundlicher (Abb.75, 76). 

Gegen Schneeschliff sehr widerstandsfahig sind die nordisch-alpinen 
Horstpflanzen Elyna myosuroides und Juncus trifidus sowie die polster
bildenden Androsace helvetica, Silene aca1llis, Saxifraga caesia, 8. retusa. 
An windgefegten Kammen wachs en sie, von vorn, von del' Seite oder vom 
'erhohten Zentrum aus angefressen, einseitig im Windschutz des abge
storbenen Polsterteiles weiter (Abb.75). 1m finnischen Schii.rengebiet 

7 

Abb. 76. Wirkung des Sandgeblases in der Wiiste. :Fig.6. Stipa tenaci8,ima (Haifa). Felsgrat im 
Gebiet der Sanddiinen westHeh Biskra, Sahara. Toter, vom Sandschliff ausgefeilter Horst. 
Fig. 7. And"opogon laniger. einseitig abgeschliffener Horst aus der Umgebung von TaIga, Sahara. 
Fig. 8. Oentaurea ornpha/otricha, kiimmerlich vegetierendeB Rumpfstiick, zu 3/, abrasiert. Fels-

wiiste zwischen TaIga und Biskra. (Xach BR.-BL. 1913.) 

sind nach HXYREN (Med. Soc. Fauna et Flora Fenn. 44. 1918) Wind
polster der Moose Hedwigia albicans und Rhacomitrium-Arten besonders 
widerstandsfahig. 

P£lanzensoziologisch auBerordent.lich wichtig ist die Rolle des Windes 
als Schnee- und Sandverteiler. Hohe und Dauer der Schneedecke sind 
ortlich viel weniger von der Menge des gefallenen Schnees, als von den 
herrschenden Windverhaltnissen abhangig. Die in den Alpenlandern viel
fach liblichen gegensatzlichen Ausdrucke "Windecke" (schneefrei ge
blasene Stelle) und "Schneefang, Schneelocb, Gwachte" (von geweht) 
deuten schon darauf hin. Allwint,erlich sind es dieselben Bergvorsprunge, 
Kamme und Kuppen, die freigeblasen, dieselben Bodenvertiefungen und 
Gratkanten im Windschatten, die mit gewaltigen Schneemassen uber
schlittet werden. Daher sind Strauchbestande yon Rhododendron, 
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Vaccinium, Juniperus, im Norden auch von Betula, Picea und anderen 
kiilte- und windempfincUichen Arten an windcxponierten Stellen, soweit 
sie dort uberhaupt gedeihen, auf die mittlere winterliche Schneehohe 
zuruckgestutzt, ihr tischebenes Aussehen verrat die Hohe der Winter
schneedecke. 

An wintersiiber schneefreien Windecken macht sich del' schadigende 
Einflu13 des Windschliffes auch durch UnterhOhlung und Abbau des 
Rasens, insbesondere im Elynetum und im Caricetum jirmae geltend. Jede 
offene Rasenwunde als Angriffsstelle ausnii.tzend, griibt und nagt der 
Wind gleich der Brandung an der Steilkiiste. Die Erdkrume wird ge
lockert und zerbrockelt, das "\Vurzelwerk bloBgelegt. Flechtenschorfe 
nisten sich auf den absterbenden Rasenhorsten ein, die schlieBlich zer
fallen und mit der Feinerde verweht werden. Die Untcrhohlung und 

Abb. 77. WiodanriB im E1Ylletwn am Piz Padella (2500 m). (Aufo . J . KLIKA uod BR.-BL.) 

ZerstOrung des Rasens schreitet fort, bis die Bodengestaltung Halt ge
bietet. Bei frontalem Windangriff entstehen Windanrisse (Abb. 77), bei 
seitlichem langgezogene Windfurchen, so daB die Kammlinie aussieht 
wie vom Pfluge aufgerissen. Die Wiederberasung verliiuft auBerst lang
sam und wird je nach Boden und Hohenlage bald von Dryas octopetala 
und Salix serpyllijolia-Spalieren, bald von Carex rupestris, oder Loise
leuria procumbens in die Wege geleitet. 

Ahnliche Winderosionsbilder bieten die Stranddunengesellschaften 
(Abb.78). 

Diinenbildnng. Unter dem EinfluB des Windes steht auch die Um
lagerung der Sandmassen in vegetationsarmen Gebieten. Geht die Sand
verfrachtung ganz allmahlich vor sich, so vermag sich die Vegetation 
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ofter dadurch gegen das Verschiittetwerden zu schiitzen, daB sie den 
Sand durchwachst und bindet. 1m Binnenland sind vorziigliche Sand
binder die Rhizomgeophyten Agropyrum und Calamagrostis (besonders 
C. epigeios) , in der nordafrikanischen Wiiste nehmen Aristida p~mgens 
und E7tphorbia Gouyoniana eine ahnliche SteHung ein. In Strandgebieten 

Abb. 78. Abbau des (I"ucianellei'lt1n maritimae der alten Stranddiinen b ei Montpellier. 
(Aufn. RtIJlEL und UEHLINGER.) 

sind Elymus europaeus, Ammophila arenaria, Cypen~s capitat'us von hohem 
dynamischen Wert. Indem sich ihr Spro13system in gleichem Ma13e hebt, 
als Sandzufuhr stattfindet, geben sie Austo13 zur Diinenbildung und 
wirken dadurch geomorphologisch aufbauend (Abb. 79, 154). 

Sie sind aber gleichzeitig auch soziologisch von hohem Bauwert als 
Ausgangspunkt wichtiger Pionierassoziationen des Flugsandes (KUHN
HOLTZ 1923, BR.-BL. und MAIRE 1924, CHRISTIANSEN 1927 usw.). Eine 
der bestbekannten Diinenassoziationen ist die Ammophila-Medicago 
marina-Assoziation der l\fittelmeerkiiste (Abb. 80). 

Wanderdiinen. Die Festigung eigentlicher Wanderdiinen durch die 
natiirlichen PflanzengeseHschaften ist ohne menschliche N achhilfe nahezu 
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ausgeschlossen, auch dort, wo sich die einzelnen Wanderdunen in langen 
Zwischenraumen folgen. Dagegen gibt das Verhalten der naturlichen 
Pflanztmgesellschaften die besten Lehren fUr die kunstliche Dunen
bekampfung. 

1m gewaltigen Wanderdunengebiet zwischen Kap Sim und Kap 
Ghir an der sudmarokkanischen Kuste schiebt sich zwischen die ein
zelnen 20 und mehr Meter hohen Dunen eine auBerst charakteristische 
Gesellschaftsfolge ein, deren Studium zur rationellen Bekampfung der 
Dunenwanderung gefUhrt hat. Sie beginnt auf dem eben von der Wander
dune verlassenen Bodenstreifen mit einem Initialstadium von Ononis: 
Tonrnefortiana, worauf die dichter zusammenschlieBende Assoziation·von 

Abb. 79. Dunenembryonen nnd mannshohe Dune mit Aristida westlich Biskra (Sahara). 
(Anin. K. MtlLLER.) 

Ononis angustissima folgt, die schlieBlich yom Retama Webbii-Busch ab
ge16st wird. Aber bevor der letztere zur vollen Entwicklung gelangt, 
ruckt die Folgedune heran und begrabt den Busch (Abb.154). 

Die kunstliche Dunenfestigung setzt mit dem Ononis angustissima
Stadium ein, das auf kilometerbreiten Flachen kunstlich nachgezogen 
wird, indem man samentragende Zweige uber den Sandboden hinspreitet 
und mit etwas Sand verankert. Hat das Ononidetum FuB gefaBt, so wird 
Retama hineingesat, oder sie erscheint fruher oder spater auch natur
licherweise ohne Beihilfe (Abb. 155). 

Physiologische Windwirkung. Zur mechanischen gesellt sich stets 
auch die physiologische, austrocknende Windwirkung. 

1st die Wasserversorgung der Pflanzen unzureichend, der Wasser
nachschub bei gefrorenem Boden verlangsamt, so sind nach heftigen 
Winden dieselben Welkungserscheinungen nachweisbar wie bei groBer 
Durre. Die jungen, saftigen Triebe vertrocknen, die Laubblatter sind von 
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der Spitze und von den Seiten her, wo die Wasserabgabe am starksten, 
gebraunt, oft verbogen oder gerollt. Nach HANSEN (1904) sollen die Leit
biindel unter der Windwirkung direkt ihrer Leitfahigkeit verlustig gehen, 
was das Vertrocknen und Absterben des Mesophylls nach sich zieht. 

Die physiologische Windwirkung bestimmt den Verlauf der polaren 
Waldgrenze. Nach KIHLMAN (1890, S. 75) ist es nicht die mechanische 
Kraft des Windes an sich, nicht die Kalte, nicht der Salzgehalt oder die 
Feuchtigkeit der Atmosphare, die dem Walde seine Schranken setzen, 
sondern hauptsachlich die monatelang dauernde ununterbrochene Aus-

Abb.80. Somme raspekt der Ammophila-lIIedicago ma "ina-Assoziation bei Carnon nachst 
Montpellier (im Vordergrund Echinophora spinosa und Euphorbia paralias). 

(Autn. RtlBEL und UEHLINGER.) 

trocknung der jungen Triebe zu einer Jahreszeit, die jeden Ersatz des 
verdunsteten Wassers unmoglich macht. Gerade an der Baumgrenze, im 
Norden wie in den Gebirgen, ist die physiologische, austrocknende Wir
kung aber stets auch von mechanischer Windschadigung begleitet, und 
an der Baumvegetation wird eben der Gesamteffekt sichtbar. 

Gesamtwirkung des Windes. Wie die Kalte- und Diirreresistenz, 
so ist auch die Widerstandskraft der Pflanzen gegen Windwirkung eine 
Arteigenschaft, die sich nur teilweise auf morphologisch-anatomische An
passungen zuriickfiihren laBt. Durch Windwirkung ofter "geziichtet" 
und als Schutzform gegen heftige Winde zu betrachten ist der dicht
geschlossene Polsterwuchs. Poisterpflanzen sind charakteristisch fiir 
windausgesetzte Standorte: Kiistengebiete, Wiistensteppen, Kamme der 
Hochgebirge, Arktis. Die Polsterpflanzen sind allerdings nicht nur gegen 
Wind, sondern auch gegen Warmeschwankungen und intensive Bestrah-
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lung wenig empfindlich, und es ist daher nicht leicht, die von anderen 
Faktoren unbeeinflu13te "Windharte" der Gewachse einzuschatzen. 
Forstbaulich wertvoll ware die Kenntnis der spezifischen Windharte der 
Holzer, ihr Verhalten zum Windfaktor in der N ahe der Waldgrenze. 
Viele Fehlschlage bei Aufforstungen konnten dadurch vermieden werden. 
An der Unterschatzung des Windfaktors sind unter anderemalle viel
jahrigen Aufforstungsversuche am Gipfelgrat des Mont Aigoual und am 
Col de Trepaloux in den Sudsevennen (1520-1560 m) gescheitert (BR.-BL. 
1915) (Abb. 81). Ahnliche MiBerfolge hat man auch in den Alpen viel
fach zu verzeichnen. 

Abb. 81. Pinus montana-Aufforstung im N ardot"", am Gipfelgrat des Aigoual (Stidsevennen) 1540 m, 
dureh Wind und Schneegeblasc vernichtet. (Aufn. E. FURRER.) 

'Viml und Pflanzengesellschaften. Nicht den katastrophalen Wir
kungen der Orkane, die Baumbestande knicken und entwUIzeln, sondern 
den dauernden Windstromungen kommt die groBte vegetationsgestal
tende Wirkung zu. Nirgends ist dies besser wahrzunehmen als im Ge
birge, wo Windschutz fiir das Bestehen vieleI' Pflanzengesellschaften zur 
unbedingten Voraussetzung wird. Die Extreme liegen hier hart neben
einander und sind urn so scharfer abgegrenzt, als der Wind auch die Schnee
verteilung meistert. Die Vegetation der windoffenen ist von jener der 
windgeschutzten Standorte vollig verschieden, so daB auch bei unbe
wegter Luft aus der Vegetation auf die Windverhaltnisse am Standort 
,geschlossen werden kann. Naher untersucht sind diese Abhangigkeits
verhaltnisse in Lappland und in den Schweizeralpen. Dort sind die 
Parmelia lanata-, Gyrophora proboscidea-, Hierochloa alpina-, Dryas octo
petala-, Diapensia lapponica- und die flechtenreiche Loiseleuria prOC1tm
·bens-Assoziation fur windgefegte Stellen charakteristisch (FRIES 1913). 
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In den Zentralalpen kront das Loiseleurietum cetrariosum windumbrauste 
Kamme und Bergrucken. Diese azidipbile, flechtenreiche Azaleenheide 
umfaBt mehrere Varianten, die sich wieder nach ibrer Windharte an
ordnen1 • Auf Kalkrohboden wird die Assoziation durch das dryasreiche 
Caricetum tirmae ersetzt. In hoheren Gebirgslagen bezeichnen das Ely
netum, das Curvuletum elynetosum und das Curvuletum cetrarietosum mit 
reicher Windflechtenbeimischung (Thamnolia vermicularis, Cetraria cucnl
lata, C. nivalis, C. jnniperina) die wintersuber schneefrei geblasenen, 
extremen Standorte. 

In der Tatra ist nach SZAFER, PAWLOWSKI und KULCZYNSKI (1923) 
an den Standorten unseres Elynetums das Juncetum trijidi verbreitet, in 
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Abb. 82. Alternanz zwischen Elynetum und Curvuletum am Murterjoch, 2600 m. 
(Aus BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

der Auvergne um 1700-1850 m die Assoziation von Festuca spadicea 
und Chrysanthemnm Delarbrei (BR.-BL. 1926), in den Pyrenaen eine dem 
Elynetum verwandte Assoziation, worin Elyna otter dominiert . An den 
windgefegten Kiimmen des hohen Atlas (Djebel Ourgouz) haben wir bei 
2500 m pra.chtvolle Winderosionsspuren an einer die Gratschneiden be
kleidenden Festnca maroccana-Scutellaria demnatensis-Assoziation beob
achtet. 

AIle diese "Windgesellscbaften", deren vergleichend-okologisches Stu
dium ein dankbares Arbeitsfeld ergabe, sind ortlich scharf umrissen und 
auch floristisch von den angrenzenden Rasengesellschaften gut geschie
den (Abb. 82). Gelegentlich ist an alpinen Windecken auch Vegetations-

1 Die windharteste Zwergstrauchgesellschaft der Urgebirgsalpen ist das 
Loiseleurietum alectorietosum, eine Subassoziation des Loiseleurietum cetrariosum 
mit Alectoria ochroleuca, A. nigricans usw. 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 9 
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zonation, bedingt durch verschieden starken WindeinfluB, zu beobachten. 
Zur direkten Windwirkung tritt an Windecken vielfach indirekte Stand
ortsbeeinflussung durch Anderung der Bodenkonstitution, der Boden
fauna., der Kohlensaurezirkulation usw. Diese Verhaltnisse sind aber 
noch nicht. untersucht. Der Boden an Windecken weist. bei sonst iiberein
stimmenden Verhaltnissen auch ein hoheres PHauf, ist also weniger sauer 
als nebenan im Wind schutz (BK-BL. und JENNY 1926). Dichter gesell
schaftlicher ZusammenschluB erhoht die Widerstandskraft der Einzel
glieder gegen den Wind, seien es nun Baume, Straucher oder Krauter. 

Wind nnd Waldgrenze. Die Baumfeindlichkeit windoffener Inseln 
und Meereskiisten ist bekannt. Auf den Zusammenhang zwischen polarer 

A1111.83. Kriechbuchen die Waldgrenze bildend. Xordwestkamm des Aigoual (Siidsevennen), 1500 m. 
(Auin. E. FURRER.) 

Waldgrenze und WindeinfluB hat besonders nachdriicklich KIHLMAN 
(1890) hingewiesen. Nach SKOTTSBERG (1916) und RAUMAN (1926) ist 
die Waldlosigkeit groBer Teile Siidargentiniens auf die andauernde Heftig
keit der Winde zuriickzufiihren. Sie schaffen in Westpatagonien und 
}'euerland eine "maritime" \Valdgrenze, jenseits welcher nur noch die 
kiimmerliche Poisterheide fortkommt. Der zerstorenden Gewalt der 
West- und Siidwestwinde schreibt MORISSON die Armut Siidpatagoniens 
zu, und die Unmoglichkeit, auBerhalb der wenigen geschiitzten Barrancas 
Ackerbau zu treiben. 

SZYMKJE\VICZ (1924) gelangt auf Grund seiner Klimastudien zur An
nahme, daB die kalten Gebiete der Erde, wo die mittlere Wind starke 
10 m iiber dem Boden 6 m /Sek. erreicht, baumlos sein miissen. 
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Von Frosten begleitete heftige Winde sind dem Baumwuchs besonders 
ungunstig. Daher der eigenartige Verlauf der Waldgrenze parallel zur 
Kiistenlinie zu beiden Seiten der BehringstraBe und auch in Labrador. 
Daher auch die Depression der 
Waldgrenze an den windoffenen 
Kiimmen unserer Mittelgebirge, 
imSchwarzwald,inden Vogesen, 
in der Auvergne, in den Sud
sevennen. Diese windbedingte 
Waldgrenze hat zurFolge, daB 
die obersten Buchengruppen an 
den Hangen des mehrere Breite
gracle norcllicher gelegenen 
Schwarzwaldes fast ebenso hoch 
(bis etwa 1450m)emporreichen, 
wie in den Suclsevennen mit 
ahnlieher Kammhohe, uncl daB 
cler Hochwald an wincloffenen 

E 

t-Fichte 
"~Birke 

Abb. st. Windklimatisehe Waldgrenze am flachen 
Scheitel (A) und warmcklimatische Waldgrcnze am 

steil hang (IJ) des Pallastunturi, I,applaud. 
(Xach H.L'1NERZ, 1923.) 

Kammen von einem - heute allerclings vielfach unterbrochenen 
schutzenden Giirtel von Kriechbuchen umsaumt ist (Abb. 83). 

Auch in Schweclisch Lapplancl sincl winclbcclingtc Walclgrcnzen flir 
£lache, isolierte Bergkuppen bezeichnend. Sie verlaufen oft betrachtlich 
wltcr der warmeklimatischen Walclgrenze (Abb. 84). 
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B. Bodenfaktoren. 
Wahrend der Mensch die Klima- und ReliefverhaItnisse als gegehen 

hinnehmen muB und ihnen fast machtlos gegeniihersteht, liegt es in seinem 
Vermogen, die Bodenverhaltnisse weitgehend zu beeinflussen, sie seinen 
Bediirfnissen entsprechend umzugestaIten. Das Bodenproblem hat daher 
nicht nur den Vegetationsforscher, sondern auch Landwirte, Forster und 
Gartner seit jeher aufs lebhafteste beschiiftigt. Auf keinem Gebiet be
riihren und kreuzen sich ja so viele verschiedenartige praktische und rein 
theoretische Interessen. Der Boden bildet einen verwickelten Faktoren
komplex; die einzelnen Faktoren stehen in \Vechselwirkung zueinander 
und konnen sich in ihren Wirkungen teilweise aufheben oder ersetzen. 

Das Bodenproblem liiBt sich daher nicht auf vereinfachte Formeln 
zuriickfUhren, wie man lange glaubte, und die aufzudecken sich die boden
kundlich gerichteten Botaniker des 19. Jahrhunderts heiBe Miihe und 
Arbeit kosten lieBen. 

Geschichtliches. Wahrend noch der groBe Genfer A.-P. DE CANDOLLE 
dem chemischen Bodenzustand einen erheblichen EinfluB auf Vorkom
men und Verteilung der Gewachse nicht zuerkennen wollte und das Vor
handensein oder Fehlen organischer Substanzen im Boden fiir ausschlag
gebend ansah (1832, S. 1245; s. auch Dict. Sc. nat. T. XVIII, S. 377), 
wies F. UNGER mit aHem Nachdruck auf die Abhangigkeit der Pflanzen 
von der chemischen Zusammensetzung der Bodenunterlage hin. Ihm 
hatten die Nordtiroler Alpen die scharfen Gegensatze enthiillt, die zwi
schen del' Silikatflora der inneren und der Kalkflora der auBeren Ketten 
bestehen. Er stellte in seiner beriihmt gewordenen Preisschrift: "Uber 
den EinfluB des Bodens auf die Verteilung der Gewachse" (Wien 1836) 
fest, daB es neb en Gewachsen, die in jedem Boden gedeihen, viele solcher 
gibt, welche streng an bestimmte Boden gebunden erscheinen. Hiernach 
unterschied er: bodenstete, bodenholde und bodenvage Pflanzen. 

Die bodensteten und bodenholden Arten hielt er vorziiglich durch den 
Chemismus des Bodens bedingt und teilte diese "Bodenzeiger" in zwei 
groBe Gruppen: Kalkpflanzen und Tonschiefer- oder Kieselpflanzen. Fiir 
beide Gruppen werden zahlreiche Beispiele gegeben. Wenig spater ver
offentlichte RUEHLE (1838) ein umfangreiches Verzeichnis bodenvager und 
bodenbestimmender Alpenpflanzen (kalksteter, kalkholder, urgebirgs
steter, urgebirgsholder Arten). UNGER ging <lann (1836, S.191) allerdings 
soweit, die chemische Zusammensetzung des Bodens sogar fUr die Ent
stehung vieler Pflanzenarten verantwortlich zu machen. Sie hii.,tten sich yon 
den Grundtypen unter dem EinfluB "sehr differenter Bodenunterschiede 
abgespalten". Die so entstandenen, nahverwandtenArten auf Kalk- und 
auf Tonschiefer bezeichnete er als stellvertretend oder vikariierend. 
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Kann man UNGERs Ausfiihrungen auch nicht in allen Einzelheiten 
beipflichten, so bleibt doch der Kern seiner Anschauungen zu Recht be
stehen. Kalkgesteine und Kalkboden sind in der Natur ungemein weit 
verbreitet. Die Abhangigkeit der Pflanzenverteilung und Pflanzengrup
pierung vom Kalk ist daher besonders leicht festzustellen, und so wird 
auch verstandlich, daB das Verhalten der Pflanzen gegeniiber der elek
tiven Wirkung des Kalkes zuerst zur Gruppierung der Vegetation nach 
ihren chemischen Bodenanspriichen Veranlassung gegeben hat. 

Steht somit die Wichtigkeit des Bodenchemismus fiir Vorkommen 
und Verteilung der Pflanzen und Pflanzengesellschaften auBer Frage, so 
sind rein chemisch gerichtete Untersuchungen allein doch auBerstande, 
das Bodenproblem der Losung entgegenzufiihren. 

Physikalische Bodentheorie. Den EinfluB der physikalischen 
Bodeneigenschaften zuerst klar erkannt und hervorgehoben zu haben 
ist das Verdienst des Schweizers JULES THuRMANN. In seinem "Essai 
de Phytostatique" gibt er eine zusammenfassende Ubersicht iiber die 
herrschenden Bodentheorien und stellt der chemischen Bodentheorie 
UNGERS seine physikalische Bodentheorie gegeniiber. 

Die Boden werden von THuRMANN (1849, S. 95) nach ihrer physikali
schen Beschaffenheit eingeteilt in pelische und psammische Boden. 

Die pelischen Boden entsprechen den tonigen, feinkornigen Boden 
von hohem Dispersitatsgrad. Sie sind das Verwitterungsprodukt pelo
gener Gesteine (Tonschiefer, Mergel, vieler Kalke). 

Die psammischen Boden entsprechen den sandigen Boden von 
grober Zerteilung. Sie verdanken ihre Entstehung psammogenen Ge
steinen, die reichlich Quarz enthalten (also insbesondere Granite, Syenite, 
Gneise; aber auch gewisse kornige Dolomite). . 

Der anstehende Fels ist nach THURMANN entweder leicht verwitterbar 
(eugeogen) oder schwer verwitterbar (dysgeogen). Silikatgesteine, wie 
Gneise, Granite usw., sind meist eugeogen, leicht verwitterbar, Kalk
gesteine meist dysgeogen, also schwer verwitterbar. Diese fundamentalen 
physikalischen Unterschiede der Gesteine und Boden und nicht chemische 
Verhaltnisse sollen nach THURMANN die Zusammensetzung der Vegeta
tionsdecke ausschlaggebend beeinflussen. 

Die Anschauungen THURMANNS, durch ein ungeheueres, obschon 
etwas einseitig ausgewertetes Tatsachenmaterial gestiitzt, fanden rasch 
Eingang, vermochten aber niemals die chemische Bodentheorie auszu
schalten. 

Hie THURMANN, hie UNGER ist nun die Losung, die wahrend mehrerer 
Dezennien die Pflanzengeographen in zwei Lager spaltet und dem geo
botanischen Studium jener Zeit geradezu seinen Stempel aufdriickt. Erst 
viel spater erkannte man, daB beide Theorien nebeneinander ihre Be
rechtigung haben, ja daB sie sich vielfach erganzen, daB aber weder die 
eine noch die andere Theorie in ihrer urspriinglichen Fassung allen Be
obachtungstatsachen gerecht werden kann. Es wiirde ein eigenes Kapitel 
erfordern, den Auseinandersetzungen und Argumenten zu folgen, die die 
Anhanger der chemischen und der physikalischen Bodentheorie fiir die 
Richtigkeit ihrer Anschauungen ins Feld fiihrten. Beriihmte Namen wie 
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LECOQ, SENDTNER, KERNER VON MARILAUN, DE CANDOLLE, CHRIST, 
CONTEJEAN, FLICHE, MAGNIN u. a. kniipfen sich an diese Erorterungen. 
Heute freilich diirfte ihnen nur noch historisches Interesse zukommen. 

Einen einschneidenden Wendepunkt in der Bodenfrage brachte die 
Entwicklung der Kolloidchemie und der Aziditatslehre. Mit ihrer Be
sprechung treten wir aus der Vergangenheit in die Gegenwart iiber. 

1. Bodenchemie und Pflanzengesellschaften. 
a) Kolloidchemische Bichtttng. 

Die Kolloid- oder besser Dispersoidchemie, das Bindeglied zwischen 
physikalischer und chemischer Bodenforschung, sucht das gesetzmaBige 
Verhalten zwischen dem Zerteilungsgrad der Stoffe und ihren physikali
schen und chemischen Eigenschaften aufzudecken. 

Der Boden als Ganzes wird nach WIEGNER (1924), der die dispersoid
chemische Betrachtung zuerst in vollem Umfang der bodenkundlichen 
Untersuchung zugrunde gelegt hat, als ein "kolloides System" aufgefaBt. 
In diesem System sind die Bodenkorner die "disperse Phase"; Bodenluft 
und Bodenwasser bilden das Dispersionsmittel. Kolloiddisperse Phasen 
weisen eine iiberaus groBe Oberflachenentwicklung auf und sind der Sitz 
einer besonderenEnergieform (Oberflachenenergie). Hierauf beruht schon 
die landlaufige Unterscheidung der BOden in leichte (grobzerteilte) und 
schwere (feinzerteilte) Boden. Nach ihrem Zerteilungsgrad, ihrer Dis
persitat, konnen die Stoffe in zwei groBe nach Ausbildung und Eigen
schaften verschiedene Gruppen geschieden werden: Kristalloide und Kol
loide. 

Kristalloide sind Stoffe, deren auBere regelmaBige Formgestaltung 
in gesetzmiiBigem Zusammenhang mit den besonderen physikalischen 
und chemischen Eigenschaften steht. Wie der Name besagt, konnen sie 
in Kristallform iibergefiihrt werden. Sie sind femer befahigt, aus Lo
sungen durch diinne Haute (Pergament usw.) in Wasser iiberzutreten, 
sie dialysieren. 

Kolloide (von colla = Leim) zeichnen sich durch ihre gestaltlose 
(amorphe), oft brei- oder gallertartige oder schleimige Beschaffenheit aus. 
Sie kristallisieren und dialysieren nicht. 

Indessen konnen sowohl Kristalloide als Kolloide unter Beibehaltung 
ihrer chemischen Zusammensetzung ihre Ausbildungsform wechseln, Kri
stalloide kOnnen in Kolloideiibergefiihrt werden und umgekehrt. Beide 
gehen ohne scharfe Grenzen in einander iiber: es sind lediglich Stoffe ver
schiedenen Zerteilungsgrades. Der Zerteilungsgrad der Kristalloide ist 
grober, jener der Kolloide auBerst fein (hochdispers); die einzelnen Teil
chen besitzen 1-100 Nt Durchmesserl. Indessen zeigen die kristalloiden 

1 Die in der Kolloidchemie gebrauchliche Einteilung der dispersen Systeme 
unterscheidet nach der TeilchengroBe (siehe WIEGNER 1926, S. 9): 

1. Grobdisperse Systeme (Dispersionen). Durchmesser der Teilchen iiber 
100 flfl (Mikronen). 

2. Kolloiddisperse Systeme (Dispersoide). Durchmesser der Teilchen 1 bis 
100 flfl (Ultramikronen). 

3. Maximaldisperse Systeme (echte Losungen). Durchmesser der Teilchen 
unter 1 flfl (Molekule, lonen). 
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Mehle schon von 0,02 mm Komdurchmesser an kolloidahnliche Eigen
schaften. 

Auf der groBen Oberflaehenwirkung der feinzerteilten Stoffe beruhen 
die kolloidchemisch auBerst wichtigen Adsorptionsvorgange. 

Gesattigte und ungesiittigte Kolloide. Mit fortschreitender Kom
zerteilung nimmt die Wirkung der OberfUichenkrafte zu. Kolloide Zer
teilungen sind daher in hohem MaBe befahigt, fremde Stoffe an sich zu 
ziehen, zu adsorbieren. Man unterscheidet gesattigte Kolloide, bei 
welehen die Anlagerung der fremden Stoffe den hochstmogliehen Grad 
erreicht hat, und ungesattigte, bei welchen die Grenze der Adsorp
tionsfahigkeit noch nicht erreicht ist. Mit der Sattigung gehen wichtige 
Eigenschaftsanderungen Hand in Hand, die, wenn es sich um Boden 
handelt, sich aueh in der Vegetation deutlich abspiegeln. Von besonderer 
Bedeutung ist das Verhalten der Humuskolloide des Bodens. Infolge 
ihrer mehr oder weniger feinen Zerteilung zeichnen sie sich durch erhohte 
Adsorptionsfahigkeit aus. Sind Erdalkalikationen (Magnesium, Kalzium) 
iI! reichlicher Menge vorhanden, so bedingen sie die Koagulation der 
Humusstoffe; es entsteht der gesattigte Humus (s. S. 208). 

Fehlen Basen (z. B. in Hochmooren, auf sandigen Waldboden), so 
bleiben die Humuskolloide adsorptiv ungesattigt. Der Boden ist dann 
dicht gelagert, schlecht durchliiftet, arm an Nahrstoffen und Elektro
lyten; er reagiert sauer. 

Schutzkolloide. Adsorptiv ungesattigter, hochdisperser Humus ist 
aueh ein wirksames Schutzkolloid. Dureh die Umhiillung der dispersen 
Teilchen dureh das relativ elektrolytunempfindlicheSchutzkolloid wird die 
so geschutzte Phase selbst unempfindlich gegen Elektrolyteinwirkung, so 
daB Zerteilungsanderungen verzogert und Ausflockungen unter Umstan
den ganz unterbunden werden. Selbst sehr geringe Mengen eines Sehutz
kolloids vermogen Dispersitatsanderungen der dispersen Phase zu ver
hindern. Der ungesattigte Humus Z. B. halt verschiedene Bodenkolloide 
(Al[OH]3, Fe[OH]3 usw.) in lOslichem, hochdispersemZustand, schiitzt sie 
dadurch vor Ausflockung und macht sie leicht beweglich, der Auswaschung 
zuganglieh. Der Schutzkolloidwirkung des sauren Humus verdanken 
die Schwarzwasser der kristallinen Gebiete und der Moorlandereien ihre 
dunkle Farbung, herriihrend von den ausgewasehenen Humuskolloiden. 

Ionenumtausch. Als Ionenumtauseh werden die aueh in der Dunger
lehre hohe Bedeutung erlangenden Austauscherseheinungen vieler Boden 
bezeiehnet. Trager des Austausches sind die verschiedenen Bodenkol
loide, wobei die elektronegativen Teilchen Basenumtausch, die elektro
positiven Teilehen dagegen Anionenumtausch aufweisen (PALJ"MANN 
mund!.). Schon seit langem bekannt, aber erst durch die Kolloidchemie 
richtig gedeutet, ist der Basenumtausch in Ackerboden. Die Gele von 
Aluminiumhydroxyd und Kieselsaure, wichtige Bestandteile der Tone, 
binden Ammonium- und Kaliumionen fester als Natrium- und Kalzium
ionen, welch letztere infolgedessen von ersteren leicht verdrangt und ad
sorptiv ersetzt werden. Wahrend Ammonium und Kalium unlOslieh im 
Boden gebunden verbleiben, flieBen die gelOsten Natrium- und Kalzium
ionen abo Der Boden wird dureh Kaliumzufuhr entkalkt. 
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Ahnliche Austauscherscheinungen finden natiirlich auch in gewachse
nen Boden statt und sind fur die Vegetationsentwicklung von der groBten 
Tragweite. Auf Ba.senumtausch fiihrt JENNY (BR..-BL. und JENNY 1926, 
S. 298) die Auslaugung der Rendzinaboden der Alpen und ihre -aber
fiihrung in Podsol- und alpine Humusboden zuriick. Die durch Humus 
und Ton adsorbierten II-Ionen verdrangen die iibrigen Kationen des 
Rendzinabodens nach dem Schema: 

H+I Kolloidton /Mg++ + mHCl~H/ Kolloidton / + KOI; FeOla m.~oden-
Na+K+Ca++ H H H H H H iNa01; MgCI2} . 

Al+++ Fe: 1+ H H H H H H CaOI.; AlOIa losung 

Die verdrangten IOslichenKationen werden durch Regen- und Schmelz
wasser ausgespiilt und wand ern in die Tiefe, wahrend sich die Wasserstoff
ionen trotz fortwahrender Basen
zufuhr (durch abgestorbene Pflarr
zenteile, Flugstaub, Tierreste) in der 
Oberschicht anreichern (Abb. 85). 

Der Basenaustausch hat hier 
eine grlindliche Anderung del' physi
kalisch - chemischen Bodeneigen
schaften zur Folge, die, wie arrder
warts (s. S. 268) dargestellt, natiirlich 
auch auf die Vegetation rlickwirkt. 

OSlllotisclie Theorie Golas. Die 
erste Anwendung kolloidchemischer 
Forschungsergebnisse auf geobota
nische Probleme versuchte GIUSEPPE 
GOLA, Professor in Padua. Seine 
bis 1905 zurlickreichenden Arbeiten Abb. 85. Schema d er Wasserstoffionenanreiche-

rung. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 
liber den Gegenstand verdichten sich 
1910 zu dem bedeutenden "Saggio di una teoria osmotica dell' edafismo". 
Diese osmotische Theorie laBt sich kurz folgendermaBen zusammen
fassen. 

Ausschlaggebend fUr die Beziehungen zwischen Pflanze und Boden 
ist nach GOLA del' osmotische Druck der BodenlOsungen, die mit dem 
Wurzelsystem in Berlihrung kommen. Del' osmotische Druck diesel' Lo
sungen wird bedingt durch ihren Konzentrationsgrad. Die Konzentra
tion der gelOsten Bodensalze ist entweder dauernd gleichmaBig "eusta
tisch" oder rasch wechselnd "anastatisch". Die raschwechselnde Kon
zentration anastatischer Losungen iibt auf viele Pflanzen eine besonders 
schadliche Wirkung aliS. 

Nach ihrem Konzentrationsgrad werden schwach- und starkkonzen
trierte Bodenlosungen unterschieden. Das Hauptmerkmal der Boden mit 
schwachkonzentrierten SalzlOsungen liegt in ihren kolloidalen Eigen
schaften. In den Boden mit hochkonzentrierten Losungen dagegen liber
wiegen die kristalloiden Eigenschaften. Demnach teilt GOLA die Boden 
in zwei groBe Klassen ein: 
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1. Geloide Boden, charakterisiert durch salzarme, schwach konzentrierte 
Losungen mit kolloiden Eigenschaften. Geloste Kristalloide weniger als 0,5 vT. 

2. Haloide Boden, ausgezeichnet durch salzreiche, hochkonzentrierte Lo
sungen mit mehr als 0,5 vT gelOster Kristalloide. 

Die Pflanzen und Pflanzengesellschaften verteilen sich auf diese 
beiden Hauptgruppen nach folgendem Schema. 

I. Pflanzen geloider Boden. 
1. Pergelikole Arten. In Boden wachsend, die weniger als 0,2 vT ge

loster Kristalloide enthalten (Saprophyten, Epiphyten, humikole Arten). 
2. GeIikole Arten. In BOden mit 0,2-0,5 vT gel oster Kristalloide (hier

her die kalkfliehenden Arten der meisten SilikatrohbOden). 

II. Pflanzen haloider Boden. 
3. Halikole Arten. In BOden mit 0,5-2 vT geloster Kristalloide (Pflan

zen kalkreicher Boden und Bewohner der Acker- und Wegborde). 
4. Perhalikole Arten. In BOden mit mehr als 2 vT geloster Kristalloide 

(nitrophlle Ruderalpflanzen, Arten der Salzboden am Meeresstrand und in Trocken
gebieten). 

Die Konzentration haloider Boden ist in der Regel rasch wechselnd, 
anastatisch. 

Durch diese Einteilung nach der Konzentration der Nahrlosungen im 
Boden wird gewissermaBen auch schon eine Unterscheidung der Boden 
nach ihrem Zerteilungs- und Sauregrad angebahnt. Die geloiden ent
sprechen mehr oder weniger den sauren, hochdispersen, die haloiden den 
basischen, weniger hochdispersen Boden. 

Die Theorie GOLAS fand in Italien eifrige Verfechter in NEGRI (1911) 
undBEGUINOT (1913), in Frankreich in CL. Roux (1911). Anderwartshatte 
sie kaum FuB zu fassen vermocht, als auch schon ein bedeutsamer Scbritt 
vorwarts getan wurde im Ausbau physikali'lch-chemischer Methoden zur 
Oharakterisierung des Standortes der Gesellschaften. Durch verhaltnis
maBig einfacbe Mittel wird man instand gesetzt, die wichtigsten Boden
faktoren geniigend genau zu bestimmen. 

b) Bodenaziditiit. 
Die modeme Aziditatslehre fuBt auf der Dissoziationstheorie des 

schwedischen Forscbers SVANTE ARRHENIUS. Der Satz ARRHENIUS' 
lautet: "Vom elektrischen Strom vollig unabhangig ist jede Elektrolyt
losung ganz oder teilweise gespalten in elektrisch geladene Atoma oder 
Atomgruppen, die lonen genannt werden." 

Hierzu sei folgendes in Erinnerung gebracbt. Das reine Wasser, H20, 
leitet den elektrischen Strom kaum, das fliissige Gas HOI ist sogar voll
standig isolierend. Reines H20 und HOI in Mischung sollten demnach 
gleichfalls isolierend sein. Nun ist aber diese Mischung merkwiirdiger
weise ein Elektrolyt und leitet als solcher den elektrischen Strom. Das 
Gas HOI geht somit in wasseriger Losung in einen neuen Zustand iiber. 
Das Losungsmittel Wasser sprengt die neutralen Molekiile in ihre elek
trisch geladenen positiven und negativen lonen auf, es bewirkt deren 
Dissoziation. Derjenige Bruchteil eines Salzes, der in lonen zerlegt ist, 
wird als Dissoziationsgrad bezeicbnet. Die lonen, also die Ideinsten Teil
chen, schweben voneinander getrennt in der Losung herum. Beim Durch-
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gang des elektrischen Stromes wandern die positiven Ionen zur Kathode 
(daher Kationen), die negativen zur Anode (daher Anionen). 

Der Sauregrad (die Aziditat) irgendeiner Losung hangt von ihrem 
Gehalt an positiv geladenen Wasserstoffionen (H+) abo Das Vorherrschen 
dieser H-Ionen verleiht den Sauren ihre gemeinsamen charakteristischen 
Eigenschaften, wahrend bei den Basen stets die elektronegativen Hy
droxylionen (OF) an Menge iiberwiegen. In jeder Losung aber herrscht 
ein dauerndes Gleichgewicht zwischen den H+- und OH--Ionen in der 
Weise, daB eine Zunahme der H+-Ionen durch entsprechende Abnahme 
der OH--Ionen ausgeglichen wird und umgekehrt. Je mehr H+-Ionen 
vorhanden sind, um so saurer, je mehr OH--Ionen, um so basischer ist 
die Losung; sind H+- und OH--Ionen in aquivalentem Mengenverhaltnis 
vorhanden, so reagiert die Losung neutral. Dies trifft zu beim chemisch 
reinen Wasser. 

In reinem Wasser sind bei 180 C im Liter enthalten: 
0,0000001 g oder kiirzer ausgedriickt 10-7 g H+-Ionen und 
0,0000001 g 10-7 g OH--Ionen. 

Da sich die Gesamtmenge der H+- und OH--Ionen dauernd gleich 
bleibt, so betragt die Gesamtionenmenge einer Losung stets 10-14 • 1st 
die Losung sauer, so wiegen dieH+-Ionen vor (H+ = 10-1 bis 10-7), ist sie 
alkalisch, so iiberwiegen die OH--Ionen (H+ = 10-7 bis 10-14). Man kann 
somit den Aziditatsgrad sowohl einer sauren als einer alkalischen Losung 
durch die Menge der H+-Ionen im Liter der Losung angeben. 

Darstellung der H -Ionenkonzentration. Die umstandliche Schreib
weise der tatsacblichen Wasserstoffionenkonzentration 

(Neutraler Zustand= iOOO~OOO Atomgramme H+) 

veranlaBte SORENSEN (1909), als Exponenten des Sauregrades den nega
tiven Logarithmus der H-Ionenkonzentration mit dem Vorzeicben PH 
vorzuschlagen. Betragt z. B. die H+-Ionenkonzentration einer Losung 
10-6, so ist der umgekehrteLogarithmus 6 und der Exponent nach SOREN
SEN 6 PH. Der Kiirze halber nennt man den PH-Wert die Wasserstoffzahl. 

Man vergesse aber nie, daB hohe Wasserstoffzahlen (7-14 PH) einer 
geringen, tiefe (1-7 PH), aber einer hohen Wasserstoffionenkonzen
tration entsprechen. Wir schreiben daher auch 6-5 PH und nicht 
5-6 PH. 

1m Sprachgebrauch des Pflanzensoziologen erhalten die Wasserstoff
zahlen, auf das Verhalten der einzelnen Arten und Gesellschaften be
zogen, folgende Bedeutung: 

1. Azidiphile Arten und Gesellschaften 

extrem azidiphil 
5-3,8< PH 

(Boden stark sauer) 

(kalkfliehend; 6,7-3,8< PH) 
miUlig azidiphil 

6,2-5 PH 
(Boden maBig sauer) 

schwach azidiphil 
6,7-6,2 PH 

(Boden schwach sauer) 

2. Neutrophile Arten und Gesellschaften 
(7,0-6,7 PH) 

(Boden neutral) 
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3. Basiphile Arten und Gesellschaften 
(>7,5-7,0 PH) 

basiphil-neutrophil ausgesprochen basiphil 
7,5-6,7 PH >7,5-7,0 PH 

(Boden neutral bis basisch) (Boden basisch) 

4. Indifferente Arten und Gesellschaften 
PH aus dem basischen weit in den saueren Reaktionsbereich hiniiberreichend. 

Wirkliche oder spezifische Aziditat. Die logarithmische Wasserstoff
zahl hat den Nachteil, betrachtliche Unterschiede in der tatsachlichen 
H-Ionenkonzentration nicht geniigend scharf hervortreten zu lassen. Dem 
abzuhelfen hat WHERRY (1920) eine Methode vorgeschlagen, die, vom 
N eutralpunkt (PH 7 = 1) ausgehend, die tatsachliche Aziditat oder Alkali
nitat angibt. Die wirkliche oder "spezifische Aziditat" gibt die 
Menge der H+-Ionen in 1 Liter Lasung, bezogen auf die approximative 
H-Ionenkonzentration reinen Wassers (0,0000001 g im Liter) an. Die 
"spezifische Alkalinitat" bedeutet die entsprechende Menge OH-
lonen. WHERRYS Methode hat bei den nordamerikanischcn Pflanzen
soziologen raseh Eingang gefunden und wird jenseits des Ozeans viel an
gewendet. In der europaischen Literatur finden wir sie erwiihnt bei 
CHRISTOPHERSEN (1925), der ihr jedoch die Angabe der Aziditat durch 
SORENSENS Wasserstoffzahl vorzieht. Um den direkten Vergleich zwi
schen SORENSENS Wasserstoffzahlen und der wirklichen Aziditat zu er
maglichen, seien hier die dem PH entsprechendenAziditatszahlel1 wieder
gegeben. 

Tabelle 12. Wirklicher Aziditatswert (spezifische Aziditat) der 
Wasserstoffzahlen (PH). (Nach WHERRY 1922, S. 346.) 

PH 
Spez. 

PH 
Spez. 

I 
PH 

Spez. 
Aziditat Aziditat Aziditat 

4,0 = 1000 6,1 8 I 8,1 0,08 
4,1 800 6,2 6,3 

I 

8,2 0,063 
4,2 630 6,3 5 8,3 0,05 
4,3 500 6,4 4 8,4 0,04 
4,4 400 6,5 3,15 8,5 0,032 
4,5 315 6,6 2,5 8,6 0,025 
4,6 250 6,7 2,0 8,7 0,020 
4,7 200 6,8 1,ti 8,8 0,016 
4,8 160 6,9 1,25 8,9 0,013 
4,9 125 7,0 1 9,0 0,010 
5,0 = 100 7,1 0,8 9,1 0,008 
5,1 80 7,2 0,63 9,2 0,0063 
5,2 63 7,3 0,5 9,3 0,0050 
5,3 50 7,4 0,4 9,4 0,0040 
5,4 40 7,5 0,32 9,5 0,0032 
5,5 31,5 7,6 0,25 9,6 0,0025 
5,6 25 7,7 0,20 9,7 0,0020 
5,7 20 7,8 0,16 9,8 0,0016 
5,8 16 7,9 0,13 9,9 0,0013 
5,9 12,5 8,0 0,10 10,0 0,0010 
6,0 10 

pu-lUessung. Zur Messung der freien, elektrisch geladenen H~-lonen 
sind im letzten Jahrzehnt verschiedene Methoden ausgearbeitet worden. 
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Die elektrometrische Messung mit der Wasserstoffelektrode ist sehr um
standlich, erfordert eine ziemlich kostspielige Apparatur und wird daher 
wenig angewendet. 

Die elektrometrische pwMessung der Boden16sung mittelst der Chin
hydronelektrode hat mehr Anklang gefunden, liefert aber nach BRIOUX 
und PrEN und nach CARSTEN OLSEN und LINDERSTROM (1927) zu hohe, 
unkorrigierbare Resultate. Einfacher fiir Bodenuntersuchungen und auch 
genauer ist die Indikatorenmethode, die auf SORENSEN (1909) zuruckgeht. 

Indikatorenmethode. Sie grundet auf der Eigenschaft, daB gewisse 
Farbstoffe (Indikatoren) in Losungen von bestimmtem PH-Wert einen 
bestimmten Farbton annehmen. Aus diesen Farb16sungen wird eine 
titrierte Farbenskala zusammengestellt, deren einzelne Tonungen ganz 
bestimmten PH-Werten entsprechen. Setzt man nun einer beliebigen 
Losung einige Tropfen In
dikatorenlOsung zu, so gibt 
die erfolgte Farbanderung 
durch Vergleich mit der 
titrierten Farbenskala ohne 
weiteres den PH -Wert der 
untersuchten IJosung an. 
Als einfacher, handlicher 
Apparat leistet das Io
noskop, hergestellt vom 
Schweizer. Serum- und 
Impfinstitut in Bern, gute 
Dienste. Etwas kostspie
liger ist der von P. ALT
MANN in Berlin in den 
Handel gebrachte Keil
apparat nach BJERRUM, 
ARRHENIUS (Bjerrumkeil, 
Abb. 86; zu haben bei Ben- Abb.86. Bjerrumkeil zur Bestimmung der Bodenreaktion. 
der und Hobein, Munchen 
und Ziirich), Gebrauchsanweisungen sind den Apparaten beigegeben. 
Eine gute Einfiihrung in die Handha,bung der beiden Apparate gibt auch 
WIEGNER (1926), worauf verwiesen seL 

Behandlnng der Bodenproben znr pn-Messnng. Die Bodenproben 
werden in lufttrockenem Zustande, aber moglichst bald nach ihrer Ent
nahme, untersucht. Man setzt 20 g Feinerde, 50 ccm destilliertes karbo
natfreies Wasser zu und laBt die l\fischung in verschlossenem Glaskolben 
unter mehrmaligem Schiitteln mindestens 24 Stunden stehenl . Von dieser 
wasserigen Bodenlosung wird die notige Menge vorsichtig abgegossen 
oder abpipettiert und kann, falls nicht zu sehr getrubt, direkt zur Mes
sung verwendet werden. Stark getrubte Losungen mussen zentrifugiert 
werden. Die Messungen mit dem Ionoskop und dem Bjerrumkeil geben 
bis auf etwa 0,1 PH genaue Resultate. 

1 TorfbOd.en, die sehr viel Wasser aufnehmen, kann bis 100 ccm Wasser 
zugesetzt werden. 
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Bedeutung der Wasserstofi'ionen. Das Wasserstoffion, ein ein
fachgebautes und auBerst bewegliches Ion beeinfluBt in hohem MaBe 
die physiologischen Prozesse, die sich im Pflanzenkorper abspielen. Ins
besondere sind die im Lebenskreislauf der Pflanze so wichtigen Enzym
wirkungen, wie Diastase, die Starke in Zucker uberfiihrt, Cytase, die 
Zellulose verzuckert usw., von der H-Ionenkonzentration abhangig. 

Die Konzentration des Zellsaftes einer Pflanze muB zu der Ionen
konzentration der Bodenlosung in bestimmtem Verhaltnis stehen. Wird 
dieses Verhaltnis gestort, durch Anderung der Konzentration der Losung, 
so machen sich bald krankhafte Erscheinungen an der Pflanze geltend, 
und es kann der Tod eintreten. Gewisse pathogene Bakterien konnen 
nur auf Nahrboden von ganz bestimmter H-Ionenkonzentration gezuch
tet werden. ULEHLA (1923) wies nach, daB die Apikalzellen gewisser 
Algen (Cladophora, Basidiobolus) platzen, wenn sie in ein saures Medium 
ubergefUhrt werden. Es handelt sich anscheinend um adsorptive Beein

% 
35r-------------------~ 

30 

flussung der Zellmembrankolloide 
durch die H-Ionen und nicht um 
osmotische Erscheinungen. 

Die schadigende Wirkung para
sitarer Pilze kann durch pwAnde
rungen vermindert oder aufgehoben 
werden. Nach FISCHER (1925) ist 
die Wirlmng des Kartoffelschorfs 
(Actinomyces scabies) bei 8 PH stark, 
bei 7,2 PH schwach, bei 6,8 PH fast 
Null; bei 5,2-5,0 PH wird er nach 
WAKSMAN (Soil sc. 1922, 14, S. 61) 
vertrieben. GXUMANN (1925) zeigte, 
daB eine Infektion der Runkelruben 

o~~~~~~~~~~ 0,0 .5,5 6,0 6,5 7,0 7,0 ~OpH durch Phoma betae nur in stark 
Abb. 87 a. Zweigipflige PrcVariationskurve von alkalischen Boden regelmaBig die 
Picaria verna-Boden in England (PH-Werte grup- Herzkrankheit verursacht; Infek

piert.) (Nach SALISBURY, 1925.) 
tionsversuche mit Pflanzen schwach 

saurer Boden (PH 6,6) verliefen negativ. In welch entscheidendem MaBe 
PH die Vitalitat der Mykorrhizenpilze und damit auch das Gedeihen der 
Nadelbaume beeinfluBt, hat kurzlich MELIN (1924) gezeigt. 

Die hoheren Pflanzen besitzen eine mehr oder minder weite PH-Ampli
tude mit einem deutlichen Optimumbereich, der als ein Ausdruck der 
Bodenstetigkeit der Arten gelten kann. Das pwOptimum wildwachsen
der Arten, an natiirlichen Standorten untersucht, ergibt bald eine mehr 
oder weniger steil ansteigende eingipfelige oder aber eine zweigipfelige 
Kurve. Indessen macht OSVALD (1926) darauf aufmerksam, daB diese 
zweigipfeligen Kurven moglicherweise auf Fehlerquellen in der ange
wandten Methodik zuruckzufUhren sind. Die PH -Bestimmung soUte sich 
auf natiirliche Boden beziehen. 

Als Beispiel einer deutlich zweigipfeligen PH-Kurve diene die PI1-Ver
teilungskurve fUr Ficaria verna-Boden Englands nach SALISBURY (1925) 
(Abb.87a). 
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Die Ursache der Zweigipfeligkeit der PH -Kurven konnte vielleicht auch 
im V orhandensein verschiedener biologischer Rassen ihre Erklarungfinden. 

Prachtvolle eingipfelige PH-Kurven ergaben Boden aus der Wurzel
schicht von Ammophila arenaria in Blakeney Point, England (SALIS
BURY) und von Carex curvula, Carex firma, Elyna myosuroides aus den 
Alpen (Abb. 87b). 

Nebenstehende Kurve fuBt auf 125 Bodenproben aus den Schweizer-, 
Italienischen und Tiroleralpen, dem Wurzelbereich von Carex curvula 
(5-lOcm Tiefe) entnommen. Sie beleuchtet die pwAmplitiide der Art, 
ist aber natiirlich von der Anzahl der untersuchten Proben abhangig 
(BR.-BL. und JENNY 1926, S.305). Das pwOptimum der Art liegt zwi
schen 5,4 und 4,6 PH; Carex curvula ist mithin eine ausgesprochen azidi
phile Pflanze. Innerhalb des optimalen pwBereiches der Art erscheint 
die Aziditat fUr das Gedeihen 
von Carex curvula nebensach
lich; sie wird dagegen zum 
entscheidenden Faktor im 
Minimumbereich (unterhalb 
5,4 Pn:), wie auch im schad
lichen Maximum. Hier ent
scheidet schon ein geringes 
Mehr oder Weniger iiber 
Lebensmoglichkeit und Kon
kurrenzfahigkeit der Art 1. 

Pflanzengesellscltaften und 
PH. J ede Pflanzengesellschaft 
hat ihren bestimmten engeren 
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oder weiteren PH -Bereich mit Abb.87b. Theoretische und experimentelle PrrVariations
einem mehr oder weniger aus- lmrve von Oarea; curvula. 125 Proben aus den Zentral-

und Ostalpen. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 
gepragten Optimum, was aber 
natiirlich nicht ausschlieBt, daB mehrere Assoziationen ungefahr das
selbe PH-Optimum aufweisen konnen. WeitgefaBte Gesellschaften, so 
z. B. die von SALISBURY (1925) untersuchten Quercus pedunculata- und 
Buchenwalder Siidenglands, zeigen zwei pwOptima. Dies rilhrt aber 
zweifellos daher, daB man es mit zwei verschiedenen Assoziationen oder 
doch verschiedenen Fazies zu tun hat. Die Untersuchungen von WLODEK 
und STRZEMIENSKI (1924), CHRISTOPHERSEN (1925), BR.-BL. und JENNY 
(1926) an ein- und mehrschichtigen, enger begrenzten Gesellschaften er
geben iibereinstimmend eingipfeligepwKurven miteinem oft recht engen 
pwOptimum. So betragt der pn-Bereich der Carex firma-Assoziation in 
den Zentralalpen (auf 100 Proben berechnet) 1,2 PH' derjenige des Curvu
letumsl,5 PH' jener des Elynetums 2,5 PH' Das Optimum aber umfaBt beim 
Firmetum bloB 0,4 PH, beim' Curvuletum 0,6 PH' beim }i}lynetum 0,9 PH 
(s. Abb. 88). 

Zum Verstandnis der Vegetationsanderungen, hervorgerufen durch 
Anderungen der Wasserstoffionenkonzentration des Bodens, ist die PH-

1 Die forstliche Seite der Bodenaziditat beleuchten zahIreiche Schriften, so 
besonders eingehend jene von NEMEC und KVAPIL (1925) und von FRANK (1927). 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 10 
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Kurve unentbehrlich. Soziologisch besonders bedeutsam sind die Schnitt
linien der PH-Kurven im Maximum- und Minimumgebiet der Assozia
tionen, denn dort spielt sich der erbitterte Kampf zwischen der herr
schenden und der durch die PH-Anderung mehr und mehr begunstigten 
eindringenden Gesellschaft abo Aus obiger Kurve ist ersichtlich, daB 
dieser Kampf auf Leben und Tod zwischen Elynetum und Firmetum in 
Boden von 7-6,5 PH, zwischen CurvuletumundElynetum bei 5,5-5,1 PH 
ausgefochten wird. In diesem Maximum- und Minimumgebiet des Ely
netums ist PH der entscheidende Faktor. 

Es ist die Ansicht ausgesprochen worden, Assoziationen stark saurer 
Boden besaBen eine geringere PH-Amplitude als solche neutraler oder 
alkalischer Boden (WLODEK und STRZEMIENSKY, S. 811, CHRISTOPHER
SEN, S. 566). Diese Verallgemeinerung ist jedenfalls nicht zulassig. Das 
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Abb.88. Vegetationsentwicklung und Bodenreaktiou flir die Folge: Firmetum -'>- Elynetum -'>
Ourvuleturn. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

ausgesprochen basiphile Firmetum der Alpen hat eine engere PH-Ampli
tude als die azidiphilen Assoziationen des Elynetums und Curvuletums. 
Allerdings fiihrt im humiden Klima die Humusanreicherung und Aus
waschung auf Kalkrohboden schon fruhzeitig zur Versauerung der ober
sten Bodenschicht, so daB erhebliche Schwankungen im PH-Wert ent
stehen, je nachdem die Proben aus dem Roh boden selbst oder aus 
dicken uberlagernden Pflanzenhorsten stammen. An wasserzugigen Stel
len, am flieBenden Wasser uberhaupt, verringert sich die Bodenaziditat, 
weshalb mitten unter stark azidiphilen Arten an solchen Stellen schwach 
azidiphile und selbst neutrophil-basiphile Arten auftreten konnen (s. auch 
SZAFER, KULCZYNSKI, PAWLOWSKI, STECKI, SOKOLOWSKI 1927). 

PH-Linie. Zur Feststellung des mittleren pn-Wertes und der Pu
Schwankungen innerhalb eines Einzelbestandes mussen an verschie
denen Punkten desselben Bodenproben entnommen werden. Es emp
fiehlt sich, hierzu den von H. JENNY (1925) eingefuhrten Begriff der 
Bodenlinie zu verwenden. Die Bodenlinie gestattet einen bestimmten 
Bodentyp nach der raumlichen horizontalen Verbreitung gewisser Boden
eigenschaften graphisch zu charakterisieren. Durch eine homogene Pflan-
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zensiedlung wird eine gerade Linie gelegt und langs derselben in gewissen 
Abstanden (bei ausgedehnten Siedlungen etwa von 2 zu 2 m) eine Boden
probe entnommen. PH-Bodenlinien aus dem Firmetum, Elynetum und 
Curvuletum sind in Abb. 89 dargestellt. 

Diese Bodenlinien spiegeln die Pa-Variation innerhalb je eines Einzel
bestandes wieder, geben aber auch Anhaltspunkte iiber die PH-Amplitiide 
der betreffenden Assoziationen selbst. Bemerkenswert sind die starken 
Schwankungen im Elynetum, bedingt durch verschieden weit fortge
schrittene Humusanreicherung und Versauerung des urspriinglich stark 
alkalischenRohbodens. Unsere Curvuletum- undElynetum-PH-Linien lie
gen unmittelbar nebeneinander iiber derselben Bodenunterlage auf Rat
mergel am Murterjoch (Unterengadin). Rein physiognomisch sehen sich 
die beiden Gesellschaften sehr ahnlich; erst die floristische Analvse deckt 
tiefer gehende Unter- U 

schiede auf, die durch sfarle :.,:-.: 

die Bodenlinie schon-
ste okologische Be
griindung erfahren. 

PH-Profil. Mit der 

pH. 5 

8auel' 

pH.s Tiefe andert sich die 
Bodenreaktion meist 8chWlMhsaver 
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(Humvsbild~n) 

Elynel"m 
'Reno'zinobot!en) 

F!rmelvm 
(Kallerohbiitlen) 

rasch. Tiefwurzelnde 
Arten, namentlich 
Baume, beziehen ihre 
Nahrung daher oft 
aus Boden von sehr 
verschiedener Was
serstoffionenkonzen-
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Abb. 89. PH-Linien 1m Ourvuletum, Elynetum und Firmetum am 
Murt~r (U.-Engadln), raumliche Verteilung der PH-Werte. 

(Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

tration. Hierbei ist immerhin zu beriicksichtigen, daB die Keimlinge und 
jungen Pflanzen doch unter allen Umstanden auf die oberste Boden
schicht angewiesen sind. 

Das PH der obersten Bodenschichten ist demnach von ganz beson
derer Bedeutung. Gerade in der obersten Bodenschicht (1-2 cm) aber 
ist die H-lonenkonzentration stark von den herrschenden Pflanzenarten 
bzw. deren Abfallstoffen abhangig (s. S. 205). 

Mit der Tiefe tritt die Beeinflussung des PH durch die Pflanzenstreu 
zuriick gegeniiber klimatischen Einfliissen (Feuchtigkeit) und dem Ein
fluB der Gesteinsunterlage. 

Betrachtet man irgendein Bodenprofil als Ganzes, so tritt die 
klimatische Beeinflussung der PH-Werte deutlich hervor. 

1m perhumiden Klima der Alpen erfolgt in der Regel eine Ab
nahme der H-lonenkonzentration mit der Bodentiefe. Dies gilt so
wohl fiir Podsol und podsolige BOden, als auch fUr alpine Humusboden 
und Rendzina. Die H-lonenproduktion ist am groBten in der sauren 
Rohhumusschicht und nimmt hierauf bei tiefgriindigen Boden lang
sam, bei flachgriindigen rasch abo Uber Kalksubstrat erfolgt oft ein 
ganz plOtzlicher Pn-Umschlag zwischen Humusschicht und Rohboden, 
was u. a. aus Abb. 90 ersichtlich ist. Wurzelverlaufund Wurzelschichtung 

10* 
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der azidiphilen Rohhumuspflanzen zeigen diesen Siiureumsehlag im 
Boden deutlieh an. 

In den podsoligen und Podsolboden der Alpen und des nordliehen 
Europa zeigt die Rohhumussehieht (ArHorizont) stets eine hohe, die aus

gelaugte Bleieherde- oder 
Bleiehsandsehieht (A 2 ) eine 
etwas geringere und die 
Anreieherungssehieht (B
Horizont) die geringste H
Ionenkonzentration 1. Ei
nige Beispiele sind in 
Tabelle 13 enthalten. 

Abb.90. Profil im Curvuletum-Boden auf Dolomit imOfenpaJ.l
geblet (2500m). A" 2cm 8ehwarzerHumus, A 2• 6cm humose 
Feinerde, B. 12 em hellgraue Verwitterungserde, C. Dolomlt-

fiber die PH -Anderungen 
in Bodenprofilen anderer 
Klimagebiete liegen nur 
wenigeaufbestimmtePflan
zengesellsehaften beziig
liehe Angaben vor. Am 
ehesten unterriehtet sind 
wir iiber die RoterdebOden 
des Mittelmeergebietes. 
Hier seheint im Gegensatz 
zum Podsol mit der Tiefe 
eine Zunahme der H-Ionen
konzentration (also Ab
nahme des PH) stattzu
finden, wie aus neben
stehenden Beispielen her
vorgeht (Tab. 14). schutt. (Naeh BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

Tabelle 13. PH-Anderung in nordischen und alpinen Podsolprofilen. 
(Nach BR.-BL. und JENNY 1926 und CHRISTOPHERSEN.) 

Rohhumus- Auswaschungs- Anreicherungs- Verwitterungs-
Horizont (A,) Horizont (A,) Horizont (B) erde (e) 

I Tiefe I Tiefe 
I 

Tiefe , Tiefe 
PH em PH em Pn em PH I em 

Garex curvula-Ass. auf Rend-

0-35 1 

I I 
zinapodsol (Zentral-Alpen) 5,0 5,7 35- 381 6,5 38- 45 1 7,8 45 

Garex curvula-Ass. auf Hu-
1 3-13 1 muspodsol (Zentral-Alpen) 5,5 0-3 5,4 5,4 13-18 6,3 18 

Empetrum- Vaccinium uligino- i 

1 15 I 8um-Heide (Zentral-Alpen) 4,2 2 - 5 5,0 
Larix-Pinus-Mischwald (Zen-

115- 3°' tral-Alpen) . 6,0 0-15 6,4 6,8 30-50 7,2 55 
Galluna-Gladonia-Heide (Sy-

lene, N orwegen) 4,3 4,4 
! 

4,7 
Vaccinium myrtillus- Betula 

I 

I I 
I 

I pubescens-Wald (Sylene, 
I Norwegen) . 4,0 4,0 4,7 

1 i 

1 pwProfile aus Waldpodsol~?den des Schwarzwaldes liegen vor von FRANK 
(1927). Sie zeigen ahnliche PH-Anderungen mit der Tiefe. 
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Tabelle 14. pn-Anderung in mediterranen Roterdeprofilen. 

I Sehwaeh Riitlieh gefiirbter, eisen- Yerwitterungs-humoser (und aluminium-)reicher 
Horizont Horizont Rohboden 

I Boden- I BOden-I I Boden- I Boden-
tiefe tiefe tiefe I tiefe 

PH em PH I em I PH em ' PH , em 

Brachypodietum ramosi auf I 

Jurakalk (Montpellier). . 6,8 1-5 6,5 15 6,5 60 I 
Quercus ilex-Jungwald auf 

Kreidekalk (Urgon) (Pont-
du-Gard) . , 7,4 1-2 7,3 5 7,2 25 7,2 50 

Quercus ilex-Busch mitCaliuna 
auf kalkfreiem Silikat-
geschiebe (Montpellier) 6,9 1-2 6,6 10 6,3 20-25 6,2 40-50 

Quercus ilex-Urwald im Atlas 
bei Azrou (1500 m). Unter-
lage vulkanisch . 7,2 2 7,2 10 

Sehr lockerer Quercus suber-
Bestand auf kalkfreiem 

I Plioziinsand (Kenitrlt, Ma-
rokko) . 7,2 2 7,0 10 6,9 : 20 6,9 30 

Pufferung der BOden. Schon GOLA (1910) hatte richtig erkannt, daB 
die mehr oder minder gleichmaBige, konstante oder aber rasch wech
selnde Konzentration der BodenlOsungen die Zusammensetzung der Vege
tationsdecke sehr verschieden beeinfluBt; hierauf griindet seine Eintei
lung in anastatische und eustatische Boden (s. S. 139). FUr uns stellt 
sich die Frage: ist der Sauregrad eines Bodens konstant oder, wenn nicht, 
wie andert er sich zeitlich? 

Die Bodenstudien der letzten Jahre haben die wichtige Tatsache er
geben, daB den meisten Boden die Fahigkeit zukommt, ihre Wasserstoff
ionenkonzentration innert gewisser Grenzen konstant zu erhalten. J eder 
Boden besitzt ein ihm eigenes charakteristisches PH, seine "Eigenreak
tion", die normalerweise durch auBere Einfliisse nicht verandert wird, 
gleichwie der physikalische Zustand des Wassers bis zu einem gewissen 
Grad unabhangig ist von den Schwankungen der AuBentemperatur. Diese 
Eigenschaft des zahen Festhaltens der Eigenreaktion nennt man Puffe
rung (s. hieriiber KNIGHT 1920, SALISBURY 1922, ARRHENIUS 1922,JENNY 
1925 u. a.). 

Als Pufferstoffe im Boden wirken schwache Sauren, Salze schwacher 
Sauren mit starken Basen, amphotere Elektrolyte, austauschfahiger Ton 
und Humus, kolloides Eisen- und Aluminiumhydroxyd. Besonders stark 
gepuffert sind Humusboden und zwar sowohl gegen Saurezusatz als auch 
besonders gegenLaugezusatz; Kalkrohboden sind sehr stark gegen Sauren 
gepuffert. Diese Bodenarten haben somit eine sehr konstante Eigen
reaktion. Sehr schwach gepuffert sind hingegen Sandboden; ihr pwWert 
andert sich bei Zusatz von Sauren oder Basen sehr rasch, die Konstanz 
der Eigenreaktion ist gering, diese Boden sind "nachgiebig". In Podsol
boden ist daher auch die ausgewaschene Bleicherdeschicht gegenii ber der 
Humus- und der Anreicherungsschicht viel schwacher gepuffert. Einen 
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Begriff von der Festigkeit der Eigenreaktion von Humusbi:iden und der 
Naehgiebigkeit der Bleieherde gibt Tabelle 15. 

Tabelle 15. Puffervermogen einiger alpiner Boden. (Aus BR.-BL. U. 

JENNY 1926.) 

Eigen- Pufferung Puffernng 

Bodenart reaktion gegen Saure gegen Lauge Bemerkungen 
Nach- Nach-

PH PH giebigkeit PH giebigkeit 

1. Humusboden: 
I 15,6 1 gutes Puffer-Curvuletum . 5,3 4,8 0,5 0,3 

Elynetum. 5,5 5,3 0,2 5,7 0,2 vermogen, relativ 

Firmetum (mit Kalk) 7,2 7,2 0,0 7,3 0,1 konstante 
PH-Werte 

2. Bleicherden: 
Podsol unter Curvulet. 5,5 <4,1 >1,4 6,6 1,1 schlechtes Puffer-Podsol i. Oberengadin 6,0 <4,0 >1,9 7,0 1,0 vermogen, wenig Podsol unter Fohren-

wald(Cluoza)Unter-1 
4,81 

bestandige 

en adin ...•• 6,4 1,6 6,9 Or5 PH-Werte g 

Am starksten gepuffert ist von obigen Boden der humusreiehe Kalk
boden der Carex firma-Assoziation: Aueh der saure Humusboden des 
Curvuletums ist gut gegen Laugezusatz gepuffert, man kann ihm groBere 
Laugemengen zusetzen, ohne daB er seine Eigenreaktion andert; dagegen 

steigt sein Sauregrad bei Zusatz von 1 cern ~ HOI von 5,3 auf 4,8 PH' 

Hierin maeht sieh die Versauerungstendenz des alpinen Klimaxbodens 
bereits bemerkbar. 

Bestimmung der Pufferung. Die Naehgiebigkeit der Boden wird 
bestimmt, indem man die pa-Anderung der Eigenreaktion dureh Zusatz 

von 1 cern 1~-Saure (HOI) und 1 cern ~-Lauge (NaOH) zu 10 g Boden 

in 30 cern Wasser gelost feststellt. 
Pu:fferwirkung und Pflanzengesellschaften. Die Fahigkeit der mei

sten Boden, ihre Eigenreaktion konstant zu erhalten, begiinstigt die Sta
bilitat der Pflanzengesellsehaften und verlangsamt die Vegetations
veranderungen. In schwachgepufferten Boden mit unbestandiger H
Ionenkonzentration muB die Vegetation auf betraehtliehe pa-Schwan
kungen eingestellt sein; die PH-Amplitiide der Besiedler soleher BOden 
ist weit; der Faktor verliert an elektiver Bedeutung. Dies diirfte der 
Fall sein bei manchen SandbOden und bei SchuttbOden der Silikatgesteine. 

Welch gewaltige Zufuhr von Basen die HumusbOden der zentral
alpinen Carex curvula-Assoziation ertragen, ohne deshalb ihre Eigen
reaktion zu verandern, geht aus Untersuchungen in den Ratischen Alpen 
hervor. Flugstaubmessungen haben ergeben, daB im Gebiet der Alp 
Murter (Val Oluoza) pro Jahr und pro Hektar 50 DoppeIzentner kalk
reicher alkaliseher Flugstaub zur Ablagerung gelangt. Nach den Berech
nungen JENNYS ware aber mindestens eine 3-5fache Kalkzufuhr er
forderlich, urn die stark saure Eigenreaktion der Curvuletum-BOden zu 
sprengen. Dieser starken Pufferung des Humusbodens ist es zuzuschrei-
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ben, daB das Ourvuletum als Vegetationsklimax der alpinen Stufe auch 
in Gebieten mit hoher Flugstaubverfrachtung dauernd erhalten bleibt. 

SALISBURY (1922, S. 237) bespricht Pufferkurven aus KalkbOden siid
englischer Buchenwalder. Die oberste Humusschicht (2-3 cm tief) ergab 
eine gute Pufferung gegen Saure infolge des hohen Humusgehaltes. Bei 
6 cm Tiefe war die Nachgiebigkeit gegen Saure erheht, die Pufferung also 
am schlechtesten, wegen des abnehmenden Humus- und geringen Kar
bonatgehaltes. In den tieferen Bodenschichten (15 und 25 cm) erhohte 
sich die Pufferung wieder mit der starken Zunahme der Karbonate. 

"Uber die Pufferung der verschiedenen Bodenhorizonte alpiner Rend
zina(Kalk-) bOden und Rendzinapodsole gibt folgende TabelleAuskunft. 

Tabelle 16. Naohgiebigkeit gegen Saure- oder Laugezusatz im 
Elynetum- und Ourvuletum-Profil der Zentralalpen (Schweizer. 

Nationalpark, Unterengadin). (Nach BR.-BL. und JENNY 1926). 
A. Elynetum auf Rendzinaboden. 

Alp Murter 2450 m Alp Murter 2250 m 

Boden- Pufferung I Pufferung 
Boden- Boden-horizont tiefe a} gegen b} gegen tiefe PH a} gegen b} gegen PH Lauge Saure Lauge Saure 

om PH PH cm PH PH 

Al 

I 

0-10 
15,81 

0,3 

I 

0,3 0-25 6,0 0,1 0,2 
B 10-14 6,6 0,1 2,0 25-65 6,9 0,3 1,4 
C 14- 6,7 0,4 0,0 65- 7,6 0,2 0,0 

B. Curvuletum auf Rendzinapodsol am Murtarol (Cluoza) 2570 m. 

Bodenhorizont Bodentiefe Pufferung 
PH a} gegen Lauge I b} gegen Saure om 

Al 0-35 5,0 1,3 I 0,4 
Ai 35-38 5,7 0,8 > 1,6 
B 38-45 6,5 0,1 1,2 
C 45- 7,8 0,0 0,0 

Der starken Pufferung gerade der obersten Bodenschicht ist es auch 
zuzuschreiben, daB weder die Zunahme des Kohlensauregehaltes des Bo
dens durch die Tatigkeit der Bodenorganismen, noch die Bildung von 
Salpetersaure durch nitrifizierende Lebewesen die Eigenreaktion des Bo
dens nennenswert verandern. 

PH- und Bodentypen. Wie der Humusgehalt, so kann auch die Was
serstoffionenkonzentration zur Charakterisierung der Bodentypen heran
gezogen werden. AIlerdings darf man sich hierbei nicht auf aIle beliebigen 
PH-Werte, sondern vorerst nur auf diejenigen der ektodynamomorphen 
Klimaxboden stiitzen. In der oberen Bodenschicht arider, warmer Ge
biete scheinen fast ausschlieBlich Werte von iiber 7 PH (also alkalische 
Boden) vorzukommen, in semiariden, warmen Gebieten (Roterdegebiet) 
sind mehr oder weniger neutrale Klimaxboden die Regel. 1m Buchen
gebiet halten sich die KlimaxbOden um 6,5-4,5 PH' im Fichtengebiet 
um 6,0-3,6 PH' 1m feuchtkiihlen Klimaxgebiet der Krummsegge in den 
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Zentralalpen liegen die PH -Werte der KlimaxbOden zwischen 5 und 4,0 PH' 
Die bisher festgestE;¥ten PH-Extreme von Bodenlosungen iiberhaupt sind 
2,9 und 11 PH (in Agypten). 

PH der Wassergesellschaften. Die H-Ionenkonzentration des Wassers 
zeigt deutliche Beziehungen zum Kohlensauregehalt,so daB z. B. der
selbe FluB stark abweichende PH-Werte an ruhigen und bewegten Stellen 

PH 
7,5~------------------------------~ 
7,1,1 
7,3 
7,2 
7,1 
7,0 
6,9 
6;8 
6,'1 

8fr>omst/me/le 
",.------ .... "........ " '---,,'" --............... 

:~ ._ ...... ___ .. :r~~ . .'!!p./!.f!lfl!.e./:r!!lt~;p.!'2._ ••••••• _ ••• ___ • 
s,'I 
6,3 
6,Z 
6,1 
6,OZ~~4~~6~~8--1I±U~n~--1.~~~-1.~~~~Z~1--~Z~·Tog~nd 

Abb. 91. TageBBchwankung der PH-Werte im ruhigen und bewegten FlullwasBer. 
(Nach COWLES und SCHWlTALIA, 1923.) 

zeigt. Wahrend an ruhigen Stellen im Laufe des Tages keine PH-Ande
rungen nachzuweisen sind, konnen dieselben an Wasserfallen ziemlich 
bedeutend sein (Abb. 91). 

c) Nah.rsalze und Pjlanzengesellscha/ten. 
Die Nahrstoffe werden von den Pflanzenwurzeln in lonenform auf

genommen. Hochst wahrscheinlich sind hierfiir Umtauschreaktionen an 
den Wurzelkolloiden ausschlaggebend. Die H+-Ionen wirken zwar regu
lierend mit, sind jedoch als Nahrstoffe fiir die Pflanzen belanglos. Unter 
dem EinfluB der Hydrolyse in Verbindung mit der im Boden vorhande
nenKohlensaure und anderen, besonders organischen, Sauren werden die 
schwerloslichenMineralstoffe in lOsliche Form iibergefiihrt. Bei der Nahr
stoffaufnahme macht sich vielfach eine antagonistische lonenwirkung 
geltend, indem bestimmte lonen die Wirkung anderer lonen vermindern 
oder aufheben. 

Die Aufnahme der mineralischen Nahrstoffe durch die Pflanze laBt 
ein ausgesprochenes Wahlvermogen erkennen, und zwar scheint die Durch
lassigkeit der Pflanzenzellen fur bestimmte lonen eine spezifisch arteigene 
Eigenschaft zu sein. Die Untersuchungen von PANTANELLI (1915), 
LUNDEGARDH und MORAVEK (zit. L. 1925) u. a. zeigen, daB bald die An
ionen, bald die Kationen im UberschuB aufgenommen werden. Von den 
Runkelriiben z. B. werden die Kationen der meisten Chloride starker (bei 
Kalziumchlorid 7mal starker) absorbiert als die Anionen (STILES 1923). 
Umgekehrt scheinen Gramineen Anionen starker zu absorbieren als Kat
ionen (STOKLASA 1924). Die Fahigkeit der selektiven lonenaufnahme er
klart die schon frillier bekannte Tatsache, daB die Pflanze von sich aus 
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die Aziditat oder Alkalinitat der Nahrlosung zu andern vermag. Beson
ders klar ist dies bei Versuchen mit Wasserpflanzen nachweisbar. Spi
rogyra maju8cula vermag den Sauregrad der Losung von 6,6 PH auf 
11,0 PH zu senken (Bode 1925/26). ULEHLA (1923) gibt sehr anschau
liche Kurven fiir die pwRegulation des Wassers durch ein Oedogonium 
(Abb. 92). 

Bei Kulturversuchen mit dem Wurzelpilz Rhizoctonia silvestris auf 
Nahrboden verschiedenen Sauregrades ergaben sich nach MELIN (1924, 
S.45) folgende pwAnderungen unter der Einwirkung des Pilzes: 

Vor dem Versuch: 3,4 4,1 4,4 4,9 5,7 6,0 7,0 PH 
Nach dem Versuch: 3,2 3,5 4,1 4,2 4,4 4,5 6,0 PH 

Die Moglichkeiten des Ionenumtausches und die Herstellung des 
Ionengleichgewichts im Innern der Pflanzenzelle hat STILES (1923) aus
fUhrlich besprochen. Der aus der Boden
lOsung in das Wurzelgewebe vor sich 
gehende Nahrstoffeintausch bedingt 
einen elektro-aquivalenten Austausch 
anderer Ionen oder MolekUle aus der 
Wurzel in die Bodenlosung. 

Die gelOsten Mineralstoffe sind del' 
Pflanze teils unentbehrlich, hierher 
Kalium, Magnesium, Schwefel, Phos-
phor, Eisen und fiir hohere Gewachse 
Kalzium, teils iiben sie wenigstens eine 
fordernde Wirkung auf das Gedeihen 
aus, oder dann sind sie i:q.different 
oder gar schadlich. Hochkonzentrierte 
Visungen sind fUr die meisten Pflanzen 
verderblich. Das VermooO"en, bestimmte 

PH 
5,5 

5,D 

6',2 

6',6 

6,8 

7,0 

7,2 

I 

I, 

I 
J 

I 

If I 

1 
I I 

.,... 
b 

1/ ,,-
/ V 

/ ~-

.- a.-

~~ ZIf 
Ionen in groBen Mengen zu ertragen, ~.~{'100.9080705050LfOJOZ010 O}in% 
ist eine spezifische EioO"enschaft der Art ~ ~ 0 10 ZO 30 '10 50 50 70 60 .90 100 ~ 

~ mit COz gesfittigt 

1'( l dun :5'1< ~ lsI? 

oder Rasse (vgl. auch IL.JIN 1925). Abb.92. Pn-Regulation im Wasser durch ein 
Giftwirkung. Die schadigende Oedogonium. (Nach ULEHLA.) 

Wirkung groBer Kalkmengen im Bo-
den ist auch dem Landwirt bekannt. Analysen von CHAUZIT (zit. in 
RUSSELL 1921, S.166) ergaben, daB Vitis vinijera ernstlich zu leiden be
gann, sobald 35 vH oder mehr Kalk zugegeben worden war. Auch auf 
Pilze (z. B. Citromyces) wirken die Kalziumionen in neutraler und basi
scher Reaktion giftig. Wie bei der Weinrebe, der Kastanie, bei Cal
luna und anderen Arten rlie Kalkchlorose, so tritt bei der Sojabohne 
schon bei geringem EiseniiberschuB im Boden die Eisenchlorose ein. Die
selbe Stoffwechselkrankheit wird aber auch durch Eisenmangel hervor
gerufen (MARSH und SHIVE, Bot. Gaz. 1925, S.79). Die Giftigkeit des 
Aluminiums ist von der H-Ionenkonzentration beeinfluBt und steigt mit 
zunehmender Wasserstoffionenkonzentration des Bodens; unter 5 PH 
nimmt die Loslichkeit von Al20 a rasch zu. In Boden iiber .5 PH. dagegen 
litten nach MAGIS TAD (Soil science 1925, S.20) Luzerne, Rotklee und 
Hafer wenig unter der Giftigkeit des Aluminiums. Mit der schadigenden 
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Wirkung der Erdalkalien auf das Pflanzenplasma hat sich neuerdings 
namentlich KAHO (1926) beschaftigt. Er konnte nachweisen, daB die 
Giftwirkung yom Eindringungsvermogen der Ionen abhangt, wobei die 
Anionen eine gegeniiber den Kationen erhohte Wirkung entfalten. Die 
Permeabilitatsverhaltnisse des Protoplasmas scheinen sich unter dem 
EinfluB verschiedener Ionen zu verandern. 

Wechselwirkung der lonen. Die klassischen Untersuchungen LOEBS 
(Dynamik der Lebenserscheinungen, 1906) haben gelehrt, daB gewisse 
Salze, wie Chlornatrium, fUr sich allein auf die Pflanzen zwar giftig wir
ken, daB aber durch Zugabe von Magnesium oder Kalzium die Giftig
keit der ChlornatriumlOsung vermindert oder ganz aufgehoben werden 
kann 1 • Ahnlich wirkt das Kalzium gegeniiber Magnesiumsalzen und 
gegeniiber dem Kalium (s. ROBERT 1915). Bei dieser Entgiftung spielt 
selbstverstandlich auch die Konzentration der Losungen eine wichtige 
Rolle (s. auch S. 159). 

Relativitatsgesetz. Man kann mit LUNDEGARDH (1925, S. 270-279) 
drei Wirkungsphasen der Nahrsalze unterscheiden: 

1. Die einfache chemische Nahrwirkung. 
2. Die osmotische Hemmungswirkung hoherer Salzkonzentrationen. 
3. Die kolloidchemische Wirkung der lonen. 

Relativ am besten unterrichtet sind wir, namentlich durch Unter
suchungen an Kulturpflanzen, iiber die chemische Nahrwirkung; noch 
fast gar nicht untersucht ist dagegen die kolloidchemische Wirkung der 
Ionen. Fiir die chemische Nahrwirkung der Salze, ihre Bedeutung am 
Aufbau des Pflanzenkorpers diirfte das Relativitatsgesetz (MITSCHER
LICH-LUNDEGARDH) Geltung besitzen, welches neuerdings an Stelle des 
friiher vielfach angerufenen Gesetzes yom Minimum (LIEBIG) getreten 
ist. Letzteres ist in seiner fruheren Fassung nicht mehr haltbar (ROMELL 
1926). LUNDEGARDH (1925, S. 279) hat dem Gesetz folgende okologische 
Formulierung gegeben: 

"Die relative Wirkung eines Faktors ist urn so groBer, je mehr der Faktor 
sich im Minimum gegentiber den anderen Faktoren befindet. Die relative Wir
kung nimmt mit steigender lntensitat des Faktors dauernd ab und nahert sich 
im Maximumgebiet der Wirkung dem Werte Null." 

Wir haben anderwarts (BR.-BL. und JENNY 1926, S. 306) gezeigt, daB 
das Gesetz auch fiir den pwFaktor im Curvulet~(,m der Alpen zutrifft. 
1m Minimumgebiet oder im schadlichen Maximum ist PH ausschlag
gebend, im Optimumbereich dagegen entscheiden andere Faktoren 
(Bodenfeuchtigkeit, Schneebedeckung, WindeinfluB usw.) iiber die Le
bensfahigkeit der Assoziation. 

Wenn wir im folgenden versuchen, die Bedeutung der okologisch 
wichtigsten Nahrstoffe des Bodens fUr die Gestaltung der Vegetations
decke zu beleuchten, so miissen wir gestehen, daB noch wenige genaue 
Untersuchungen hieriiber vorliegen. Der ganze Abschnitt erhalt dadurch 
einen mehr orientierenden Charakter. 

1 lnstruktive Beispiele tiber die antagonistische Wirkung verschiedener lonen 
gibt auch lLJIN (1925, S. 345). 
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a) Kalzium. 
Neben der Ionenwirkung des Wasserstoffes (H+) steht, die Pflanzen

verbreitung und die Gruppierung der Pflanzen beeinflussend, das zwei
wertige Kalziumion (CaH ) an erster Stelle. Das Kalzium, dessen viel
faltige Bedeutung fiir den Pflanzenaufbau hinreichend bekannt ist, findet 
sich in der Natur auBerordentlich verbreitet als Humat in organischer 
Bindung, als schwefelsaures Salz (Gips), als Silikat, vor allem aber als 
Karbonat. Gewisse Kalkgesteine, wie der kornige Marmorkalk der schwa
bischenAlb, bestehen bis zu 99 vH aus Kalziumkarbonat (CaCOs). Aber 
selbst manche Silikatgesteine, wie Syenite, Plagioklasgneise, Diorite, ent
halten nicht unbetrachtliche Kalkmengen. Der Wirkungsgrad des vor
handenen Kalziums wird durch seine Loslichkeit, nicht durch die absolut 
vorhandene Kalkmenge bestimmt. 

Zum besseren Verstandnis der Beziehungen zwischen Kalkgehalt des 
Bodens und Pflanzendecke ist es notwendig, die direkte von der indirek
ten Kalkwirkung zu trennen. 

Indirekte Kalkwirkung. Das Kalziumion beeinfluBt in hohem MaBe 
die physikalisch-chemischen Bodenverhaltnisse und hierdurch indirekt 
auch die Vegetation. Der Kalk bewirkt die Ausflockung und Zusammen
ballung der Bodenkolloide, wodurch grobe Kriimelstruktur erzeugt, 
Wasserfiihrung und Durchliiftung des Bodens in giinstigem Sinne ver
anrlert und auch die Warmeverhaltnisse des Bodens beeinfluBt werden. 

Kalkreiche Boden reagieren stets mehr oder weniger neutral oder 
alkalisch, da CaCOs die Sauren neutralisierP. Dadurch werden den 
Bodenorganismen (Bakterien, Wiirmern usw.) giinstige Lebensbedingun
gen geboten; das Nahrstoffkapital nimmt zu und wird in leichter auf
nehmbare Form iibergefiihrt. 

Auf rlieser indirekten Wirkung der Kalziumionen beruhen eine Reihe 
von Erscheinungen, die man von der direkten Wirkung des Kalkes nicht 
immer scharf genug getrennt hat. 

Wer aus Nord- und Mitteleuropa kommend die Borlenstetigkeit ge
wisser anscheinend ausschlieBlicher Kalkpflanzen in Siideuropa verfolgt, 
wird zu seinem Erstaunen feststeIlen, daB manche im Norden kalkstete 
Art im Siiden auch auf kalkarme oder kalkfreie Boden iibergeht. Es kann 
sich hierbei um basiphil-neutrophile Arten handeln, die im Norden nur 
auf Kalk, im Siiden aber auch schon auf kalkfreien Boden die ihnen zu
sagende Bodenreaktion antreffen. Wir haben es in diesem FaIle mit einer 
beeintrachtigenden Wirkung der H-Ionen zu tun. 1st die neutrale oder 
basische Reaktion hergesteIlt, so gedeihen manche dieser Arten eben auch 
auf praktisch kalkfreien Silikatboden. Auch die als "kalkfliehend" be
zeichneten Sphagnen scheinen viel empfindlicher gegen OH- als gegen 
Ca-Ionen (in schwacher Konzentration) (PAUL 1908; MEVIUS 1921). ILJIN 
(1925, S. 349) konnte den Nachweis leisten, daB Vincetoxicum otficinale, 

1 Die Alkalinitat steigt jedoch nicht proportional der Menge des vorhandenen 
Kalkes, wie man vielleicht annehmen konnte, sondern die Kohlensaure allein 
ist hierfiir maBgebend. In einer BodenlOsung wird ein Gemisch von Kalzium
karbonat und Kohlensaure einen pwWert von 7,8-7,2 haben (WIEGNER 
1926, S. 154). 
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eine Ca·lonen sehr gut ertragende Pflanze, gegen die Wirkung der OH
Ionen auBerst empfindlich ist. 

Trockenheitsliebende Gewachse sind gegen ihre Nordgrenze hin abel' 
auch deshalb mehr und mehr an Kalkboden gebunden, weil diese allein 
ihnen physikalisch zutragliche Bodenverhaltnisse (Erwarmung, Wasser
fUhrung, Durchlliftung) zu bieten vermogen. Auf diesen Umstand ist 
seit FLAHAUL'l' (1893) vielfach hingewiesen worden (s. u. a. ANDERSSON 
und HESSELMAN 1910, S. 31, 114), und nur in diesel' Hinsicht wird von 
einem Ersatz des Kalkbodens durch physikalische Faktoren gesprochen 
werden konnen. 

Von Arten, die nach CONTEJEAN (1881, S. 125) als kalkstet bezeichnet 
worden sind, kommen in Siidfrankreich folgende auch auf kalkfreiem 
Boden VOl': 

M elica ciliata Ooronilla minima 
Oarex Halleriana Prunus mahaleb 
Hippocrepis comosa Euphorbia Seyuieriana 
Ooronilla emerus Vincetoxicum officinale 

FLAHAULT (1893) gibt eine Liste von Arten, die in Nordfrankreich 
als kalkstet betrachtet, in den Sevennen abel' auch auf kalkarmen Boden 
gefunden werden. 

Ahnlich verhalten sich die soziologisch wichtigen: Fagu8 8ilvatica, 
Quercu8 pubescen8, Bromu8 erectu8, die im Sliden auf jeder Bodenunterlage 
(Kalken, sauren Gneisen, Graniten) gedeihen und auf kalkarmen Boden 
auch ausgedehnte Bestande bilden. Abel' schon in Mitteleuropa gilt Bromu8 
erectu8 als Kalkpflanze, und aus del' engen Ubereinstimmung zwischen 
Kreidekalkvorkommen und Buchenverbreitung in England und ander
warts ist von manchen Autoren auf eine direkte Abhangigkeit des Bau
mes von del' chemischen Beschaffenheit del' Unterlage geschlossen worden 1. 

Direkte Kalkwirkung. Von del' Aziditat odeI' Alkalinitat unbeein
fluBt erscheint die direkte Wirkung del' Kalziumionen, welche durch die 
Menge des loslichenKalkes bestimmt ist. NachMAGNIN, CONTEJEAN (1881) 
u. a. sind Boden mit wenigstens 2-3 vH loslichen Kalkes als KalkbOden 
zu bezeichnen. Unter besonders glinstigen auBeren Umstiinden, sobald 
del' Wettbewerb bessel' angepaBter Arten ausgeschaltet wird, ertragen 
namlich viele kalkfliehende Arten diese Kalkmenge. Anderseits gestatten 
abel' auch schon Kalkspuren (0,2-0,3 vH) das Vorkommen von Kalk. 
pflanzen. Hohe CaCOa-Mengen vertreiben die indifferenten Pflanzen mehr 
und mehr, und die kalkholden odeI' kalksteten Arten behaupten immer 
ausschlieBlicher das Feld. Von ahnlicher Wirkung und wenigstens teil
weise das Kalziumkarbonat ersetzend ist das Magnesiumkarbonat (MgCOa). 

Wie von kalksteten Arten und Kalkpflanzenkolonien, so kann man 
selbstverstandlich auch von kalksteten Assoziationen sprechen2 • Kalk. 

1 Feinerde aus del' Wul'zelsehicht des Bromion·Rasens auf Kalk in Mittel· 
england enthielt nach V. ANDERSON (1927) bei 15-20 em Tiefe durchschnittlich 
70-80 yH, bei 30-40 em Tiefe 90-95 vH Karbonate, hauptsachlich CaCOa. 

2 Man ist el'staunt, in dem sonst so wertyollen Buch LUNDEGARDHS (S. 295) 
lesen zu mussen, daB nur sehr wenige ausgepragt kalkfliehende Arten (Saro. 
thamnus, Castanea 1!eSCa, Pinus pinaster) bekannt geworden seien. Wer sich die 
Muhe nimmt, auch nur die allerwichtigste einschlagige Literatul' durchzugehen, 
wird bald eines besseren belehl't. 



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Bodenfaktoren. 157 

stet im engsten Sinne sind viele Gesellschaften der Trockengebiete und 
der Gebirge. Naher untersucht sind hiervon die Festuca glauca-Assozia
tion des Jura und der schwabischen Alb, die Carex firma-Assoziation, 
das Caricetum ferruginei, die Felsschuttassoziationen des Petasitetum 
nivei und Thlaspeetum rotundifolii der Alpen, das Schoenetum nigricantis 
Mitteleuropas, die Schoenus nigricans-Plantago crassifolia-Assoziation, 
das Deschampsietum mediae und die Rosmarinus- Lithospermum frutico
sl1,m-Assoziation Siidfrankreichs, aIle alpinen Felsritzenassoziationen des 
Potentillion-Verbandes und die standortlich "homologen" Assoziationen 
Nordwestafrikas. 

W omoglich noch strenger an das Vorkommen hochkonzentrierter 
Kalzium16sungen gebunden sind manche Kryptogamengesellschaften. 
Die kalkinkrustierenden Tuffbildner: Eucladium verticillat1£m, Gymnosto
mum calcareum, Cratoneuron irrigatum bilden ausgedehnte Teppiche an 
von kalkhaltigem Wasser iiberrieselten Felshangen und Mauern. Die 
Cratoneuron commutatum-Arabis bellidifolia-Assoziation in verschiedenen 
faziellenAusbildungen gehort zu den standigenErscheinungen an kalten, 
kalkreichen Quellen der Alpen. MOTYKA (1926) beschreibt aus der Tatra 
eine Reihe kalksteter Flechtnegesellschaften (Lecanora Lamarckii-Asso
ziation, Verrucaria calciseda-Subassoziation, Lecanora Reuteri-Assozia
tion u. a.) und betont ausdriicklich die ungemein scharfe Scheidung der 
kalksteten und kalkfliehenden Flechtenassoziationen. Ahnliche Gesell
schaften besiedeln den Dolomit der schwabischen Alb (Verrucaria calci
seda-Gesellschaft mit mehreren Varianten), Mitteldeutschlands (KAISER 
1926), der Alpen usw. 

DaB auch die makrophytische Wasservegetation und die Plankton
gesellschaften auf den Kalkgehalt des Wassers scharf reagieren, ist ge
nugsam bekannt. Die kalkfliehende, oligotrophe Assoziation von Isoetes 
echinospora (mit Isoetes echinospora, I. lacustris, Subularia usw.), ein 
Kleinod der Vogesen- und Schwarzwaldseen, fehlt den kalkreichen, harten 
Gewassern des Alpenvorlandes vollig, urn erst am SiidfuB der Alpenkette 
im Tessin (ohne S1£bularia) wiederzukehren. 

Fassen wir das Gesagte kul'z zusammen: 
Die Kalkflieher sind teils Arten, welche durch hochkonzentrierte 

Kalk16sungen geschadigt oder in ihrer Entwicklung gehemmt werden, 
teils azidiphile Arten, die nur auf sauren Boden bei einem UberschuB 
von H-Ionen gedeihen und deren Fehlen auf Kalk allein schon aus ihrem 
Verhalten zur Bodenreaktion erklarlich wird. 

Inwieweit die indifferen ten und kalkholden Arten kalkertl'agend 
sind, dariiber ist heute ein abschlieBendes Urteil nicht moglich. In einem 
Hauptpunkt stimmen Beobachtungstatsachen und experimentelle Unter
suchungen iiberein: Die Kalziumionen (und vielleicht Mg-Ionen) scheinen 
bei der Kalkstetigkeit ausschlaggebend zu sein; die direkte Wirkung des 
Reichtums an Kalziumionen ist durch physikalische Bodeneigenschaften 
nicht ersetzbar. Die kalksteten Pflanzengesellschaften sind in ihrem Vor
kommen streng an hochkonzentrierte Kalklosungen gebunden. 

Kalkbestimmung. Das Kalziumkarbonat als leichtlosliche Verbindung 
ist den Pflanzen stets zuganglich. An Stelle der zeitraubenden Ca.-Ana-
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lysen wird daher in neuerer Zeit meist die sehr einfache Karbonat
bestimmung ausgefiihrt. Es darf aber nicht ubersehen werden, daB 
neben dem an Karbonat gebundenen Ca im Boden noch anderweitig ge
bundenes Kalzium vorhanden sein kann, und ferner, daB bei der Kar
bonatbestimmung auch andere Karbonate, wie Magnesium- und Eisen
karbonat mitbestimmt werden. Allerdings ist das im Dolomit in groBen 
Mengen vorhandene Magnesiumkal'bonat in seiner Wirkung auf die Vege
tation dem Kalziumkarbonat sehr ahnlich. 

Einfache, geeichte Kalzimeter sind in verschicdener AusfUhrung und 
GroBe im Handel. In der Schweiz und in Deutschland bedient man sich 
meist des Kalkmessers nach PASSON, und zwar fur karbonatarme Boden 
des kleinen, fiir karbonatreichere (uber I vH) des groBen Passon. 

Einen Anhaltspunkt uber den ungefahren Kalkreichtum eines Bodens 
erhalt man schon durch Befeuchten der frisch en Erdprobe mit einigen 
Tropfen zur Halfte verdunnter Salzsaure (1 Teil HCI konzentriert : 1 Teil 
Wasser). Boden mit weniger als 1 vH CaCOa brausen nicht, solche mit 
1-4 vH brausen schwach und nicht anhaltend, Boden mit uber 5 vH 
brausen stark und anhaltend. 

Anweisung zur Bestimmung des Kalziumgehaltes als Kalziumoxyd 
(CaO) geben WIEGNER (1926), MITSCHERLICH (1923) u. a. 

Gipsvegetation. Gips (CaS04 + 2 H 20) und Anhydrit (CaS04) tra
gen eine durchaus kalkliebende Flora, das Ca-Ion macht hier seinen Ein
fluB geltend. Fossile Gipsablagerungen palaozoischen bis tertiaren Alters 
sind anstehend in Siideuropa, in den Alpen, in Mittel- und Norddeutsch
land, Nordfrankreich, Polen und vielfach anderwiirts. Die Gipsinseln der 
Alpen stechen in ihrer blendenden Nacktheit scharf ab von den an
schlieBenden Sedimentschichten. Ihre Pflanzendecke ist auBerst durftig 
und besteht aus basiphilen Spalierstrauchpionieren (Dryas, Salix ser
pyllifolia), einer kleinen Zahl ausgesprochen kalksteter odeI' kalkliebender 
und wenigen indifferent en Arten. Gipsstete odeI' auch nur gipsliebende 
Arten fehlen hier, wie in den von DZIUBALTOWSRI (1915, 1925) und von 
KOZLOWSRA (1925) untersuchten steppenhaften Assoziationen von Stipa 
capillata und von Carex h~trnilis und Inula ensifolia del' Gipsboden auf 
del' Hochflache Kleinpolens. Diese GipsbOden sind ziemlich reich an Kar
bonaten, ihre H-Ionenkonzentration schwankt zwischen 7,6 und 6,8pH. 
Dieselben Assoziationen besiedeln abel' auch kalkreichen LoB. Aus den 
Bodenanalysen von MIRLASZEWSRI (zit. in DZIUBALTOWSRI, 1925) geht ub
rigens hervor, daB der anstehende Gipsfels kein Kalziumkarbonat enthalt, 
wahrend im verwitterten Gipsfels lO vH und mehr CaCOa vorhanden ist. 

Deutlicher von der Kalkvegetation abgegrenzt ist die Gipsvegetation 
del' spanischen :lVIeseta, was schon daraus hervorgeht, daB H. DEL VILLAR 
(1925, S.18) sogar eine besondere Entwicklungsserie der Gipsvegetation 
aufstellt. Die von ihm beschriebene Gypsophila struthium-Lepidiurn 
subulatum-Assoziationscheint tatsachlich ausgesprochen selbstandig. Als 
charakteristische Gipspflanzen nennt DEL VILLAR Gypsophila struthiurn, 
Lepidium subulaturn, H erniaria truticosa, Frankenia Reuteri, Vella 
pseudo-cytisus, Agropyrurn curvifoliurn, Sedurn gypsicolum, N ard~tretia gyp
sacea, Centauriurn gypsicolurn u. a. Leider fehlen Bodenanalysen. 
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(3) Magnesium. 
Das Magnesium kommt in zahlreichen Verbindungen, meist aber 

in geringer Menge, im Boden und in den Gesteinen vor. Die weitaus 
wichtigsten Magnesium fiihrenden Gesteine sind der Dolomit (MgCOa + 
CaCOa, mit 54 vH Kalk- und 46 vH Magnesitstoff), machtige helleuch
tendeGebirgsstocke aufbauend (Siidtiroler Dolomiten), und derSerpentin 
(2Si02 MgO 2H20), meist schwarz- bis griingHi,nzend, scherbig oder eckig 
zerfallend und einen auBerst unfruchtbaren, erdarmen Verwitterungs
boden bildend. Die Serpentingebirge der Alpen in ihrer schwarzen Toten
starre gehoren zum trostlos odesten, was die Natur hervorgebracht, und 
der volkstiimliche Name "Tote Alp" gebiihrt ihnen mit vollem Recht. 

Die SalzbOden der Trockengebiete und groBen Salzwasserbecken 
bieten Magnesium besonders in Form von Chlorid und Sulfat. 

Physiologische Wirkuug des Mg. Die Bedeutung des Magnesiums 
fiir den molekularen Aufbau des Chlorophylls haben WILLSTAETTER und 
seine SchUler dargetan. Eine gute zusammenfassende Darstellung iiber 
die physiologische Wirkung des Mg ist von CANALS (1920) gegeben wor
den. CANALS konnte die schon von ANDRE vertretene Ansicht, daB das 
Mg-Ion in schwachen Dosen die Entwicklung der Pflanzen begiinstigt, 
durch zahlreiche Versuche bestatigen. Konzentrationen von weniger als 
1/10000 mg Mg waren dem Gedeihen der Versuchspflanzen giinstig; bei 
hoheren Konzentrationen machte sich die Giftwirkung des Metalls gel
tend. Beigaben von Kalzium heben, wie schon erwahnt, die toxische 
Wirkung des Magnesiums auf, und es konnen sich groJ3ere Mengen von 
Mg in den Pflanzengeweben ansammeln. Die Asche der Blatter von Ilex 
aquifolium enthalt 12,34vH, von Stellaria media 13,08 vH, von Solanum 
tuberosum 17,08 vH Mg (CANALS 1. c. S.33). 

Dolomitvegetation. Der Dolomit, eine Verbindung von leichtlos
lichem CaCOa und schwerloslichem MgCOa, bietet im wesentlichen den
selben Vegetationscharakter wie der kompakte Kalk. Die Wirkung der 
Ca-Ionen scheint auf Dolomitsubstrat von iiberwiegendem EinfluB. Ob 
aber die exklusiven Dolomitspezialisten - solche gibt es zweifellos -
groJ3ere Mengen von Magnesium in Verbindung mit Kalzium zu ihrem 
Gedeihen benotigen, oder ob sie sich aus anderen Griinden streng an 
DolomitbOden halten, muJ3 vorderhand dahingestellt bleiben. Moglich 
ware immerhin, daJ3 sie dort allein die ihnen zusagenden physikalischen 
Bodenbedingungen vorfanden. Man "'TId in Zukunft bei Vegetations
studien scharfer darauf zu achten haben, ob der Boden dolomitisch ist 
oder nicht. 

Zahlreiche Dolomitspezialisten bewohnen die spanischen Sierren, die 
Siidsevennen, die Siidalpen. Bei einzelnen mag die Beschrankung auf 
Dolomitsubstrat aus ihrer Reliktnatur zu erklaren sein. Nicht wenige 
sind lJ.amlich Reliktendemismen tertiarenAlters mit engumgrenztem Vor
kommen (Armeria juncea, Saxifraga cebennensis, Hieracium stelligerum 
der Sevennen, Asplenium Seelosii, Draba ladina der Siid- und Zentral
alpen). Es sind dies ausschlieJ3lich Bewohner der DolomitrohbOden, 
Fels- oder Felsschuttpflanzen. Sobald namlich auf Dolomitgestein oder 
Verwitterungssand die Humusbildung einsetzt, gehen seine spezifischen 
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Eigenschaften verloren, und die entstehende Bodenkrume unterscheidet 
sich kaum vom absorptiv gesattigten, milden Humus der Kalkboden. In 
humiden Gebiet,en setzt auch auf Dolomit mit der Bodenbildung die Aus
waschung der Karbonate ein, und der fortschreitenden Versauerung des 
Dolomitrohbodens folgen auf dem FuBe die azidiphilen Kalkflieher. 
Dieses Vorkommen von "Kieselpflanzen" auf Dolomitsubstrat hat schon 
SENDTNER (1854, S.330) hervorgehoben. In unserer Arbeit mit H.JENNY 
(1926) konnten wir die Erklarung dazu liefern. Pflanzengesellschaften 
der Dolomitrohboden sind u. a. die Felsspaltenassoziation von Poten
tilla caulescens var. cebennensis und Saxitraga cebennensis und die sud
tiroler Fazies der Androsace helvetica-Assoziation (BR.-BL. 1915, 1926); 
dann die farbenprachtige, scharfbegrenzte Assoziation der endemischen 
Armeria juncea, begleitet von Arenaria capitata, Alyssum montanum var. 
psammeum usw., fUr die Dolomitsande der sudfranzosischen "Causses" 
auBerst charakteristisch. Ausgesprochene Dolomitspezialisten scheinen 
ferner gewisse Felshaftergesellschaften. NachMoTYXA (1926, S.198) be
herbergen Dolomit, Kalk und Mergel in der Tatra ganz verschiedene 
Flechtenassoziationen. Die Flechtenvegetation auf Dolomit erscheint 
uberhaupt viel sparlicher und arteniirmer entwickelt als auf Kalk, worauf 
auch DIELS UntersuchungenindenSudtiroler Dolomitenhinweisen (1914, 
S. 524). Zudem ist die Vitalitat der Arten auf Dolomit stark herab
gesetzt. Dies mag teilweise mit· der Verwitterungsart des Gesteins zu
sammenhangen; ausschlaggebendist jedoch nach MOTYKA der Chemis
mus. Flechtenassoziationen der Dolomite in der Tatra sind die Theli
dium cf. aenovinosum-Assoziation berieselter Dolomitfelsen und die Ope
grapha saxicola-Assoziation, letztere moglicherweise auch auf Kalkfelsen 
vorkommend, erstere dolomitstet. 

Ausgezeichnete Dolomitassoziationen sind die von DIELS (1914) erst
mals naher beschriebenen epi- und endolithischen Algengesellschaften 
der sudtiroler Dolomitriffe. An den Steilwanden des Schlern erscheinen 
diese Kryptogamengesellschaften nach der Lichtbedurftigkeit deutlich 
geschichtet. Die Gesteinsoberflache uberzieht ein Scytonemetum, worin 
Scytonema crassum und andere Scytonema-Arten in bis 0,5 mm langen 
Raschen vorherrschen. Unter dem Scytonema-Mantel folgt ein Cyanocap
seturn, das als Vorstufe und Vorbedingung des Scytonemetums aufzufassen 
ist!. Neben diesen epilithischen oder Oberflachengesellschaften, die in
tensi ves Licht und groBe Austrocknung ertragen, gibt es aber auch noch 
sehr eigentumliche endolithische Algenvereinigungen bis 8 mm im Innern 
der feinsten, von bloBem Auge unsichtbaren Haarspalten. Sie bestehen 
zunachst unter der Gesteinsoberflache aus orangeroter Trentepohlia, zu 
innerst unter sehr schwacher Belichttmg aus winzigen farbloshulligen 
Gloeocapsa-Formen, die beim Anschlag mit dem Hammer als grune Bander 
hervortreten. Die Frage der Abhangigkeit dieser Algenassoziationen vom 
Magnesiumkarbonat als Substrat verlangt aber noch naherer Prufimg. 

Serpentin. Der Serpentinrohboden bietet neben indifferentenauch 
viele kalkholde und selbst kalkstete Arten (Trisetum distichophyllum, 

1 Dieses Oyanocapsetum bildet die fur Dolomitwande charakteristischen blau
schwarzen "Tintenstriche". 
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Ranunc'uZ7t8 parnassilolius, Oxytropis montana, Rhododendron hirsutum, 
Doronicum grandi/lorum, Leontopodium alpinum usw.). Das Vorkommen 
der Kalkpflanzen durfte mit dem Vorhandensein von Kalzium im Ser
pentin zusammenhangen. Vielleicht ist auch ein Ersatz der Ca- durch 
Mg-Ionen moglich. Serpentine aus Steiermark ergaben nach ANGEL: 

Si02 MgO Fe203 FeO CaO 
Serpentin von Kral.lbat 40,81 37,09 1,98 5,02 1,32 vH 
Serpentin von Oppenberg 36,41 36,79 11,60 2,7 0,18 vH 

Der CaO-Gehalt, im Serpentin von Kraubat ziemlich betrachtlich, 
wird auch dureh die floristische Zusammensetzung der Vegetation an
gezeigt. Serpentine aus der 
Bruckergegend enthalten hin
gegen kein Kalziumoxyd. 

Dem Serpentin sind eine be
schrankte Zahl von Pflanzen
formen eigen, die ausschliel3-
lieh an Magnesiumsilikate 
bzw. Karbonate (Serpentin, 
Magnesit) gebunden, als cha
rakteristisehe Serpentinpflan
zen aufzufassen sind. Hierher 
vor aHem die uber einen grol3en 
Teil von Europahochst sprung
weise verbreiteten Farne As
plenium adulterin'um und A. 
cunei/olium, deren Verbreitung 
streng mit den Serpentinvor
kommnissen zusammenfiillt. 
HAYEK (1923) und NEVOLE 
(1926) erwahnen ferner als Ser
pentinspezialisten aus Steier
mark die N eoendemismen: 
Dianthus capilli/rons, Semper
vivum Pittonii und S. Hille
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Abb. 93.Bodenprofil tiber Serpcntingestcin am Ochsenkopf 
bei Parpan (2400m). AI Schwarzer Humus (2--3 em) PH 5,4, 
Az Graubraune humose Feinerde (4- 5 em) PH 5,4, B Gelb
brauner Verwitterungsboden (18- 20 em) PH 5,8, OSerpen-

tinschutt PH 8,8, (Nach BR,-BL, und JENNY, 1928.) 

brandtii. Fiir die Balkan lander fiihrt ADAMOVIC (1909, S. 80) nich~ weniger 
als 20 serpentinsteteArten an, darunter abel' aHerdings auchKalkpflanzen, 
wie Scorzonera crispa, ferner Erica carnea" Dianthus vaginatus, die er
kennen lassen, dal3 seine Aufzahlung cum grano salis auszulegen ist. Die 
meisten ausdauernden Serpentinpflanzen haben ein aul3erordentlich ent
wickeltes Wurzelsystem, wogegen die oberirdischen Pflanzenteile eher 
kummerlich ausgebildet sind und vielfach nur sparlicher Bliiten- und 
Fruchtansatz stattfindet. Uber die Pflanzengesellschaften del' Serpentin
rohboden ist noch sehr wenig bekannt. Im Gegensatz zu den klimatiseh 
bedingten Salzbodengesellschaften der ariden Gebiete stellt abel' die 
Serpentinvegetation eine rein lokale, edaphiseh bedingte Erseheinung dar. 

Die Bodenbildung auf Serpentinunterlage verlauft langsam. An Steil
hangen tritt del' grunschwarze, pflanzenarme Serpentinrohboden allent
halben zutage, und nur an mal3ig geneigten odeI' flachen Stellen vermag 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 11 
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der Boden- und Vegetationsklimax sich auszuwirken. Durch die Boden
bildungsprozesse entsteht in der alpinen Stufe auf Serpentin ein ziemlich 
feindisperser, toniger, in der Oberschicht entkalkter Rendzinaboden 
(Abb.93), der im Gegensatz zum Serpentin-Rohboden eine azidiphile 
Pflanzendecke triigt (Abb. 94). 

o 0 
o 0 

.s 

Polytrichetun> 
sexangularis 
Salicet",n 
herbaceae 

pv 'II II' "'I Elynetum (auf 
\II \I{ IV der Kuppe) 

booOoOoO~ Ourvuletum 

Abb. 94. Azidipilile Kontaktassoziationen am Ocilsenkopf bei Parpan (2400 m) auf Serpentin. 
(Nacil RR.-BL. und JENNY, 1926.) 

r) Eisen. 

Eisenanreicherung macht sich durch rotliche bis gelbbraune Boden
farbung bemerkbar. Es ist das Eisensesquioxyd (Fe203), das den Rot
erden Sudeuropas und klimatisch iihnlicher Gebiete ihre charakteristische 
ziegel- bis braunrote Farbe verleiht. Besonders eisenreiche Konkretionen 
sind die oberflachlich dem Kalk eingelagerten tiefroten Bauxite (Bauxit 
wird zur.Hauptsache als amorphes AI(OHh-Gel angesehen). Der. Abraum 
der Bauxit.lagerstatten Sudeuropas ist dem Pflanzenwuchs keineswegs 
ungunstig. Es stellen sich darauf sehr bald die Arten der niiheren Um
gebung, Kalkpflanzen und indifferente Arten ein. Besonders reichlich 
breiten sich 8partium junceum, Dorycn·ium su/f,ruticosum, E·uphorbia. ni
caeensis, Helichrysum stoechas, Inula viscosa aus. Auch die Pflanzen
decke im na.chsten Umkreis der jurassischen Eisengruben setzt sich ledig
lich aus bodenvagen und kalkliebenden Arten zusammen (CONT1<}JEAN 
1881). Anders verhalt sich die Vegetation an den Eisenblende- und 
Pyritlagerstatten Oberitaliens. GroBe Flachen sind uberhaupt vegeta
tionslos. Als erste Pioniere des eisenoxydreichen Abraums erscheinen 
Kalkflieher wie Calluna, Agrostis canina, 81:Zene 1'upestris und die indif
ferente Molinia coerulea (Gor,A ] 910). Sie sind aber chlorotisch und ver
kiimmert. 
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Eisenspezialisten sind nicht bekanntt, wohl aber eine eigenartige 
eisenliebende Gesellschaft pflanzlicher Kleinlebewesen (MoLIseR 1910). 
In Moorschlenken Ieben von den im Wasser fein verteilten Humusstoffen 
Eisenspaltpilze (Crenothrix polyspora, Chlamydothrix ferruginea u. a.), 
welche das Eisenhydrosol zur Ausscheidung bringen. Es gelangt als in
tensiv gelbroter, flockiger Niederschlag am Boden der Schlenken zur 
Ablagerung, wahrend das Moorwasser von einem schillernden Erdolhaut
chen iiberzogen scheint. Ahnlicherweise soIl Crenothrix manganifera bei 
der Manganabscheidung tatig sein. 

0) Zink, Kupfer. 
Zi~khaltige Boden, obwohl von ziemlich beschrankter Ausdehnung 

nennen einige durchaus spezifische Kleinarten, wie das mit Viola lutea 
verwandte Galmeiveilchen Viola calaminaria und mehrere Thlaspi-Klein
arten ihr eigen. Nach DOUIN (Rev. bryol. 1913, S.82) sind auch einige 
Lebermoose (Gymnocolea acutiloba, Cephaloziella-Arten u. a.) schwer
metallo, besonders kupferhold, wahrend von mitteleuropaischen Laub
moosen nur Mielichhoferia nitida als kupferhold angegeben wird. IIi den 
Anden dagegen sollen sich nach HERZOG (zit. in MORTON und GAMS 1925) 
zahlreiche kupferliebende 111 ielichhoferia-Arten vorfinden. In wieweit die 
Schwermetallboden den gesellschaftlichenZusammenschluB der Pflanzen 
beeinflussen, ist nicht untersucht. 

E) Chloride, Sulfate, Soda (Salze der "SaIzbOden"). 
In der Pflanzengeographie, aber auch in der Land- und Forstwirtschaft 

der Kiistenlander, Wiisten- und Steppengebiete spielen die "Salzboden" 
eine wichtige Rolle. Sie sind teils klimatisch, teils edaphisch bedingt und 
zeigen demgemaB physikalisch und chemisch verschiedenartige Zusam
mensetzung. 

Die eda phisch bedingten SaIz boden verdanken ihre Entstehung 
zur Hauptsache der gewaltigen Salzkammer des Weltmeeres. Sie sind 
infolgedessen von der chemischen Zusammensetzung des Meerwassers 
stark beeinfluBt und enthalten insbesondere Natrium und Chlor. Der 
Chlornatriumgehalt betragt etwa 80 vH der im Meerwasser gelOstenSalze. 

Von den edaphisch bedingten unterscheiden sich die klimatisch be
dingten Salz boden der Wiisten-. und Wiistensteppengebiete durch er
hohte Austrocknung und durch das Vorherrschen der Sulfate, besonders 
Natrium- und Magnesiumsulfat (Na2S04, MgSOi). Das Kochsalz (NaCl) 
tritt mehr zuriick, dagegen ist Soda (Na2COa) stellenweise reichlich vor
handen. 

Die floristischen Unterschiede zwischen den Chlornatrium- und den 
Sulfat- und Sodaboden herauszuarbeiten, muB der Zukunft iiberlassen 
bleiben. Unterschiede sind zweifellos vorhanden, wenn man auch her
gebrachtermaBen die Vegetation der Kochsalz-, Sulfat- und Sodaboden 

1 Nach VIEILLARD (zit. in LE JOLIS: De l'influence chimique des terrains 
sur la dispersion des plantes, Paris 1861) sollen die eisenreichen Roterden: Neu
kaledoniens im Gegensatz zu den eisenar.men eine durchaus eigenartige Flora 
(Dammara ovata, Eutassa intermedia, Dacrydium caledonicum usw.) besitzen. 

11* 
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meist nach der auBerlichen Ubereinstimmung einfach unter der Bezeich
nung "Halophytenvegetation" zusammenfaBt. 

Halophytenproblem. An die Beziehungen zwischen Standort, Le
bensweise und Bau dieser "Salzpflanzen" knupft sich eine seit mehreren 
Dezennien heftig gefiihrte Fehde: das Halophytenproblem. 

Bekanntlich gehort der GroBteil der "Salzpflanzen" zu den Sukku
lenten, die sieh durch wasserspeiehernde Gewebe auszeichnen. Die klas
sisehe Theorie W. SCHIMPERS sieht darin einen Verdunstungsschutz, also 
eine xeromorphe Anpassung, bedingt durch die sogenannte "physio
logisehe Troekenheit" der Salzstandorte. Die Salzpflanzen vermogen, so 
nimmt SCHIMPER an, ihren Wasserbedarf aus der hochkonzentrierten 
BodenlOsung nur mit l\liihe zu decken und benotigen daher der Einrich
tungen zur Herabsetzung der Wasserabgabe. 

Diese bestechende Theorie fand groBen Anklang, doch erhoben sich 
bald auch Bedenken. Es zeigte sich namlich, daB manche Halophyten 
xeromorpher Anpassungen entbehren, und daB viele von ihnen nicht nur 
auBerordentlich hohe Saugkraftwerte entwickeln, sondern auch stark 
transpirieren. So betragt nach STOCKER (1925, S.13) die Wasserabgabe 
typischer Halophyten, wie Aster tripolium und 8alicornia herbacea, in der 
gleichen Zeit auf die Flacheneinheit bezogen das Doppelte von Fragaria 
vesca und das 4-5fache der Wasserabgabe von Erica tetralix. Schon 
fruher hatte DELF (1912) gezeigt, daB die Verdunstung der 8alicornia 
auf die Rinheit der Oberflache bezogen jene von Vicia cracca ubertrifft. 
Die Ursache der hohen Widerstandsfiihigkeit von 8alicornia. herbacea (und 
verschiedener anderer Halophyten) gegen Austrocknung liegt also nicht 
in einer Verminderung der Transpiration; sie ist vielmehr in dem gestei
gerten Saugvermogen der Wurzelzellen zu suchen. KELLER (1925, S. 234) 
wies ferner nach, daB der osmotische Druck von 8alicornia herbacea bei 
erhohter Salzzufuhr stark zunimmt. Auch die Untersuchungen von 
HARRIS, GURTNER u. a. an Atriplex confertifolia ergaben auBerordentlich 
hohe osmotische Druckwerte1 • Der osmotische Druck erreichte nicht we
niger als 150 Atmosphiiren, die elektrische Leitfahigkeit 0,129 mho; der 
Chloridgehalt iiberstieg 100 g auf 11 Zellsaft. An den Mangroven der 
indischen Koralleninseln maB FABER (1925) am Ende der Flutzeit 
148,4 Atmospharen (im Blatt von Rhizophora) und 163,2 Atmospharen 
(im Blatt von Avicennia officinalis). 

Hierzu kommt, daB die meisten Halophyten uber ein auBerordentlich 
hohes Regulationsvermogen gegenuber Druckanderungen verfugen. Es 
sind anastatische Arten im Sinne von GOLA. Die Mangroven, als fakul
tative Halophyten, gedeihen in gewohnlicher Erde, anderseits aber er~ 
tragen sie SalzlOsungen von 8-12 vH. Als Xerophyten, wie SCHIl\IPER 
angenommen hatte, kann man sie aber keineswegs betrachten, ergaben 
doch Versuche von FABER, daB die Erhohung des osmotischen Druckes 
bei Kulturen in hochkonzentrierten NahrlOsungen (NaCl, MgS04' KN03 ) 

1 Bei ihren Studien in Tooele-Valley (Utah) fanden HARRIS, GORTNER u. a. 
dcutliche Beziehungen zwischen den Bodenverhaltnissen und dem physikalisch
chemischen Verhalten des Zellinhaltes (osmotischer Druck, elektrische Leitfahig
keit, Chloridgehalt) der wichtigstcn Indikatorenpflanzen (l. c. 1924). 
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aHein schon eine Zunahme des Vlassergewebes zur Folge hatte, wodurch 
die Verdickung del' Blatter erreicht wird. Die Sukkulenz del' Mangrove 
ware demnach eine durch hohen Turgordruck bedingte hypertrophische 
\Vachstumserscheinung. Zu ahnlichen Ergebnissen gelangte auchKELLER 
(1925) bei Versuchen mit 8alicornia herbacea. Schon ein Zusatz kleinerer 
Mengen von Natrium- und Kaliumchlorid zur Nahrl6sung hatte ein 
iippigeres Gedeihen und eine Verstarkung del' Sukkulenz zur Folge. Auch 
Natriumsulfat wirkte ahnlich, wogegen Magnesiumsulfat nach den Ver
suchen von BATALIN (zit. in KELLER, 1925) keine bemerkbare Erhohung 
del' Sukkulenz gegeniiber Pflanzen unversalzter Boden hervorbrachte. 

Ubrigens hatten schon die Versuche von LESAGE (1890) gezeigt, daB 
NaCI-Boden bei mane hen Arten einen gewissen Grad von Sukkulenz 
hervorrufen. Damit stimmen vielfache Beobachtungen iiber das Ver
halten nichthalophiler binnenlandischer Arten in Kiistengebieten iiber
ein. Auf den Salzboden bringen manche nichthalophileArten besondere, 
mehr odeI' weniger sukkulente Varietaten zur Ausbildung: Tetragono
lobus 8iliqnosus (val'. maritima), Plantago ma;ior (val'. carnosa), P. corono
pus (val'. maritima) usw. Kreuzung zwischen den Genotypen einer salz
ertragenden Artpopulation unter Ausmerzung del' ungeeigneten Ab
kommlinge muBte notwendigerweise zur genotypischen Festigung del' 
okologisch vorteilhaften, durch den Salzboden begiinstigten Sukkulenten
struktur fiihren. Die Sukkulenz braucht abel' nicht notwendigerweise 
xeromorph zu sein, wenn sie es auch in vielen Fallen tatsachlich ist, 
was schon DUVAL-JOUVE (1868) fUr 8alicornia macrostachya nachge
wiesen hat. 

Die SCHIMPERsche Hypothese von del' "physiologischen Trockenheit" 
des Salzbodens kann somit keine allgemeine Giiltigkeit beanspruchen. 
Del' Salzboden ist zum mindesten nicht fUr aIle Arten "physiologisch 
trocken". Weitere Untersuchungen in del' Richtung del' FrrTINGSchen 
Schule, die die Erklarung del' funktionellen Bedeutung okologischer An
passungserscheinungen del' Halophytenvegetation zum Ziele haben,waren 
sehr erwiinscht, nur sollten sie, mehr noch als bisher, auf ausgesprochen 
halophile Salzspezialisten und ihre natiirlichen Vergesellschaftungen 
(z. B. das 8alicornion) Bezug haben. 

Salzstetigkeit. Wie bei den Kalkpflanzen, so liBt sich auch fUr die 
Halophyten eine Stufenleiter von den absolut salzfliehenden iiber die 
salzertragenden und salzliebenden zu den salzsteten Arten aufstellen. Zu 
den letzteren gehoren, abgesehen von zahlreichen Gramineen del' Gat
tungen 8partina, Glyceria, Atropis, Distichlis, 8phenopns usw. fast durch
wegs Sukkulenten del' Gattungen 8alicornia, Arthrocnemum, 8alsola, 
8uaeda, Atriplex usw.; ferner das Meeresplankton und die vom Salz
wasser bespiilte Kiistenvegetation. Allerdings konnen ausgesprochene 
Halophyten nach CONTEJEAN, GRABNER u. a. auch ohne Salzzugabe ge
zogen werden. Ihr Gedeihen bleibt jedoch kiimmerlich (vgl. KELLER 
1925) und nul' Arten, wie 8alsola kali, 8uaeda jruticosa, Hordeum mari
tim'um usw., die man nicht als obligate Halophyten bezeichnen kann, 
vermogen sich langere Zeit zu halten. Ihre Ausbreitung an salzarmen 
Orten ist vornehmlich eine Konkurrenzfrage. 
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Sehondie Versuchevon PARIS mit A triplex halimu8 (s. BEGlTJNOT 1913, 
S.101) deuten abel' darauf hin, daB es Arten gibt, die nur in Chlor
natriumboden dauernd normal gedeihen, daB mithin neb en del' osmoti
schen Saugwirkung del' hochkonzentrierten SalzlOsungen auch hier ganz 
spezifische lonenwirkungen del' Salzkomponenten einhergehen. Nach 
den jiingsten Untersuchungen lLJINS (1925) darf dies, wie fiir Kalzium
ionen nunmehr auch fiir Na-lonen als erwiesen gelten. 

Nach diesel' Auffassung waren die salzsteten Ralophyten Pflanzen, 
die zu ihrem Gedeihen bestimmter lonen del' Alkalimetalle und Ralogene 
bediirfen, die sich daher nur in salzhaltigen Boden zu halten und dauernd 
durch Samen fortzupflanzen vermogen, und die auch Boden bewohnen, 
wo die betreffenden Salze in derartigen Mengen angehiiuft sind, daB sie 
fiir die meisten anderen Gewachse todlich wirken. Die Halophyten
vegetation als Ganzes genommen aber soUte, so konnte man annehmen, 
nach dem V orkommen oder Fehlen bestimmter lonen in der Bodenlosung 
der Kochsalz-, Soda-, Gips-, Magnesiumsulfatboden verschiedene Typen 
erkennen lassen. Die spezifische lonenwirkung solIte sich in del' floristi
schen Zusammensetzung der Pflanzendecke spiegeln, wenn aueh, wie 
schon GOLA (1910) hervorhebt, ein teilweiser Ersatz des NaCI durch 
MgCl2 oder CaCl2 moglich sein wird. 

Vegetation der Kochsalzboden. Uber die Beschrankung der Pflan
zengesellsehaften auf bestimmte Typen von Salzboden liegen noch wenig 
zuverlassige Angaben vor. Am bosten untersucht ist die Vegetation der 
Chlornatriumboden. Neben NaCl enthalten dieselben meist einen be
deutenden Bruchteil Kalziumkarbonat, Magnesiumkarbonat und, in den 
Trockengebieten, Sulfate in wechselnder Thlenge. Die Chlornatriumb6den 
am Mittelmeer sind stellenweise reich an Eisenoxyd. Eine Probe aus 
del' Lagune von Venedig beiMestre enthielt nach BEGUINOT (1913, S. 46): 

NaCl 1,10, CaC0 3 6,08, MgC03 6,87, Fe203 + A120 3 11,25, organische 
Substanzen 3,00, unloslicher Ruckstand 69,62 vR. 

Del' mittlere Kochsalzgehalt des Mittelmeeres betragt 3,8 vH und ist 
geringen Schwankungen unterworfen, wogegen die Salzkonzentration des 
Lagunenwassers und der zeitweilig iiberschwemmten Boden zeitlich 
groBe Veranderungen erleidet. Wiihrend zur Zeit der Sommertrockenheit 
NaCI-Konzentrationen von 8-10 vH in den obersten Bodenschichten 
haufig vorkommen, ist der Boden nach den Herbstregen nahezu aus
gesiiBt (0,15 vH NaCI). Del' Kochsalzgehalt nicht standig yom Salz
wasser bespiilter Boden wird von den Niederschlagsverhaltnissen regu
liert. Dieselben machen ihren EinfluB natiirlich am starksten in den 
obersten Bodenschichten, in del' Wurzelschicht der Halophyten geltend. 
Sehr eingehende und sorgfiiltige Untersuchungen iiber die jahreszeit
lichen Schwankungen der Salzkonzentration in den Boden del' Laglmen
gebiete Siidfrankreichs verdanken wir LAGA'l'U und SICARD (1911). Sie 
beziehen sich SOWElhl auf trockene und feuchte Erde, als auf die wasserige 
Bodenlosung. 

Die Salicornia -Vegetation dieser Boden ertragt NaCl- Konzentra
tionen von 8-10 vR; die jahreszeitlichen Sehwankungen betragen in 
den oberst en Bodenschichten 8-9 vR, tiefer als 50 em sind sie nul' nn-
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bedeutend (Abb.95). Die NaCI-Konzentration des Grundwassers aus 
1-2 m Tiefe erfahrt im Laufe des Jahres nur geringe Anderungen 
(7,4-8,25vH). Dieses Bodenwasser ist der dauernde Kochsalzspeicher, 
der bei oberflachlicher Verdunstung standig NaCI in Losung an die 
oberen Bodenschichten abgibt. 
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Faktoren (Licht,WeI- Abb. 95. Jahresschwankung des Kochsalzgehaltes (Gewichtsprozente 
I hI ) der Bodenlosung) eines Lagunenbodens Salic01'l1ion fruticosae am 
ensc ag usw. aus- Etang d'Arnel bei Montpellier. (Nach Zahlenangaben von LAGATU 

schlaggebendeBedeu- u. SICARD konstrniert.) 

tung. Dasselbe scheint auch vielfach der Fall an felsigen Steilkiisten, wo 
Gesteinsunterlage, Exposition, Wellenschlag, Wind, Belichtung usw. fiir 
die Vegetation und ihre giirtelformige Anordnung vielfach von groBerer 
Bedeutung sind als der Salzgehalt. 

Anders an Flachkiisten, welche periodischen Uberschwemmungen 
unterliegen, die daher zeitlich und ortlich durch hohe Schwankungen des 
NaCI-Gehaltes ausgezeichnet sind. 
Hier diirfte das Relativitatsprinzip 
auch auf die Kochsalzwirkung An
wendung finden. Wie die Unter
suchungen zahlreicher Forscher 
erkennen lassen, riickt der Koch
salzgehalt der Bodenlosung an 
Flachkiisten fiir die Verteilung der 
Arten und Pflanzengesellschaften 
zum dominierenden Standorts
faktor vor. AuBerst sprechend 
hierfiir sind namentlich von eng
lischen Forschern (OLIVER, YAPP, 

JONS und JONES u. a.) gegebene 
G iirteltranssekte. 

Derartige Giirtelbildung ist auch 
an den Lagunen des IVIittelmeeres 

Abb.96. Vegetationsgiirtelung am Etang von Pala
vas (Siidfrankreich) nach abnehmendem NaC!
Gehalt des Bodens in 10 em Tiefe. A. offene, 
'Vasser. B. Gtirtel des Sa1icol'nietum herba·cecre 
PH 7.3; Chloride 1,136vR. C.Giirtel desSalicornie
twn fl"uticosae PII 7,2; Chloride 0,948 vR. D. Giirtel 
von Atriplex pOl"tulacoideH PII 7,4; deutliche 
Spuren von Chloriden. E. Giirtel von Atrip/ex und 
Agl'opyruJn elonga.ftun Pn 7.4; keinenachweisbaren 

Spuren von Chloriden. 

allenthalben zu beobachten, wo aber dem abnehmenden NaCI-Gehalt 
landeinwarts gleichzeitig abnehmende Bodenfeuchtigkeit parallel geht 
(s. Abb. 96). 

Die Salzpflanzen der Lagunen keimen im Friihjahr. Ihre Hauptent
wicklung fallt in die Zeit nach den groBten Niederschliigen und geringer 
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Salzkonzentration. 1m Spatsommer, wenn unter den sengenden Sonnen
strahlen del' kapillal'e Aufstieg del' Salze im Boden seinen Hohepunkt 
erreicht hat, sind die Einjahrigen teilweise schon verdorrt, und Straucher 
und Halbstraucher stehen in Frucht. Ihre Bewurzelung ist durchgehends 
auBerst schwach und, um dem hohen Salzgehalt des Bodens in 25-50 cm 
Tiefe auszuweichen, oberflachlich. Machtige Straucher, wie Salicornia 
macrostachya wurzeln nur 10-15 cm tief. 

Abb 97. Salieornietwn (""tieo8ae; Winteraspekt in der C amargue. 
(Nach einer k auflichen Photographie.) 

Ais scharf ausgepragte extrem perhaloid-anastatischeAssoziationender 
NaCI-Boden Siideuropas nennen wir: die S1taeda maritima-Kochia hi1'suta
Assoziation del' Strandwalle, das Salicornietum radicantis (halt die langste 
Uberflutung aus), das Salicornietum jruticosae, mit Atriplex portulacoides 
kilometerweite Flachen deckend (Ab b. 97), das Salicornietum macrostachyae 
(s. S. 193). Diese charakteristische Assoziation ertragt die hochste und am 
langsten dauernde Salzkonzent,ration ; sie umgiirtet die vegetationslosen 
im Winter iiberschwemmten Salzpfannen, die sich im Sommer in charak
teristische PolygonbOden mit Saulenstruktur verwandeln (Abb. 107). 
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Als Anfangsgesellschaften auf nacktem, zeitweise yom Salzwasser 
iiberfluteten Schlick- und Sandboden stellen sich an den nordeuropa
ischen Kiisten, wie am Mittelmeer, Schizophyceengesellschaften von l.n
crocoleus chthonoplastes, Lyngbya u. a. ein. Von den Sandkiisten Diine
markR erwahnen WARMING und GRABNER (1918) Gesellschaften blau
griiner Algen und Diatomeen, welche mit ihren Schleimhiillen- oder 
-scheiden die Sandkorner miteinander verkleben und dicht unter der 
Sandoberflache krustenahnliche Bildungen hervorrufen. Diese Pionier
assoziationen tragen zur Durcharbeitung der obersten Bodenschicht bei 
und geben Keimbeete ab fiir hohere Pflanzen. 

An Flachkiisten hietet der machtvoll 
fortschreitende natiirliche Vegetations
und Bodenwechsel (AussiiBung) eineFiille 
interessanter soziologischer Probleme, 
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Vegetation noch nichts bekannt ist. nach LAGATU u. SICARD 1911, S.I64/65.) 

BestiullIlUug des Chloridgehaltes. Nach LAGATU und SICARD (1911)· 
ergeben die Schwankungen des Chlorgehaltes im Boden auf 100 Teile 
lu£ttrockene oder feuchte Erde berechnet einen ziemlich iibereinstimmen
den Verlauf. Auf trockene oder feuchte Erde berechnet nimmt der NaCl
Gehalt der LagunenbOden bei Montpellier mit der Bodentiefe bis zu 2,5 m 
standig zu, wie aus nebenstehender Abbildung hervorgeht (Abb. 98). 

Die beiden Autoren machen jedoch mit Recht darauf aufmerksam, 
daB die Pflanzenwurzeln ihre Nahrung aus der BodenlOsung aufnehmen, 
weshalb der NaCI-Gehalt der Losung untersucht und daher bei der 
Probeentnahme jeweilen auch die Bodenfeuchtigkeit gemessen wer
den muB. Die Bodenproben zur NaCI-Dntersuchung sind am Ort der Ent
nahme in gut schlieBende etiquettierte GefiiBe (Glaser, Biichsen) zu fiillen. 
Die Feuchtigkeitsbestimmung (s. S. 179) ist moglichst rasch vorzuneh
men. Hierauf werden 50 g Boden getrocknet und die Chlorbestimmung 
in iiblicher Weise durch Auswaschen der Chloride mit destilliertem Wasser 
und Titration des gelOsten Chlorides mit genau eingestelltem Silbernitrat 
und Kaliumchromat als Indikator dnrchgefiihrt. 
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EnthiiJt der Boden organische Beimengungen, so ist das Filtrat ein
zudampfen und der Riickstand bis zur Verbrennung des Kohlenstoffes 
vorsichtig zu ghihen. Der Chlornatriumgehalt ergibt sich durch Multipli-

kation des Chlorgewichtes mit dem Faktor 1,648 (N~~l = ~~~~ = 1,648). 

Sind Bodenfeuchtigkeit und N aCl-Gehalt des trockenen Bodens be
kannt, so erhalt man die im Boden gelOste NaCl-Menge durch einfache 
Division. Beispiel: 100 g trockene Erde enthalte 0,53 vH NaCl; die Bo
denfeuchtigkeit betrage 20 v H. Die feuchte Erde enthalt mithin gelOst: 

0,532~ 100 = 2,65 vH NaCl. 

Die noch vielfach iibliche alleinige Angabe des NaCl-Gehaltes in Pro
zenten des Trockengewichtes der Boden sagt ohne gleichzeitige Bestim
mung der Bodenfeuchtigkeit okologisch wenig aus. 

Vegetation der Slllfatboden. Sulfatboden bedecken ungeheure Liin
derstrecken der Trockengebiete Siidosteuropas, Persiens, Zentralasiens, 
der westlichen Staaten Nordamerikas, Nordafrikas und anderwarts. Es 
sind die in der Bodenkunde unter dem Namen "Solonetz" und "Solon
tschak" bekannten Trockenboden von stellenweise durchaus wiisten
haftem Charakter, die nicht selten von einer schneeweiBen Salzkruste 
iiberzogen sind. 

Die Sulfate erscheinen meist als Natriumsulfat (Na2S04) oder Ma
gnesiumsulfat (MgS04); seltener ist Ka1ziumsulfat (CaS04)' Gelegentlich 
iiberwiegen auch die Chloride. 

Die Solontschakboden SiidostruBlands und Transkaspiens haben 
durch die russischen Bodenforscher ausgezeichnete Bearbeitung erfahren. 
Uber ihre Vegetation geben unter anderem die Arbeiten von OVE P AUL
SEN (1912), KULTIASSOFF (1926), B. KELLER (1923, 1926) AufschluB.· 
Reichste ArtenHaltung erlangen hier die sukkulenten Chenopodiaceen 
der Gattungen Suaeda, Salsola, Anabas£s, Halimocnemis. Von Nicht
sukkulenten besonders bezeichnend sind Statice, Frankenia, Oressa, 
deren Driisenapparat groBe Mengen leichtlOslicher Salze (Na2S04, NaCl) 
ausscheiden. Ahnliche Salzausscheidungen an Blattern sind auch bei 
Statice, Limoniastrum, Frankenia, Tamarix, Oressa der siideuropaischen 
und nordafrikanischen Salzsteppen, an Arten der Mangrove (Avicennia, 
A egiceras , Acanthus ilicifolius) , sowie bei Armeria, Statice und Glaux 
maritima an der norddeutschen Kiiste beobachtet worden. Wahrend 
FITTING (1911, S.267) diese von ihm morgens an den Blattern beob
achtete "Salzlauge" durch osmotische Nachsaugung seitens fest ausge
schiedener Salzmassen erklaren mochte, ergeben die experimentellen Ver
suche RUHLANDS (1915), daB es sich urn nachtliche Ausscheidung wasse
riger Losungen handelt, welche die lebenden Zellen vom schadlichen 
UberfluB der Salze befreien. MONTFORT (1922, S.156), der die Salzaus
scheidung an Statice limonium und Armeria maritima niiher verfolgt hat, 
erblickt darin ein Zeichen ungehemmter Wasseraufnahme durch starke 
osmotische Wurzelsaugung. 

Die dominierenden Sukkulenten der Solontschakboden Westasiens 
schlieBen sich, wie am Mittelmeer, nach Salzkonzentration und Feuchtig-
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keit zu verschiedenen, ofter giirtelartig angeordneten Gesellschaften zu
sammen. BORIS KELLER (1923, S. 38) kennt aus der Wiistensteppe bei 
Sarepta drei nach abnehmendem Salz- und Feuchtigkeitsgehalt des Bo
dens angeordneteAssoziationen einjahrigerArten: dieSalicornia herbacea-, 
Suaeda maritima- und Petrosimonia Grassifolia-Assoziation und zwei 
Halbstrauchassoziationen: die Halocnemum strobilaceum- und Atriplex 
vermciferum-Assoziation. Nur die beiden erstgenannten kommen, 
wenigstens in annahernder Zusammensetzung, auch an europaischen 
Kiisten auf Kochsalzboden vor. 

Starker verschieden erscheinen die Solontschak-Assoziationen der 
Hungersteppe Turkestans (s. PAULSEN 1. c.). Nach SPRYGIN und Popow 
sind dort nach abnehmendem Salzgehalt und abnehmender Befeuchtung 
der Boden neun Gesellschaften (ob Assoziationen?) zu unterscheiden: 

von Salicornia herbacea 
" Halocnemum strobilaceum 
" H alostachys caspica 
" Kalidium caspicum 
" Suaeda arcuata 

Salsola crassa 
" Salsola lanata 

Artemi8ia maritima 
" Anabasis salsa. 

Halocnemum strobilaceum bildet auch an den Dfern der nordafrikani
schen Sehotts einen wichtigen Bestandteil der Halophytenvegetation, 
wahrend die Anabasis salsa-Assoziation Zentralasiens auf den Sulfat
boden N ordafrikas durch die Anabasis aphylla-Assoziation vertreten wird. 
Mustergiiltige Bearbeitung hat die Vegetation der Sulfatboden des nord
amerikanischen Westens durch KEARNEY, BRIGGS, SHANTZ, McLANE, 
PIEMEISEL u. a. erfahren. Auf Boden, die neben vorherrschenden Chlo
riden reiehlieh Sulfate enthalten, ist im siidlichen Arizona und in den 
Trockengebieten Kaliforniens die Desertsage-(Atriplex polycarpa- )Asso
ziation herrsehend an maBig geneigten Hangen, die zu Zeiten yom Riesel
wasser befeuehtet werden. Ein weit ausgedehnteres Areal nimmt in
dessen das Piekleweed-(Allenrolfea occidentalis-) Gestriipp ein. Es ertragt 
die salzreichsten Boden, die nur noch wenige Graser und Straucher, aber 
keine Annuellen mehr zulassen. 1m Gebiet des Gila River bildet auf 
Sulfatboden die Komposite Pluchea sericea (Arrowweed) einen manns
hohen, undurchdringliehen Scrub. 

Solfataren, Fnmarolen. Besteht die'Halophytenvegetation der 
Wiisten und Steppen vorzugsweise aus Xerophyten, so zeigen die Pflan
zengesellschaften der Solfataren und Fumarolen durehaus mesophyti
sehen Charakter. Am besten untersueht, aueh auf ihre Gewebestruktur 
hin, ist die Vegetation der Schwefelquellen Javas. Die Bodenoberflaehe 
ist hier von einem gelben und weiBen Uberzug von Sehwefel und Sehwe
felverbindungen bedeekt; die dampfenden Quellen sind reich an Alaun. 
Der elegante Farn Pteris incl:sa gedeiht nirgends iippiger als auf diesen 
breiartigen Sehwefelboden; Polypodium vulcanicum wagt sieh sogar auf 
SteinblOcke, die von einem bisweilen auf 750 erhitzten Wasser bespiilt 



172 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

werden. Naeh HOLTERMANN (1907, S. 78) sind die dominierenden Strau
eher Agapetes vulgaris und Rhododendron retU8~~m mit einem gelblichen, 
dureh die Schwefeldampfe abgeschiedenen Niederschlag vollstiindig iiber
zogen. Trotzdem bleiben die Blatter frisehgriin, und selbst im warmen 
Sehlamm, rings umgeben von kochenden Solfataren, bluhen und fruchten 
die Straueher. Die Blattanatomie samtlieher untersuehten Arten zeieh
net sieh aus dureh das Fehlen xerophytiseher Anpassungen. 

Scltwefelbildung durcltBakterien. Weit verbreitet sind in derNatur 
die Sehwefelwasserstoff oxydierenden Sehwefelbakterien (Purpurbakte
rien, Beggiatoa-, Thiothrix-, Thiovolum-, Thiophysa-Arten usw.), deren 
Gesellsehaften namentlich in Schwefelquellen und am Ufer braekiger Ge
wasser leben. Die dureh Oxydation von H 2S gebildete Schwefelsaure 
wird durch Karbonate (meist CaC03) neutralisiert: 

(H2S04 + CaC03 = CaS04 + CO2 + H 20) 

und als Sulfat, in diesem FaIle als Kalziumsulfat, ausgesehieden. 
AIle Schwefelbakterien benotigen zu ihrem Aufbau Sehwefelverbin

dungen, welehe ihnen bei der Zersetzung von Pflanzen- und Tierresten 
im Wasser durch den freiwerdenden Schwefelwasserstoff zugefiihrt wer
den. Daher ihr Uberhandnehmen im sulfatreichen, ruhigen Wasser, wie 
es WARMING (1875) und ENGLER (1883) fur die diinisehe Kiiste und die 
Kielerfohrde schildern. Gesellsehaftsbiidend finden sieh Purpurbakterien 
im Fruhjahr auf Sehlickboden der Lagunen bei Montpellier. Entfernt 
man die zolldieke Algenschwemmsehicht von Ulva- und Enteromorpha
Arten, so erseheint der feuehte Boden weith in von einem intensiv wein
roten, iibelriechenden Bakterienteppieh iiberzogen. Eine Ubersicht iiber 
die Schwefelbakterien mit reiehem Literaturnaehweis gibt DUGGELI 
(1919). Die Assoziationen sind noeh nicht naher untersueht. 

Slllfatbestimmung. Man maeht einen Bodenauszug mit schwaeh ange
sauertemWasser(HCI1 vH). 1m erhaltenenFiltratfallt man die Sulfate mit 
Bariumchlorid. Das erhaltene Baritsulfat wirdsorgfiiltig ausgewasehen und 
getroeknet. Sein Gewieht, mit 0,4115 multipliziert, ergibt das Verhaltnis 
derSehwefelsaure (1 g BaS04=O,4115gS04) (s. aUChWIEGNERI926, S.39). 

Soualloden. In weniger ariden Gebieten, im nordliehen Teil der 
Sehwarzerdezone RuBlands, in Rumanien, Ungarn, aueh in den Ver
einigten Staaten (Kalifornien) und Innerasien treten an Stelle der Sulfat
boden die kohlensaurereiehen Sodaboden. Hauptbestandteil der leicht
lOsliehen Salze ist das Natriumkarbonat (Na2C03)' 1m Gegensatz zu den 
Sulfatboden seheint es sieh hier zur Hauptsaehe aber nieht um klima
tisch, sondern um ortlich, edaphiseh bedingte Bildungen in mittleren bis 
halbariden Klimagebieten zu handeln 1 . Naeh den Untersuchungen von 
HILGARD in Kalifornien und von P. TREITZ in Ungarn finden sie sieh nur 
auf LoB und Mergel2. Entscheidend fUr ihre Entstehung ist naeh TREITZ 

1 In Wiistengebieten tritt Soda nur bei erhohter Bodenfeuchtigkeit besonders 
in alten FluBtalern und an morastigen Stellen auf (s. DIMO 1925). 

2 Die Bildung der nordamerikanisehen SodabOden ist nach BREAZEALE in 
vielen ];'iillen auf das Vorhandensein einer Kalkkruste im Chlornatriumboden 
zuriickzufiihren (vgl. auch DORSEY, C. W.: Alkali soils of the United States. 
U. S. Dep. Agr. Bur. Soil. Bul. 35. 1906). 
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(1908) der Umstand, ob die Niederschlage mit dem Bodenwasser abge
leitet werden oder nicht. 1st dies nicht der Fall, so sammeln sich die 
Alkalisalze als Verdunstungsriickstand in den Bodensenkungen an. 
Dringen nun bei Befeuchtung die Sulfate und Chloride in den porosen, 
kalkreichen Boden ein - Sodabildung ist nur auf kalkreichem Boden 
moglich -, so geht der Kalk als Bikarbonat in Losung, und es entstehen 
kohlensaure Alkalien, wahrend der Kalk von der Schwefelsaure und der 
Chlorsaure gebunden wird. "Wahrend der feuchten Jahreshalfte zieht 
das in der Bodenfeuchtigkeit geloste kohlensaure Natron von den oberen 
Schichten in den Untergrund hinab und erfahrt unterwegs durch den 
hier auskristallisierten Gips eine Umsetzung in Natriumsulfat. Bei Ein
tritt der warmen Jahreszeit wandert die Bodenfeuchtigkeit wieder empor 
und wird, an der Stelle angelangt, wo sich aus dem Gips bei der Um
setzung kohlensaurer Kalk abgeschieden hat, durch dessen Einwirkung 
wieder zu Soda und zieht als solches Salz in die oberen Schichten hinauf" 
(TREITZ 1908, S.1l9). Diese Salzwanderung hat zur Folge, daB der Soda
boden im Friihjahr sodafrei und in den tieferen Schichten reich an Natri
umsulfat ist, wogegen im Herbst in der Oberkrume reichlich Soda, im 
Untergrund wenig Natriumsulfat vorkommt. Die Soda-, ungarisch 
"Szek-", Boden enthalten die Haloide in unausgeflocktem Zustand, 
sind daher feindispers, dichtgelagert und oft verkrustet. Durch den 
ausgefallten Humusstoff erhalt die Boden16sung eine schwarze Farbung. 
Der Nordamerikaner bezeichnet diese Boden als black Alkali Land 
im Gegensatz zum white Alkali Land (Sulfat- und NaCI- Boden). 
Sodaboden unterscheiden sich somit nicht nur chemisch, sondern auch 
physikalisch von den iibrigen Salzboden, die eine grobere und kornigere 
Struktur besitzen. 

Sodabestimmung. Man kocht 50 g Boden mit 500 ccm destilliertem 
Wasser, filtriert ab und erganzt in einem MeBkolben auf 500 ccm. Diese 

Losung titriert man mit ;0 HCI unter Zusatz von Methylorange als 

Indikator (Na2COa + 2 HCI = 2 NaCl + H2COa). Aus der Menge des 

zur Verdrangung der Kohlensaure verbrauchten ~ HCI ergibt sich der 

Sodagehalt (TREADWELL 1923). 
Vegetation der SodabOden. In seiner Studie iiber die Halophyten

vegetation des Sodabodens im ungarischen Tiefland (Ann. hist. nat. 
Mus. nat. Hung. 3, 190, 1905) gibt BERNATSKY eine Schilderung der 
Pflanzengesellschaften ungarischer Sodaboden, nachdem schon KERNER 
im Pflanzenleben der Donaulander (l863) die Hauptziige der Salzvegeta
tion des ungarischen groBen Alfold zur Darstellung gebracht hatte. Auf 
groBen Strecken herrscht Statice Gmelini. Feuchten, salzigen Sandboden 
charakterisiert durch massenhaftes Auftreten Achillea crustata, der sich 
Aster tripoli1tm, Scorzonera parvi/lora, Erythraea linarifolia, Oa,rex di
visa und andere salzliebende Arten beimischen. Tieferliegende, stark 
sodahaltige Bodensenken, im Zentrum oft pflanzenlos, sind von einem 
Giirtel dunkelrotbrauner Kochien und Salicornien eingefaBt, welchem 
sich ein aschgrauer Atriplex- und Wermut- (Artemisia maritima-) Giirtel 
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anschlieBt. Die Begleitflora dieser Gesellschaften ist reichhaltig und 
eigenartig (Crypsis aculeata, C. schoenoides, C. alopecuroides, Pholiurus, 
pannonicus, Cyperus pannOniCl1.'3, Lepidium crassifolium, L. ruderale, 
L. perfoliatum usw.). Wie die ungarischen, so diirften auch die ruma
nisch-siidrussischen Sodaboden ihre besonderen, noch unbeschriebenen 
Pflanzengesellschaften beherbergen. 

Gipssiimpfe (Gypsum salt swamps) kommen nach OSBORN (1925) in 
groBerer Ausdehnung in Australien vor. In ihrer floristischen Zusammen
setzung schlieBen sie sich den Chlorid- und Natriumsulfatboden an. Die 
namlichen Halophytengattungen, die in den europaischen, nordafrika
nischen und zentralasiatischen Salzgebieten verbreitet sind, treten uns 
auch hier entgegen (Arthrocnemum, Salicornia, Kochia, Frankenia). 
Neben dem Mesembryanthemum australe umsaumt die Gipssiimpfe auf 
Flinders Eiland auch die auf mediterranen Kochsalzboden weitverbrei
tete Graminee Lepturus incurvatus. Leider gibt OSBORN keine Boden
analysen, so daB man iiber die Menge der hier zweifellos vorhandenen 
Na- und CI-Verbindungen im Unklaren bleibt. 

2. Bodenphysik und Pfianzendecke. 
a) St1'uktu'I' des Bodens. 

Der Kolloidchemiker hat sich hauptsachlich mit den feindispersen 
Systemen und ihren kleinsten Teilchen, den Mikronen, Molekiilen, Ionen, 
zu befassen; die physikalische Bodenforschung dagegen beschaftigt sich 
vornehmlich mit den groberen Zerteilungsgraden. Ein prinzipieller Unter
schied zwischen beiden Forschungsrichtungen ist indes, wie schon be
merkt, nicht vorhanden. 

Bodenkornung. Die Bedeutung des Zerteilungsgrades der Boden
teilchen fiir die pflanzliche Besiedlung des Bodens ist schon friihzeitig 
erkannt und von THURMANN (1849) in seiner Bodeneinteilung zum Aus
druck gebracht worden (s. S. 136). Seine pelischen Boden entsprechen 
tonigen, feindispersen, seine psammischen den sandigen, grobdispersen 
Boden. Eine Einteilung, die gestattet, den Anteil der verschiedenen 
KorngroBen eines Bodens quantitativ zu bestimmen, brachte TIL Scmii
SING (C. R. Ac. Sc. 136, S. 1608) in Vorschlag. Auf dieser Einteilung be
ruht die 1898 in Frankreich amtlich eingefiihrte Methode der Korn
scheidung nach GroBenklassen. Etwas abweichende KorngroBenklassen 
finden in England und Nordamerika Anwendung, jedoch ist durch die 
von ATTERBERG vorgeschlagene und 1914 international festgelegte 
Einteilung in absehbarer Zeit eine Vereinheitlichung der Einteilungs
methoden zu erhoffen (Abb. 99). 

Die KorngroBendurchmesser der verschiedenen Klassen nach der 
internationalen Methode (ATTERBERG) sind: fUr Grobkie~ (Geron) mehr 
als 20mm, IDes 20--2mm, Grobsand 2--O,2mm, Feinsand 0,2-0,02mm, 
Schluff oder St,aub 0,02-0,002 mm, Schlamm oder Ton weniger als 
0,002 mm (= 2/1). 

Der Zerteilungsgrad des Bodens ist ausschlaggebend fUr die 
wichtigsten physikalischen Bodeneigenschaften, wie Absorptionsver-
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mogen, Durchliiftung, Wasserfiihrung. Auch die Tatigkeit der Pflanzen
wurzeln wird in hohem MaBe von der KorngroBe der Bodenteilchen 
beeinfluBt. 

Bei 2 mm KorngroBe liegt die obere Grenze der kapillaren Wasser
bewegung und Wasserhaltung. Sinkt die KorngroBe unter 0,02 mm, so 
vermogen die Wurzelhaare der Pflanzen bei Einzelkornstruktur nicht 
mehr in die Zwischenraume einzudringen; aIle Teilchen, selbst Quarz
korner, nehmen tonahnliche Eigenschaften an (RAMANN). Zwischen 0,02 
und 0,002 mm wird durch Elektrolyte oder H-Ionen Ausflockung hervor
gerufen; OH-lonen dagegen erhalten den feinen Dispersitatszustand. 

Grobzerteilte Sandboden haben gute Wasserfiihrung, unterliegen aber 
deshalb auch intensiver Auslaugung und sind mithin nahrstoffarm. Fein
zerteilte Rohtonboden dagegen sind undurchlassig, wenig der Aus
waschung unterworfen, daher nahrstoffreich, aber die Wurzeltatigkeit 
in diesen zahen Boden ist erschwert. Rohton (Korndurchmesser weniger 
als 2 fl) soll sogar die Bewegung der Bakterien verunmoglichen. 

[_ ''''''on _ t :'~~~ l~":n,a~~ '. '1",f~~n<'{;:-:;~l~'."11~";'>~ 
[=:: ::=:: ~ ==iEE~~;~~i~~: ~~;::: ~~~::~: ~~:::::: ;i~~~~@'\tW}ji:%1~~hr!:i1!:!:t.:::~:::;:::::·t:~j 

Internationale Methode (ATTERBERG). 

!~{i\1tf~i;ms&",""dmrfmi1iigilti;:::::~%Jf:a5@1 
2IL 5}'- 20/1. SOp. 200ft.250ft. 500ft. lmm 2mm 5mm /{orn-

IJurchmesser 
Methode des U.S.A. Bureau of soils. 

Abb.99. Klassifikation der Bodenk6rnung. (~ach BURGEVIN, 1925.) 

Bestillllllung £ler Korllgro13e. Obschon keine der gebrauchlichen 
Methoden als genau bezeichnet werden kann (s. Kritik bei MITSCHERLICH 
1923, S.51-58), finden sie doch allgemeine Anwendung und ergeben 
brauchbare Resultate. 

Zur Trennung der groberen Bodenteile bedient man sich der Sieb
methode (s. RAMANN 1911, S. 287, MITSCHERLICH 1923, BURGEVIN 1925). 
Zur Bestimmung des Stein- und Kiesgehaltes wird der Boden bei lOOo C 
getrocknet und dann gesiebt, dagegen soIl die zur Bestimmung der fei
neren Bestandteile notige Erde an der Luft getrocknet sein (BURGEVIN 
1925, S. 480). 

Die mittelfeinen Bodenteilchen konnen durch die Spiilmethode 
von SCH()NE, KOPECKY u. a. bestimmt werden, doch empfiehlt sich an 
ihrer Statt die Sedimentmethode, womit auch die feineren Teilchen 
gem essen werden konnen. Heute finden in den staatlichen Anstalten 
fast ausschlieBlich Sedimentmethoden Anwendung. Sie beruhen im 
Prinzip auf der Fallgeschwindigkeit der Bodenteilchen in einer Losung. 
Die Fallgeschwindigkeit hangt in erster Linie ab von der GroBe der 
Bodenteilchen; die groBten Teilchen werden zuerst abgelagert. Zwischen 
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Fallgeschwindigkeit und GroBenklasse der Bodenteilchen besteht ein be
stimmtes Verhaltnis. Nach der STOKEsschen Formel kann hiernach die 
TeilchengroBe berechnet werden (s. WIEGNER 1926, BURGEVIN 1925, 
S.457). Zur Bestimmung der Fallgeschwindigkeit der Bodenteilchen sind 
zahlreiche Apparate konstruiert worden. Eine Aufzahlung und Bespre
chung ihrer Vor- und Nachteile gibt BURGEVIN (1925). Als einfaches 

o 
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Abb.100. 
Schliimmapparat 

WIEGNER (nach H. 
GESSNER). A. Fall
rohr, B. kleines 
Rohr mit destil
liertem ","'asser, 

O. Absatzraum, 
H. Hahn. 

und nicht teures Instrument kann der Schlammapparat 
von WIEGNER empfohlen werden, der in Ziirich hergestellt 
wird. Eine sinnreiche Verbesserung des WIEGNERSchen 
Apparates hat GESSNER (1922) erfunden. Sie gestattet 
die Fallkurven der Bodenteilchen photographisch zu l'egi
strieren. 

Bodenzerteilung und Pflanzendecke. Aus dem An
teil, den verschiedeneKorngroBen an der Bodenzusammen
setzung nehmen, konnen manche Bodeneigenschaften ab
geleitet und Vegetationserscheinungen erklart werden. 
Die mechanische Analyse trennt ja nicht nur physikalisch, 
sondern in den meisten Fallen auch chemisch verschiedene 
Stoffgruppen. Von Boden naturlicher Pflanzengesell
schaften sind aber noch zu wenig Schlammanalysen be-
kannt, um die Abhangigkeitsverhaltnisse klar hervor
treten zu lassen l . Wir wissen zwar, daB ein schwerer, 
toniger, sand- und steinarmer Boden Pflanzengesell
schaften beherbergt, die auf sandig-kiesigen Boden durch
aus fehlen (Descharnpsieturn rnedl:ae in Sudfrankreich, 
Anthocereturn in Mitteleuropa), wahrend grobzerteilte 
Sandboden ihre eigenen, spezifischen Pflanzengesell-
schaften besitzen (Corynephoreturn, Amrnophiletum, Cru
cianelleturn usw.). Durch Zahlen gestutzte Beziehungen 
zwischen Dispersitat und Pflanzengesellschaften bleiben 
aber erst noch aufzudecken. 

Grobe Dispersitatsbestimmungen mit der Siebmethode 
hat schon GREGOR KRAUS (1911) an Boden des Brornion 
erecti-Verbandes bei Wurzburg vorgenommen. Es zeigte 
sich, daB die Verteilung der groberen Bodenteilchen in 
Boden ein und derselben Pflanzengesellschaft bedeutenden 

Schwankungen unterworfen sein konnen. 1m Brornion erecti auf LoB 
fand KRAUS (1. c. S. 78) 89,2 vR Feinerde (KorngroBe unter 0,5 mm), auf 
Kalkschotter nur 28,7 vR. Die grobkornigen Teile (das sogenannte 
Bodenskelett) mit uber 0,5 mm Korndurchmesser betrugen 10,8 bzw. 
71,3 vR. 

Bedeutsamere Ausblicke eroffnen die von GESSNER und SIEGRIST 
(1925) gemachten Dispersitatsbestimmungen (Methode WIEGNER-GESS
NER) der Boden einiger fluBbegleitender Pflanzengesellschaften der Aare
auen in der Schweiz. 

Ein Profil im Alnus incana-'Yald zeigte folgende Bodenkornung: 

1 Vgl. MARKGRAF (1922), BRAUN-BLANQUET (1925), GESSNER und SIEGRIST 
(1925). 
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Tabelle 17. Bodenkornung im Auenwald. 

! Grobsand I Feinsand Staubsand Staub Rohton 
Bodentiefe I 2 bis 0,2 bis 0,1 bis 0,05 bis feiner als 

in om 0,2mm 0,1 mm 0,05 mm 0,02 mm 0,02mm 
vH vH vH vH vH 

0-10 (Humussand) 2,6 
t 

10,1 19,8 I 29,0 I 38,3 
15-25(Sand) ... 2,6 

I 
20,4 

I 
19,3 

I 
14,5 

t 

41,4 
30-45 (Sand) . . 40,5 54,0 2,0 0,8 2,8 

Das Vorherrschen des Grob- und Feinsandes in der untersten und 
des Staub- und Rohtones in der obersten Schicht laBt den Gang der 
Bodenbildung und der mit ihr in Zusammenhang stehenden Vegetations
entwicklung erkennen. Die unterste Schicht stellt eine alte Sandbank 
dar, auf der sich nach allmahlicher schrittweiser Bodenumwandlung der 
heutige Alnus incana-Auenwald mit iippigem Krautunterwuchs fest
gesetzt hat. Frisch angeschwemmte Sandbiinke ohne jegliche Vegetation 
zeigten eine der untersten Schicht sehr ahnliche Zusammensetzung: 

Grobsand Feinsand Staubsand Staub Rohton 
57,5 vH 32,7 vH 3,5 vH 1,0 vH 5,7 vH 

Bemerkenswert ist der Umstand, daB die FluBanschwemmungen vor
wiegend Grobsand enthalten, wahrend die durch ausgeblasenen Flugsand 
aufgebauten kleinen FluBdiinen (wie der LoB!) aus Feinsand bestehen. 
Eine Probe von Aarediinen ergab: 

Grobsand Feinsand Staubsand Staub Rohton 
12,8 vH 82,1 vH 0,9 vH 0,9 vH 3,8 vH 

Diese Flugsanddiinen werden im Rhein-, Aare- und Limmattal schon 
sehr friihzeitig von Oalamagro8ti8 epigeio8-Herden (Geophyt) besiedelt 
und spater vom Mischlaubwald in Beschlag genommen, wahrend die 
Grobkiesbanke sich zunachst mit einem lockeren Me8obrometum-Rasen 
bedecken, worin in der Regel die Fohre (Pinus 8ilvestri8) FuB faBt. 

Die tonarmen, basischen Kiesboden an den groBen Alpenfliissen sind 
auBerst durchlassig, nahrstoffarm1 , trocken und daher in den Friih
stadien der Vegetationsentwicklung nur anspruchslosen Pionieren zu
ganglich, worunter dem unscheinbaren Polstermoos Tortella inclinata und 
Sedum-Arten eine ganz besonders wichtige aufbauende Rolle zukommt. 
Diese Sedum- Tortella inclinata-lnitialstadien mit reicher Beimischung 
herabgetragener Alpenpflanzen und von den benachbarten trockenen 
Hangen zugewanderter Xerophyten (Oxytropi8 pilo8a, Oarex nitida usw.) 
werden im biindnerischen Rheintal nach 1-2 Jahrzehnten durch un
durchdringliche Hippophae-Gestriippe verdrangt, welche ihrerseits spa
ter dem Pinus 8ilvestri8-Wald weichen miissen. 

Kriimelnng. Die Besiedelbarkeit eines Bodens hangt aber nicht nur 
von seiner Zerteilung, sondern ebensosehr von der gegenseitigen Lage
rung der EinzelttJilchen abo Je feinkorniger ein Boden, desto groBere 
Bedeutung erlangen die Lagerungsverhaltnisse der einzehlen Boden
partikel. Die Bodenkunde unterscheidet zwei Lagerungszustande: Ein
zelkornstruktur und Kriimelstruktur. 

1 Der wiohtigste Trager der Nahrstoffe ist der Rohton. 
Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 12 
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Nach langeren, heftigen Regengiissen erscheint der feinkomige Boden 
teig. oder breiartig, kiebrig; er ist "verschIammt". Minera]armes Regen. 
wasser dringt zwischen die Bodenteilchen ein, ihre Kohasion wird ver· 
mindert, sie verschieben sich unter dem EinfluB der aufschiagenden 
Regentropfen und fiillen die Hohlraume aus. Der Boden geht in EinzeI· 

a 

Abb. 101. Einzelkonstruktur (a), 
Kriimelstruktur (b). 

kornstruktur iiber. Entgegengesetzt wirken 
Hitze und vor allem der Frost. Die plOtz. 
liche VergroBerung des Bodenvolumens 
beim Gefrieren des Bodenwassers sprengt 
die dicht gelagerten Bodenteilchen. Diese 
Sprengwirkung erstreckt sich in die feinsten 
Hohlraume. Die kieinsten Bodenteilchen 
lagem sich gruppenweise; sie bilden Kriimel 
(Abb. 101 b). Kriimelung des Bodens ent. 
steht auch unter dem EinfluB der Boden. 
organismen, femer durch Bodenbearbeitung, 
vor aHem aber auch unter dem EinfluB 
mancher lOslicher Saize (Saize der KohIen· 
saure, der Schwefeisaure, Chloride usw.); 
dagegen wirken neutrale kohlensaure SaIze 
und losliche kieselsaure Salze der Aus. 

flockung entgegen. Daher sind Boden in saizarmem Wasser abgelagert 
(giaziale Dryastone!) sehr dicht gelagert. 

Der Landwirt und der Forster bekampfen die Einzeikomstruktur 
ihrer Boden und suchen ihnen Kriimeistruktur zu erhalten. 

Fiir den Pflanzensoziologen ergabe die Feststellung der Beziehungen 
der Wurzeischichten zur Strukturform des Bodens ein dankbares Arbeits· 
feld. WassergehaIt, Wasserfiihrung und DurchIiiftung des Bodens waren 
hierbei als direkt abhangige Faktoren mit zu beriicksichtigen. 

b) Bodenwasser. 
Nach der Art der Speicherung im Boden unterscheidet der Boden. 

kundier Haftwasser, d. h. im Boden gebundenes Wasser, und Senko 
wasser, das, dem Gesetz der Schwere foigend, absickem kann. Das 
Raftwasser ist entweder hygroskopisch oder kapillar gebunden, daher 
hygroskopisches und Kapillarwasser. Fiir die Vegetation kommt fast 
ausschlieBlich das Kapillarwasser in Betracht, dessen Vorkommen und 
Verteilung vor aHem von der Bodenstruktur abhangt. Nach RAMANN 
(1911, S.335) ist das Kapillarwasser des Bodens als eine diinne, zusam· 
menhangende WasserhiiHe der festen Bodenteilchen anzusehen. Jede 
Veranderung im Kapillarwassergehalt hat somit eine Wasserstromung 
zurFoIge, bis der Ausgleich erreicht ist. ATTERBERGSVersuche mit San· 
den verschiedener KomgroBe zeigen, daB die Rohe und Geschwindigkeit 
des Wasseraufstiegs mit abnehmender KomgroBe rasch zunimmt, um bei 
einer GroBe der Bodenteilchen von 0,02-0,05 das Maximum zu erreichen. 
Feinere Komungen sind hingegen der Wasserbewegung hinderlich. 

Da das hygroskopische Wasser von den Pflanzenwurzeln nicht auf· 
genommen werden kann, das Senkwasser aber mehr oder weniger rasch 
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abflieBt, so verbleibt der Vegetation als dauernde Feuchtigkeitsquelle, 
als Losungs- und Transportmittel der Pflanzennahrstoffe das kapillar
gebundene Wasser. Dieser vielseitigen Bedeutung entsprechend, spielt 
das Kapillarwasser eine hervorragende Rolle im Lebenskampf der Pflan
zen und Pflanzengesellschaften. Je giinstiger die Wasserversorgung, um 
so heftiger tobt der Konkurrenzkampf, je ungiinstiger, um so kleiner ist 
die Zahl der Gesellachaften, die befahigt sind, sich das wenige vorhandene 
Wasser nutzbar zu machen. Ala Vegetationsfaktor tritt der Wasser
gehalt des Bodens oft ins Minimum und erlangt dadurch entscheidenden 
EinfluB auf die Vegetationszusammensetzung. Uber schadigende Wir
kung des Bodenwassers im Maximumgebiet ist im Abschnitt uber Boden
durchluftung das Notige mitgeteilt. 

Das der Vegetation stets zugangliche Verbrauchswasser wird von 
CLEMENTS (1905, S.30) "Chresard" genannt, im Gegensatz zu dem im 
Boden festhaftenden Wasser "Echa.rd", das die Pflanzenwurzeln nicht 
zu entreiBen vermogen. Der Ubergangszustand zwischen Echard und 
Chresard, bei welchem das Welken der Pflanzen eintritt, wird als 
Welkungspunkt und sein zahlenmaBiger Ausdruck ala Welkungskoef
fizient bezeichnet. 

Verbranchswasser. Die Bestimmungen der Bodenfeuchtigkeit be
ziehen sich in der Regel auf das Verbrauchswasser (Chresard). Zur Fest
stellung desselben sind verschiedene Methoden im Gebrauch. Amerika
nische und englische Forscher (CLEMENTS, FULLER, WEAVER, V. ANDER
SON u. a.) berechnen den Wassergehalt nach dem Gewichtsverlust des 
Bodens beim Trocknen bei 100-1050 C. 

CRUMP (1913) bringt dagegen folgendes empfehlenswertes Verfahren 
in Vorschlag. 

Bodenproben von etwa 200 g Gewicht werden in einem Block der 
Hauptwurzelachicht oder aber mehreren Wurzelschichten entnommen 
und in festschlieBende GefaBe oder in Stanniolpapier fest verpackt. Zur 
Wagung, die moglichst bald vorgenommen werden muB, schneidet man 
aus der Mitte der Bodenprobe ein Stuck Erde von etwa 50-100 g und 
wiegt bis auf ein Zentigramm genau1 • Die gewogene Erdprobe wird bei 
Zimmertemperatur getrocknet, bis sie (nach 1-3 Monaten) konstantes 
Gewicht zeigt. Hierauf wird wieder gewogen. Der Gewichtsunterschied 
gibt den gewiinschten Wassergehalt des Bodens. Er ist in Prozenten des 
Trockengewichtes des Bodens anzugeben. Werden die Bodenproben 
nicht gerade an den auf starke Regen folgenden Tagen entnommen, so 
sind die Resultate gut vergleichbar. 

Messungen der Bodenfeuchtigkeit soUten in Zwischenraumen von je 
etwa 8 Tagen fortlaufend wahrend der ganzen Vegetationszeit gemacht 
und kurvenmaBig dargestellt werden. 

Wasserkapazitiit. Umstandlicher als die grobe Bodenfeuchtigkeits
bestimmung, aber genauer ist die Bestimmung der Wasserkapazitat. 

1 Statt dessen konnen auch Bodenproben von beliebigem Gewicht in weit
halsige tarierte Glaser gefiillt, mit dem Glas gewogen, hierauf getrocknet und 
dann wieder gewogen werden. Der Feuchtigkeiteprozent ist stets auf das 
Trockengewicht de!! Bodens zu beziehen! 

12* 
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Man versteht darunter jene Wassermenge, die ein Boden dauernd fest
halt und vor dem Absickern bewahrt (RAMANN 1911, S. 336). Die Me
thoden sind namentlieh von RAMANN, KOPECKY (1914) und BURGER 
(1922) ausgearbeitet worden. BURGER (1. c. S. 47) verfahrt bei der Wasser
ka,pazitatsbestimmung folgendermaBen. 

Mit dem 1000 cem haltenden stahlernen MeBzylinder wird eine Probe 
gewachsenen, ungestorten Bodens sorgfaltig ausgehoben und wahrend 
24 Stunden im Wasserbad gesattigt. Der nach der Sattigung iiber den 
Zilinderrand sich ausdehnende Boden wird weggeschnitten und die Probe 
nach 2stfrndigem Vertropfen gewogen. Hierauf wird die Probe etwas 
zerkleinert, bei 100-1200 C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und 
dann abermals gewogen. Der Gewichtsunterschied ergibt den Wasser-

gehalt des gesattigten Bodens; multipliziert man mit 1~000' so erhalt man 

direkt die Wasserkapazitat in Volumprozenten 

(WaSSergehalt 100 W k 'tOOt' G . ht t) 
T k 0 ht' = asser apaZl a In eWlc sprozen en . roc engewlC 

Den besten Ausdruck fUr die wasserhaltende Kraft eines Bodens ver
mittelt die Angabe der Wasserkapazitat in Volumprozenten. 

Mit dem Porenvolumen des gewachsenen Bodens geht die Wasser
kapazitat selbstverstandlich nicht parallel. Die groBeren Poren ent
halten absickerbares Senkwasser, das bei der Bestimmung der Wasser
kapazitat nicht mitgerechnet wird. 

Die Wasserkapazitat ist eine Funktion der KorngroBe und Struktur 
einerseits und der vorhandenen quelibarenStoffe (Humus, Ton) anderseits. 
Humusboden besitzen eine auBerordentlich hohe Wasserkapazitat. 1m 
ubrigen ergibt sich aus den Untersuchungen von NITZSCH (1925), daB die 
Wasserkapazitat mit zunehmendem Porenvolumen, d. h. mit steigender 
Lockerheit des Bodens, nur bis zu einem bestimmten, durch die ortlichen 
Verhaltnisse gegebenen Maximum zu, dann aber weiterhin stark ab
nimmt. 

Tabelle 18. Wasser- und Luftkapazitiit im 100jahrigen 
Laubholzbestand bei Zofingen. (Naeh BURGER.) 

Bodentiefe Wasserkapazitiit Luftkapazitiit 
em Vol. vH vH 

0-10 51,6 14,0 
40-50 42,9 6,3 
80-90 40,3 3,1 

Wahrend das im Boden tatsachlich vorhandene Verbrauchswasser, 
von Niederschlag und Verdunstung abhangig, bedeutenden Schwanklill
gen unterworfen ist, stellen die Wasserkapazitaten der versehiedenen 
Bodenschichten einer Pflanzengesellsehaft recht konstante Werte dar, 
die in der Regel schon bei einmaliger Untersuchung ziemlich genau fest
gelegt werden konnen. In einer Trockenwiese (wohl Mesobromet'um) bei 
Zofingen ergaben sich nach BURGER (1922, S. 106) bei sieben auf aIle 
Jahreszeiten verteilten Untersuchungen im Maximum bloB 2,2 Volum
prozente Abweichung vom Mittel; im Laubmischwald betrug die maxi-
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male Abweichung 3,3 Volumprozent. Mit der Tiefe nimmt die Wasser
kapazitat der untersuchten Boden meist abo 

Bei der okologischen Charakterisierung der Pflanzengesellschaften 
diirfte kiinftig der Wasser-(und Luft-)Kapazitat des Bodens mehr Auf
merksamkeit zugewendet werden. 

Koeffizient der Bodenfeuchtigkeit. Wir sahen, daB die Wasser
kapazitat neben der Kornung ganz besonders von den quellbaren kolloi
den Substanzen des Bodens beeinfluBt wird. Humus und Ton sind die 
wichtigsten Kolloidkomplexe des Bodens; ihre quantitative Verbreitung 
im Boden gibt somit die besten Anhaltspunkte zur Beurteilung der 
Wasserkapazitat. Auf dieser Voraussetzung fuBend, hat CRUMP (1913) 
einen Bodenfeuchtigkeitskoeffizienten berechnet, den er als Stan~ 
dardindex der Bodenfeuchtigkeit bezeichnet. Der Bodenfeuchtigkeits
koeffizient wird ausgedriickt durch den prozentualen Wassergehalt des 
lufttrockenen Bodens (bei 150 C), geteilt durch den Humusgehalt 

(K Wassergehalt) D d Q t· tb· h Bood 0 • d E· I = Humusgehalt . 0 a er. uo len eI umosen 0 en III Je em lllZe ~ 
fall ziemlich iibereinstimmende Zahlen ergibt, sieht CRUMP im erhaltenen 
Mittelwert aus mehreren Bestimmungen die wichtigste Konstante fiir 
jede Pflanzengesellschaft, deren Vorkommen und Verbreitung durch 
die Bodenfeuchtigkeit bedingt ist. Verschiedene markante Bodenfazies 
des Eichenwaldes in Yorkshire ergaben, im Februar untersucht, folgende 
Feuchtigkeitskoeffizienten. 

Tabelle 190 F euchti g kei tskoeffizien t verschieden er 
Eichen waldfazieso 

Bodenfazies ~O Humus 
Koeffizient der 

Bodenfeuohtigkeit 
vH vH vH 

Scilla non 8cripta . {I 24,4 6,9 3,5 
30,5 9,3 3,25 

Carex pendula { 281,2 30,3 9,3 
248,3 26,7 9,28 

Holcu8 molli80 o { 31,2 12,9 2,4 
28,6 12,1 2,36 

DaB der Zeitpunkt der Untersuchung fUr das Resultat nicht von Be
lang ist, scheint aus folgenden Daten hervorzugehen. 

Tabelle 200 Feuchtigkeitskoeffizient im Rasen von Se8leria coerulea 

untersuoht im 

April 
April 

August 

auf Kalkfels. . 
H 20 

(lufttrocken) 
vH 

31,4 
15,4 
22,3 

I 
Koeffizient der 

Humus Bodenfeuchtigkeit 
vH vH 

37,7 = 0,80 
17,0 = 0,90 
19,0 = 1,17 

Mittelwert 0,96 

Welkungspunkt. Unzureichende Wasserbelieferung beantwortet die 
Vegetation mit Welken. Obschon die Pflanzen noch weiterhin Wasser 
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aufzunehmen befahigt sind, reicht die dem Boden entrissene Wasser
menge nicht mehr hin, den Transpirationsbedarf zu decken. Das bei 
beginnendem Welken noch im Boden verbleibende Verbrauchswasser 
bezeichnet den kritischen Nullpunkt der Wasserbeliefenmg. Er ist bei 
gleicher Bodenstruktur fUr sehr verschiedene Pflanzenarten nahe uber
einstimmend; andert sich dagegen, wie leicht verstandlich, mit dem Zer
teilungsgrad und der Wasserkapazitat des Bodens. In dichtgelagerten, 
feinkornigen Boden wird der Welkungspunkt viel rascher, d. h. bei einem 
hoheren Wassergehalt erreicht ais in Iockeren Sandboden, die das "Vasser 
schlechter zuruckhalten. 1m lockeren Dunensand liegt er bei weniger 
als 1 vH, in tonig-Iehmigem Boden dagegen bei 17 vH (BRIGGS und 
SHANTZ 1913). 

BRIGGS und SHANTZ (1. c.) definieren den Welkungskoeffizienten foI
gendermaBen: "AIs Welkungskoeffizient wird derjenige Feuchtigkeits
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Abb. 102. Bodenfeuchtigkeit und korrespondierende Welkungs
koeffizienten (gerade Linien) in drei verschiedenen Assoziationen 

Nebraskas. (Nach WEAVER 1917.) 

grad des Bodens be
zeichnet, bei welchem 
die Blatter einer 
PfIanze zuerst eine 
bleibende Verringe
rung ihres Wasser
gehaltes erleiden." 
Ohne daB dem Boden 
Wasser zugegeben 
wird, sind die Blatter 
auch in dampfgesat
tigter Atmosphare 
unfahig, sich zu er
holen. Ausden Unter-
suchungen MAXI-

MOWS (1924) und 
KNIGHTS (1922) geht 
hervor, daB das WeI
ken am Turgorverlust 
auBerlich wahrnehm

bar ist, noch bevor der Wasserverlust durch Wagung deutlich in Er
scheinung tritt. Das Welken stellt somit einen auBerst empfindlichen 
Zeiger fUr die Wasserbelieferung dar, und sein Eintritt gibt den besten 
MaBstab fur die Trockenharte der Pflanzen. 

In der neueren pflanzensoziologischen Literatur finden wir den WeI
kungskoeffizienten bei zahlreichen amerikanischen Forschern synoko
logisch ausgewertet (FULLER 1914, WEAVER, THONE 1922, SHANTZ und 
PIEMEISEJ" 1925 u. a.). 

Die Unterschiede im Weikungspunkt verschiedener PflanzengeselI
schaften k6nnen betrachtlich sein. Gesellschaften mit hoher Verbrauchs
wasserkurve haben einen h6heren Weikungskoeffizienten aIs solche mit 
geringeren Bodenwasseranspruchen (Abb. 102). 

Der Welkungskoeffizient steigt im Verlaufe mesophytischer Sukzes
sionen mit den Veranderungen, die die Bodenbildung begleiten (Humus-
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anreicherung usw.). Fiir das Gebiet der groBen Seen konnte dies FULLER 
(1914) schOn nachweisen. 

Tabelle 21. Diinensukzession am Miohigansee. 

Welkungskoeffizi
ent bei 7,5 om 

Populus I Pinus I Quercus I Quercus I Fagus 
deltoides ~Banksiana~ velutina ~ rubra ~grandifolia 

Ass. Ass. Ass. Ass. Acer-Ass. 

Tiefe . . . .. 0,8 1,1 1,1 9,0 13,5 
bei 25 om Tiefe.. 0,8 1,0 0,9 9,5 9,5 
Verdunstung (Ver-

gleiohswerte) .. 315 154 149 115 100 
Verhiiltnis zwisohen 

Verdunstung und 
Verbrauohswasser 11,7 10,7 9,37 2,78 1,81 

1m Klimaxwald von Fagus grandi/olia und Acer saccharum liegt der 
Welkungskoeffizient am hochsten, und es wird in der Krautschicht am 
wenigsten verdunstet. 

Die Bestimmung des Welkungskoeffizienten nach dem Vorgang von 
BRIGGS und SHANTZ (1912) beruht auf der Gleichung: 

Feuohtigkeitsrest W lk k ff" 
1,84 = e ungs oe lZlent. 

Der Feuchtigkilitsrest ("moisture equivalent") ist die im Boden ver. 
bleibende Feuchtigkeitsmenge, wenn man die gleichmaBig durchfeuch· 
tete Probe in einer Zentrifuge schleudert, die lOOOmal der Kraft der 
Erdanziehung entspricht (s. auch BRIGGS und McLANE 1907, FULLER 
1914). Da das Welken der Pflanzen aber nicht nur von der Regulierung 
der Wasseraufnahme im Boden, sondern auch von atmospharischen Ein
£liissen (Luftfeuchtigkeit usw.) abhangt, schlagt LUNDEGARDH (1925, 
S. 164) vor, den Welkungspunkt bei einem bestimmten Feuchtigkeits
gehalt der Atmosphare zu ermitteln oder nach C. A. SHULL (Bot. Gaz. 
62, 1916) den Gegendruck des W'assers im Boden festzustellen. 

Grundwasser. Die Grundwasserverhaltnisse riicken insbesondere im 
Verlandungsbereich von Gewassern oft zum entscheidenden Grenzfaktor 
vor. Kiinstliche Anderungen des Grundwasserspiegels, wie sie heute 
namentlich zur Gewinnung von Kulturland durchgefiihrt werden, wirken 
auf die urspriingliche Vegetation katastrophal und fiihren zu iiber
stiirzten Sukzessionen. 

Aber auch natiirliche Anderungen durch Vermoorung oder durch das 
Einschneiden von FluBlaufen in ihrem Oberlauf vollziehen sich rascher 
als die langsame Verlandung von Tiimpeln und Seen (s. SIEGRIST und 
GESSNER 1925). 

Bei der Tieferlegung eines FluBbettes geht die Vegetation der tiefer
liegenden allmahlich in jene der hoherliegenden Verlandungsgiirtel iiber, 
der Senkung des Grundwasserstandes entsprechend, bis der Klimax er
reicht ist. 

Zur Messung des Grundwasserstandes sind regelmaBige Pegelablesun
gen notwendig. In einer oder mehreren Gesellschaften eines Verlandungs-
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komplexes werden (soweit das Wasser nicht offen liegt) seitlich durch
locherte Blechrohren (Ofenrohren von 5-10 em Durchmesser geniigen) 
fest eingegraben und moglichst unsichtbar gemacht. Die Ablesungen 
sollten wahrend langerer Zeit durchgefiihrt werden, um ein Bild der 
jahreszeitlichen Grundwasserschwankungen zu geben. 

c) BodenwiJJrme. 
Die physiologische Wirkung des Wassers im Boden steigt mit zuneh

mender Warme. Bei Bodentemperaturen von unter Null Grad ist das 
Bodenwasser fiir die Vegetation nutzlos. Pflanzengesellschaften, deren 
Wurzelschicht wahrend langer Monate im durchfrorenen Boden steckt, 
entwickeln sich spat und zeigen eine von der umgebenden Vegetation 
stark abweichende floristische Zusammensetzung. In den "kalten" 
Mooren der gemaBigten Zone finden sich nordische, subalpine und selbst 
vereinzelte alpine Arten mitten im Buchengebiet zusammen. Die sub
alpinen Moore des mitteleuropaischen Alpenvorlandes, wo man noch im 
Mai und Juni in 15-20 cm Tiefe auf gefrorenen Boden stOBt, sind be
kannt als Refugien von Glazialrelikten der letzten und vorletzten Ver
eisung, die sich gegeniiber der Konkurrenz bodenstandiger Arten wohl 
vor allem dank der lokal erniedrigten Bodentemperaturen halten konnten. 
1m Humusboden erfolgt das Auftauen am langsamsten (WOLLNY 1898). 

Die pflanzenphysiologischen Untersuchungen lassen es wahrschein
lich erscheinen, daB die Bodentemperatur auf die Durchllissigkeit der 
Pflanzenzelle einwirkt und damit die Aufnahme der Baustoffe beeinfluBt. 
Untersuchungen iiber die Abhangigkeit des Wachstums von der Boden
temperatur des Standortes stellte CANNON (1918) an. Er verfolgte den 
Wurzelzuwachs des Wiistenstrauches Covillea tridentata bei verschiede
nen Temperaturen und erhielt folgende Mittelwerte des stiindlichen 
Wurzelzuwachses: 

Bei 150 C . . . . . . 0,1 mm bei 250 C . • • . 0,4 mm 
" 200 C • • . • • • 0,2" " 300 C • • • • 0,5 " 

bei 320 C • . . . • •• 1,6 mm. 

Das Wachstumsoptimum der Covillea-Wurzeln liegt bei 320 C. Es ist 
anzunehmen, daB jede Art ihre besondere Optimaltemperatur des Zu
wachses besitzt. 

Die Bodenwarme unterliegt groBen ortlichen und zeitlichen Schwan
kungen und ist daher als Standortsfaktor wichtig. Messungen haben aber 
nur dann einen Sinn, wenn es sich urn Erfassung von Extremen zu Ver
gleichen zwischen verschiedenen Standort en oder aber um registrierende 
Dauerbeobachtungen handelt. 

Die Bodenwarme ist von der Ortslage und von der physikalischen Be
schaffenheit des Standortes abhangig, sodann natiirlich von der lebenden 
und toten Bodendecke; erniedrigend wirkt die Bodenausstrahlung. 

Je steiler der Einfallswinkel, je langer die Dauer und je starker die 
Intensitat der Bestrl;Lhlung, um so hoher liegt auch die Bodentemperatur. 
Am scharfsten ausgepragt sind die Gegensatze im Gebirge, und hierauf 
nicht zum wenigsten sind die gewaltigen Vegetationsunterschiede zuriick
zufiihren, die beim"Ubergang von der Sonnen- auf die Schattenseite einen 
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oft so iiberraschend plotzlichen Szenenwechsel bedingen (s. S. 229). 
Messungen iiber das Verhaltnis der Boden- zur Lufttemperatur in ver
schiedenen Hohenlagen verdanken wir MAURER (1916). Sie beziehen sich 
auf die Bodentemperatur bei 120 em Tiefe (Baumwurzelschicht in gutem 
Boden). 

Tabelle22. Mittlere Bodentemperaturen bei zunehmender 
Meereshohe in den Schweizeralpen (Nach MAURER.) 

Meereshohe 

m 

600 
900 

1200 
1500 
1800 
2100 
2400 
2700 
3000 

Bodenwarme in I 
120 '"~ Ti.,. I 

9,0 
7,8 I 
6,5 I 

~~ Ii 
0,0 

-1,3 

DberschuB der Boden
iiber die Lufttemperatur 

00 

0,5 
1,0 
1,3 
1,7 
2,0 
2,3 
2,5 
2,7 
2,9 

Die relative Bodenwarme zeigt mithin eine regelmaBige Zunahme mit 
dem Ansteigen im Gebirge. Wahrend das .Tahresmittel der Lufttempe
ratur schon wenig iiber 2000m den Gefrierpunkt erreicht, geschieht dies 
bei der Bodentemperatur in den Zentralalpen erst in 2700 m Hohe. 

Die Abhangigkeit der Bodentemperatur von den physikalischen 
BodenverhaItnissen behandelt eine interessante Abhandlung von HENNE 
(1894) iiber die Erwarmung der obersten Bodenschicht verschiedenartig 
gefarbter Boden. Sie beziehen sich auf einen Zeitabschnitt von 7 Monaten 
(April bis Oktober) und wurden durchgefiihrt im Forstversuchsgarten 
Adlisberg bei Ziirich in 3-5 em Bodentiefe. 

Tabelle 23. Bodentemperaturen (3-5 em tief) im Verwitterungsschutt 
ohne Humus. (Nach HENNE.) 

Gesteinsart Bodenfarbe Mittel Mittlere Maxima 
00 00 (13 Uhr) 

Biindnerschiefer schwarz 16,8 20,4 
Verrucano. rot 16,8 20,3 
Gneis . gelbgrau 16,2 19,5 
Jurakalk gelb 15,9 18,2 
Kreidekalk grau 15,4 17,5 
Tonboden . 15.4 17,5 

Die Luftwarme betrug gleichzeitig im Mittel 14,20 , das mittlere Maxi
mum 15,60 C. Die Bodenwarme wahrend der 7 Untersuchungsmonate 
lag somit betrachtlich hoher als die gleichzeitige Lufttemperatur; die 
Temperatur schwarzer betrachtlich hoher als jene andersfarbiger Boden. 
Dieser Umstand eignet schwachberaste Basalt-, Phonolith-, Serpentin
bOden (wie iiberhaupt dunkelfarbige, trockene und durchliissige BOden) 
ganz besonders fiir wiirmeliebende, siidIichere Pflanzengesellschaften 
(vulkanische Boden des Hegan, des Kaiserstnhl, der Anvergne; Serpentine 
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des Murtales in Steiermark, Basalte Siidfrankreichs). Europaische Be
riihmtheit haben Flora und Vegetation der Basalte von Roquehaute bei 
Agde erlangt, wo auf kleinstem Raum eine ganze Schar von Lebermoosen 
und Bliitenpflanzen zusammentreffen, deren Hauptverbreitung weitsiid
licher, in Nordafrika, zu suchen ist. Die eigenartige lsoetes setacea-Asso
ziation mit Marsilia pubescens, Pilularia mimtta, Peplis erecta usw. ist in 
ganz Frankreich nirgends so reich und iippig entwickelt wie um die 
schwarzen Wasserlachen von Roquehaute, wo im Sommer wochenlang 
eine wahre Hollenglut diinstet. 

Auf die Wichtigkeit der Bodenstruktur fiir die Bodenwarme hat mit 
allem Nachdruck RAMANN (1911, S. 395) hingewiesen. "In Wirkung 
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treten die hohe Was-
serkapazitat, Warme
bindung infolge Ver
dunstung, Anderun
gen der Temperatur 
tieferer Schichten 
beim Eindringen von 
Wasser und der Ein
fluB von Oberflachen
wasser auf die Boden
temperatur." Der 
EinfluB des Wassers 
ist somit sehr groB. 

Die sogenannten 
"kalten Boden", Hu
mus und Tonboden, 
sind wasserreich. G. 
KRAUS (1911, S. 120 
bis 123) hat durch 
zahlreiche Messungen 
die Unterschiede zwi
schen derTemperatur 
nasser und trockener 

Abb. 103. Jilhrlicher Gang der Bodentemperatur in verschiedener BO"den beleuchtet, 
Tiefe (0,25, 0,50 uud 1 m tief) in Montpellier (1901) 9 Uhr morgens. 

(Nach Bull. meteorol.) leider ohne irgend-
welche Abhangigkeitsbeziehungen der Vegetation aufzudecken. 

Uber den jahrlichen Gang der Temperatur in verschiedenen Boden
tiefen (am Vormittag gemessen) gibt Abb. 103 AufschluB (Zahlen aus 
HOUDAILLE, Bull. meMorol. Montpellier 1902). 

In mehrschichtigen Pflanzengesellschaften, Gebiischen und Waldern 
ist die Bodentemperatur gegeniiber der Freilage ausgeglichener und 
herabgesetzt. Daher keimen nach BUHLER (1918) die Baumsamen im 
Waldschatten langsamer. Auf Lichtungen keimen sie am besten in der 
Mitte. Als keimungsfordernder Faktor diirfte hier aber die Belichtung 
mitwirken. 

Maximale Bodentemperaturen. Die hochsten Bodentemperaturen 
werden in offenen, ein- bis zweischichtigen Pflanzengesellschaften der 
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ariden Gebiete erreicht. Wahrend KRAus (1911, S. 109) als maximale 
Temperaturen der obersten Bodenschicht (2-5 em tief) in natiirlichen 
Rasengesellschaften (Bromion) bei Wiirzburg 38,5-440 C, ALLORGE 

(1922) im Pariserbecken 490 angibt, steigt die Warme im Steppenboden 
RuBlands auf 50-600 und mehr!. In den Wustengebieten Arizonas 
stellte SINCLAIR bei 4 em Tiefe 71,50 C fest und BUXTON (1924, S. 132) 
beobachtete im August bei Jerusalem 63,40 an der Bodenoberflache. 

Derartigen extremen Temperaturen, wenn sie sich zudem mit erhohter 
Trockenheit verbinden, halten auf die Dauer nur wenige Gewachse, Cha
maephyten und Nanophanerophyten, stand, wahrend Therophyten und 
Geophyten ihnen durch Verschiebung der Vegetationsperiode und Ritze
ruhe ausweichen. Baumkeimlinge 
gehen zugrunde. In der sudrussischen 
Steppe am Dnjepr beobachtete 
RAMANN (1911, S. 397) in groBer Zahl 
einjahrige Eichen, bei welchen hart 
an der Bodenoberflache eine kaum 
millimeterdicke Schicht des Stammes 
abgetotet war. Nur die Hitzewirklmg 
konnte als Schadigungsursache in Be
tracht kommen. 

z 

6 

Temperatnrabnahme mit der ~ 8 

Bodentiefe. Die Temperaturabnahme .!:: 
mit der Tiefe verlauft um so rascher, %10 
je starker die obersten Bodenschichten ~ 
erwarmt sind. Auch bei den hOchsten ~12 
Oberflachentemperaturen (uber 700) Q:;j 

ist die Ritze schon 15 em tief nur noch 
wenig spurbar (Abb. 104). Tiefgehende 
Wurzeln sind daher niemals uber
maBiger Erwarmung ausgesetzt. Die 
Gefahr des Ritzetodes besteht aber 

1/1 

16 

18 

fUr alle Samlinge. 
Wahrend die Maxima in der zo 

70 
Temperalvr 
60 50 'If) .lQ0t; --'" \ 
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obersten Bodenschicht diejenigen der Abb.l04. Temperaturabnahme mit der Tiefe 
untersten Luftschichten weit uber- in der ~~~;~~o;~frizona. 
steigen (vgl. namentlich KRAUS 1911, 
S.105), sinken die Minima nur wenig tiefer als in den tieferen Luft
schichten. Der Frost dringt um so rascher und um so tiefer in den Boden 
ein, je dichter das Bodengefuge ist. Daher sind lockere RumusbOden 
am widerstandsfahigsten gegen das Eindringen der KaIte. Da aber ge
rade in den kalten Gebieten der Erde die tiefsten Temperaturen mit dem 
V orhandensein einer isolierenden Schneedecke zusammenfallen, kommt 
dort Wurzelbeschadigung durch Frost kaum vor. Ausgezeichnete Isola
toren sind natiirlich auch Laubstreue, Flechten- und Moosschichten. 

1 Angaben von 60 0 und mehr aus mitteleuropaischen Pflanzengesellschaften 
(siehe z. B. HUECK, 1926, S. 13) sind dagegen wohl infolge Leitung oder (falls 
Oberflachentemperaturen) Riickstrahlung zu hoch. 
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Uber Wurzelbeschadigungen wildwachsender Pflanzen durch Friili
und SpatfrOste ist nichts bekannt. Bei Kulturpflanzen (Roggen-, Wei
zen-, Erbsen-, Maiskeimlingen) hat ZACHAROWA (1925) festgestelIt, daB 
die verschiedene Kalteresistenz der einzelnen Wurzelteile durch die Re
aktion des Zellsaftes beeinfluBt wird. Die widerstandsfahigsten ZelIen 
zeigen eine mehr alkalische Reaktion als die empfindlicheren. 1m sauren 
Medium soll die EiweiBausflockung schon bei weniger tiefen Tempera
turen eintreten als im alkalischen. 

Messung der Bodenwiirme. Zur Messung der Bodenwarme sind zahl
reiche Bodenthermometer im Gebrauch, die aber aIle den Nachteil haben, 
daB sie von oben in die Erde eingefiihrt werden und deshalb, wenigstens 
in nicht sehr lockerem Boden, einen Erdaushub notwendig machen. Da
durch wird aber die natiirliche Bodenlagerung gestort, und die Ablesung 
wird fehlerhaft. TOUMEY und STICKEL (1925) schlagen vor, eine Ver
tiefung im Boden auszuheben und von dort aus die Thermometer hori
zontal in verschiedenen Tiefen in die Erde einzufiihren. Oberflachliche 
Einzelmessungen werden gewohnlich mit dem sogenannten Stechthermo
meter in Messinghiilse vorgenommen, doch konnen die Ablesungen nicht 
auf groBe Genauigkeit Anspruch machen. 

d) Bodenlujt. 
1m Boden wird fortwahrend Kohlensaure frei, durch die Tatigkeit 

der Bodenorganismen und durch Wurzelatmung. Anderseits benotigen 
"12 die Lebewesen Sauerstoff, den sie 
11 

1'0 

nur durch Gasaustausch aus der 
Luft erhalten kOnnen. FUr die 
groBe Mehrzahl der hoheren 
Pflanzen ist lebhafter Gasaus
tausch im Boden Lebensbedin
gung. LIVINGSTON und FREE 
(1917) wiesen nach, daB die La
biate Ooleus Blumei beim Fehlen 
von Sauerstoff innert weniger 
Stunden die Wasseraufnahme 
durch die Wurzeln einstelIt. Da-

~---k------;z.I;;'O.--Z';'5.~. --'23l.-. --!'J. gegen wurde Salix nigra dadurch 
Harz in keiner Weise benachteiligt. 

Abb.l05. ElnfluJ3derDurchliiftungaufdieKeimung Den EinfluB der Durchliiftung 
derSamen von Impatiens. (NachHUNTER undRICH.) 

auf die Keimungsintensitat der 
Samen von! mpatiens studierten HUNTER und RICH (1925). DieKeimungs
kurve in gut durchliifteten BOden steigt viel rascher als in nicht oder 
schlecht durchliifteten (Abb. 105). 

Die Entwicklung des Wurzelsystems ist, wie HUNTER und RICH auch 
experimentelI gezeigt haben, von der Bodenstruktur in hohem Malle ab
hangig, und dadurch wird indirekt das Wachstum der oberirdischen Or
gane beeinflu13t. 

Gut durchliiftete Boden zeigen stets einen hohen Sauerstoff- und 
niedrigen Kohlensauregehalt, Je langsamer der Gasaustausch im 
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Boden vonstatten geht, desto mehr Kohlensaure kann sich anhaufen; 
gleichzeitig sinkt der Sauerstoffgehalt, und die floristische Zusammen
setzung der Vegetation verandert sich dementsprechend. 

Sauersto:ffgehalt (02) des Bodens. Der 02-Gehalt des Bodens und 
seine okologische Wirkung ist von HESSELM.AN (1910), RUSSELL und 
APPLEYARD (1915), CANNON (1924) u. a., besonders griindlich aber von 
ROMELL (1922, woselbst ausfiihrliche Literaturangaben) untersucht wor
den. Mit dem Sauerstoff wurde gleichzeitig die Kohlensaure bestimmt. 
Die Analysen wurden mit KROGHS Mikroanalysenapparat ausgefiihrt. 

Aus ROMELLS Untersuchungen geht unzweifelhaft hervor, daB die 
Bodendurchliiftung, im Gegensatz zu der unter demEinfluB von RAMANN 
und MrrSCHERLICH herrschendenAnschauung, in natiirlichen Boden vor
herrschend, in WaldbOden ausschlieBlich durch Diffusion wirkt. Sauer
stoffdefizit und KohlensaureiiberschuB sind bei Gleichheit der iibrigen 
Faktoren in gegebener Bodentiefe direkt proportional der Bodenaktivi
tat. Bei gleicher Aktivitat (C02-Produktion) und Aktivitatsverteilung 
im Boden sind obige Werte umgekehrt proportional dem Luftgehalt des 
betreffenden Bodens. In Boden groberen Zerteilungsgrades ist die Kom
groBe fiir die Durchliiftung von untergeordneter Wichtigkeit. Sehr stark 
herabgesetzt ist sie dagegen in feindispersen Tonboden (auf etwa 1/100 

der normalen Durchliiftung). Den groBten Widerstand setzt der Durch
liiftung freilich das Bodenwasser entgegen. Durch Verstopfung der Poren 
mit Wasser sinkt sie auf etwa 1/10000 des normalen Wertes. 

Ausschlaggebend fiir die Bodenventilation sind Aktivitat und Luft
gehalt der oberflachlichen Bodenschichten. Ubrigens bestehen nicht un
betrachtliche zeitliche Schwankungen, so daB einzelne Stichproben iiber 
die tatsachlichenDurchliiftungsverhaltnisse wenig aussagen. Das hochste 
Sauerstoffdefizit bei hOchstem CO2 -UberschuB fand ROMELL stets in 
Boden, die so naB waren, daB mit der Bodenprobe Wasser enthoben 
wurde. Beinahe vollstandigen 02-Mangel ergaben versumpfende Roh
humusboden. Die friiher von GRARNER aufgestellte Behauptung, daB 
nichtversumpfende Rohhumusboden und Ortssteinschichten Sauerstoff
mangel aufweisen, laBt sich dagegen nach den neueren Untersuchungen, 
wenigstens in dieser allgemeinen Form, nicht mehr halten. Buchenroh
humus der allerschlechtesten Art ergab namlich selbst nach Regen
perioden vollig normale O2 - und CO2- Werte. 

Der Sauerstoffgehalt der oberflachlichen Wurzelschichten nahert sich 
dem der Atmosphare und halt sich meist auf etwa 18-20 Volumprozent. 

Kohlensiiuregehalt (C02) des Bodens. Da Sauerstoff- und Kohlen
sauregehalt des Bodens in einem bestimmten Verhaltnis zueinander 
stehen und gemeinsam val'iieren, braucht fiir gewohnlich nur einer der 
beiden Faktoren gemessen zu werden. LUNDEGARDH (1925, S. 263) ent
scheidet sich fiir die Kohlensaure. Die Bestimmung des Kohlensaure
gehaltes der Bodenluft geschieht wie jene des Sauerstoffes mittelst des 
tragbaren Gasanalysenapparates (s. oben). Uber die Methodik geben 
ROMELL (1922) und LUNDEGARDH (1925) eingehenden AufschluB. Die 
Arbeiten beider Forscher sind iibrigens fiir jeden, der sich mit der Zu
sammensetzung der Bodenluft beschaftigen will, unentbehrlich, weshalb 
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wir uns hier mit dem Hinweis auf die pflanzensoziologisch wichtigsten 
Resultate begniigen. Wahrend der Sauerstoffgehalt mit der Bodentiefe 
abnimmt, steigt der CO2-Gehalt in der Regel. In tieferen Bodenschiehten 
kann das Volumprozent der Kohlensiiure den Sauerstoffgehalt erreichen 
oder sogar liberschreiten. 

FODOR (1875) maB unter einer Wiese in Klausenburg folgende CO2-
und 02-Mengen: 

Tabelle 24. Zunahme des Kohlensauregehaltes mit der Bodentiefe. 

Bodentiefe 
m 

1 
2 
4 

Volumprozente 
Kohlensaure I Sauerstoff 

1,9 
3,8 

10,8 

19,2 
18,6 
8,6 

Ais maximalen CO2-Wert bei 4 m Tiefe verzeichnet FODOR 14,3 vH, 
wahrend RUSSELL undApPLEYARD (1915) in einer nassen Moorwiese bei 
Rothamsted (England) schon bei 15 cm Tiefe einen Maximalwert von 
9,1 vH CO2 vorfanden. 

Vergleichswerte liber die Kohlensaurebildung in verschiedener Tiefe 
unter natiirlichen Pflanzengesellschaften in Schweden gibt namentlich 
ROMELL (1922). Er fand in einem Buchenwald mit Vaccini1tm myrtillus
Bodendecke folgenden CO2 -Gehalt des Bodens: 

CO2 bei 15 em 0,2 vB, bei 30 em 0,4 vB, bei 60 em Tiefe 0,4 vR. 

Der Boden war also gut durchlliftet. In einem nassen Laubbruchwald 
dagegen maB er: 

bei 15 em 
CO2 , .• 0,2 
Oz • ... 21 

30 em 
1,0 
20 

45 em Tiefe 
2,OvR 
16vR. 

In 45 cm Tiefe ist im Bruehwald die Kohlensaurestauung schon so 
betrachtlich, daB ihr nur noch ganz bestimmte Holzer: einige Weiden und 
vor aHem ErIen (Alnus incana und A. glutinosa) gewachsen sind. CO2-
Konzentrationen von 1-2 v H wirken fUr manche Gewachse schon giftig; 
bei 4 vH keimen die Samen von Brassica alba (bei 30 Warme) nieht mehr 
(KIDD 1914), bei 25 vH CO2 wird der Wurzelzuwachs von Covillea tri
dentata, Krameria caneacens, Mesembryanthemum sp. nach wenigen Stun
den vollig unterbunden (CANNON, zit. in ROMELL 1922). Flir den Forst
mann ergibt sich hieraus die N otwendigkeit, die spezifische Widerstands
fahigkeit der Holzarten gegen Kohlensaurevergiftung und die Mittel zu 
ihrer Behebung genauer zu untersuchen. Uber den Anteil, den die ein
zelnen wildwaehsenden Pflanzen an der COz-Anhaufung haben, ist noeh 
niehts bekannt. Die Versuche PARKERS (Soil Se. 17, 1924, S. 229-247) 
mit Kulturpflanzen lassen indessen erwarten, daB sich die einzelnen 
Arten sehr versehieden verhalten. Wahrend Buehweizen sehr wenig CO2 

abgab, sehieden Bohnenwurzeln viel Kohlensaure aus. 
Wie unvermittelt der Kohlensauregehalt als Standortsfaktor wechselt, 

zeigen die Beobaehtungen LUNDEGARDHS (1925, S. 268). Er maB im 
Carex ve8icaria-Sumpf (Caricetum rostmto-vesica,riae) mit Peucedanum 
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palustre 1,24 vH und nur 2 m davon bei gleieher Tiefe (15 em) im Erlen
bruehwald mit Oxalis, Majanthemum usw. 0,24-0,50 vH CO2 , 

Wertvolle Anhaltspunkte zur Beurteilung der Bodendurehliiftung 
geben die rein physikalisehen Methoden der Bestimmung des Poren
volumens und der Luftkapazitat. Gleiehzeitig ktinnen aueh Wasser
gehalt und Wasserkapazitat des Bodens bestimmt werden. 

Porenvolumen. Das Porenvolumen entspricht den lufterfiillten Hohl
raumen des troekenen Bodens. Wird mit einem 1000 ccm fassenden 
MeBzilinder ein Erdblock gewachsenen Bodens ausgehoben und getrock
net, so ergibt das Volumen des MeBzilinders (1000 ccm), abziiglich des 
Volumens der getrockneten festen BodenbestaIidteile, direkt das Hohl
raum- oder Porenvolumen des Bodens in Tausendsteln. RAMANN (1911, 
S. 308), der das Porenvolumen einer Diluvialsanddiine bei Eberswalde 
untersuchte, stellte in verschiedenen Tiefen folgende Hohlraumvolu
men fest: 

0-10 em 20-30 em 40-50 em 60-70 em 80-90 em Tiefe 
506 459 404 382 373 vT 

Das Porenvolumen nimmt von oben nach unten zuerst rasch, spater 
langsam abo Die dichteste Bodenlagerung findet sich unter Wasser 
(200-300 vT). Dagegen sind Torf- und Moorbtiden sehr locker gelagert 
(Porenvolumen 840-850 vT). 

Neuere Untersuchungen von BURGER (1922) mit verfeinerter Metho
dik bestatigten die allgemeinen Resultate RAMANNS, die ja mit den Unter
suchungen iiber O2 - und CO2 -Gehalt des Bodens gut iibereinstimmen. 

Tabelle 25. Porenvolumen (in vT) des Bodens zweier halbnatiirlicher 
Pflanzengesellsehaften (naeh BURGER). 

Bodentiefe 

Troekenwiese bei Biel (Bromion?) . 
Quercus pedunculata-W ald bei Boudry 

(150jahrig) . . . . . . . . . . 

0-10 em 

487 

592 

443 

463 

50-60 em 

397 

In der Trockenwiese ist aueh die oberste Bodenschieht ziemlich fest 
gelagert, wogegen im wenig beriihrten Eichenwald mit seiner Laubdecke 
eine lockere Oberschicht das Gedeihen der Rhizomgeophyten begiinstigt. 
Die dichte Lagerung des offenen Wiesenbodens riihrt nicht nur von der 
dichten Durchwurzelung, sondern vor allem von der verschlammenden 
Wirkung der Regenfalle her; nach Kahlschlag vermindert sich denn auch 
das Hohlraumvolumen wesentlieh. Aus den von W. NITZSCH (1925) ge
gebenen Kurvendarstellungen zur Beleuchtung der Beziehungen zwischen 
Wasserkapazitat und Porenvolumen geht hervor, daB sieh mit steigender 
Lockerheit auch die Wasserkapazitat vergroBert. Von einer bestimmten, 
durch die Standortsverhiiltnisse gegebenen Grenze an nimmt sie dann 
weiterhin stark abo 

Luftkapazitat. Die Bestimmung des Porenvolumens, aIle nicht von 
den festen Bodenbestandteilen (Erde, Steine, Wurzeln) ausgefiilltenHohl
raume einschlieBend, ermtiglicht durch Sattigung eines bestimmten 
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Bodenvolumens mit Wasser gleichzeitig die Messung zweier weiterer 
GraBen: der Luft- und Wasserkapazitat. 1m wassergesattigten Bo
den ist: 

Wassergehalt + Luftgehalt + Volumen der festen Bodenbestandteile 
= AusmaB des gewachsenen Bodens. 

Der Luftgehalt des gesattigten Bodens (Luftkapazitat naeh KOPECKY 
1914) ist dasjenige Porenvolumen, das nach der Siittigung des Bodens 
bis auf die Hohe der absoluten Wasserkapazitat noch mit Luft erfiillt 
bleibt. 

Die Luftkapazitat gibt somit den auch im wassergesattigten Boden 
noch verfiigbaren Luftgehalt an, der den Pflanzenwurzeln unter allen 
Umstanden zur Verfiigung steht. Es sind dies kurz gesagt die infolge 
ihrer GroBe nicht mehr kapillar wirksamen Hohlraume. In allen Ge
bieten mit reichlichen, andauernden Niederschlagen, sowie in Siimpfen 

wird der Faktot des 
stets verfiigbaren Mi
nimalluftgehaltes zeit
weilig ins Minimum 
geriickt und wirkt als
dannentscheidend. Da, 
wie wir sahen, der O2 -

Mangel in luftarmen 
Boden weniger zu be
fiirchten ist als die CO2 -

Stauung (s. S. 190), so 
diirfte die Ermittlung 
der Luftkapazitat, die 
den CO2 - Messungen 
mehr oder weniger pa
rallellauft, vielfaeh ge
niigen. 

BURGER(1922,S.54), 
der die Luftkapazitat 

Abb. 106. Feste Bestandteile, Wasser und Luft in Wald- und yom forstlichen Ge
Wiesenb6den von Zofingen. Mittelwerte der Untersuchungen vom 

8.0ktober 1919 bis 8. Februar 1921. (Nach BURGER, 1922.) sichtspunkt aus unter-
suchte, fand bei seinen 

Boden stets, daB der groBeren Luftkapazitat aueh eine bessere forstliehe 
Bonitat entspricht. Wenn im Friihjahr bei abwechselnden Regen- und 
Schneefallen der Boden nahezu den Sattigungszustand erreicht, ist die 
Wurzelatmung in Boden mit geringer Luftkapazitat unterbunden odeI' 
doch eingeschrankt. Vor aHem gilt dies fiir tiefwurzelnde Holzarten. 
Wie das Porenvolumen, so nimmt ja auch die Luftkapazitiit mit der Tiefe 
zuerst rasch, hierauf langsam ab. Die hochste Luftkapazitiit (25,2 vH) 
steHte BURGER in del' obersten Schicht (O-lO em) eines Tannen-Fichten
Mischwaldes mit vereinzelten Buchen fest. Trockenrasengesellschaften 
zeigen auch in der obersten Schicht meist eine geringe Luftkapazitat 
{2,6-6,1 vH). Das Verhaltnis in der Zusammensetzung nach festen Be
standteilen, Bodenwasser und Luft des Bodens in versehiedenen Tiefen 
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eines Laubmischwaldes bei Zofingen (Buchen-Eichenwald) und einer 
Trockenwiese (wohIMesobrometum) geht aus obenstehendenAbbildungen 
klar hervor. 

Die Moorvegetation begniigt sich mit geringen Luftkapazitaten (s. 
KOPECKY 1914). Sinkt der Luftgehalt jedoch wahrend langerer Zeit 
unter ein gewisses Minimum, so sterben zahlreiche Gewachse abo Am 
deutlichsten tritt dies bei Uberschwemmungen oder langdauerndem, 
au13ergewohnlich hohem Grundwasserstand in Erscheinung. 

Abb. 107. SalicO?'niet",,, macrostachyae auf Polygon-Salzboden, Sommeraspekt (Etang deYic). 
(Auln. BR.-BL. n. P. KELLER.) 

Sehr dieht gelagert, feindispers und luftarm sind gewisse Alluvial
boden am Mittelmeerstrand, besonders in der Nahe von Flu13miindungen. 
Selbst nach mehrtagigem Regen konnen diese pflanzenarmen Stellen be
schritten werden, ohne da13 del' FuB merklich einsinkt. Untersucht man 
den 5-10 em hoch iiberschwemmten Boden, so findet man ihn schon in 
15-20 em Tiefe nahezutroeken, brockelig und vollkommen wurzelfrei, 
ein Beweis seiner Undurchlassigkeit. 

Charakterist.iseh fiiI' diese Boden ist das Salicornietum macrostachyae 
(Abb. 107), eine ausgesprochene Halophytenassoziation. Neben der meist 
stark vorherrsehenden Salicornia macrostachya und sparlieh beigemisch
ten, meist kiimmerlichen Exemplaren von Salicornia jruticosa und Atri-

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 13 
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plex portulacoides (alles Nanophanerophyten) beherbergt sie lauter kurz
lebige Therophyten (Sphenopus Gouani, Frankenia pulverulenta, Sagina 
maritima, Hutchinsia procumbens) , die naeh den Friihlingsregen auf
sprieBen, und deren Wurzeln kaum zentimetertief eindringen. Aber auch 
die Straucher besitzen vollstandig oberflachlich verlaufende Wurzeln. 
Man kann die Riesenschildkroten ahnlichen, oft mehr als meterbreiten 
iippigen Biische der Salicornia macrostachya leicht mit dem Wurzelwerk 
ausheben. Zu seinem Erstaunen wird man dann gewahr, daB das reich 
entwiekelte, allseitig ausstrahlende Wurzelwerk, spalierartig die oberste 
Bodenschicht durchziehende, kraftige Haupt- undNebenachsen, aber nur 
kurze, meist 15 em nicht iiberschreitende, senkrecht eindringende Nahr
wurzeln besitzt. 

Bestimmung der Luftkapazitat. Das Porenvolumen eines Bodens 
gibt kein zuverlassiges MaB fiir seine Durehliiftung. BURGER (1922 
S. 185) hat gezeigt, daB selbst ein Boden mit 70 vH Porenvolumen in 
gesattigtem Zustand schlecht durchliiftet sein kann. Es empfiehlt sich 
daher die Bestimmung der Luftkapazitat, nicht nur wegen ihrer groBen 
praktischen Wichtigkeit (z. B. als wichtigstes Kriterium zur Beurteilung 
der Giite eines Waldbodens), sondern auch deshalb, weil ein von WIEG
NER vorgeschlagenes Naherungsverfahren ohne groBe Miihe brauchbare 
Werte liefert. 

Die lOOO ccm fassenden Bodenproben werden im MeBzilinder in ein 
groBeres Wasserbecken gebraeht und dort bis zur vollstandigen Dureh
trank1:lng unter Wasser belassen. Naeh 24 Stunden wird der MeBzilinder 
unter Wasser wasserdicht abgeschlossen, abgetrocknet und sogleich ge
wogen. Hierauf laBt man durch einstiindiges1 Austropfen das Senk
wasser aus der Probe abziehen, so daB nur kapillargebundenes Wasser 
zuriickbleibt und wiegt den Zylinder abermals. 

Der Gewichtsuntersehied z"\\<ischen den beiden Wagungen entsprieht 
theoretisch dem Gewieht des Senkwassers und daher auch dem Volumen 
der nicht kapillar wirkenden Hohlraume, mithin der Luftkapazitat. BUR
GER (1. c. S. 56) verglich die genauere indirekte Methode (Volumen der 
festen Bodenbestandteile - Wassergehalt der gesattigten Erdprobe) mit 
dem Naherungsverfahren und fand, daB das letztere im Mittel eine etwas 
hOhere Luftkapazitat ergibt. Die starkste Abweichung betrug 4,8 vH. 

3. Bedeutung der Bodenorganismen fUr Boden und Vegetation. 
Die Zahl der niederen Pflanzen und Tiere, die zeitweilig oder standig 

im Boden hausen und dorther ihre lS"ahrung beziehen, ist Legion; neun 
Zehntel aller Insekten verbringen einekiirzere oder langere Zeitspanne 
im Boden. Ihre vegetationssehadigende Wirkung durch WurzelfraB 
(Engerlinge), Beschadigen von Keimlingen, ungiinstige physikalisch
chemische Beeinflussung des Bodens usw. wird iiberdeckt durch ihre 
tiefgreifende bodenverbessernde Tatigkeit. 

Die Tierwelt des Bodens. CR. DARWIN hat zuerst auf die Bedeutung 
der Wiirmer fiir die Durcharbeitung des Bodens hingewiesen. Durch ihre 

1 Man wurde sich besser auf 2 Stunden einigen (BURGER, 1927). 
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Gange, die im Maximum bis 7 m tief eindringen, schlieBen sie die tieferen 
Bodenschichten auf. Ihre Hauptnahrung, verwesende Pflanzenreste, zer
mahlen sie mit viel Erde. Der Wurmkot gelangt teils in den Gangen im 
Boden, groBtenteils aber an der Erdoberflache in spiralig aufgebauten 
Haufchen zur Ablagerung. Er ist, wie D'AuCHALD (Journ. agron. prato 
3, S.700, 1902) feststellte, reicher an Salpetersaure und an Kalzium
karbonat als die urspriingliche Erde, weshalb auch die Bodenreaktion 
des Wurmkotes eine etwas geringere H-Ionenkonzentration aufweist. 
Auch SALISBURY (1924) fand im Wurmkot einen hoheren Karbonatgehalt 
und damit eine gegeniiber dem saueren Boden erniedrigte H-Ionenkon
zentration. 

Die Wiirmer begiinstigen somit nicht nur die Lockerung und Kriime
lung des Bodens, sondern sie machen auch die Nahrstoffe des Bodens den 
Pflanzen zuganglicher und erhohen das Nahrstoffkapita1. 

Am haufigsten sind die Regenwiirmer in nahezu neutralen Boden; in 
sauren Boden, die mehr als 6 PH aufweisen, findet man sie selten. Immer
hin hat WHERRY (1924, S. 309) Helodrilu8 Lannbergi auch in TorfbOden 
von 4,7 PH nachgewiesen. 

Neben der Tatigkeit der Regenwiirmer diirfte die Bedeutung der 
Insektenlarven, Ameisen, TausendfiiBler, Milben, Springschwanze usw. 
im Boden sehr zuriicktreten, doch ist hieriiber noch wenig Genaues be
kannt. Die Springschwanze (Collembolen) sind nach MORRIS (Ann. Appl. 
BioI. 9, S.282-305, 1922) und HANDSCHIN (1925) standige Bewohner 
der oberflachlichen Erdschichten, ziehen sich aber unter Umstanden, den 
giinstigen Lebensbedingungen folgend, in die Tiefe. Auf FriedhOfen und 
Leichenfeldern findet bei 120-180 cm Tiefe eine Massenanhaufung der 
Springschwanze auf Leichen statt. 

fiber den Lebenshaushalt der Bodeninsekten haben SHELFORD (Chi
cago Univ. Press., 1913), CAMERON (Trans. Roy. Soc. Edinb. 22, 1, 1916), 
MORRIS (1. C. 1922) und BUCKLE (Ann. Appi. BioI. 8, S. 135-145, 1921; 
Journ. of Ecoi. 9, S. 93-102, 1923) u. a. geschrieben. Die urspriingliche 
Annahme, bestimmten Pflanzengesellschaften entsprachen auch beson
dere Lebensgemeinschaften der Bodeninsekten, hat sich als viel zu weit
gehend erwiesen. Die groBe Mehrzahl der Arlen bewohnt vielmehr Boden 
verschiedenster Zusammensetzung. 

BUCKLE (1923) unterscheidet nach der Ernahrungsweise Erdfresser, 
Fleischfresser und Pflanzenfresser. Die von ihm untersuchten Wiesen
und Weideboden Mittelenglands enthielten gut 50 vH Pflanzenfresser, 
wahrend im Ackerboden Fleichfresser vorherrschten, was mit dem Um
stand zusammenhangen diirfte, daB die Ackervegetation den Boden nicht 
wie Wiese und Weide das ganze Jahr hindurch deckt. 

In den Mangrovesiimpfen der Tropen arbeiten kleine Krebse an der 
Zerkleinerung der organischen Reste. 

Eine reiche Mikrofauna aus Infusorien, Rhizopoden, Rotatorien und 
Nematoden belebt den Boden und namentlich die Wurzelschicht der 
Pflanzen bis etwa 15 cm Bodentiefe. Noch an den auBersten Grenzen 
des Lebens beteiligt sie sich an den Prozessen der Bodenbildung. Schon 
EHRENBERG (Verh. Akad. Wiss. Berlin, 1853) hat hierauf aufmerksam ge-

13* 
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macht!. HEINIS (1920), der die Wunder der Mikrofauna bis in die ober
sten Pflanzenpolster der Alpen verfolgt hat, fand noch bei und iiber 
3500 m zahlreiche Rhizopoden, Rotatorien und Nematoden im Innern 
der Androsace- und Saxifraga-Polster. Er halt sie in hervorragendem 
MaBe an der Humusbildung beteiligt. 

Untersuchungen von Bodenproben aus Spitzbergen ergaben ferner, 
daB in den Humus- und auch in den Mineralboden des hohen Nordens 
eine reiche, jener der gemaBigten Zone auBerst ahnliche Protozoenfauna 
vorkommt. Einer starken Entwicklung der Protozoenfauna entspricht in 
der Regel eine verarmte Bakterienflora; die Bakterienentwicklung und 
Bakterientatigkeit wird durch das Vorhandensein groBer Protozoen
mengen ungiinstig beeinfluBt. 

Bodenflora. Eine ungleich bedeutsamere Rolle als den Tieren fallt 
im Bodenhaushalt der Mikroflora zu. Sie setzt sich aus zahllosen Bak
terien, Pilzen und Algen zusammen, die vorzugsweise in der Wurzel
schicht der Pflanzen leben und dort eine auBerst lebhafte Tatigkeit ent
falten. Ihre Bedeutung auBert sich sowohl als Nahrstoffmehrer als auch 
darin, daB sie schon im Boden vorhandene, aber schwer aufnehmbare 
Stoffe hoheren Pflanzen zuganglich machen. 

a) Niihrstoifmehlrer. 
Zum Aufbau ihrer EiweiBkorper benotigt die Pflanze Stickstoff

verbindungen, die ihr nur zum Teil in anorganischer Form aus der Atmo
sphare zugefiihrt werden. Bei Gewittern verbinden sich groBere Mengen 
von Sauerstoff mit dem Stickstoff der Luft. Unter der Einwirkung der 
Luftfeuchtigkeit bilden sich salpetrige und Salpetersaure, die mit dem 
Regen in den Boden gelangen. In Form von Salpetersaure ist der Stick
stoff den Pflanzen leicht zuganglich, wahrend elementarer Stickstoff fiir 
die meisten Pflanzen totes Kapital bedeutet. 

Neben dieser anorganischen steht der Vegetation aber eine nicht mm
der ergiebige organische Stickstoffquelle zur Verfiigung in den unter
irdischen Assoziationen stickstoffbindender Bakterien, Pilze und Algen. 

Stickstoffbindung. Den Schliissel zur wissenschaftlichen Erklarung 
der schon seit langem bekannten Luftstickstoffbindung durch Pflanzen 
gab die Entdeckung des luftscheuen (anaeroben) Spaltpilzes Clostridium 
Pastorianum durch WINOGRAD SKY . Bei geniigender Durchliiftung bindet 
dieser Spaltpilz auf 1 g verbrauchter Glukose 0,0025-0,003 g Luftstick
stoff. Erst eine starke Erhohung des Stickstoffgehaltes des Bodens hat 
das Aufhoren oder eine Verlangsamung der Stickstoffbindung durch das 
Bakterium zur Folge. 

1 Von weiteren beziiglichen Arbeiten seien erwahnt: GREFF, R.: "Ober einige 
in der Erde lebende Amoben und andere Rhizopoden. Arch. f. mikroskop. Anat. 
2. 1866; DIEM, C.: Untersuchungen iiber die Bodenfauna in den Alpen. Jahrb. 
d. Naturwiss. Ges. in St. Gallen 1901/02; MENZEL, R.: "Ober die mikroskopische 
Landfauna der Schweizerischen Hochalpen. Arch. f. Naturgesch. 1914; CUTLER, 
D. W. und CRUMP, L. M.: Daily Periodicity in the numbers of active Soil
Flagellates. Ann. of Appl. BioI. 7, 11-24. 1920; FRANCE, R. H.: Das Edaphon. 
Stuttgart 1921; RUSSELL, E. J.: Soil Protozoa and Soil Bacteria. Proc. of the 
Roy. Soc. 89. 1915; SANDON, H.: Protozoa from the soils and mosses of Spitz
bergen. Journ. of the Linnean Soc. 34. 1923. 
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Die neuesten Untersuchungen von TRUFFAUT und BEzssoNoFF (1925) 
machen es wahrscheinlich, daB Clo8tridium Pastorianum, welches auch 
in stickstoff- und kohlenstoffreiem Boden sehr reichlich Luftstickstoff 
bindet, seine eigenen Nahrstoffe aus den Wurzelausscheidungen der hohe
ren Pflanzen (es handelt sich bei vorliegenden Versuchen um Zea mai8) 
beziehen kann. 

Zwei weitere Clo8tridium-Arlen (C. americanum und C. aerobicum) 
sind von P:ru:NGSHEIM als Stickstoffbinder isoliert worden. Clo8tridium 
aerobicum ist, wie der Name besagt, luftbediirftig (aerob). Gleichfalls 
aerob sind einige spater entdeckte Bakterien, vorzugsweise der Gattung 
Azotobacter (A. ckroococcum, A. Beijerinckii, A. Vinelandii, A. agili8, 
A. vitreum u. a.). Namentlich Azotobacter ckrooCOCC1tm, ein ergiebiger 
Stickstoffsammler, ist in den meisten Boden verbreitet. Von 562 unter
suchten Bodenproben aus Bayern enthielten ihn 341 (61 vH). Dagegen 
fehlte er in Boden mit hoherer Wasserstoffionenkonzentration (unter 
5,6 PH) (NIKLAS, POSCHENRIEDER undHoOK, Zentralbl. f. Bakt. 2, S. 66, 
1925). Am besten entwickelt er sich in KalkbOden bei einer optimalen 
Temperatur von etwa 280 C, hingegen schadigen Kochsalz und Sulfate 
sein Gedeihen. Ersteres wirkt schon in Dosen von 0,5 v H giftig; Natrium
sulfat wird bis 1,25 vH ertragen (ANDRE 1921). 

Luftscheue und luftbediirftige Stickstoffbinder kommen oft neben
und miteinander im gleichen Boden vergesellschaftet vor, und mit ihnen 
scheinen auch Pilze (A8pergillus,Pkoma, Gymnoa8cus, Alternaria u. a.) 
und Algen freien Stickstoff binden zu konnen. Einige dieser Pilze und 
Bakterien scheinen in symbiontischem Verhaltnis zueinander zu stehen. 

Nur in Symbiose mit hOheren Pflanzen (fast ausschlieBlich Legu
minosen, aber auch Podocarpus, Alnus, Elaeagnus, Hippopkae) diirften 
die Knollchenbakterien (Bacterium radicicola, B. Beijerinckii) Stickstoff 
produzieren. Welche Rolle ihnen in der Landwirtschaft zukommt, ist 
seit HELLRIEGEL und WILFAHRTS klassischen Untersuchungen genugsam 
bekannt, dagegen wissen wir noch gar nichts iiber ihre Bedeutung im 
Entwicklungsgang der natiirlichen Vegetation. Es ware moglich, daB 
dieKnollchenbakterien das ungemein iippige, herdenweiseGedeihen zahl
reicher Leguminosen (Lupinu8, Lotus, A8tragalus, Ornithopu8 usw.) auf 
reinen Sandboden Siideuropas und N ordafrikas begiinstigen oder erst er
moglichen. 

Die Stickstoffgewinne sich selbst iiberlassener ungediingter Boden 
miissen sehr betrachtlich sein. Zwei Felder in Mittelengland, die wahrend 
22 und 24 Jahren keine Stickstoffdiingung erhalten hatten, ergaben 
nach RUSSELL (1921, S. 183) einen Totalstickstoffzuwachs von 2162 
und 1567 kg pro Hektar. Diese Stickstoffgewinne standen im Verhiiltnis 
zur Haufigkeit der Leguminosen. 

Mikroorganismen tragen aber nicht nur zur Erhohung des Nahrstoff
kapitals im Boden bei, sie schlieBen auch anorganische Nahrstoffe auf; 
sodann vollzieht sich unter ihrer Vermittlung der wunderbare Kreis
lauf, der die toten organischen Abfallstoffe wieder in assimilierbare 
Pflanzennahrung iiberfiihrt. Nach der Art ihrer Tatigkeit haben wir eine 
ganze Reihe teils durchaus spezifisch wirkender, okologisch hochspeziali-
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sierter Formen (zur Hauptsache Bakterien), teils banaler, an sehr ver
schiedene Lebensbedingungen angepaBter Arten und Artengruppen zu 
unterscheiden. Die direkte und indirekte Bedeutung derselben in pflan
zensoziologischer Hinsicht ist aber noch wenig gekHirt. 

Ammoniumbildung (Ammonifizierung). Von den Stickstoffverbin
dungen sind die Nitrate fiir die Ernahrung der Pflanze am wirksamsten. 
Fur alle nicht in Symbiose mit den Knollchenbakterien lebenden hoheren 
Pflanzen bildet die Salpetersaure, wenn nicht die einzige1 , so doch die 
bei weitem wichtigste Stickstoffnahrung. Die ill Boden vorhandenen 
Stickstoffverbindungen mussen somit im allgemeinen, um ihre physio
logische Bestimmung zu erfullen, in Salpetersaure (HNOs) iibergefuhrt 
werden. Diese Umsetzung kann aber nur unter Mitwirkung der Salpeter
bakterien vor sich gehen. Sie vollzieht sich stufenweise. Die unzersetzte 
organische Substanz macht vorerst einen AmmonifizierungsprozeB durch, 
an dem zahlreiche Mikroorganismen, neben Bakterien auch Pilze (Mucor, 
Aspergillus, Fusarium u. a.) beteiligt sind. Nach MARCHAL (1893)kommt 
dem Spaltpilz Bacteri~tm mycoides, besonders in bearbeiteten Boden, eine 
Hauptrolle bei der Ammonifizierung zu. Es ist ein intensiv oxydierender 
Organismus, der bei geniigender Luftzufuhr den Sauerstoff auf den kom
plexen organischen Verbindungen fixiert und auf Kosten des Stickstoffes 
Ammoniak abscheidet. Ahnlich wirken zahlreiche andere Vertreter der 
Bodenflora (ANDRE 1921). Das Endprodukt dieser ersten Umsetzung ill 
Boden ist das Ammoniumkarbonat [(NH4)2COa). Kohlensaures Ammon 
entsteht auch bei der Zersetzung von Urin und Exkrementen unter Mit
wirkung von harnstoffvergarenden Bakterien (Bacterium coli, B. vulgare, 
B. fluorescens, Gattungen Micrococcus, Urococcus u. a.). Das Ammo
niumkarbonat bildet das Ausgangsmaterial der eigentlichen Salpeter
bildung im Boden, der Nitrifikation. 

Nitratbildung (Nitrifikation). Am OxydationsprozeB, der den Am
monstickstoff in Nitratstickstoff iiberfuhrt, sind zwei spezifische Bak
teriengruppen beteiligt, die sich in die Hande arbeiten, ohne sich gegen
seitig ersetzen zu konnen. 

Erst greifen die Nitritbildner oder Nitrosobakterien (Nitrosomonas, 
Nitrosococcus) ein, bemachtigen sich der Ammoniakverbindungen und 
fiihren sie durch teilweise Oxydation in salpetriger Saure oder Nitrit 
(HN02 ) iiber. Der Vorgang wird durch das Vorhandensein alkalischer 
Substanzen, Kalk, Magnesium usw., begiinstigt. 

Nun erst gelangen die Nitratbakterien (Nitrobacter) zur Herrschaft. 
Der OxydationsprozeB schreitet unter ihrer Tatigkeit weiter zur Salpeter
saure (Nitrat, HNOs), die von den hoheren Pflanzen gierig aufgenommen 
wird. Nitrobacter, der sich von Nitrosomonas und Nitrosococcus auch 
morphologisch unterscheidet, kann aber nicht fruher in den Kreislauf 

1 Vgl. SOHREINER, A.: The organic constituents of soil. Science 36. New 
York 1912. Nach den Untersuchungen von ZIEGENSPECK (Dtsch. Botan. Ges. 
40, 78. 1922) nehmen die mykotrophen Pflanzen Stickstoff nichtin Form von 
Salzen der Salpetersaure, sondern in Form von Ammonverbindungen (oder 
Aminosauren) auf. Auf stark sauren Boden, wo keine Salpetersaure gebildet 
wird, sind sie daher den autotrophen Pflanzen gegeniiber im Vorteil. 
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eingreifen, da die Ammoniakverbindungen seine Entwicklung verhin
demo Zur Vollendung des Kreislaufes sind die drei Bakteriengruppen 
der ammonisierenden, Nitrit- und Nitratbakterien notwendig. Jede die
ser Artengruppen, ganz besonders aber die Nitrit- und Nitratbildner, 
haben ihren bestimmten engbegrenzten Wirkungsbereich. 

Die Nitrifikation wird begiinstigt durch ErhOhung der Bodenfeuchtig
keit etwa bis zur kapillaren Sattigung des Bodens. Grobdisperse Boden 
benotigen zur giinstigen Abwicklung der Salpeterbildung einen geringeren 
Wassergehalt als feindisperse; sehr vorteilhaft ist eine gute Bodendurch
liiftung. In sehr sauren Boden ist die Nitrifikation stark herabgesetzt. 
Immerhin konnte C. OLSEN (1921) sogar in Moorboden von 3,6 PH' also 
bei extrem saurer Reaktion, noch Salpetersaurebildung nachweisen. Die 
Nitrifikation beginnt bei 50, erreicht ihr Optimum bei etwa 370 und wird 
bei 570 Warme abgebrochen. 

Nitrifikationsvermogen. Der zeitliche Verlauf der Salpetersaure
bildung erscheint una bhangig von der Menge des organischen Stick
stoffes im Boden, dagegen diirfte die Art des vorhandenen Humusstick
stoffes die Geschwindigkeit der Ammonifizierung stark beeinflussen. 
Schwer angreifbare Stickstoffverbindungen verlangsamen die Nitrifika
tion (ANDRE 1921, S.179). C. OLSEN (1921) konnte feststellen, daB 
Boden von Flachmoorgesellschaften mit Cwrices, Molinia, Deschampsia 
caespitosa, die bei der ersten Untersuchung keine Spur von Salpetersaure 
nachweisen lieBen, nach Verlauf von 25 Tagen im Liter Boden 22-25 mg 
angereichert hatten. Hieraus geht hervor, daB die zu gegebener Stunde 
vorhandene Nitratmenge keinerlei Riickschliisse auf die Nitratversorgung 
der Pflanzengesellschaften gestattet. Nicht nur wird die Salpetersaure 
rasch von den Pflanzen aufgenommen, sondern sie wird auch sehr leicht 
durch den Regen ausgewaschen und ist daher oft nur in Spuren nach
weisbar. Der Nitratgehalt eines Bodens unterliegt somit starken zeitlichen 
Schwankungen. 

Diese Feststellungen erlangen okologisch Bedeutung, weil sie dazu 
fUhren, nicht die gerade vorhandene Salpetersaure, noch die Menge des 
Gesamtstickstoffes als maBgebend fUr die Nitratbelieferung der Pflanzen 
zu erachten, sondern das Nitl'ifikationsvermogen des Bodens. Hieruntel' 
ist die Nitratmenge zu vel'stehen, die wahrend eines bestimmten Zeit
abschnittes gebildet wil'd. 

Die Untersuchungen C. OLSENS zeigen die Abhangigkeit mancher 
Arten von der Nitrifikationskraft des Bodens. So trifft iippiges Gedeihen 
der Urtl:ca dioeca-Bestande stets mit einem intensiven Nitrifikations
vermogen des Bodens zusammen, und es hat den Anschein, als hange 
die iippige Entwicklung del' Pflanze von der Nitrifikation direkt abo Die 
gut nitrifizierenden Urtica-Boden enthielten aber auch verhaltnismaBig 
reichliche Mengen Phosphol'saure (P04 ), die moglicherweise an der iippi
gen Entwicklung mit beteiligtwar. 

Die Methoden zur Bestimmung der Nitl'ifikationskraft sind vorder
hand zu kompliziert, urn allgemeinere Anwendung zu finden. Bei dem 
schwankenden Stand der ganzen Frage geniige der Hinweis auf C. OLSEN 
(1921). 
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Nitratnaclnveis mittels Diphenylamin. Hochst wiinschenswert ware 
eine vereinfachte Methode, die auch dem Pflanzensoziologen gestattet, 
den Nitratfaktor in den Kreis seiner Untersuchungen einzubeziehen. 
Eine solche ist die von MOLISCR eingefiihrte und spater von HESSEL
MAN, BORNEBUSCR, WEIS, RAUNKIAER auch bei pflanzensoziologischen 
Studien verwendete Diphenylaminmethode. 

Wahrend WEIS (1925) den Nitratgehalt des Bodens direkt unter
suchte, gingen HESSELMAN (1917) und RAUNKIAER (1926) von der 
Auffassung aus, daB der Nitratgehaltder Pflanzen selbst iiber das 
Nitrifikationsvermogen des Bodens AufschluB erteilen miisse. In den 
Pflanzengeweben selbst kann kein Nitrat entstehen; es muB also die im 
Pflanzensaft vorhandene Salpetersaure aus dem Boden stammen. Dabei 
darf allerdings nicht iibersehen werden, daB negativen Resultaten ge
ringere Beweiskraft zukommt als den positiven, -da nicht aIle Pflanzen 
Nitrat speichern und auch bei der gleichen Art junge, entwicklungsfahige 
Individuen unter Umstanden groBe Nitratmengen enthalten, wahrend 
alte Exemplare derselben Art nitratfrei sind. Der Nitratnachweis ist 
auBerst einfach. Am besten beniitzt man wie RAUNKIAER (1926, S.9) 
den ausgepreBten Pflanzensaft. Dem Bruchteil eines Tropfens Pflanzen
saft wird in einer Glasschale ein Tropfen Diphenylaminschwefelsaure 
(konzentrierte Schwefelsaure [spez. Gewicht 1,84] + kristallisiertes Di
phenylamin) zugesetzt. Bei starkem Nitratgehalt erfolgt kraftige Blau
farbung. Nach der Starke der Blaufarbung konnen mehrere Grade des 
Nitratgehaltes unterschieden werden. RAUNKIAER bezeichnet mit 1 sehr 
schwache, mit 2 ziemlich schwache, mit 3 ziemlich starke, mit 4 sehr 
starke Reaktion. Wiinschenswert ware die Herstellung einer titrierten 
Farbenskala zur genaueren quantitativen Nitratbestimmung. 

Nitrophile Pflanzengesellschaften. Obwohl bisher noch wenig ein
wandfreie Untersuchungen iiber Nitrifikation in natiirlichen Pflanzen
gesellschaften vorliegen, so geniigen dieselben doch, den Wirkungsbereich 
dieses Faktors zu umgrenzen. Intensive Nitrifikation kommt in den mei
sten Wiesenboden und in vielen Waldboden vor. Einzelne Gesell
schaften, wie die krauterreichen Alnus--Walder und die Haintalchen 
Schwedens, ferner die Quellflurgesellschaften zeichnen sich durch hohen 
Nitratgehalt aus. Auch Schneebodengesellschaften aus Catabrosa algida, 
Poa alpina, Cerastium cerastioides, Saxifraga stellaris und anderen Arten 
zusammengesetzt fand HESSELMAN (1917, S. 40) nitratreich. Uberhaupt 
scheint flieBendes, sauerstoffreiches Wasser die Nitrifikation besonders 
zu begiinstigen (s. auch S. 146). Arten der halophilen Strandvegetation 
wie A triplex, Honkenya peploides zeigen gleichfalls intensive Nitrat
reaktion. Dagegen sind alle Rohhumus bildenden PflanzengeseHschaften 
nitratarm, was mit dem Mangel an Basen zusammenhangt. Wenn die 
Nitratbakterien auch stark saure Reaktion ertragen, so ist ihre Tatigkeit 
im sauren Medium doch stark eingeschrankt. Boden der an Calluna, 
Vaccinium, Empetrum reichen Walder und Heiden besitzen durchwegs 
eine geringe Nitrifikationskraft. Dasselbe scheint fiir Hochmoore zu 
gelten, wogegen wasserziigige Carex-Flachmoore (und wohl auch aHe Ge
sellschaften des Molinion) reichlich nitrifizieren. 
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1m milden Humus der Laubwalder geht die Salpeterbildung normal 
vonstatten. Anemone nemorosa hat nach RAUNKIAER im Buchenwald ihr 
bestes Nitrifikationsvermogen. Dasselbe wird aber dort, wie auch im 
Eichen- und Erlenwald von Mercurialis perennis iibertroffen. Bei Be
schattung wird in den Pflanzen mehr Nitrat gespeichert als am Licht, 
welches den Salpeterumsatz beschleunigt. 

In den mittel
europaischen Ge
birgen scheinen 
die aus mastigen 
Hochstauden zu
sammengesetzten 
Assoziationen des 
Adenostylion, wel
che gut durch
liiftete, feuchte, 
schwach saure bis 
basische Boden be
siedeln, durch den 

Nitratreichtum 
des Bodens be
dingt (Abb. 64) . 

Sehr groBe Ver
breitung erlaugen 
nitrophile Gesell
schaften in den 
trockenen sub
tropischen Gebie
ten (Abb. 108). 

Zu den nitro
philen Gesellschaf
ten gehoren auch 
die von SERNAN
DER (1912), FREY 

(1922), GAMS 

(1924), MOTYKA 
(1925) u. a. unter
suchten Flechten-

Abb.l0B. Nitrophile Assoziation mit M n(!lIdar i s tomentosa bei M eknes, 
Marokko. (Auln. R. MAIRE.) 

assoziationen an Vogel- und Murmeltiersitzplatzen, vonSchaf- undZiegen
urin besprengten Felsen und Steinen und ahnlichen iiberdiingten Stellen. 

1st die Zufuhr von Exkrementen zu groB, so vermogen nur wenige 
Arten zu gedeihen, und auch sie verkiimmern oft . Nach dem Grad ihrer 
Nitrophilie sind die Felsflechtengesellschaften oft ausgepragt giirtelartig 
angeordnet. An den Vogel- und Murmeltiersitzplatzen der Alpen und 
der Tatra siedelt sich auf der iiberdiingten Kulmflache das extrem nitro
phile Ramalinetum strepsilis mit Rinodina demissa , Xanthoria faUax, 
Physcia tribacia u. a. Charakterarten an, wahrend sich an den etwas ge
neigten Randflachen, wohin die Nitratverbindungen nur in yom Regen-
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wasser gelOstem Zustand gelangen, das Alectorietum chalybeiformi8 mit 
Gyrophora cirrho8a, Lecanora frU8tulo8a, L. melanophtalma ansiedelt. Die 
Neigungsflachen sind von der Gyrophora cylindrica-Cetraria noermoerica
Assoziation eingenommen (Abb.109B). Ahnliche, wenn auch weniger 
ausgepragte Giirtelung fanden wir an Kaninchensitzplatzen auf Basalt
blacken in Siidfrankreich. 

Die nitrophilen Rindenhaftergesellschaften aus Flechten, Moosen und 
Algen haben neuerdings namentlich durch OCHSNER und FREY (1925, 
1928) eingehende Behandlung erfahren. OCHSNER unterscheidet zwei 
ausgesprochen nitrophile Rindenassoziationen: das meist durch Anflug 
von nitratreichem StraBenstaub bedingte lichtliebende PhY8cietum a8cen
denti8 und das mehrere Subassoziationen umfassende Parmelietum ace
tabulae, das altere Baume mit mittelrissiger Borke bevorzugt. Die beiden 
Assoziationen und ihre Varianten werden zum Verband des Xanthorion 
parietinae vereinigt. 

Prasiolelum 
sf/pita/ae 
~ 

} Ramalinetum 
polymorpllae 

1 (/yrophoreillm 
amcae 

/(amalinetum 

~ 

B 

) lIlectorietum 
clld'fbf!I/'ormis 

) 
Cyrophorefum 
cylindricae 

Abb. 109. Gtirtelung der Flechtenassoziatlonen nach abnehmendem Nitratgehalt des Standortes. 
A Raubvogelsitzplatz im mittelskandinavischen Hochgebirge (nach GAMS 1924). B Vogelsitzplatz 

in der Hohen Taka (gez. nach Ang. v. MOTYKA 1925). 

Denitrifikation. Den Nitratbildnern stehen die Salpetersaure zer
storenden "denitrifizierenden" Bakterien (Bacterium denitrificans, 
B. Stutzeri u. a.) gegeniiber. Neben den stickstoffoxydierenden einher 
laufen namlich stets auch stickstoffentbindende Vorgange: Nitrate wer
den durch die Salpeterzerstorer in Nitrite und diese wieder in elementaren 
Stickstoff iibergefiihrt, welcher bei der direkten Denitrifikation in Gas
form dem Boden entweicht. 

Die Lebensbedingungen der nitrifizierenden und denitrifizierenden 
Bakterien miissen weitgehend iibereinstimmen, denn die Denitrifikanten 
kommen nur in Boden vor, wo Salpetersaure gebildet wird. Je nach
dem die Bodenverhaltnisse dem optimalen Gedeihen der einen oder der 
anderen Gruppe mehr zusagen, herrscht bald Salpetersaurebildung, bald 
-zerstorung vor. 

b) Organismen der Gesteinsverwitte1'ttng und Bodenbild1tng. 
Die pflanzlichen Mikroorganismen sind direkt an der Bodenbildung 

beteiligt durch Lockerung des toten Gesteins und AufschlieBung der 
Mineralpartikel, indirekt wirken sie bodenbildend durch ihre humus
schaffende Tatigkeit. 
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Biogene Gesteinsverwitterung. Nieht nur die hoheren Pflanzen, son
dern aueh Algen, Fleehten und Spaltpilze befordern die physikalisehe 
und ehemisehe Gesteinsverwitterung. Naeh BASSALIK (zit. in KfrRSTEI
NER 1923, S. 219) sind Bakterien bei der Verwitterung der Silikate die 
wiehtigsten aller biologisehen Verwitterungsfaktoren. BACHMANN (1911, 
1916) hat die kalklOsenden Algen und Pilze naher untersueht. Er konnte 
das Eindringen von Trentepohlia-Algenfaden in Kalzitkristalle feststellen. 

Schon 1890 hatte MUNTZ (C. R. Ae. se. Paris, t. 110) auf die ge
steinszerstorende Tatigkeit der Salpeterbakterien hingewiesen. In den 
bituminosen Biindnersehiefern finden sieh ganze Gesteinshorizonte von 
Nitratbakterien durehsetzt, zermiirbt. Aus der Zersetzung dieser Kalk
schiefer geht eine auBerst nahrstoffreiehe Feinerde hervor, die im Hoeh· 
gebirge gern von Saxi/raga bi/lora, Campanula cenisia, Leontodon mon
tanus, in tieferen Lagen aueh von Leguminosen (Hedysarum, Oxytropis 

o montana, Onobrychis usw.) in Besehlag genommen 

+ 
wird, noeh bevor irgendwelehe Anzeiehen von 
Humusbildung erkennbar sind. 

In den humusfreien primaren Verwitterungs
sehiehten und in feinen Gesteinsfugen der alpinen 
Hoehgipfel fand K URSTEINER (1923) noeh in Hohen 
von 4000-4200 m ansehnliehe Mengen von Bac
terium mesentericus und andere Sehizomyeeten. Als 
Kohlensaureproduzenten diirften diese kleinsten 
Lebewesen den ProzeB der ehemisehen Gesteins
verwitterung besehleunigen. Unter dem EinfluB 
der Kohlensaure lOsen sieh aIle Karbonate, na-

+ + 
--~ 20" JO" 60"Botlentiete 

Abb.110. Bakteriengehaltknrvc. (Nach WAKSMAN in ROMELL, 1922.) Gefiillte kleine Kreise nnd 
liegende Krenze = Gartenb6den, nngefiillte Kreise = Timotheewiese, stehende, Krenze = Waldboden. 

Die Kurve ist eine Ausgleichung nach AugenmaB dieser Punkt.e. 

mentlieh die in der Natur so verbreiteten Kalzium-, Magnesium-, Eisen
karbonate, und es werden in Losung befindliehe Silikate der Alkalien 
und alkalisehen Erden zersetzt (RAMANN 1911, S. 28). Sehr ausfiihrliehe 
Angaben iiber die Bedeutung der Mikroorganismen bei der Verwitterung 
und Bodenbildung finden sieh bei WOLLNY (1898). 

Humifizierung. Die physikaliseh-ehemisehe Gesteinsverwitterung 
liefert das Rohmaterial der Bodenbildung. Die hoheren Pflanzen beziehen 
ihre elementaren Baustoffe aus dem Verwitterungsboden und geben sie 
ihm naeh dem Absterben in komplizierten Verbindungen wieder zuriiek. 

Das tote Pflanzenmaterial bildet den Ausgangspunkt der ehemiseh 
noeh immer ungeniigend bekannten Umsetzungsprozesse, die man unter 
"Humifizierung" zusammenfaBt: die Umwandlung der organisehen Sub
stanzen in Humus. Die Bodenorganismengesellsehaften, namentlieh Bak
terien- und Fadenpilzassoziationen sind hierbei die treibenden Kriifte. 
Sie finden ihre optimalen Lebensbedingungen in der obersten Boden-
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schicht und verarmen mit der Tiefe rasch (Abb. nO). Die Humifizierung 
spielt sich daher hauptsachlich in der allerobersten Bodenschicht abo 

Die Zersetzung der organischen Stoffe geht insbesondere als Ver
wesung oder Faulnis vor sich. 

Fiiulnis. Die Faulnis vollzieht sich vorwiegend bei SauerstoffabschluB 
unter Mitwirkung luftscheuer Bakterien. Als anaerobe EiweiBzersetzer 
seien Bacillus putrificans, B. paraputrificans, Paraplectrum foetidum ge
nannt. An der Zerstorung der Pektinstoffe (Pflanzenschleime) und der 
als Reservestoffe und Zellwandsubstanz verbreiteten Hemizellulosen 
beteiligen sich Bacillus macerans, B. amylobacter. Die Gesellschaft der 
anaeroben Zellulosevergarer, die den Zellstoff unter Bildung von Fett
sauren (Buttersaure, Essigsaure usw.), Methan und Wasserstoff zer
setzen, umfaBt nach DUGGELI (1923, S. 16) Bacillus methanicus, B. fossi
cularum u. a. Arten. Die Faulniserreger bewohnen die oberen Boden
schichten, besonders dort, wo pflanzliche Uberreste in reichlicher Menge 
angehauft sind und der Luftzutritt erschwert ist, also namentlich im 
Sumpfschlamm und Schwemmtorf der Seen und groBen Fliisse. Die bei 
der Humuszersetzung im Schlamm hervorgehenden mineralischen Sub
stanzen finden sich aber in fiir die Pflanzen unaufnehmbarer Form. 

Verwesung. Faulnis- und Verwesungsprozesse verlaufen durchwegs 
nebeneinander und gehen ineinander iiber. Wahrend aber bei der Faulnis 
eine unvollstandige Verbrennung stattfindet und die gebildeten Korper 
einer weiteren Oxydation zuganglich sind, ist die Verwesung durch fast 
vollige, langsame Verbrennung der organischen Stoffe charakterisiert. 
Als Hauptprodukt entsteht Kohlensaure, und zwar wieder zumeist unter 
Einwirkung der Spaltpilze. Die Menge der gebildeten Kohlensaure gilt 
als MaBstab fiir die Schnelligkeit der Verwesung. 

Die an der Verwesung beteiligten luftbediirftigen Bakterien entfalten 
eine groBere Lebensenergie als die luftscheuen Faulnisbakterien. An der 
Zellstoffverwesung beteiligen sich unter anderem Bacillus ferrugineus, 
Mykogene puccinoides, Botrytis vulgaris, wahrend Streptothrix cromogena 
die Bildung dunkler, humusahnlicher Stoffe befOrdert. Von den Zellulose
vergarern werden gewaltige Mengen schwerloslicher Kohlehydratverbin
dungen umgesetzt und die freiwerdende Kohlensaure der Assimilation 
zuriickgegeben. 

Die Verwesung ist der gewohnliche Weg, der auch in pflanzensozio
logischer Hinsicht so ungemein wichtigen Humusbildung. 

Humus und Humusbildung. Der Verlauf der Humifizierung hangt 
wesentlich ab von der Intensitiit des Kleinlebens in der Verwesungs
schicht. Erhohte Temperatur, maBige Feuchtigkeit, neutrale oder basi
sche Reaktion begiinstigen die Entwicklung der Bodenorganismen und 
damit die Zersetzung der toten organischen Substanz. 1m sauren Me
dium dagegen und bei tiefen Temperaturen geht die Oxydation langsam 
vonstatten. Neben den AuBenbedingungen wirkt natiirlich auch die Art 
der verwesenden Pflanzensubstanz selbst auf den Gang der Humifizie
rung ein. Die Beschaffenheit des Humus wird von der Zersetzungs
fahigkeit, der Wasserstoffzahl und der Pufferung des Pflanzenmoders 
wesentlich mitbestimmt. Immerhin scheint sich der ProzeB der Humus-
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bildung in chemischer Hinsicht allenthalben ahnlich abzuwickeln. Nach 
der Auffassung von MICHAELIS und von PAGE (zit. in HESSELMAN 1927) 
bestiinde vielleicht die gesamte Humusbildung, soweit sie von der Mine
ralerde unbeeinfluBt ist, darin, daB die durch die Azidoide gebundenen 
met allis chen Kationen mehr und mehr durch Wasserstoffanionen ersetzt 
werden. Die entbundenen Kationen werden im humiden Klima leicht 
ausgewaschen und in tiefere Bodenschichten abgefiihrt, wo sie sich an
reichern und zur Ortsteinbildung Veranlassung geben konnen. 

Die ortlichen Unterschiede bei der Humifizierung betrafen demnach 
mehr die Geschwindigkeit der Humusbildung und die Menge der Humus
produktion. Diese Verhaltnisse stehen aber in direkter Abhangigkeit vom 
Klima. Die Humusanreicherung der einzelnen Pflanzengesellschaften ist 
mithin vor allem klimatisch bedingt. 

Fiir den Humusaufbau kommen insbesondere die schwerzersetzbaren 
Pflanzenbestandteile Zellulose und Hemizellulose in Betracht. Noch 
kennen wir aber von keiner Pflanzengesellschaft die Jahresproduktion 
dieser Stoffe, konnen sie also auch noch nicht in Beziehung bringen zur 
Humuszersetzung. Annaherungsresultate geben indessen die Humuspro
zente der Boden ahnlicher Rasengesellschaften, die unter klimatisch 
abweichenden Bedingungen gedeihen. 

Pflanzenstreu. Schon das Ausgangsprodukt, die verwesende Pflan
zenstreu (schwedisch "Forna"), ist je nach den Pflanzengesellschaften 
und dominierenden Pflanzenarten chemisch verschieden. Die Pflanzen
streu besteht aus den toten Uberresten und AbfiiJlen der Pflanzen, die 
mikroskopisch noch gut erkennbar sind und daher die im Boden statt
findenden Umsetzungsprozesse noch nicht durchgemacht haben: diirres 
Laub, Zweigstiicke, Friichte, Halme, auch untermischt mit Tierresten. 

Wahrend das PH der obersten Bodenschicht auf Rohboden ohne oder 
mit sehr geringer Humusdecke von der petrographischen Beschaffenheit 
des Substrats abhangt, diirfte hierfiir auf vegetationsbedecktem Boden 
die Pflanzenstreu (im weitesten Sinne als Forna) maBgebend sein. Frische 
Picea excelsa-Streu ergab 3,8 PH, Larix decidua-Streu 3,9 PH' also stark 
saure Reaktion, wahrend die Laubstreu von Ulmus scabra 7,3 PH betrug, 
also ausgesprochen alkalische Reaktion zeigte, was die Nitrifizierbarkeit 
des Stickstoffes begiinstigte (HESSELMAN 1926, 1927). 

Hieraus wird verstandlich, daB selbst geringe Rohhumusansamm
lungen von Larix- oder Picea-Laubstreu das PH der oberen Bodenschicht 
in der Regel nach der sauren Seite hin verschieben 1, wahrend durch 
alkalische Laubstreu die saure Bodenreaktion gegen die alkalische Seite 
hin verse hob en werden kann. So ergab eine 1-2 cm dicke Schicht un
verwester Juniperus nana-Nadeln im Val Searl bei 2500 m 6,0 PH; der 
unmittelbar darunterliegende Granitboden, worin der \Vachholderstrauch 
wurzelte, aber 5,3 PH' Diese pwAnderungen durch die Pflanzenstreu 
machen ihre Riickwirkung auch auf die Moos- und Krautschicht geltend; 

1 Dadurch erklart sich auch die von NEMEC und KVAPIL (1925, 1926) und 
von FRANK (1927) festgestellte Tatsache, daB Lichtungen im Fichtenwald stets 
geringere Aziditat aufweisen als der Boden im Walde und daB der Boden junger 
Fichtenbestande mit ihrer dicken Nadelstreudecke saurer ist als im Altholz. 
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die floristische Zusammensetzung der Unterschichten in verschiedenen 
Waldern ist meist stark verschieden, und auch innerhalb einer bestimm
ten Waldassoziation machen sich Unterschiede geltend (Anhaufung be
stimmter Arten im engeren Streubereich der Kronen: Vaccinium vi tis 
idaea unter Pinus montana und P. silvestris). 

Humusaufbau und -abbau. Die Humusanreicherung durch die 
Pflanzenstreu und etwaige Tierreste ist abhangig von der Menge der jahr
lich absterbenden Pflanzensubstanz und der Geschwindigkeit der Verwe
sungsprozesse. EinAusdruck hierfiir ist die Verwesungskurve (Abb.lll). 

Jedem Klimagebiet scheint ein spezifischer Koeffizient der Humus
bildung zu entsprechen. In trockenwarmen Gebieten steht der raschen 
und nahezu restlosen Verwesung eine geringe Pflanzenstreubildung 

Proctukfionskuf've 
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Abb. 111. Schema der klimatischen Humusbildung bei konstanter Pflanzenproduktion und unter 
Gleichheit aller librigen Faktoren. Die eingeklammerten Zahlen bedeuten NS-Quotienten 

( Niederschlag ) 
S··tt· d f ·t . (Aus BR.-BL. u. JENNY, 1926.) 
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gegeniiber. Humusanreicherung ist daher ausgeschlossen. Nach HIL
GARD (1914) betragt der mittlere Humusgehalt arider Boden nur 1 vH. 
Auch in den feuchten Tropen wird wenig Humus gespeichert, weil die 
Warmeverhaltnisse die Zersetzung befordern. 

Viel giinstiger liegen die Verhaltnisse fiir die Humusbildung im kiihl
feuchten Klima. Die Zersetzung ist hier verlangsamt durch die klima
tischen und ungunstigeren mikrobiologischen Bedingungen; es haufen 
sich groBe Humusmengen an, die auf basenarmen Boden leicht Trocken
torfstruktur annehmen. Art und Menge des gebildeten Humus wer
den, abgesehen von klimatischen Einflussen, im wesentlichen von der 
herrschenden Pflanzendecke bestimmt. Aber auch innerhalb ein und 
derselben Pflanzengesellschaft ergeben sich oft groBe Schwankungen, so 
daB Mittelwerte, urn greifbare Resultate zu zeitigen, auf sehr zahlreichen 
Humusbestimmungen beruhen mussen. Naher untersucht sind diese Ver
haltnisse bei einigen hochalpinen Pflanzengesellschaften (BR.-BL. und 
JENNY 1926). 

Der prozentuale Anteil der Humussubstanzen betragt in der Wurzel
erde alpiner Rasengesellschaften im Mittel 20--40 v H. Ein etwas hoheres 
Mittel ergeben die Zwergstrauchgesellschaften. 
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Die basiphile, kalkstete Assoziation des Firmetums speichert im Mittel 
15-20 v H, das schwach azidiphile Elynetum 30-40 v H, das ausgespro
chen azidiphile Cur
vuletum 25-35 v H 1. 

1m Firmetum und 
auch im Festucetum 
violaceae geht in
folge des hoheren 
Kalkgehaltes die 
Zersetzung der or
ganischen Stoffe 
rascher vor sich als 
im Elynetum und 
Curvuletum. Das 

relat. 
Sfo,ffprodukf/on 

Humusprozent 

Elynetum besitzt Firmetum Festucet. EI.!Inetum Curvu/etum 
B P vio/aceae ein gro eres ro == gesllttigter, milder 

duktionsvermogen = Humus. ~ ungesiittigter Humus. 

als das Curvuletum, Abb. 112. Verhiiltnis der jiihrliehen Stoffproduktion, Pn-Optimum und 
Humusprozent einiger Assoziationen der Zentralalpen. weil der jahrliche 

Zuwachs starker und der Pflanzenkorper ligninreicher ist. 1m Curvu
letum, wo der Humusabbau wegen des hohen Sauregrades am lang
samsten fortschreitet, 
scheint ein gewisses 
Gleichgewicht zwischen 
Humusaufbau und -ab
bau erreicht, wenn rund 
zwei Drittel del' Pflan
zenreste der ZerstOrung 
anheimgefallen sind (s. 
Abb.112). 

Die Verwesungskurve 
des Curvuletums der al
pinen Stufe in den ost
lichen Zentralalpen gibt 
einen guten Begriff yom 
Verlauf der Humuszer
setzungim alpinenKlima 
iiberhaupt (Abb. 113). 
Die theoretisch hochst
mogliche Humusanrei

25 

zo 

Abb. 113. Verwesungskurve (zugleich Humusvcrteilungskurve) 
flir das OU'l'Vnlet1<1n. (Aus BR.-BL. u. JENNY, 1926.) 

cherung wiirde etwa 90 vH betragen, da Carex curvula rund 8-12 vH 
unverbrennbare Aschenbestandteile enthalt. Die hochsten wirklich beob
achteten Humusprozente im Curvuletum liegen aber zwischen 60 und 
70 vH, da der anfanglich beschleunigte Abbau die leichtzersetzlichen 
EiweiBverbindungen, Fette usw. rasch zerstort. 

1 Mit dem Verwesungsgrad ist die Humusmenge (die Dieke der Humus
schieht) nieht zu verwechseln. Dieselbe erreieht im Loiseleurieturn bis 1 ill, im 
Ourvuleturn 40-50 em, im Elyneturn bis 15-20 em. 
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Trotz betrachtlich haherer Stoffproduktion als im Curvuletum, betragt 
der Humusprozent der Rasenassoziationen des schweizerischen Tieflan
des im Mittel nur etwa 5 vH; die Zersetzung arbeitet hier eben viel 
rascher als im perhumiden Alpenklima. 

Hmllusformeu. Unter dem KoIlektivbegriff Humus, der aIle in Zer
setzung begriffenen organischen Karper umfaBt, verbergen sich in Wirk
lichkeit zahlreiche, chemisch noch wenig bekannte Stoffe, die auBer durch 
ihren gemeinsamen Ursprung nur noch durch die Gemeinsamkeit des 
Dispersitatszustandes charakterisierbar sind. 

AIle Humusstoffe sind namlich KoIloidkomplexe; allen kommen so
mit gewisse in ihrer KoIloidnatur selbst begriindete Eigenschaften zu 
(s. S. 137). Vom pflanzensoziologischen Gesichtspunkt aus ist ihre Zu
sammenfassung daher durchaus gerechtfertigt. 

% 
'10 

30 

2,0 

Die Humussubstanzen sind quellbar, sie halten das Wasser zahe fest. 
pH Das aufgenommene 

,....------------------,5,0 Wasser wird durch 
Verdunstung nurteil
weise entfernt. Die 
hohe Retentionskraft 

5,5 des Restwassers und 
ihre Abschwachung 
mit abnehmendem 

6,0 Humusgehalt geht 
aus Abb. 114 hervor. 

10 r---_!:!.Ha2E.0~~~o~ 

OL--~--=-~~~~~~-~-~~~7,O .5 10 15 20 25 30 35 /fOem 
Bodenfiefe 

Abb. 114. Parallelismus zwischen abnehmendem PH, Humusgehalt 
und Restwasser (lufttrocken) mit der Bodentiefe im Klimax-Curvu

letum am Schlern. (Aus BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

Die chemischen 
Umsetzungen imHu
mus folgen den Ge
setzen der Ober
flachenwirkung und 
sind in hohem Grade 
von der Konzentra
tion der I~asungen 
abhangig. Humus-
stoffe fallen elek-

trisch entgegengesetzt geladene Sole, z. B. Eisenhydroxyd, in charak
teristischer Weise aus (VAN BEMMELEN, zit. in RAMANN 1911). Humus
ausziige, mit Salzsaure undAlkali behandelt, zeigen eine charakteristische 
dunkelbraune Farbung, die sie gewissen Humusstoffen (Huminsaure, 
Hymatomelansaure und Krensaure) verdanken. Dieser Umstand hat 
MELIN und ODEN (1916) veranlaBt, den Grad der Humifizierung eines 
Bodens kolorimetrisch, also nach dem Intensitatsgrad der Humusfarb
stoffe zu bestimmen. 

Adsorptiv gesiittigter und ungesiittigter Humus. Mit Riicksicht 
auf die Vegetation sind die Humusstoffe in zwei qualitativ verschiedene 
Gruppen zu trennen: in den neutralen, milden, gesattigten und den 
adsorptiv ungesattigten Humus. 

Der adsorptiv gesattigte Humus entsteht bei guter Durchliiftung 
in Gegenwart von Elektrolyten, namentlich Kalziumionen, die die ge-
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bildeten sauren Humusstoffe neutralisieren. Je mehr Kalk im Boden vor
handen ist, urn so groBere Humusmengen werden neutralisiert. Der 
milde, gesattigte Humus ist relativ grobdispers, kriimeIig, fiir Pflanzen
wurzeln leicht durchdringbar, von dunkelbrauner bis tiefschwarzer Far
bung. Er nimmt groBe Mengen Wasser auf, ohne in gallertigen Zustand 
iiberzugehen. Sein giinstiger Bodenzustand fordert die Kleinlebewelt und 
damit die Kohlensaureerzeugung mit ihren Folgewirkungen, was nach 
WIEGNER (1926, S. 31) zur Dispersitatsverringerung fiihrt. KoaguIierter, 
gesiittigter Humu~ zeigt mehr oder weniger neutrale oder schwaeh basi
sehe Reaktion. Sein Puffervermogen ist sehr verschieden; es kann gering 
sein (Mullformen skandinaviseher Waldboden) oder sehr stark (Caricetum 
firmae der Alpen). Adsorptiv gesattigte Humusboden tragen wirtschaft
lich gute, hoehproduktive Rasen- und Waldgesellsehaften. Nur im ge
sattigten Humus wurzeln unter anderem die iiberaus iippige, krauter
reiche Assoziation des Caricetum ferruginei der Alpen, das Seslerieto
Semperviretum, die meisten Hochstaudengesellsehaften des Adenostylion. 

Bodenkundlieh und daher aueh in seiner Wirkung auf die Vegetation 
vollig verschieden ist der adsorptiv ungesattigte, saure Humus. 

Der ungesattigte Humus, wie er uns besonders eharakteristisch im 
Hochmoor und in der Zwergstrauehheide entgegentritt, ist elektrolyt
arm, reagiert stets sauer (also niedriges PH), erscheint nahezu maximal
dispers und erhalt naeh WIEGNER auch die mineralische Dispersion des 
Bodens in hoher Dispersitat, im Solzustand. Eine hervorsteehend be
merkenswerte Eigensehaft des hoehdispersen sauren Humus ist seine 
weitreichende Schutzwirkung gegeniiber der Koagulation von Eisen
hydroxyd, Aluminiumhydroxyd, Kieselsaure in Solform, hervorgerufen 
dureh EiweiBe und Kohlehydrate (s. S. 138). Streng an ungesattigte 
Humusboden gebunden sind aIle an N ardus, Deschampsia flexuosa, Vacci
nium myrtillus reichen Gesellschaften, das Caricion curv1llae der Alpen, 
das Rhodoreto- Vaccinion usw. 

Die adsorptiv ungesattigten sauren Boden sind aus klimatischen 
Gtiinden auf Gebiete mit tiefer bis maBiger Temperatur und ziemlieh bis 
sehr reichlichen Niederschlagen besehrankt, wo die Humuszersetzung 
langsam fortschreitet (s. S. 206). 

Adsorptiv ungesattigte Humusformen. Saurer Humus tritt je naeh 
denAuBenverhaltnissen, im besonderen naeh den Pflanzengesellsehaften, 
die seine Bildung veranlaBten, in zahlreichen zum Teil noch recht unseharf 
umschriebenen ]'ormen auf, deren wiehtigste hier genannt sein mogen. 

Hochmoortorf. An seiner Bildung sind vor aHem Sumpfmoose 
(Sphagn1lm-Arten) beteiligt. Der Sphagnum-Torf, locker, von graubrauner, 
gelblieher oder tiefbrauner Far be, enthalt 96-99 v H organische Bestand
teile. Der Vaginat1lm-Torf, von Eriophor1lm vaginatum gebildet, ist kom
pakt, von faseriger Struktur, glanzend braun. Er enthaIt naeh ZAIDLER 
etwa 98 vH organisehe Substanz. Verwandt sind der Scheuchzeria- und 
Scirpus caespitos1ls-Torf. Der Ast- oder Braunmoostorf stellt eine hetero
gene Bildung dar, an der verschiedene Hypnaeeen beteiligt sein konnen. 

Rohhumus. Der verbreitete, von Alp- und Forstwirt gefiirehtete 
Rohhumus ist eine dureh Pilzhyphen, l\1:yeeIfaden und dureh das Wurzel-

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 14 
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geflecht hoherer Pflanzen (besonders Zwergstraucher) verfilzte, von der 
mineralischen Feinerde deutlich abgegrenzte, in Vermoderung begriffene 
Humusschicht. Organische Bestandteile wiegen bei weitem vor; Mineral
erde ist sparlich beigemischt. Rohhumus reagiert stets stark sauer. Die 
oberste, noch wenig vermoderte Rohhumusschicht, die die einzelnen 
Pflanzenteile noch mehr oder weniger deutlich erkennen laBt, wird meist 
als Trockentorf unterschieden. Wie KASTNER (1921) hervorhebt, wer
den groBere Trockentorfmengen nur dort gebildet, wo die abbauenden 
Krafte die Laubstreu nicht bewaltigen konnen. An berasten Stellen 
kommt es daher in Mitteleuropa nicht zur Bildung von Trockentorf. 
Man spricht von Loi8eleuria-, Vaccinium-, Buchen-, Fichten-Trocken
torf usw. Trockentorf darf aber nicht mit der vollig unzersetzten Laub
stren (s. S. 205) verwechselt werden. Die Rohhumusbildung erscheint als 
das Resultat humider oder perhumider Klimaverhaltnisse. 

Alpiner Humus. 1m Gegensatz zu RAMANN, LEININGEN u. a., die 
unter Alpenhumus, Alpenmoder den milden, adsorptiv gesattigten Humus 
alpiner und besonders subalpiner Kalkboden verstehen, mochte ich mit 
JENNY (BR.-BL. und JENNY 1926) den Ausdruck auf den sauren Humus 
beschrankt wissen, der als Bodenklimax der alpinen Stufe der Alpen (und 
wohl auch anderer Hochgebirge mit ahnlichen Klimaverhaltnissen) an
gesprochen werden rouB. Er unterscheidet sich vom Alpenmoder im 
Sinne RAMANNS durch hohe Dispersion und hohe Wasserstoffionen
konzentration. Die organischen Reste sind gut zersetzt und ofter ziem
lich reichlich mit mineralischer Feinerde vermischt. Der Gehalt an orga
nischer Substanz bewegt sich im Mittel um 30 vH. 

Humusbestimmung. Schon seit langem hat man quantitative 
Humusbestimmungen vorgenommen, wobei unter Humus die in Zer
setzung begriffene organische Substanz verstanden ist. Bodenproben 
aus verschiedenen Wurzelschichten sind stets getrennt zu untersuchen. 
Am einfachsten gestaltet sich die Humusbestimmung kalkfreier, ton
armer Humusboden. Etwa 3-10 g lufttrockenen Bodens werden in der 
Platinschale 1/2-1 Stunde gegluht und der Gluhverlust bestimmt. 
Gleichzeitig wird eine Bodenprobe bei 1100 C 3 Stunden im Trocken
schrank getrocknet; der sich ergebende Wasserverlust wird auf die zur 
Verbrennung gebrachte Bodenmenge umgerechnet und vom Gluhverlust 
abgezogen. 

Etwas umstandlicher ist das bei tonigen oder karbonathaltigen Boden 
angewandte, gebrauchliche Verfahren. Man verbrennt die organische 
Substanz im Verbrennungsrohr, miBt die entwickelte Kohlensaure und 
multipliziert sie mit dem Faktor 0,471, der nach der Annahme: 1 g 
Humus = 0,58 g Kohlenstoff berechnet wird1 • 

Humifizierungsgrad. Der Humifizierungsgrad des Bodens wird kolo
rimetrisch bestimmt. MELIN und ODEN (1917) vertieften und verbesser-

1 Neuerdings hat V. ANDERSON (1927, S. 84) folgende Methode vorgeschla
gen: 5g bei 1000 getrockneten Bodens werden mit 5proz. HOI behandelt, bis alle 
Karbonate entwichen sind, hierauf ausgewaschen und getrocknet. Der sich er
gebende Gliihverlust wird als Humusgehalt aufgefa.Bt, der Riickstand entspricht 
annahernd dertonigen Beimischung ("clay"-fraction). 
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ten die von BEAM (Cairo Scient. Journ. 6, 1912) eingefiihrte Methodik 
und wandten sie bei der Untersuchung schwedischer Torfboden an. 

Die Humusboden werden vorerst mit HCI ausgezogen, um die Kal
ziumverbindungen zu zersetzen, hierauf mit Alkali, um die Humussauren 
zu losen. Die mehr oder weniger dunkelbraune Farbung der Losung wird 
mit dem kauflichen Praparat Acidum huminicum verglichen und erhalt 
nach der groBeren oder geringeren Ubereinstimmung der Farbennuance 
mit jener des Acidum huminicum eine sogenannte Humifizierungszahl. 
tiber die genaue Durchfiihr~g der Untersuchung muB auf die oben er
wahnte Arbeit verwiesen werden. MELIN und ODEN komlten nachweisen, 
daB die Humifizierung des Hochmoortorfes durch Entwasserung in hohem 
Grade beschleunigt wird. Die Humifizierung schreitet von unten nach 
oben rasch vorwarts, wie aus folgender Tabelle hervorgeht. 

TabeTIe 26. Humifizierung eines vor etwa 20 Jahren entwasserten 
Sphagnum fU8cum-Hochmoors in lngermanland, Schweden 

(MELIN und ODEN 1916). 

Tiefe 
cm 

5 
15 
20 
30 
40 
50 

60 

Wichtigster : Humifizierungs-
Torfbildner i zahl 

Sphagnum 
fU8cum 

" 

1l,6 
12,4 
18,4 
26,0 
23,7 
28,0 

52,1 

Bemerkungen 

If Farbe braun, Sphagnum-Blatter 
gut erhalten 

Etwa 50vH der Blatter zersetzt 
{ Farbe schwarzbraun bis schwarz, 

Zersetzung weit fortgeschritten 

Die Humifizierung zeigt im Hochmoor und im Flachmoor einen durch
aus abweichenden Verlauf. Der Flachmoortypus hat schon in den 
obersten Bodenschichten eine Humifizierungszahl von etwa 34-50, 
der Hochmoortypus aber bloB eine solche von 6-17. 

4. Bodentypen. 
Seit man die gegenseitigen Abhangigkeitsbeziehungen zwischen Bo

denbildung und Pflanzengesellschaften erkannt und Boden wie Pflan
zengesellschaften als biologische Einheiten aufzufassen gelernt hat, ist 
man bemiiht, die Vegetationseinheiten auch in Beziehung zu den boden
kundlich feststellbaren Einheiten, den "Bodentypen", zu bringen. 

Wahrend der Landwirt unter "Boden" im allgemeinen nur die ober
flachliche Bodenkrume versteht, bezeichnet man in der Bodenkunde mit 
"Boden" den Ie benden Teil der Erdkruste, soweit iiberhaupt bio
logische Prozesse sich bemerkbar machen. Darunter erst beginnt das 
"Gestein", die feste Erdrinde, eine anorganische, tote Masse. 

tiber den Bodencharakter gibt das Bodenprofil AufschluB. Erst auf 
Grund des Pro£ils wird eine wissenschaftlich einwandfreie natiirliche Ein
teilung der Bodentypen moglich. Jedem Bodentypus kommen ganz be
stimmte morphologische und chemisch-physikalische Eigenschaften zu, 
die ihn fiir die Besiedlung durch bestimmte Pflanzengesellschaften eig-

14* 
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nen. Die bisher unterschiedenen Bodentypen sind allerdings erst in 
ganz groBen Ziigen umschrieben und ihre Abarten erst zum Teil ein
laBlicher untersucht. Wie die Pflanzensoziologie, so hat sich eben auch 
die Bodenkunde erst in jiingster Zeit zur selbstandigen Wissenschaft 
durchgerungen. 

Mineralische Verwitterung. Bei der mineralischen Verwitterung 
reiBt das Wasser durch Hydrolyse die erste Bresche in das feste Gestein. 
Ungefahr gleichzeitig oder wenig spater diirfte die Oxydation in den Ver
witterungsprozeB eingreifen. Die Bedeutung der Temperatur fUr den 
Verlauf der Verwitterung geht aus den Angaben RAMANNS hervor. Er 
nimmt an (1911, S. 23), daB die Intensitat der Wasserhydrolyse bei 500 
Warme etwa 8mal groBer ist als bei 00. Dasselbe Muttergestein muB 
daher schon im ersten Stadium der Verwitterung in klimatisch abwei
chenden Gebieten groBe Unterschiede aufweisen. Die chemische Ver
anderlmg des Muttergesteins vollzieht sich bei der Verwitterung karbo
natreicher Gesteine auBerst rasch und griindlich, wahrend, wie NIGGLI 
(1926, S.337) gezeigt hat, die Verwitterungsprodukte der Silikate den 
Chemismus des Muttergesteins noch lange bewahren. Eine eingreifende 
Anderung des Bodenchemismus scheint unter diesen Verhaltnissen erst 
der saure Humus herbeizufiihren, der sich aIlerdings im humiden, ge
maBigten und kalten Klima, soweit der Pflanzenwuchs reicht, unfehl
bar einstellt. 

Bodenklimax. Da sowohl die Verwitterungsprozesse der Gesteine, 
als auch die Humuszersetzung unter abweichenden Klimaverhaltnissen 
verschieden rasch vor sich gehen, da ferner die Pflanzendecke der ein
zelnen Klimagebiete in ihrer abweichenden Zusammensetzung in unglei
cher Weise auf die Bodenbildung riickwirkt, muB auch das Ergebnis, der 
ausgereifte Boden, den Stempel der klimatischen Bildung tragen. Es 
haben denn auch tatsachlich unter bestimmten klimatischen Bedingun
gen aIle Boden die Tendenz, sich zu einem bestimmten Typus, dem 
Bodenklimax, herauszubilden. Die Bodentypen der Erde sind zur Haupt
sache klimatisch bedingt; der EinfluB der geologischen Unterlage tritt 
gegeniiber den die Bodenentwicklung beherrschenden Klimafaktoren 
stark in den Hintergrund. Die BOden eines klimatisch einheitlichen Ge
bietes steIlen somit entweder Entwicklungsstadien oder aber bereits das 
klimatisch bedingte Endstadium, den klimatischen Bodentypus, dar. 
Dieser Bodenklimax kann auf den verschiedensten Gesteinsunterlagen 
zur Ausbildung gelangen, vorausgesetzt natiirlich, daB die zeitliche Dauer 
der Entwicklung nicht zu kurz ist. 

Zwischen dem Vegetationsklimax, der klimatisch bedingten SchluB
gesellschaft der Vegetationsentwicklung, und dem Bodenklimax besteht 
mithin eine unverkennbare Analogie. Und wie man von Klima- und 
Vegetationsregionen spricht, so kann man auch Bodenregionen oder 
Bodengebiete unterscheiden, die den Vegetationsgebieten der Erde mehr 
oder weniger entsprechen miissen. 

Diese Erkenntnis, welche sich langsam Bahn zu brechen beginnt, ist 
berufen, der Einteilung der Bodentypen nach vorherrschend klimati
schen Gesichtspunkten den Weg zu ebnen. 
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Warme, Niederschlag, Regenverteilung, Luftfeuchtigkeit und Ver
dunstung sind die klimatischen Kardinalfaktoren der Bodenbildung (s. 
auch A. MEYER 1926). 

Diese Klimafaktoren bewirken nach KOSSOWITSCH (zit. in WIEGNER 
1$)26, S. 48) : 

1. Die Geschwindigkeit und den Charakter der mineralischen Ver
witterung. 

2. Die Geschwindigkeit und den Charakter der Zersetzung der orga
nischen Stoffe und die Anhaufung und Verteilung der Humusstoffe in 
verschiedenen Schichten. 

3. Die Ubertragung von Stoffen aus den einen Schichten in die an
deren und den Abtransport von Stoffen aus dem Boden iiberhaupt. 

Den Klimafaktoren gegeniiber spielt die Beschaffenheit des organi
schen Substrats fiir die Bodenbildung eine sekundare Rolle. Die orga
nische Stoffproduktion, die Wirkungsweise und Wirkungsintensitat der 
Organismen aber stehen, wie die bodenbildenden Prozesse selbst, gleich
falls unter der Herrschaft des Klimas. 

Klimatische Bodeneinteilung Die klimatische Bodeneinteilung hat 
ihre Wiege in RuBland, dem Land der unabsehbaren Steppen mit gleich
formigen Relief- und Vegetationsverhaltnissen. 

Neben DOKUTSCHAJEFF und SIBIRZEFF hat besonders GLINKA die kli
matischeBorleneinteilung gefordert. Ihm haben sichRAMANN,STREMME 
und LANG in Deutschland, TREITZ in Ungarn, WIEGNER und seine Mit
arbeiter in der Schweiz angeschlossen. 

GLINKAS Einteilung der Boden auf genetischer Grundlage bildet den 
Ausgangspunkt der heute maBgebenden Bodenklassifizierung. Nach 
GLINKA (1914) sind zwei genetisch bedingte Hauptbodenformen zu unter-
scheiden: .. 

1. Ektodynamomorphe Boden. Die Bodenbildllng wird uberwiegend 
durch das Klima und die davon abhangige Vegetation bedingt. 

2. Endodynamomorphe Boden. Die Bodenbildung wird vorwiegend 
durch das Muttergestein bedingt. 

Die ektodynamomorpben, klimatisch bedingten Boden sind, wie die 
Klimaxgebiete der Vegetation, mehr oder weniger regional angeordnet; 
sie stehen in fortgeschrittenem Reifestadium und herrschen bei wei
tern vor. 

Die endodynamomorphen sind teils auf vegetationsarme Wiisten- und 
Hochgebirgsgebiete beschrankt (Frosterden usw.), oder sie sind als bloDe 
Entwicklungsstadien der ektodynamomorphen Klimaxboden aufzufassen 
(azonale Boden). 

Die Einteilung der weitgefaBten Bodentypen der Erde stiitzt sich da
her durchwegsauf die ektodynamomorphen Boden. 

Ihrer Befeuchtung und der vom Klima abhangigen Humusanreiche
rung entsprechend konnen diesel ben unter drei Hauptgruppen gebracht 
werden l : 

1 Statt drei Haupttypen unterscheidet GLINKA (1924, S. 5) deren fUnf (Types 
Laterite, Podsol, Sol des Steppes, Solonetz und Sol des marais), die er in zahl
reiche Untertypen zerlegt. 
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Tabelle 27. Einteilung der klimatischen Bodentypen. 

I. Aride, humusarme 
Boden 

1. Extrem aride Wiistenboden. 
2. Aride und semiaride Salzboden (Solonetz-, 

Solontschak-, WeiBalkali-, Schwarzalkali
boden)l. 

3. Semiaride Steppen- und LoBMden (braune, 
graue und rotliche Steppcnboden). 

1. BOden mit starker Befeuchtung; Tropen (La
terit). II. Humide, humusarme 

Biiden der warmen 2. Boden mit miiBiger bis schwacher Befeueh
tung (Subtropen) (Roterde; Terrarossa. Hier-Gebiete her wohl aueh die noeh ungeniigend erforseh
ten Gelberden). 

<D dierte Schwarzerden, Kastanienerden). 
'" 2. Boden mittlerer Befeuehtung und Auswa-1

1. BOden mit miiBiger bis schwacher Befeueh
tung (Sehwarzerden [TsehernosemJ, degra-

§ sehung (braune und graue Waldboden, eigent-
] III. Humide,humusreiche li~~e Bra.unerde) .. 
g Boden der gematligten 3. Boden IDlttlerer b1S starker .Befeuchtung und 
::; und kalten Gebiete l starker Auswasehung (BlelCherde [PodsolJ 
N und podsolartige BOden). 

4. BOden mit sehr starker Befeuchtung (klima
tisch bedingte Torf- und Moorboden; Tun
drenbOden). 

5. Boden mit sehr starker Befeuchtung und 
Humusanreicherung (alpine Humusboden). 

Neben diesen Hauptbodentypen werden selbstverstandlich eine groDe 
Zahl von Nebentypen mit mehr lokaler Verbrcitung zu unterscheiden 
sein, deren Herausschalen der Bodenkunde liberlassen werden muD. 

Obiger Anordnung nach zunehmender Humusanreicherung entspricht 
auch in groBen Zligen der abnehmende Salzgehalt der obersten Boden
schicht. 1m ariden Klima wird mehr Wasser verdunstet als zugeflihrt. 
Infolgedessen herrscht im Boden der aufsteigende Wasserstrom, und es 
reichern sich die Bodensalze oben an. Die durch verwesende p£1anzen
substanz gebildeten Humussauren werden schon im mediterranen Klima 
fast unmittelbar neutralisiert, so daD selbst auf Silikatboden ober£1ach
lich hohe Wasserstoffzahlen gefunden werden. Umgekehrt liberwiegen 
im humiden Klima die Niederschliige liber die Verdunstung. Der Wasser
strom ist abwarts gerichtet; die oberste Bodenschicht wird mehr oder 
weniger ausgewaschen, und die lOslichen Stoffe werden im Wasser weg
gefUhrt oder gelangen in tieferen Bodenschichten zur Ablagerung. Da 
die organischen Reste bei niedriger Temperatur nur langsam zersetzt 
werden, reichert sich der Humus mehr und mehr an, was zur Boden
versauerung und zu niedrigen Wasserstoffzahlen fiihrt. 

Die Beziehungen zwischen Niederschlag und Verdunstung und der 
klimatischen Bodenbildung hat A. MEYER (1926) verfolgt. Als besten 
Ausdruck fUr die relative Befeuchtung eines Ortes betrachtet er den 
Quotienten aus Niederschlag undSattigungsdefizit, den N. -S.-Quotienten. 

1 Die SolonetzMden, wie iiberhaupt die meisten klimatischen Bodentypen 
konnen unter besonderen lokalen Verhaltnissen auch extrazonal in den angrenzen
den Bodenklimaxgebieten auftreten. 
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Dieser N .. S.·Quotient betragt: 
1. In Wiisten und Wiistensteppen (aride, humusarme Boden). 
2. In Gebieten mediterraner Roterden. . . . . 
3. In Gebieten der Kastanien- und Schwarzerden . 
4. 1m Braunerdegebiet 
5. 1m Podsolgebiet. . . . . . . . . 
6. 1m Gebiet der Moor· und TundrenbOden 
7. 1m Gebiet der alpinen HumusbOden. 

0-100 
50- 200 

100- 350 
275-500 

300- 1200 
400-600 

1000-4000 

~ ~ehwachpodsolierteatlantisehe B6den _ M editerrane Rot- und Gelberden. - Braunerden (gelegentlich sehwach ~ GebirgsbOden 
podsoliert) ~ 

Abb.115 a. Schematischer tJberbliek d er B odentypen eines Teiles von Mittel- und Westeuropa. 
(Hauptsiichlieh naeh AGAFONO~'F, 1927.) 

Aus der von MEYER gezeichnetenKarte der N .. S .. QuotientenEuropas 
(Abb. 115b) ergibt sich die groBere oder geringere 1Jbereinstimmung 
mit der Karte der Hauptbodentypen eines Teiles von Mittel· und West
europa (Abb. 115a). Schematische Karten der groBen klimatischen 
Bodenprovinzen der Erde geben GLINKA (1914) und RAMANN (1918). 
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C. Relieffaktoren. 
Klima- und Bodenfaktoren werden in ihrer Wirkung auf die Vegeta

tion durch die Bodenplastik vielfach beeinfluBt, verstarkt oder abge
schwacht. Was man im Gegensatz zu "Generalklima" gemeinhin als 
"Lokal- oder Mikroklima" bezeichnet, beruht zur Hauptsache auf der 
Einwirkung der orographischen Faktoren: Hohenlage, Massenerhebung, 
Himmelslage oder Exposition und Bodenneigung. Selbst die Boden
verhaltnisse und mithin die Bodenbildung stehen in bewegtem Gelande 
unter der Herrschaft der Relieffaktoren. Ihr Wirkungsgrad nimmt im 
allgemeinen zu von Siiden nach Norden und yom FuB der Gebirge gegen 
die Gipfel. 

1. Hohenlage. 
In den auBertropischen Gebirgen sinkt nach HANN die mittlere Jahres

temperatur mit 100 m Erhebung urn 0,550 C. Diese Wiirmeabnahme 
mlib. hat eine entsprechende Verkiir-
~~r 1/ So>p/:a t M 0. zung der Vegetationszeit zur 
330 Folge. 16jahrige Beobachtungen 
~;~ in den Nordalpen ergaben, daB 
~~r: die mittlere schneefreie Vege-
2800 tationszeit bei 1000 m Hohe auf 
~;~ ebener Flache 8---9 Monate, bei 
~~~ 1500 m 7-8 Monate, bei 1800 m 
2JO 6 Monate, bei 2400 m noch etwa 
;;~ 31 / 2 Monate dauert. Den Ver-
;~~ lauf des Ausaperns und Ein-
180 schneiens in versehiedener Hohen-
~;g lage an der Schatten- und Sonnen-
150 seite im tirolischen Inntal ver-
111(} 

130 anschaulicht nebenstehendes Bild 
;:: (Abb. 116). 
1~~ Die Verkiirzung der Vege-
80 tationszeit hat vielfach eine Be-
;~ schleunigung der Lebensprozesse, 
so insbesondere des Bliihens und 
Abb.116.AusapernundEinschneienan derSchatten- F h F I I H h 
und Sonnenseite im mittleren Innta!. (Mittlere rue tens zur 0 ge. m oe-
Termine aus 16jiihrigenBeobachtungen.) Die gebirge, am Rande des ewigen 
Temperaturen beziehen sich an! die J~nftwarme 
zur Zeit dcr Schneeschmclze. (Xach F. v. KER!<ER Schnees, tritt uns dasselbe Schau-

in C. SCHROTER, 1923.) spiel sioh iiberstiirzender Bliiten-
und Fruehtbildung entgegen wie in den regenarmen Wiisten- und Steppen
gebieten. Trotz der kurzen Vegetationszeit keimen die Samen der Sohnee-
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talchenp£lanzen des hochalpinen Salicion herbaceae gut (Keimfahigkeit 
bei Veronica alpina 80 v H, bei Gnaphalium supinum 73 vH, bei Soldanella 
pusilla 86 vH) (BR.-BL. 1913). 

Untersuchungen iiber die Abhangigkeit der Konkurrenzkraft (Keim
fahigkeit und Zuwachs der Keimlinge) von der Hohenlage sind von HOF
MANN (1921) in den Vereinigten Staaten mit Pseudotsuga taxi/olia durch
gefiihrt worden. 

Tabelle 28. EinfluB der Hohenlage der Mutterbaume auf die 
Keimung bei P8eudat8uga taxi/alia. 

Meereshiihe der 
Mutterbaume 

in FuB 

500 
2600 
3000 
3800 

Keimfahigkeit der 
Samen 

vH 

53,8 
44,1 
39,0 
26,4 

Hohenzuwachs 
einjahriger Samlinge 

Zoll 

1,6 
1,6 
1,.5 
1,3 

Bei der Douglaskiefer nehmen demnach Keimfahigkeit und Zuwachs 
der Keimlinge mit zunehmender Meereshohe regelmaBig abo 

Neigt das Klima, wie an freistehenden Berggipfeln, mehr zu ozeani
schen Verhaltnissen, so erfahren die meisten (aber nicht aile!) Hohen
grenzen eine Erniedrigung. Massenerhebung, die die Kontinentalitat 
begiinstigt, hat dagegen ein Ansteigen vieler Hohengrenzen zur Folge. 

2. 1Uassenerhebung. 

Die Massenerhebung, d. h. die mittlere Erhebung der Erdoberflache 
eines Gebietes, macht ihre Riickwirkung zunachst auf die Warmeverhalt
nisse geltend. Der Zunahme der Massenerhebung geht nach DE QUER

VAIN (1903) eine Hebung der isothermen Flachen parallel, begiinstigt 
durch Einstrahlung und dynamische Erwarmung und durch verminderte 
Abkiihlung der Hochflachen. Diese thermische Begiinstigung ist der 
Grund des Hinaufriickens vieler Grenzen in den Zentren der Massen
erhebung. Schon CHRIST (1879) spricht deshalb vom Hochboden Grau
biindens als dem schweizerischen Tibet und weist namentlich auf den 
hohen VerIauf der Waldgrenze im Engadin und im Miinstertal hin. In 
den Alpen verzeichnet nachst dem Engadin das Monterosagebiet eine 
kraftige Hebung der isothermen Flachen, besonders wahrend der Mittags
stunden (Abb. 117-119). Die Kartchen der Isothermen und Wald
grenzlinien lassen die Ubereinstimmung mit der Verteilung der Massen
erhebung in der Schweiz deutlich erkennen. Aber auch die Hohenver
breitung del' wichtigsten alpinen P£lanzengesellschaften fiigt sich, soweit 
bekannt, sehr gut in diesen Rahmen. Wahrend beispielsweise die maxi
malen Vorkommnisse des Gurvuletums in den Zentren der ratischen 
Massenerhebung bei 3000-3100m, im zentralen Wallis hei 3100-3200 m 
liegen, halten sie sich im mittlere1l Grauhiinden (Plessurgebirge) zwischen 
2800 und 2900 m und hleiben im llordlichen schon zwischen 2600-2700m 
zuriick. 
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3. Exposition. 
Der bald nach oben, bald nach unten ausgebuchtete Verlauf vieler 

Hohengrenzen ist zur Hauptsache eine Funktion der Himmelslage. Die 
graphische Darstellnng der Schneeschmelze (S. 222) liiBt die Bevorzngung. 
der Siid- gegeniiber der Nordlage scharf hervortreten. Schon A. DE CAN
DOLLE (1856) nnd SENDTNER (1854) haben diesem Umstand Rechnung 
getragen. SENDTNER verwendete viel Zeit und Ausdauer auf die Bestim
mung der Hohengrenzen in den verschiedenen Expositionen. Er fand in 
Siidbayern die hochsten Grenzen fast durchwegs in Siidwest-, die tiefsten 
in Nord- und Nordostlage bei einem maximalen Hohenunterschied von 
213 m fiir Picea excelsa, von 140 m fiir Alnus viridis. 

Abb.120. Verlan! der Baumgrenze in verschiedenen Himmelslagen in den Unterengadiner Dolo
miten. A . Klimaxgebiet der Arven-Liirchenwalder. B. Klimaxgebiet des Oaricion cU1·vulae. 

e. Klimaxgebiet der Krust enflechten. 

Weit geringer sind die Unterschiede im Verlauf der Banmgrenze in 
den ostbiiridnerischen Zentralalpen, ja, wie aus Abb. 120 ersichtlich, liegt 
dort die obere Baumgrenze der Arve in Nordexposition sogar noch etwas 
hoher als in allen iibrigen Expositionen. 

Schon daraus geht hervor, daB die Pflanzen auf die Himmelslage ver
schieden reagieren, mithin eine Korrektur aller Hohengrenzen auf eine 
mittlere Exposition nach SENDTNERS Vorgang (1854, S. 721) unstatthaft 
ist. Heliophyten und lichtliebende Gesellschaften erreichen ihre iiuBersten 
Grenzen in Siidexposition, Schattenpflanzen wie Pinus cembra und schat
tenliebende Gesellschaften (Empetreto- Vacciniet1lm, Polytrichetum sexan
gularis u. a.) aber in Nord-, Nordost-, Nordwestlage. 

Bekanntlich sind die Unterschiede der Insolation und des Licht
genusses zwischen Siid- undNordhiingen im Gebirgesehr hoch, bedeutend 
hoher als in derEbene. Die Lichtsumme erreicht in Siidlage 1 ,6-2,3 mal 
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htihere Werte als in Nordlage (RUBEL 1908). Die krassen Vegetations
unterschiede zwischen Siid- und Nordhang werden zweifellos auch durch 
diese Lichtverteilung mitbedingt (Abb. 121). 

In den hoheren Zentralalpenketten sind die Festuca varia-, Festuca 
spadicea-, Festuca alpestris-Rasen fast ausschlieBlich an heiBe, trockene 
oder felsige Siid-, Siidost- und Siidwesthiinge gebunden. In Nordlage 
nehmen Hochstaudenfluren von Adenostyles tomentosa, Zwergstrauch
heiden, Bestande der Luzula spadicea ihre Stelle ein. Die Hohenverbrei
tung dieser nach der Himmelslage standortlich gesonderten Pflanzen
gesellschaften kann selbstverstandlich nicht zueinander in Parallele ge
setzt werden. 

Betrachtet man indessen das organische Leben in seiner Gesamtheit, 
so springt ohne wei teres die gewaltige Begiinstigung der Sud-, Siidost-, 
Siidwesthange in die Augen. In den ostlichen Schweizeralpen steigt das 
hoherePflanzenleben inSiidlage 400-500m htiher empor als inNordlage. 

Die mittleren "klimatischen" Grenzlinien liegen in Siidlage tiefer, in 
Nordlage hoher als die tatsachlichen "orographischen" Grenzen. Bis

" " , " 
" " " " A 

, , , , , , , , 
" , 
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""" 
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Abb. 121. Insolationsunterschiede (nach DE MARTONNE). 
CoD erhillt die stilrkste Bestrahlung, D-E die geringste, 

E F G liegt im Schatten. 

weilen sind bedeutende Ab-
weichungen festzustellen. So 
iibersteigt im Oberengadin 
die orographische Rasen
grenze in Siidexposition 
2900 m; in N ordlage bleibt 
sie schon bei etwa 2600 m zu
riick. Die Carex curvula
Assoziation stoBt am Siid
abfall des Piz Sesvenna bis 

3050 m vor, macht aber auf der Nordseite schon bei 2650 m Halt. Die 
Gipfelflorula der hochsten Erhebungen drangt sich warmesuchend in 
den geschiitzten Nischen der Siidseite zusammen. 

Auch die htichsten Acker, Obstgarten, Weinberge liegen mit den htich
sten Winterdorfern am Siidhang. Schattenhange werden im Gebirge gern 
dem Wald iiberlassen. 

In Trockengebieten, schon in Siideuropa, bietet die Schattenseite dem 
Wald bessere Erhaltungs- und Regenerationsbedingungen und tragt eine 
iippigere, artenreichere Mesophytenflora, was wieder auf die Humus
bildung und auf den Sauregrad des Bodens riickwirkt. GAIL (1921) stellte 
im trockenen Idaho auf gleicher geologischer Unterlage in Nordostexpo
sition einen mittleren Sauregrad von 6,5PH fest, gegen 6,8pH in Siidwest
exposition. 

Aus dem reichen vorliegenden Zahlenmaterial iiber die Warmeunter
schiede in verschiedenen Expositionen sei ein Beispiel aus dem Tiefland, 
der polnischen Steppe, herausgegriffen (Tabelle 29). 

Die Temperatur, ,hart an der Erdoberflache gemessen, zeigt viel 
scharfer ausgepragte Unterschiede als 5 oder lO cm iiber dem Erdboden, 
wo sich die ausgleichenden Windstromungen schon stark bemerkbar 
machen. 1m Hiigelland gleichen sich die Warmeunterschiede zwischen 
den Baumschichten verschiedener Himmelslagen vielleichter aus als im 
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Gebirge, wo die Spalierwirkung der Hange die Gegensatze auch im Be
reich der Oberschichten steigcrt. 

Tabelle 29. Temperaturen an der Erdoberflaehe und in 10 em Hohe 
auf der Siid- und Nordseitc eines kleinen Hiigels in der polnisehen 

Steppe bei Sandomierz am 12./13. August. (Nach DZIUBALTOWSKI.) 

Tagesstunden I 8 110 I 12 14 16 18 20 22 2 I 4 6 8 

Erdoberfliiche I I I I 
I I 
. I 

Siidseit~ 0 ~. .: 21,4126,0 131,0 36,2 32,51 25,4 19,8 17,415,0· 13,8 14,8 19,0 
NordseIte C. 14,1,15,8 16,0 17,1 19,0 17,4 14,2 12,6 11,0 10,6 11,7 13,4 

Krautsehicht I. 
in 10 em Hohe i 

22,6 21,6 17,8 Siidseite 0 C. 19,4119,6 i 20,1 14,0 12,8 10,0 I 9,8 13,2 16,8 
N ordseite 0 C . 15,9116,6118,0 19,0 20,2 i 18,4 14,0 12,6 10,4110,0 13,0 15,8 

Okologisch bedeutungsvoller als die Differenzen in der Luftwarme ist 
freilich der Wechsel der Bodentemperatur in den verschiedenen Himmels
lagen, welcher sich bis 13 
in die tieferen Wurzel- oc I-------:~=::;;;::;::;:;;=---=--:---, 
schichtengeltendmacht. 1Z 
Wir sind hieriiber durch 11 

KERNERS Beobachtun
gen aus den Tiro- 10 

ler AJpen unterrichtet 9 
(Abb.122). 

8 

7 

6 .5;~ 
5,1 3.1 .. --

12,6 12,6 13,7 

I nnsbrllCk 780m 

7.8 7.8 
7.6 -/:;;-...:;- 7." 
,.,..--- ....... ~T 

// Trins im Gschnitzta/1JIJIJrn'...... 6.5 
/ ~, 

-~'~~-N~E~~E~~S~E~~S~~S~W~~W~~N~W~ 

Exposition 
Abb. 122. EinfluB der Exposition aui die Jahresmittel der 
Bodentemperatur in 80 em Tiele. (Kurve nach Daten von 

KERNER 1867-1869 konetruiert.) 

Auch die Praktiker 
unter den Forstleuten 
haben ahnliche Unter
suchungen durchge
fiihrt. BUHLER (1918, 
S. 238) steUte fest, daB 
in Zurich wah rend der 
ganzen Vegetationszeit 
die Bodentemperatur in 
5 em Tiefe in allen Himmelslagen, ausgenommen Nord, hoher ist als die 
Lufttempcratur. Die Unterschiede sind am groBten im Hochsommer 
zur Mittagszeit. Die Bodenwarme erreichte beispielsweise am 23. August 
13 Uhr in 3-5 em Tiefe 38° bei einer gleichzeitigen Luftwarme von 
28,20 im Schatten. 

Unter dem dichten Laubdach 20jahriger Buchen dagegen sind die 
Expositionsunterschiede in der Bodentemperatur nahezu ausgeglichen. 

Mit nordamerikanischer GroBzugigkeit haben SHREVE, BATES, GAIL 
u. a. das Problem des Einflusses der Himmelslage auf die Vegetation an 
die Hand genommen. 

SHREVE steUte bei 2130, 2440 und 2740 m Hohe in den Catalinabergen 
Arizonas selbstregistrierende Thermometer 10 em tief in den natiirlichen 
PflanzengeseUschaften auf. Die Ergebnisse dieser vom Mai bis September 
fortgefiihrten Beobachtungen geben den zahlenmaBigen Nachweis, daB 
der Unterschied in der Bodenwarme zwischen Siid- undNordseite mit der 

15* 
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Meereshohe zunimmt. Damit im Einklang stehen die in hOheren Gebirgs
lagen zugespitzten Vegetationsgegensatze zwischen Sud- und Nordhang. 

11.0 
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.s;: 
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.s;: 
~ 60 
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8odentemp. 

2 1ruStier 

30 1 
Abb.123. Mikroklimatisches Querprofil durch ein Ost-West verlaufendes Tal in den Rocky Moun
tains (Colorado), den EinfluB der ffimmelslage auf die Oberflachentemperatur (A), Bodentempe

ratur (B) und Verdunstung (0) (Juli-August-Mittel) zeigend. (Zusammengestellt nach BATES.) 
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Abb. 124. Verdunstung A in SW-Lage offen, B in NE
Lage unter Pinus ponderosa und Pseudotsuga taxi-

(olia (Wochenmittel). (Nach F. W. GAlL.) 

Ein sprechendes mikro
klimatisches Querprofil durch 
ein Ost-West verlaufendes Ge
birgstal der Rocky Mountains 
giht BATES (1923) (s. Abb.123). 
Als Forstmann war es BATES 
namentlich urn die Anderungen 
der Oberflachen- und Boden
temperatur sowie der Ver
dunstung zu tun. DieNeigung 
der Hange betrug rund 250 • 

Der Temperaturerhohung am 
Sudhang entspricht, wie zu 
erwarten, gesteigerte Verdun
stung und Verringerung der 
Bodenfeuchtigkeit. Fur die 
Zusammensetzung der Baum
schicht maBgebend sind aber 
die hohen Maximumtempera
turen an der Erdoberflache in 
Sudlage, der viele Keimlinge 
zurn Opfer fallen. Am wider
standsfahigsten erwiesen sich 

die Samlinge von Pinus ponderosa, welche rasch keimen und sich ziem
lich tie£ bewurzeln. 



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Relieffaktoren. 229 

Trifft es sich, daB die Regenschattenseite an den Siidhang des Ge
birges zu liegen kommt, so werden die Expositionsunterschiede ins Ex
trem gesteigert (Siidabfall der Berner Alpen in der Schweiz, der Otztaler 
Alpen in Tirol, Siidhang des groBen Atlas). Derartige extreme Verhalt
nisse herrschen nach GAIL (1921) auch in den Gebirgen von Idaho. Dort 
liegt im Sommer das Mittel der relativen Luftfeuchtigkeit in Nordostlage 
um volle 22 vH hoher als auf der windbestrichenen Siidwestseite. Dem
entsprechend verlaufen die Kurven der Transpiration und Verdunstung, 
der Bodenfeuchtigkeit und des Welkungskoeffizienten (Abb. 124 u. 125). 

Das Maximum der Verdunstung fallt mit dem Minimum der Boden
feuchtigkeit zusammen. Daher sind Anfang August in Siidwestlage aIle 
Einjahrigen braungebrannt. 8 d o en-
Der herrschende Waldbaum Feuchfigkeil'*:!i.. Jul; All '/1st Sept. 
ist hier die trockenharte 60 ,."....-=u'-"nc:..I_..,--.....!:!.!~_-,-...:::.=~-r-~::::.., 
Pinus pondero8a, wogegen der S7 
Nordosthang von den meso- Sif 

S1 phileren P8eudot8uga - Wal-
'18 

dern eingenommen wird. 

18 
1S 

" / 

I 
.( 
I 
I , 
I , 

Einen ausgezeichneten 
Uberblick iiber die Abhiin
gigkeit der Pflanzengesell
schaften vonder Himmelslage 
im Mont-Dore-Massivvermit
telt die farbige Vegetations
karte von A. LUQUET (1926). 
Die regenfeuchte N ordwest
seite des Gebirges umgiirten 
Ginster- und tiefrote Erica
ceenheiden, Agro8ti8-Wiesen 
und neben Buchen- auch 
ausgedehnte Tannenwalder. 
Am Siidosthang fehlt Abie8 
vollkommen und an Stelle der 
Heiden und Agro8ti8-Wiesen 
herrscht das intensive Gelb 
der Getreidefelder. 

IZF-------++--~~~~~=4~~ 
9 
6 

3 

a tl. M. 22. ao. 7. 10. 17. 
Abb. 125. Bodenfeuchtigkeit fUr 1915 in sw- und NE
Exposition und Welkongskoeffizient. (Nach F. W.GAIL.) 

Expositionsunterschiede, auch auf kleinstem Raum, sind allenthalben 
nachweisbar. Die Warme und Trockenheit liebenden Kolonien der medi
terranen und sarmatischen Flora sind im westlichen Mittel- und Nord
europa fast ausschlieBlich auf die Siid-, Siidost- und Siidwesthange der 
Talflanken, Hiigel und Bodenwellen beschrankt, wahrend umgekehrt im 
siidlichen Europa, schon in Siidfrankreich, die mitteleuropaische Wald
vegetation aufs strengste an schattige Nordlagen gebunden ist. Klassi
sche Beispiele hierfiir bieten die Montagne de Ste. Baume bei Marseille 
(L. LAURENT, DECROCK) und der Pic St. Loup nordlich Montpellier. 

Welche Rolle der Exposition bei der Besiedlung der Baumrinde durch 
Epiphytengesellschaften zukommt, zeigen die Arbeiten von PESSIN (1925) 
und von OCHSNER (1928). Ersterer stellte die Verdunstungsunterschiede 
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zwischen N ordwest-, N ordost- und Siidexposition in verschiedenen Hohen 
am Stamm von Quercus stellata fest (Abb.126). Letzterer untersuchte 
50 die Epiphyten in den verschiedenen Rich

cem 

10 

1,8 3 9,1 13m 
Hohe 0111 8/(1111111 

Abb.126. Untersehiede in der Ver
dunstung bei versehiedenen Hohen 
und in versehiedener Exposition am 

Stamm von Q"erc"s stell ata. 
(N aeh PESSIN.) 

tungen der Himmelsrose am Stamm von 
Populus nigra. Es ergab sich hierbei unten
stehendes Bild (Abb. 127). 

Die Blattflechten sind hier fast aus
schlieBlich auf die Nordseite (Schatten), die 
Leucodonform der Moose ist auf die Siidseite 
(Belichtung und Trockenheit), die Ortho
trichum- und die Lebermoos-Radula-Form 
sind auf die Westseite(Regenseite) lokalisiert. 

4. Bodenneigung. 
Die Neigung der Bodenoberflache wirkt 

direkt und indirekt. 
Die indirekte Wirkung, auf die wir hier 

nicht naher eintreten wollen, beruht in der 
Anderung der Wasserversorgung des Bodens 
und der Verschiebung des Einfallswinkels der 
Sonnenstrahlen, der die Strahlungsintensitat 
erhoht. Unter der Voraussetzung standig 

klaren Wetters wiirde eine ebene Flache in Davos bei 1500 m jahrlich 
141992, eine senkrecht zur Sonne gestellte aber 255061 Grammkalorien 

N 

Abb.127. Verteilungsart der versehiedenen Epiphytenformen nach der Exposition am FuBteil 
(bis 1 m hoeh) von 100 Pappeln bei Zurzaeh am Rhein. (Naeh OCHSNER.) 

1. Blattfleehten, 2. Krustenfleehten, 3. Radulaform, 4.0rthotriehumform, 5. Leucodonform. 

zugestrahlt erhalten (DoRNo). Steilheit beschleunigt die Wasserzirku
lation im Boden, was im humiden Klima fiir die Vegetation von Vorteil, 
im ariden aber v.on Nachteil ist. Nach ROMELL (1922, S. 254) sind stark 
geneigte Boden auch im humiden Skandinavien infolge guter Wasser-
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zirkulation normalerweise sauerstoffreich. Sie tragen daher selbst unter 
ungiinstigen Feuchtigkeitsverhaltnissen noch Waldo 

Direkt , auslesend, wirkt die Neigung an Steilhangen bei der Ablage
rung der Verwitterungsprodukte, wie auch bei der Zulassung der ersten 
pflanzlichen Besiedler. 

Am offenen Gerollhang ordnen sich die Gesteinstriimmer nach 
ihrer GroBe: zuoberst 
der Feinschutt, am FuB 
der Gerollhalde die gro
ben B16cke. Nach 
PrwowAR (1903) wird 
der N eigungswinkel der 
Ralde aber nicht durch 
die KorngroBe, sondern 
durch die Bruchart und 
Textur des Gesteins be
dingt. Je massiger, 
eckiger, gro bkorniger , 
desto steiler hauft sich 
der Schutt an. So er
reich en Granithange bis 
430 , Biindnerschiefer
halden aber nur bis 300 

Steilheit. 
J e steiler der Rang, 

desto leichter und 
rascher wird natiirlich 
das Wasser 0 berfliichlich 
abgeleitet , desto leichter 
aber flieBt auch das Ge
roll und flieBt der Boden 
selbst. 

BodenflieBen oder 
Solifluktion ist nament
lich auf undurchliissigem 
oder gefrorenem Unter
grundzu beobachten und 
wird begiinstigt durch 
of teres Gefrieren und 

Abb. 128. Lawinenzug am Munt La Schera 2000 m (Unterenga
din). An Stelle des verni chteten Arven-Larchen-Klimaxwaldes 
tritt bei Ofter wiederholter Lawinenwirkung der L egfiihren-

busch. (Aufn. BR.-BL. U. HELLER.) 

Auftauen der oberfliichlichen, yom Schmelzwasser gesattigten "Gleit
schicht" . (FRODIN 1917.) 

Ebenfalls auf die Steilheit der Range zuriickzufiihren, aber nicht mit 
Solifluktion zu verwechseln ist das SchuttflieBen in den Kalkketten der 
Alpen (BR.-BL. 1926, S.229). Die leichter beweglichen Erd- und Ge
steinspartikel werden durch Regen und Schmelzwasser liings bestimmter, 
durch die Bodenform gegebener Bahnen zu zungenformigen, bis meter
hohen, ganz allmahlich vorstoBenden Schuttstreifen angeordnet, die 
stellenweise (so im Schweizerischen Nationalpark) nicht unwesentlich das 
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Kleinrelief mitbestimmen. An ihl'el' Bel'asung nehmen Dryas-'I'eppiche 
und Carex firma hel'vol'l'agenden Anteil. 

In den Subtl'open, schon in den Sudwestalpen und PYl'enaen, untel'
liegt die Vegetation an steilel'en Hangen del' AbspUlung und Vel'schwem
mung dul'ch heftige Regengusse (s. S. 98, 99). 

In den mittel- und sudeul'opaischen Hochgebil'gen ist Steilheit del' 
Hange gleichbedeutend mit kurzdauernder Schneedecke. Die Vegetation 
am Hang erwacht viel fruhzeitigel' als an £lachen Stellen, nicht nul' weil 
del' Schnee dort fruher wegschmilzt, sondern auch weil er oft, dem Gesetz 
del' Schwere folgend, als Lawine zu Tal fahrt. Durch die Lawinen werden 
abel' an Steilhangen auch ausgedehnte Flachen dauernd waldfrei gehalten, 
und del' Vol'stoB alpiner Pflanzengesellschaften von oben ins Waldgebiet 
herab wil'd begunstigt (Abb. 128). 

Von den Neigungsverhaltnissen wird letzten Endes auch die Entwick
lung des Boden- und Vegetationsklimax betroffen. In den Gebirgen del' 
gemaBigten Zone kann sich auf kalkreichem Gestein die klimatische 
Bodenbildung und damit auch del' Vegetationsklimax erst auswil'ken, 
wenn ein gewisser N eigungsausgleich erreicht ist und die Steilheit weniger 
als etwa 10-15° betragt. An steileren Hangen wird auf basischen Boden 
die Azidifikation unterbunden wegen dauernder Zufuhr von kalkreichem 
Schutt und Wasser und erschwerter Humusbildung. Del' Vegetations
klimax del' alpinen Stufe del' Zentralalpen, das Caricion curvulae, ist da
her im Kalkgebirge auf flache und miWig geneigte Hange beschl'ankt. 
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STENSTROM, K. O. E.; Expositionens lnflytande pa Vegetationen. Redig. af 
H. HESSELMAN. Arkiv f. Botan. 4. 1905. . 

D. Einflu13 von ~Iensch und Tier (allthropo-zooische 
Faktol'en). 

1m Abschnitt uber den Wettbewel'b del' Pflanzen haben wil' die phyto
biotischen Faktoren, die gegenseitigen Wirkungen del' Pflanzen aufein
ander schon besprochen. Zum Verstandnis del' Vegetationsverhaltnisse 
ist abel' auch die Berucksichtigung del' menschlichen und tierischen 
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Einwirkung unbedingt erforderlich. Die heutige Zusammensetzung 
der Pflanzendecke gewaltiger Erdstriche steht ja in weit hoherem MaBe 
unter del' Herrschaft von Mensch und Tier, als gemeinhin angenom
men wird. 

1. Die Tierwelt. 

Auf die Tatigkeit der Bodenorganismen brauchen wir hier nicht zu
riickzukommen (s. S. 194). Der soziologischen Bedeutung del' Tierwelt 
als Bestauber und Samenverbreiter ist bisher wenig Aufmerksamkeit ge
schenkt worden. Aktive Samenverbreiter ki:innen bei der Besitznahme 
von Neuland den Sieg einer Pflanzengesellschaft entscheiden. Die groBen 
Ameisen der Garigue (Messor barbarus) schleppen Massen von Rosmari
nus- und Thymus vulgaris-Samen iiber 50 m weit und begiinstigen da
durch die rasche Ausbreitung bald der einen, bald der anderen Art auf 
verlassenem Kulturland. Die Thymus vulgaris-Fazies des Brachypodie
tum ramosi Siidfrankreichs ist, wie wir zu beobachten Gelegenheit 
hatten, in manchen Fallen auf Samenstreuung durch Ameisen zuriick
zufiihren. Ahnlich konnen Vogel und Saugetiere die Genese gewisser Ge
sellschaften durch Samenverbreitung begiinstigen. 

Wohl schon in vorhistorischer Zeit hat das GroBwild zum floristischen 
Ausgleich der Vegetation an Wildlagern beigetragen. Nur so laBt sich 
die weite und sprunghafte Verbreitung der Lappula-Asperugo-Assozia
tion erklaren, die, ein Charakteristikum der Felsbalmen (iiberhangenden 
Felsen) in den Alpen, unter vollig identischen Standortsverhaltnissen im 
siiddeutschen Albgebiet wiederkehrt. 

Beweidung. MaBige Beweidung betrachtet der Landwirt in der Regel 
als vorteilhaft. fiir den Pflanzenwuchs; der Boden wird gediingt, die 
Samenverbreitung und das Aufgehen der Samen werden begiinstigt. 
Alpen, die mehrere Jahre hintereinander nicht bestoBen werden, verun
krauten, behauptet der Alpler. 

Dieser anthropozentrischen Anschauung ist entgegenzuhalten, daB 
Beweidung unter allen Umstanden der natiirlichen Vegetationsentwick
lung entgegenwirkt. Beweidung verlangsamt odeI' verhindert die Ein
steHung und Ausbildung der klimatischen SchluBgesellschaft; sie fiihrt 
zu tiefgreifenden Sti:irungen und - im Extrem - zur Vernichtung del' 
Vegetationsdecke. Hemmend wirken: 

1. Der Entzug groBer Mengen von Pflanzensubstanz. 
2. Mechanische Beschadigung der Pflanzen durch FraB, Benagen, 

Scheuern und Huftritt. 
3. Artenauslese durch die Weidetiere. Die gesuchten Weidepflanzen 

werden benachteiligt oder vernichtet, die verschmahten nehmen iiber
hand. 

4. Ausmerzung diingerfliehender Arten an starkbesetzten Weide
platz en und Ziichtung besonderer nitrophiler Gesellschaften (Lagervege
tation). 

5. Direkte Beeinflussung der Bodenbildung durch Aufwirbeln der 
Feinerde und Anderung des Mikroreliefs (Hocker- und Wegchenbildung, 
im schweizerischen Volksmund "Trejen"). 
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N och heute sind die baumarmen Ebenen des schwarzen Erdteils von 
Wildrudeln bevolkert, die nach Zehntausenden von Kopfen zahlen. Wel
chen EinfluB solche Herden auf die urspriingliche Vegetation ausiiben, 
laBt sich kaum ermessen. Durch die Huftiere werden gewaltige Staub
mengen emporgewirbelt, wodurch die oberste Bodenschicht an Feinerde 
verarmt. Vor dem Erscheinen des Menschen miissen auch die europa
ischen Steppen und Graslandereien zeitweise von ungeheuren Wildbestan
den belebt gewesen sein, denn nur so lassen sich die machtigen tertiaren 
Knochenbrekzien von Pikermi bei Athen, vom Mont Luberon in der 
Provence usw. erklaren. 

Heute sind an Stelle der freilebenden VierfiiBer allenthalben mehr 
oder weniger domestizierte Viehherden getreten. Ihre Einwirkung iiber
trifft aber wohlnoch vielfach jene der freilebenden Wildtiere, urn so mehr, 
als sie vom Menschen durch fortwahrende Rodung weidebehindernder 
Baum- und Strauchkomplexe unterstiitzt wird. 

Abb. 129. Dureh iibermiiJ3igen 8chafweidgang nnd Regenerosion zerstiirte Narduswiese im Zent rum 
des Buchengebietes am Aigonal, 1250 m, Siidsevennen. (Phot. Institut Botanique, Montpellier.) 

Intensiver Weidgang fiihrt vor allem zur einseitigen Verarmung des 
Artenbestandes, weiterhin auch zur Lockerung und allmahlichen Ab
tragung des Rasens durch den Regen. Durch Uberweidung sind aus
gedehnte biotische Steppen mitten im Waldgebiet entstanden, und der 
nackte, pflanzenlose Erdboden tritt zutage, wo noch vor Menschen
gedenken Baume stunden (Abb. 129). 

Aride Gebiete vollends haben unter der Uberweidung vielfach Wiisten
charakter angenommen. Hierfiir zeugen gewaltige Erdstriche Nord- und 
Siidafrikas, Australiens, Westasiens. 

Del' Uberweidung verdanken die alten Kulturlander an den Gestaden 
des Mittelmeeres und im Orient ihre landschaftlich hervorstechendsten 
Vegetationstypen. Die spanischen Tomillares (s. Abb. 163), die siidfran-
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zosischen Gariguen, die hellenische Phrygana sind konvergente Weide
typen der Mediterranregion. Sie zeichnen sich aus durch besonderen 
Reichtum an aromatischen Labiaten, Cistaceen, Rutaceen, Artemisien, 
an latexfiihrenden Euphorbien, an Distelgewachsen und Stachelbiischen 
(Bupleurum spinosum, Poterium spinosum, Astragalus-Arten, Paliurus 
usw.), von Schafen und Ziegen kaum beriihrte Gewachse. Diese zoobio
tisch bedingten Gesellschaften sind Ieider heute noch auf Kosten der arm
seligen Waldreste in Ausbreitung begriffen (Abb. 130). 

Treten in der gemaBigten Zone und in den Tropen die Folgen der 
Uberweidung dank starker Regenerationskraft der Vegetation weniger 

Abb. 130. Stachelbuseh-Garigue von Astrayalu .• poterinm mit kiimmerlichen Resten der Macchie 
von Pistacia lentisc'lf8 auf ]vIajorra. (Auln. A. HOFFMANN-GROBETY.) 

kra13 zutage, SO bleiben sie doch auch hier dem geschulten Beobachter 
nicht verborgen. Uber den EinfluG des Weidganges auf die Pflanzen
decke existiert iibrigens eine sehr umfangreiche Literatur. 

Genaue experimentelle Untersuchungen hieriiber haben CI,EMENTS 
und GOLDSMITH (1924) in den Prarien Nordamerikas ausgefiihrt . Sie 
wogen wahrend 3 Jahren den Grasertrag einiger Untersuchungsfliichen 
bestimmter Gro13e, die unbeweidet oder vom wildlebenden Priiriehund 
(Cynomys Gunnisoni zuniensis) , odeI' aber vom Prariehund und vom 
Vieh beweidet waren (Tabelle 30). 

Das eine der herrschendenGraser(Agropyrum) ertriigt dank der unter
irdisch kriechenden Rhizome die Beweidung Ieidlich, wiihrend Sporobolu.s 
fast ganzIich verschwindet. Der Heuertrag wurde durch den Priiriehund 
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auf 1/3_ 1/'1, durch Prariehund und Grol3vieh aber auf 1/20 des Ertrages 
der unbeweideten Flache herabgedriickt. 

Tabelle 30. EinfluB des Grasens auf den Rasen. 
(Jahresertrag in Gramm pro qm.) 

Agropyrum Sporobolu8 Gesamte 
Zoobiotischer EinfluB glaucum cryptandru8 Grasmenge 

1919 1920 1921 1919 1920 i 1921 1919 1920 11921 

Unbeweidet .• 100 117 139 165 33 82 265 150 1221 
Von Nagern (Prariehund) 

37 beweidet .. 37 24 23 Spur 0 0 24 23 
Vom Vieh und von Na-

gern beweidet . .. . 7 9 7 4 0 6 11 9 13 

Abb. 131. UinderverbiG an Fagus. Durch miil.lige Beweidung bedingtes und erhaltenes N a1'detwn 
im Buchenklimax des Cantal 1 200 m (Auvergne). (Aufn. UEHLINGER und RUBEL.) 

Von grol3ter Wichtigkeit ist natiirlich die Dauer und Intensitat der 
Beweidung. Je nach der Intensitat des Weidganges (wofiir allerdings 
genaue Daten schwer erhaltlich sind) treten in den meisten Weide
distrikten der Erde mannigfache, vom Klimax wegfiihrende Degenera-
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tionsstadien auf. Charakteristische, durch Uberweidung bedingte Dege
nerationstypen der Mittelmeerlander und Nordafrikas sind: Zizyphus 
lotus-, Ferula communis-, Peganum harmala- , Euphorbia characias-, E. 
nicaeensis-, Stechdistel-reiche Triften. In Siidfrankreieh herrscht bei 
maBiger Uberweidung auf kompaktem Kalkboden und Roterde die 
Brachypodium ramosum-Phlomis lychnitis-Assoziation. In den Gebirgen 
Mittel- und Siideuropas und im nordliehen Europa haben unter dem Ein
fluB starker Beweidung Nardus-reiche Rasengesellschaften weiteste Aus
dehnung erlangt (Abb. 131). Ein Charakteristikum stark beweideter 
Landereien Mittel- , West- und Siideuropas ist auch die Uberhandnahme 
derJuniperus-Gebiische. Juniperus commnnis und im SiidenJ. oxycedrns 
und J. macrocarpa vermogen fast als einzige Baume in der Weide hoch
zukommen und sich dank ihres Stachelsehutzes zu halten. Sie bilden 

Abb. 132. S chaftrilt auf verlassenem Kulturland bei Montpellier. Junil'e,'u, oxycedru8 dringt in 
die 'l'hlf1nU8 vu/gar i 8-Fazies ein. (Auln. P. KELLER nnd DR.-TIL.) 

bald parkiihnliehe, offene Bestiinde von Zypressenwuchs, ein Schmuck 
der Heidegebiete (Abb.21), bald dichtes niedriges Gestriipp, so vor 
allem in den trockenheiBen ZentralalpentiiJern (Wallis, Graubiinden, 
Tirol). 1m Obervinschgau zwischen Schlanders und Mals (800-1200 m) 
hat intensiver Ziegenweidgang den Wald des Siidhanges stundenweit zum 
trostlosenJuniperus-Dickicht umgestaltet, das ganz an den mediterranen 
Stachelbusch gemahnt. Auch die Juniperns oxycedrus-Bestiinde des Sii
dens sind anthropo-zoogener Entstehung (Abb. 132). 

Lagerstellen der Wildtiere und des Viehes sind durch einen iippigen, 
aus saftreichen, hochschiiftigen Stauden bestehenden Pflanzenwuchs aus-
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gezeichnet, wie er iihnlich nul' noch an Ruderalstellen in del' Niihe mensch
licher Siedlungen , auf Wa1dschlagen und im niihrstoffreichen, durchfeuch
teten Mullboden mesophiler Laubwalder gedeiht. In den Gebirgen Euro
pas sind es die Gattungen Rumex, Aconitum, Senecio, Cirsium, in tieferen 
Lagen vertreten durch Carduus-, Onopordon-, Cynoglossum-, Urtica
Arten, die an Vieh- und Wildlagern zu mannshohen Dickichten auf
schieBen. Die Rasengesellschaften des HGchgebirgs stechen von diesel' 
uppigen Dungervegetation scharf abo 

Durch uberreiche Zufuhr von Dungstoffen und Urin wird del' Boden 
zu lebha,fter Bakterientatigkeit angeregt. Daher die uppige Entwicklung 

Abb. 133. Parkung im Buchenklimaxgebiet der Auvergne 1100 m. (Auln. RmOR.) 

del' nitrophilen Diingerpflanzen, die auch befiihigt sind, erhebliche Nitrat
mengen in ihren Geweben zu speichern. Nach dem Vermogen del' ein
zelnen Arten die mobilen Stickstoffverbindungen zu ertragen, konnen 
verschiedene Grade von Nitrophilie aufgestellt und eine ganze Reihe flo
ristisch verwandter, mehr oder weniger nitrophiler "Lagergesellschaften" 
unterschieden werden. Diese nitrophilen Gesellschaften diirften sich auch 
zu Indikatoren fiir die Nitrifikationskraft des Bodens eignen. Doch ist 
dabei, sobald es sich nicht urn Therophytengesellschaften handelt, nicht 
auBer acht zu lassen, daB einmal festgesetzte Gesellschaften eine groBe 
Beharrungskraft besitzen undsich unter Umstanden auch noch behaupten, 
nachdem die sie urspriinglich bedingenden Verhaltnisse Hingst eine .Ande
rung erfahren haben. Seit dem Bestehen des Schweizerischen National-
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parks (1911) werden die dortigen ViehHiger nicht mehr bestoBen. Trotz
dem hat sich aber die floristische Zusammensetzung der Lagervegetation 
innert dieser Zeit nicht im geringsten geandert. Die Rumex alpinus-, 
Chenopodium bonus Henricus-, Aconitum-Bestande haben bisher der 
Konkurrenz siegreich standgehalten, auch dort, wo der 'Boden heute 
stark sauer reagiert. 

In der Praxis des Wiesenbaues findet die Diingung durch Weidgang 
zur landwirtschaftlichen Verbesserung des Rasens vielfach Anwendung. 
Vor allem ist die Parkung, eine kurzdauernde Uberdiingung zur Weide
verbesserung von groBer Wirkung. Auf der Parkung beruht der ganze 
Weidebetrieb in der subalpinen Stufe der mittelfranzosischen Gebirge. 
Yom pflanzensoziologischen Gesichtspunkt aus handelt es sich hierbei 
um einen dauernden Kampf gegen die zum Klimax hinleitende expansive 
Genista pilosa-Calluna-Assoziation, welche alle trockneren Weiden er
obert und besetzt. Um dieser klimabedingten Weideverschlechterung 
Einhalt zu tun, wird jeder Weidefleck in Zwischenraumen von 15-20Jah
ren einer mehrwochigen Parkung unterworfen; der verst ell bare Pferch, 
worin das Vieh die Nacht zubringt, wird in bestimmten Zwischenraumen 
verlegt (Abb. 133). 

Wird der Weidgang ausgeschaltet, so tritt allenthalben iiber kurz oder 
lang die natiirliche Entwicklungstendenz zum Klimax wieder in ihr Recht. 

2. Der l}Iensch. 
Zwischen der Vegetationsbeeinflussung durch Tiere und dem mensch

lichen Eingriff gibt es keine scharfe Grenze; der Mensch wirkt ja auch 
durch das Haustier. 

Soweit hoheres Pflanzenleben vordringt, pol warts und aufwarts bis zu 
den hochsten pflanzentragenden Alpengipfeln macht sich der menschliche 
Eingriff gel tend. Wenn also heute von unberiihrter Vegetation gespro
chen wird, so lauft dabei meist ein gut Teil Ubertreibung mit unter; auch 
der "jungfrauliche Tropenurwald" ist ja nach CHEVALIER (1925) nur noch 
ein My thus. 

Bei jeder Vegetationsaufnahme sollte man sich von vornherein 
Rechenschaft abzulegen versuchen iiber den Grad der menschlichen Be
einflussung. 

Schon der bediirfnislose Paliiolithiker des Friih- und Mittelquartar 
mit seinen primitiven Werkzeugen kannte das Feuer und mag bereits ge
wisse Vegetationstypen (Wiese, Steppe) auf Kosten anderer (Urwald) he
giinstigt haben. Mit dem Aufkommen von Handel und Verkehr, Acker
bau und Viehzucht im Neolithikum beginnt die eigentliche Ara der 
Vegetationsanderungen und der groBen Pflanzenwanderungen unter dem 
EinfluB des Herrn der SchOpfung, die bis zur Stunde noch nicht zum Ab
schluB gelangt sind (s. namentlich THELLUNG 1915). 

Uber keinen Vegetationsfaktor ist soviel gearbeitet und geschrieben 
worden, wie iiber den EinfluB des Menschen. Hierauf beziehen sich ja 
Hunderte land- und forstwirtschaftlicher MaBnahmen. Wir miissen uns 
mit wenigen Hinweisen begniigen und verweisen im iibrigen auf die forst
lichen und landwirtschaftlichen Lehrbiicher. 
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Brand. Der unerbittlichste Genosse des Menschen im Vernichtungs
kampf gegen die urspriingliche Vegetation ist das Feuer. Mogen Flur
und Waldbrande gelegentlich auch durch Blitzschlag entstehen, so sind 
dies doch Ausnahmen. In 99 von 100 Fallen wird das Feuer durch Men
schen verursacht, gewollt oder ungewollt; weshalb wir im Gegensatz zu 
einigen amerikanischen Forschern den Brand zu den anthropogenen Fak
toren stellen. 

Zerstorend wirkt der Brand auf sehr schlechten, erdarmen Boden, 
sodann ganz besonders im Ubergangsgebiet zwischen Wald und Steppe, wo 
beide Vegetationstypen um die Vorherrschaft ringen. Wo immer natiir-

Abb. 134. Beispiel systematischer Vcrnichtung des Qnercus ilex-Klimaxwaldes im Medit errangebiet 
durch Kohlenbrenner auf Maj orca. (Aufn. A. HOFFlIANN-GROBETY.) 

liche Wiederbewaldung heute aufSchwierigkeiten stOl3t, halt es sehr schwer 
das urspriingliche, natiirliche Waldbild zu rekonstrieren und Wald- und 
Steppenklimax scharf abzugrenzen. 

In humiden Gebieten, die der Regeneration keine besonderen Hinder
nisse entgegenstellen, wird der Brand zu einer periodisch wiederkehren
den Erscheinung, ja vielfach zur Kulturform. Eigentliche Brandwirt
schaft wird heute noch im grol3en in Finnland und in den atlantischen 
Gebieten betrieben. Anderwarts wird gebrannt zur Vertilgung unlieb
samen Gestriipps, zur Verbesserung der Weide, zur Erhohung des Bliiten
ertrags (Bienenweide), des Vieh- oder Wildfutters, auch wohllediglich 
aus Freude am Brennen oder aus Unachtsamkeit. 

Sukzessionsauslosende Wirkung des Brandes. Auf Brand folgt 
stets, sei die urspriingliche Vegetation vollig oder nur teilweise vernichtet, 
eine sekundare Sukzession, die von neuem gegen den Klimax hinsteuert. 



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Einflu13 von Mensch und Tier. 241 

Naher untersucht wurden Vegetationsanderungen nach Brand in Eng
land, Finnland, Siidfrankreich, N ordamerika und wohl noch anderwads. 

1m Heidegebiet der europaisch-atlantischen Provinz, wo das Heide
brennen zur Erneuerung und Auffrischung iiberstandiger Heidegebiete 
periodisch ausgeiibt wird, ist die natiirliche vom Menschen unbeeinfluBte 
Wiederbesiedlung der abgebrannten Heide in vorbildlicher Weise von 
FRITSCH, PARKER und SALISBURY studied worden (New Phytologist 
1913, 1915) . Das Wiedererscheinen von Calluna erfolgt hier sehr rasch. 
Eine Kontrollflache von 25 QuadratfuB zeigte schon 2 Jahre 8 Monate 
nach dem Brand 4641 Calluna-Samlinge (dazu noch 11513 Samlinge von 

Abb.135. Callunaheide im Hannoverschen nach Plaggenhieb (offene Erdstelle) jung ausschlagend 
mit Pillus silvest" is-Anflug auf friiherem Weideland. (Aufn. R. TtlxEN. Eigentum des 

Provinzial Museums Hannover.) 

Erica cinerea). Die Neubesiedlung durchlauft hier 6 Stadien: Das 1. Sta
dium ist durch Algen (Cystococcus humicola, Gloeocystis, Trochiscia, 
Dactylococcus) charakterisiert, hierzu kommen der Pilz Ascobolus atro
fuscus und sparliche Wurzelausschlage von Ulex. 1m 2. Stadium erschei
nen Moose (Ceratodon, Funaria) undeineReihe GraserundKrauter (A ira, 
Carex pilulifera, Rumex acetosella usw.). Das 3. Stadium umfaBt die Algen 
des 1. Stadiums nebst Mesotaenium violascens, zahlreiche Flechten (Cla
donia delicata, C. turcata, C. pyxidata, C. squamosa usw.). Die Bliiten
pflanzen mehren sich. Das 4. und 5. Stadium ist durch die endgiiltige 
Vorherrschaft der Heide mit Calluua, Ulex, Erica usw. gekennzeichnet. 
1m Untersuchungsgebiet (Hindhead Common) folgt als 6. und letztes 
Stadium die Besiedlung durch Baume (Pinus, Betula, Pirus usw.), ein 
Beweis, daB sich hier die Heide ohne menschliches Dazutun nicht be-

Bra un-Blanquet , Pflanzensoziologie. 16 
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haupten wiirde. Abgesehen von den Konkurrenzverhaltnissen spielen die 
Veranderungen des Humusgehaltes und des Wassergehaltes der oberen 
Bodenschicht bei der Wiederbesiedlung eine groBe Rolle. Mit der Humus
anreicherung parallel geht die Zunahme des Wassergehaltes. So enthielt 
der nackte Boden einer abgebrannten Flache nach Stagigem Regen 
11,19 vH Wasser, der Boden der Callnna-Heide 31,39 vH und der 
Vaccini'um myrtillus-Heide nahezu 70 vH (Gewichtsprozente) Wasser. 

Die Regeneration einer Heideflache nach Plaggenhieb (Ausstechen 
der obersten Erdschicht) im nordwestdeutschen Heidegebiet bei Han
nover zeigt Abb. 135. Das Bild stellt eine nicht mehr bestoBene Schaf-

Abb. 136. Cistu8 mon8peliensis-Brandfazies d er L avanclula stoeci<as-E,·ica scoparia-Assoziation 
bei Montpellier (Cis/us 5.5.). (Anin. P. KELLER und BR.-BL.) 

weide mit Juniperus dar, worin sich Pinus silvestris seit dem Aufhoren 
der Weide natiirlicherweise eingestellt und vermehrt hat. 

1m Mediterrangebiet, im amerikanischen Westen, in Siidafrika u. a. 
sind periodisch wiederkehrende Buschbrande zur Verbesserung der Weide 
an der Tagesordnung. Standige Wiederholung des Buschbrandes erzeugt 
in Siideuropa besondere geophyten- und therophytenreiche Gesellschaf
ten (Asphodillfluren, Brachypodium ramosum-Assoziation) , die in Siid
frankreich, Nordspanien und anderwarts weiteste Verbreitung erlangen. 
Als erste Strauchpioniere stellen sich auf diesen Brandflachen Cistus-Arten 
(besonders C. monspeliensis und C. albidus) ein (Abb. 136). Sie schlieBen 
rasch zu ausgedehnten Herden zusammen, sterben aber nach lO-15 Jah
ren ab und werden sukzessive durch andere Straucher, auf kalkarmen 
Boden oft durch die Arten der Lavandula stoechas-Erica scoparia
Assoziation, auf kalkreichen durch die Quercus coccijera-Assoziation, er-
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setzt. Letztere vermag sich nach Brand wiederholt durch Wurzelaus
schlag zu regenerieren. 

PERRIER DE LA BATHIE (1921) und HUMBERT (1923) machen auf den 
ungeheuren EinfluB der Buschbrande Madagaskars aufmerksam. Die 
madagassische Prarie, die heute 4/5 der Gesamtoberflache der Insel be
deckt und groBtenteils aus tropisch-kosmopolitischen Grasern zusammen
gesetzt ist, verdankt ihre Entstehung ausschlieBlich den periodischen 
Buschbranden. Ihr fehlen daher auch nahezu vollig die erlesenen alt
endemischen Arten, die das Feuer nicht ertragen, wahrend der yom Feuer 
verschonte urspriingliche Trockenrasen ausschlieBlich aus alten mada
gassischen Tertiarendemismen zusammengesetzt ist. 

Uber den EinfluB der Steppenbrande im Sudan macht CHEVALIER 
(1925, S. 1106) interessante Angaben. 

Auch in Kalifornien hat nach SHOW und KOToK (1924) der hartlau
bige "Chapparal" durch Brand riesig an Ausdehnung gewonnen, wo
gegen der Wald zuriickgedrangt worden ist. 

Der heute am Puget Sund-Distrikt herrschende DouglasfOhrenwald 
verdankt seine Vorherrschaft lediglich dem Feuer und kann nicht als 
Klimaxwald gelten. 

Zumeist wird der Brand als Mittel zur Weideverbesserung verdammt, 
und wohl mit Recht. Demgegeniiber zeigen aber wahrend 4Jahren durch
gefiihrte Untersuchungen HENSELS (1923) im nordamerikanischen Prarie
gebiet, daB Brand unter Umstanden auch ertragsteigernd wirkt. HENSEL 
unterzog zwei Quadratflachen jahrlich einer Schur; Beweidung wurde 
ausgeschaltet. Auf der jedes Friihjahr abgebrannten Flache erlangte nach 
4 Jahren statt des schlechten Andropogon t1lrcatus das bessere Weidegras 
Andropogon scoparius eine Zunahme von 48 vH; auf der ungebrannten 
Flache hatte es dagegen um 61 v H abgenommen. SproBzahl und Trocken
gewicht der Gramineen und Cyperaceen zeigten im Verlauf der Unter
suchung folgende Verschiebungen: 

Tabelle 31. EinfluB des Prariebrandes auf den Graswuchs. 

Abgebrannte Flache Nicht abgebrannte Flache 

Jahr Gramineen und I Trockengewicht Gramineen und Trockengewicht 
Carices; des Heus Carices; des Heus 

SproBzahl vH SproBzahl vH 

1918 1561 33,5 811 66,5 
1919 2303 47,5 1680 52,5 
1920 2268 49,0 2139 51,0 
1921 2237 53,0 1934 47,0 

Zur endgiiltigen Beurteilung der Brandwirkung diirfte die Versuchs
dauer allerdings zu kurz sein. 

Den EinfluB der Brandwirtschaft auf die Walder Finnlands haben 
HEIKINHEIMO (1915) und KUJALA (1926) eingehend studiert. 

Schlag. Die Holznutzung durch Schlag nahm ihren Anfang, als der 
Mensch der jiingeren Steinzeit seine Hohlenwohnungen a,ufgab, um Hiit
ten zu bauen. Eine wesentliche Xnderung erfuhr das natiirliche Waldbild 

16* 
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aber wohl erst durch die Kahlschlage. Nicht nur werden durch Kahlhieb 
die Belichtungsverhaltnisse griindlich verschoben, wird Wind und Nie
derschHigen freie Balm geschaffen, sondern auch die Bodenstruktur selbst 
erfahrt tiefgreifende Veranderungen. Die Nitrifikationskraft nimmt zwar 
zu, anderseits aber werden Luftkapazitat und Durchlassigkeit des Bodens 
hera.bgedruckt. Dadurch verschlechtert Kahlschlag den Boden auch 
dort, wo ein Verschwemmen der Erdkrume nicht zu befiirchten ist. BUR
GERS Versuche uber den EinfluB des Kahlschlages auf den Waldboden 
(1922, S. 211) sind hierfur auBerst lehrreich. 

Auf einer Schlagflache bei Zurich ging die Luftkapazitat der obersten 
Bodenschicht nach Kahlschlag urn 1/3 zuruck. Die Durchlassigkeit guten 
Buchenwaldbodens bei Biel war 30mal groBer als die eines 10 Jahre kahl
liegenden, zeitweise als Holzplatz benutzten Bodens. 

Die sich auf Kahlschlagen abspielenden Vegetationsanderungen sind 
schon von SENDTNER (1854) und KERNER (1863), dann aber auch von 
manchen neuerenAutoren (GRADMA?-<N 1898, S.43; PAX 1918, S.106 u. a.) 
beschrieben worden. Sie vollziehen sich mit unverkennbarer Gesetz
maBigkeit unter dem Szepter des Lichtfaktors. Genaue Untersuchungen 
uber die floristischen Entwicklungsphasen auf Schlag£lachen des Quercus 
pedunculata-Carpinus bet1dus-Waldes in Polen verdanken wir DZIUBAL
TOWSKI (1918). Auf eine Phase mit vielen als "zufallig" bezeichncten 
Erstbesiedlern von Ruderalcharakter folgt ein Rasenteppich aus Agrostis 
alba, Deschampsia flexuosa usw. 1m 4.-6. Jahr treten Betula alba, Salix 
caprea, und einige Straucher (Genista germanica, G. tinctoria, Cytisus 
nigricans) auf. Yom 8. Jahr an gehen Krauter und Straucher infolge zu
nehmender Beschattung durch den jnngen B..aumwuchs zusehends zu
ruck, bis der Gleichgewichtszustand des wenig beruhrten Hochwaldes er
reicht ist. -ober die gleichzeitig sich abspielenden okologischen Verande
rungen besitzen wir jedoch noch wenig genaue Angaben, das Thema sei 
daher weitel'em Studium empfohlen. Ais V ora.rbeit verdient die Studie 
von SALISBURY (1924) uher die Regenera.tion englischer Niederwalder 
Erwahnung. 

Weniger augenfalJig als bei Kahlschlag gehen die Vegetationsande
rungen beim Fehmel- und PHinterbetrieb und bei der Schirmschlagver
jiingung vor sich. Die haubaren Stamme werden in kurzeren oder lange
ren Zwischenraumen dem Bestand entnommen, ohne daB (wenigstens 
beim Planterbetrieb) Licht und Bodenverhaltnisse hierdurch wesentlich 
beeinfluBt wurden. In der Zusammensetzung der Bodendecke aber kann 
ein Wechsel durch einseitige Bevorzugung und Schonung gewisser Baum
arten stattfinden. 

Oft wiederholter Hieb hat zur Folge, daB die ausschlagfahigsten HOl
zer mehr und mehr die Fuhrung ubernehmen. Anf diese Weise werden 
im Buchengebiet des schweizerischen Mittellandes nahezu reine Nieder
walder von Quercus pedunculata und Carpinus betulus herangezuchtet. 
Weite Strecken del' beruhmten mediterranen Macchie sind nichts anderes 
also ein zum Niederholz oder Busch degradierter Hochwald, worin an
fanglich meist Quercus ilex vorherrschte (Abb. 137). In den ubermaBig 
entwaldeten islamitischen Landern bieten die Heiligengraber (Mara-
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buts) Erhaltungsmoglichkeiten fur die ursprungliche Vegetation, da in 
ihrem nachsten Umkreis die Biiume den Schutz der Glaubigen genieBen. 

Auf Kahlschlag, auch mit nachfolgendem Brand verbunden, ist die 
Entstehung des sekundaren Tropenurwaldes zuruckzufuhren. Werden 
die Kulturflachen sich selbst uberlassen, so stellt sich schon nach Verlauf 
von etwa 10 Jahren der sekundare Urwald mit einer bis 25 m hohen 
Baumschicht aus weichen HOlzern und undurchdringlichem Unterwuchs 
ein. Die harten Holzer des primaren Urwaldes dagegen erscheinen erst 
viel spater, au Berst langsam, und es konnen Jahrhundel'te vergehen, bis 

Abb.137. Que1'CU8 coccifem-Gestriipp (links) und durch 20jahrigen Umtrieb bedingte Hartlaub
macchie (rechts). In der Mitte, als tJberstander, der Vernichtung entgangener Zeuge des Que"cu8 

ilex-Klimaxwaldes. Tal der Vistre, Stidfrankreich. (Auln. P. KELLER und BR.-BL.) 

der ursprungliche Tropenklimaxwald wieder zur Herrschaft gelangt(CHE
VALIER 1925, PERRIER DE LA BATHIE 1921, BENOIST 1923). 

llIahd, Dtingung, Bewasserung, Entwasserung. Mit dem Gebrauch 
von Sichel und Sense in der Bronze- und Eisenzeit halt der Futterbau 
seinen Einzug, und mit ihm gewinnen die Kultur- und Halbkulturgesell
schaften standig wachsende Ausdehnung. Mahen wirkt ahnlich auf die 
Pflanzendecke wie maBige Beweidung. Meist tritt aber zur Mahd die 
Dungung, oft auch Bewasserung und Aussaat. So entstehen die anthro
pogenen Fettwiesen, welche uber groBe Entfernungen hin einen so er
staunlich einheitlichen floristischen Anstrich zur Schau tragen. An
dauernd gleichartige menschliche Beeinflussung hat in ganz Mittel- und 
in einem groBen Teil von Westeuropa einen weitgehend ubereinstimmen-
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den, arlenreichen und doch ausgeglichenen Fettwiesentypus geziichtet: 
das Arrhenatheretum elatioris. 

Die ausgedehntesten und iippigsten Mahewiesen liegen nicht in Kli
maxgebieten der Grasfluren, sondern in den Klimaxgebieten der Walder. 
Auf Schlag und Rodung folgte in der Regel Beweidung und erst spater 
die Mahd. Bei regelmaBiger Mahd wird die natiirliche Entwicklungs
tendenz dauernd zuriickgehalten. Die Sense iibt strenge Selektion und 
merzt nach und nach aIle Arlen aus, die ihre Samen nicht vor dem ersten 
Schnitt zur Reife bringen oder iiber ein unbegrenztes Ausschlagsver
mogen verfiigen. 

Der EinfluB von Diingung, Bewasserung und Entwasserung auf natiir
liche und halbnatiirliche Pflanzengesellschaften wird in der landwirt
schaftlichen Literatur so eingehend behandelt, daB sich ein Eingehen 
hierauf eriibrigt. 

VolIkulturen, wie die Weinberge, Karloffelacker, Getreidefelder, Ge
miisepflanzungen usw., beherbergen neben den Kulturpflanzen oft auch 
ganz charakteristische, die spezifische Okologie des Standorts wieder
spiegelnde "Unkraut" -Gesellschaften mit zahlreichen Charakterarten. 
Der Ansicht ALECHINS (1926, S. 43), daB hier alles zufallig oder kiinstlich 
sei, konnen wir durchaus nicht beipflichten. Diese auch geographisch 
gegliederten Gesellschaften zeigen oft ausgesprochene Schichtung und 
ganz bestimmte Saisonaspekte; die Zusammensetzung des Herbstaspek
tes, der Brache der Getreide- und der Kartoffelacker ist je nach der Asso
ziationszugehorigkeit vollig verschieden, dabei aber nicht weniger kon
stant als in manchen sogenannten Halbkulturgesellschaften. ALLORGE, 
GAUME, LUQUET, KUHNHOLTZ-LoRDAT, KOCH, BRAUN-BLANQUET haben 
in Siid- und Mitteleuropa eine Reihe okologisch sehr pragnanter kultur
bedingter Assoziationen unterschieden und beschrieben. 

Eine iibersichtliche Klassifikation der kulturbeeinfluBten Pflanzen
gesellschaften und der Kulturen der Erde gibt A. CHEVALIER in DE MAR
TONNEs Handbuch der Geographie (1925), worauf hier verwiesen sei. 

Als letztes Ziel jeder vernunftgemaBen Beeinflussung der Vegetation 
gilt (von rein asthetischen Bestrebungen abgesehen), mit moglichst ge
ringem Arbeitsaufwand die gegebenen Standortsfaktoren derart zu ge
stalten, daB der hochste Nutzeffekt dauernd verwirklicht wird. Diesem 
Ziel ist aber nur naher zu kommen, wenn auch Landbebauer und Forster 
sich die Lehren der Bodenkunde und der Pflanzensoziologie zunutze 
machen. 

"Sogar bei den kiinstlichen ephemeren Pflanzengesellschaften auf Kultur
land kann die Berechnung der sozialen Lebensmomente nach den Methoden der 
Phytosoziologen durchaus positive Resultate ergeben. Das sind die wichtigsten 
Bahnen zur Anwendung sowohl der Methoden, als auch der Ergebnisse der Phyto
soziologie in der Land wirtschaft. " (ABOLIN: Bull. lnst. de Pedologie et de Geogr. 
botan. de l'Univ. de l'Asie Centrale 1, 104.) 

Literatur zum Abschnitt "Der EinfluB von Mensch und Tier". 
ABOLIN. R. J.: Phytosoziologie und Landwirtschaft. Bull. de l'lnst. de Pedo

logie et de Geobotan. de l'Univ. de I'Asie Centrale 1. 1925. Resume. 
BENOIST, R.: La Foret et les bois de la Guyane franQaise. Ann. soc. Linn. de 

Lyon 1923. 
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CHEVALIER, A.: Essai d'une classification biogeographique des principaux 
sysMmes de culture pratiques it la surface du globe. Rev. internat. Rens. 
Agricoles 3. 1925. 

CLEMENTS, F. E. and GOLDSMITH, G. W.: The Phytometer method. Carnegie 
lnst. Pub!. 20-22. 1921-1923. 

CLEMENTS, F. E. and LUTJEHARMS, D. C.: Slope-exposure studies. Ebenda 20-
21. 1921j22. 

DENIS, M.: Esquisse de la vegetation du Yeftn-Elez (FinisMre). Bull. soc. Linn. 
Normandie 7. 1922. 

DZIUBALTOWSKI, S.: Developpement des associations vegetales des abatis sur 
Ie loess du district de Sandomierz dans la lumiere d'analyse floristique et 
statistique. Cpt. rend. de la soc. des sciences de Varsovie 11. 1918. 

HEIKINHEIMO, 0.: Der Einflu.l.l der Brandwirtschaft auf die Walder Finnlands. 
Acta Forest. Fennica 1915. 

HENSEL, R. L.: Recent studies on the effect of Burning on Grassland vegetation. 
Ecology 4. 1923. 

HUMBERT, H.: Les Composes de Madagascar. Caen 1923. 
KUJALA, V.: Untersuchungen iiber den Einflu.l.l von Waldbranden auf die Waldo 

vegetation in Nord-Finnland. Communic. ex lnst. Quaest. Forest. Finnlandiae 
10. 1926. 

LINKOLA, K.: Studien iiber den Einflu.l.l der Kultur auf die Flora in den Gegenden 
nordlich vom Ladogasee. Acta Soc. Fauna Fl. Fenn. 45. 1916. 

PERRIER DE LA BATHIE, H.: La vegetation malgache. Ann. Musee Colonial 
Marseille 1921. 

SALISBURY, E. J.: The effects of Coppicing as illustrated by the woods of 
Hertfordshire. Transact. of the Herts. Nat. Hist. Soc. 18, 1. 1924. 

SHOW, S. B. and KOTOK, E. J.: The role of the Fire in the California Pine Forests. 
U. S. Dept. of Agric. Bull. 1924. 

STAGER, R.: Die Bedeutung der Ameise in der Pflanzengeographie. Mitt. d. nat. 
Ges. Bern 5. 1924. 

THELLUNG, A.: Pflanzenwanderungen unter dem EinfluB des Menschen. Englers 
botan. Jahrb., Beibl. 116. 1915. 

WARINGTON, K.: The influence of Manuring on the weed flora of arable land. 
Journ. of Eco!. 12. 1924. 

E. Die Lebensformen. 
Unter dem Begriff der "Lebensforro" fassen wir Lebewesen zusammen, 

deren Gesamtbau mehr oder weniger deutlich ausgepragte gleichartige 
Anpassungserscheinungen an den Lebenshaushalt aufweist. 

Geschichtliches. Schon bei ALEXANDER VON HUMBOLDT (Physiogno
mik der Gewachse 1806) finden sich Ansatze zu einer Gruppierung der 
Vegetationsformen. Obwohl rein physiognomisch gefaBt, sind einzelne 
seiner "Pflanzenformen", wie die Kaktusform, die Bananenform, die 
Kasuarinenform, auch okologisch ausdrucksvoll. Auf H UMBOLDTS Ideen 
au£bauend versuchte GRISEBACH (1872) die klimatische Abhangigkeit 
der Pflanzenformen nachzuweisen. Seine Zusammenfassung der Ge
wachse unter 54 verschiedene "Vegetationsforroen" blieb aber allzusehr 
am rein Physiognomischen, namentlich an der Blattform, hangen und 
verlor sich in bloBem Schematismus. Mehr Beachtung hat sich die KER
NERSche Grundformeneinteilung errungen. KERNER (1863) faBte die Viel
gestaltigkeit der Pflanzenformen unter 11 rein morphologisch gegebene 
"Grundformen" zusammen. Er betonte aber ausdriicklich die Notwen
digkeit, diese Grundeinheiten von jeder Riicksicht auf die systematische 
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Stellung der Pflanzen frei zu wiihlen. "Pflanzenphysiognomik und Sy
stematik gehen ja ganz verschiedene Wege" (S. 281). Er unterscheidet: 

1. Baume, 2. Straucher, 3. Stauden, 4. 1<'ilzpflanzen, 5. Blattpflanzen, 
6. Schlinggewachse, 7. Fadenpflanzen, 8. Rohre, 9. Halmgewachse, 10. Schwamme, 
11. Krustenpflanzen. 

Neuerdings war es vor aHem DRuDE, der sich bemuhte, "okologisch 
gleichartige Glieder der phylogenetischen Hauptreihen des Pflanzenreichs 
herauszuschalen und nach morphologisch-systematischen Gesichtspunk
ten zusammenzustellen" (1913, S. 23), wogegen WARMING (1908) gleich 
KERNER die rein systematisch-morphologischen Merkmale als zur Cha
rakterisierung der Lebensformen ungeeignet verwarf. WARMINGsLebens
formensystem ist okologisch begrundet. Als Ziel schwebte dem Autor 
vor, die verschiedenen morphologisch unterscheidbaren Lebensformen 
okologisch zu erklaren, wenn er auch die fast unuberwindlichen Schwie
rigkeiten, die der Ordnung des Chaos individueller Ausbildungsformen 
entgegenstehen, nicht verkannte. Zur Einteilung verwendete er die ver
schiedensten in der Pflanze gegebenen Merkmale, wie SproBbau, SproB
folge, Knospen- und Wurzelbildung, Bluten und Blattfolge, Lebensdauer, 
Uberwinterungs-, Verjiingungs- und Vermehrungsart, Ernahrung. WAR
MINGS eigenes Lebensformensystem hat indessen, vielleicht gerade dieser 
Vielgcstaltigkeit und Zerrissenheit wegen, wenig Anklang gefunden. Aus 
WARMINGS Ideenkreis aber ist das heute in seinen Hauptzugen fast all
gemein anerkannte Lebensformensystem RAUNKIAERS herausgewachsen. 

Raunkiaers System. Auf tiefschurfende morphologisch-biologische 
Vorarbeiten begrundet, zeichnet sich das RAUNKIAERsche System aus 
durch Einfachheit, Klarheit und geschlossenen Aufbau. Einfach ist das 
Prinzip der Einteilung. Es wird von vornherein darauf verzichtet, die 
uberwaltigende FormenfUlle nach den verschiedenen okologisch wichti
gen Gesichtspunkten zu ordnen. DafUr wahlt RAUNKIAER als Haupt
einteilungsprinzip eine einzige, aber sehr wichtige Anpassung, namlich 
die Anpassung der Pflanzen an die ungunstige Jahreszeit. Hierdurch 
erhalt das System seinen klaren, geschlossenen Aufbau. Pflanzen mit 
ahnlichen Anpassungen werden zunachst unter fUnf Haupttypen (Le
bensformklassen) vereinigt. Innerhalb jeder Klasse werden eine Reihe 
von Untertypen oder Lebensformgruppen unterschieden. 

Ausschlaggebend fur die Zuteilung der Pflanzen zu einer bestimmten 
Lebensformklasse sind Lage und Schutz der uberdauernden Er
neuerungsorgane wahrend der ungunstigen J ahreszeit, dem 
kalten Winter oder dem trockenen und heWen Sommer. Auf dieser 
Grundlage unterschied RAUNKIAER (1905): Phanerophyten, Chamaephy
ten, Hemikryptophyten, Kryptophyten und Therophyten. Die Krypto
gamen sind hierbei nicht berucksichtigt. 

Spater (1918) erhOhte RAUNKIAER die Zahl der Lebensformklassen 
durch Ausscheidung der Stammsukkulenten, Epiphyten, Helo- und 
Hydrophyten. Anderungen in der Fassung und Benennung einzelner 
Typen brachten ALLORGE, GAMS, E. FREY, HAYEK, LINKOLA, W. KOCH, 
OSTENFELD, VAHL, BRAUN-BLANQUET u. a. Auch die Kryptogamen 
wurden dem System angegliedert. 
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Zweifellos haften dem RAUNKIAERSchen Lebensformensystem auch 
in der unten folgenden abgeanderten Form manche Unvollkommenheiten 
an; aber wie schon sein Schopfer betont, ist es als "systeme d'attente" 
aufzufassen, dem vorlaufig nichts Besseres zur Seite gestellt werden kann. 

Wir unterscheiden in Anlehnung an RAUNKIAER folgende Lebens-
formklassen: 

I. Phyto-Plankton ,(mikroskopische Schwebepflanzen). 
a) Aeroplankton, Luftschweber. 
b) Hydroplankton, Wasserschweber. 
c) Kryoplankton, Schnee und Eis bewohnende Protisten (Sphaerella ni

valis, Scotiella nivalis, S. antarctica, S. cryophila usw.), die den roten Schnee 
hervorrufen, Ankistrodesmus nivalis, A. tatrae, Stichococcus nivalis (griiner 
Schnee) usw. (siehe besonders CHODAT 1896 und HUBER-PESTALOZZI 1925). 

II. Phyto-Edaphon (mikroskopische Bodenflora). 
a) Aerop hyto bionten. Sauerstoffbediirftige Bodenflora (Bakterien usw.). 
b) Anaerophyto bionten. Unter SauerstoffabschluB lebende Bodenflora. 
III. Endophyten (Innenpflanzen). 
a) Endolithophyten. KalklOsende Flechten, Algen und Pilze (Pharcidia 

lichenum), die ins Gestein eindringen. 
b) Endoxylophyten. 1m Pflanzenkiirper lebende Parasiten. 
c) Endozoophyten. 1m menschlichen und tierischen Korper lebende Pro

tisten: oft Krankheitserreger. 
Die drei ersten Lebensformklassen, ausschlieBlich Kryptogamen umfas

send, sind noch wenig durchgearbeitet und daher erganzungsbediirftig. 
Uber die folgenden Klassen dagegen geben zahlreiche Arbeiten Auskunft. 

IV. Therophyten (Einjahrige). Therophyten sind Gewachse, die 
ihren Kreislauf von der Keimung bis zur Fruchtreife innert einer einzigen 
Vegetationsperiode abwickeln und deren Samen oder Sporen die ungiin
stige Jahreszeit im Schutze des Substrates iiberdauern. Diesem Um
stand und der leichten Verbreitungsmoglichkeit verdanken die Thero
phyten ihre weite Ausbreitung auch in den vegetationsfeindlichen, 
trockenheiBen Gebieten der Erde. 

Es lassen sich mehrere Unterklassen auseinanderhalten: 
a) Thallotherophyten. Schleimpilze (Myxomyceten) und Schimmelpilze 

mit heterotropher Ernahrungsweise; ferner einjahrige Oberflachenalgen. 
b) Bryotherophyten. Einjahrige Laub- und Lebermoose (Riccia, Phas

cum, Ephemerum, Physcomitrium usw.). 
c) Pteridotherophyten. Einjahrige GefaBkryptogamen mit Sommer

ruhe (Gymnogramme, Selaginella spec.). 
d) Eutherophyten. Einjahrige Bliitenpflanzen. 
Die Zweijahrigen, die im ersten Jahre eine Blattrosette, im zweiten 

Bliitensprosse ausbilden, sind zur Klasse der Hemikryptophyten zu 
stellen. Der Entwicklung der Eutherophyten besonders giinstig sind die 
Wiisten und Steppengebiete der warmen Zone, wo der Wettbewerb aus
dauernder Arten eingeschrankt ist. In der gemaBigten und kalten Zone 
halten sie sich zur Hauptsache an die Kulturen mit ihren, yom Menschen 
geschaffenen, kiinstlichen Steppenverhaltnissen. 

V. Hydrophyten (Wasserpflanzen). 
Unter Hydrophyten verstehen wir aIle nicht zum Plankton zahlenden 

Wasserpflanzen, deren Uberdauerungsorgane wahrend der ungiinstigen 
Jahreszeit im Wasser untergetaucht sind. Untergruppen sind: 
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a) Wasserschwimmer (Hydrophyta natantia). 
Freischwimmend wie Lemna, Ceratophyllum, Utricularia, Riccia, Tangalgen, 

Fadenalgen (Spirogyra usw.). 
b) Wasserhafter (Hydrophyta adnata) . 
Am Substrat im Wasser festhaftend (haftende Algen, Moose [Rhynchostegium 

ruscijorme, Fontinalis usw.], Lebermoose, Pilze). 
c) Wasserwurzler (Hydrophyta radicantia). 
Wurzelnde Wasserpflanzen (Potamogeton, Zostera, Posidonia, Nymphaea, 

Podostemonaceen, Hippuris usw.) . Diese Untergruppe umfaBt nach W. KOCH : 
Hydrogeophyten (Potamogeton 111cens, Zostera usw.), Hydrohemikryptophyten 
(Lobelia Dortmanna, Isoetes usw.) und Hydrotherophyten (z. B. Potamogetones 
der Pusillus·Gruppe, Najas usw.). 

VI. Geophyten (Erdpflanzen). 
Bei den Geophyten stecken die Uberdauerungsorgane (Knospen, 

Myzel usw.) im Substrat und sind daher den Einwirkungen der ungiin
stigen Jahreszeit wenig ausgesetzt. Wir unterscheiden: 

Abb. 138. Lebensformtypen. a Chamaephytentypus: Kriechstaude (Ca"ex limo.a); b-e Hemikrl"p
tophyten: b Klimmpflanze (C01'onilla), c Rosettenpflanze, d Schaftpflanze, e Horstpflanze; ( - It 

Geophyten : (Knollengeophyt, g Rhizomgeophyt, It Wurzelknospengeophyt, i Therophyt. 

1. Pilzgeophyten(Geophyta mycetosa). Uberdauerung durchMyze-
lien im Substrat; Ernahrung heterotroph. 

a) Erdknollenpilze. Fruchtkorper unterirdisch (Tuber usw.). 
b) GroBluftpilze. Fruchtkorper oberirdisch. 
2. Wurzelschmarotzer (Geophyta parasitica). Uberdauerungs

sprosse unterirdisch, in der Wirtspflanze verankert (Rafflesiaceen, Oro
banchaceen usw.). 

3. Eugeophyten. Sie zerfallen in mehrere Untergruppen (Abb. 
l38t-h) : 

a) Knollengeophyten (Geophyta bulbosa). 
Die Knollengeophyten besitzen unterirdische Speicherorgane, bald Wurzel

knollen (bei den Orchideen und manchen Liliaceen), bald Stengelknollen (bei 
Eranthis, Corydalis, Bunium, Cyclamen) oder Zwiebeln (bei vielen Liliaceen, 
Amaryllidaceen, Iridaceen). Zu Beginn der giinstigen J ahreszeit werden Blptt
und Bliitensprosse angelegt. Sobald die Bliitensphare ihre Tatigkeit erfiillt hat, 
beginnen die oberirdischen Pflanzenteile zu welken und dorren abo Die Pflanze 
zieht sich wieder unter die Erdoberflache zuriick und verbringt die ungiinstige, 
in der Regel trockenheiBe Jahreszeit im Ruhezustand. Dank der gespeicherten 
Energie ist sie indessen befahigt, im Herbst oder Friihjahr rasch wieder auszu
treiben, zu bliihen und zu fruchten. Die Knollengeophyten haben daher das 



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Lebensformen. 251 

Maximum ihres Vorkommens in warmen Trockengebieten mit kurzer Vegeta
tionszeit. Ihre klimatischen Anspriiche sind denen der Therophyten ahnlich. 

b) Rhizomgeophyten (Geophyta rhizomata). 
Wahrend die Knollengeophyten an Ort und Stelle gebunden sind, haben die 

Rhizompflanzen die Fahigkeit, unterirdisch zu wandern. St,einige, kompakte 
Boden sagen ihnen daher nicht zu, wohl aber lockere Humus-, Sand- und 
SchlammbOden. Klimatisch sind sie wenig empfindlich. Die Rhizomgeophyten 
zeigen die Eigenschaft, ihre (meist sympodialen) Auslaufer und die Erneuerungs
knospen in bestimmter Tiefe unter der Erdoberflache zu haIt.en. Hierher viele 
unserer Laubwaldpflanzen wie Polygonatum, Pari8, Anemone nemor08a, manche 
Carices und Gramineen (Phragmite8, Poa praten8i8, P. ceni8ia, Tri8etum di8ticho
phyllum usw.), auch Farne (Dryopteri8-Arten, Pteridium usw.). 

c) Wurzelknospengeophyten (Geophyta radicigemma). 
Zwischen den Eugeophyten und den Hemikryptophyten die Mitte haltend, 

umfassen sie GefaBpflanzen, deren "Oberdauerungsknospen am Stengelgrund 
unter der Erdoberflache gelegen sind. Hierher z. B. Cir8ium arvense, Aconitum 
napellu8 (Abb. 138h). 

VII. Hemikryptophyten (Erdschiirfepflanzen) (Abb.138b-e). 
Bei den Hemikryptophyten liegen die Uberdauerungstriebe und 

Knospen hart an der Erdoberfliiche. Sie genieBen oft den Schutz einer 
Hiille aus lebenden und abgestorbenen Schuppen, Bliittern oder Blatt
scheiden. Die Klasse der Hemikryptophyten zeichnef sich aus durch 
gr6Bte Mannigfaltigkeit in der Ausbildung der vegetativen Sprosse. Zu 
den Hemikryptophyten sind auch zahlreiche Kryptogamen zu rechnen. 

1. Thallushafter (Hemikryptophyta thallosa). Der Unterlage fest
anliegende, faden-, rasen-, krusten-, polster- oder gallertartige Uberziige 
bildend. 

a) Haftalgen. Felseniiberziige (Tintenstriche der Kalkfelsen), griine Rin
deniiberziige (Pleurococcus, ProtocoCCU8 usw.), Gallertalgen (Nostoc) usw. 1 • 

b) Krustenflechten (Acaro8pora, Opegrapha usw.). 
c) Thalloide Moose. Lebermoose (Marchantia, Pellia, Clevea, Grimaldia 

usw.). 
2. WurzelndeHemikryptophyten(Hemikryptophytaradicantia)2. 
a) Horstpflanzen (Hemikryptophyta caespitosa). 
Die Erneuerungsknospen der HorstPflanzen sind umhiillt und geschiitzt 

durch eine dicke Strohtunika aus verwitternden Blattscheiden. Horstpflanzen 
sind in Moorgebieten und namentlich im Norden und in den Gebirgen oberhalb 
der Waldgrenze haufig. Horstpflanzen der Gattungen Fe8tuca, Sesleria, Carex, 
Nardu8 nehmen einen wichtigen Anteil an der Rasen- und Bodenbildung in der 
alpinen Stufe der Gebirge. Carex elata, mit machtigen, bis 1 m hohen und ebenso 
breiten Horsten ist ein Hauptverlander unserer Teiche und Seen. Riesen
horste bilden Poa folio8a (Neuseeland) und Poa flabellata in Siidgeorgien und auf 
den Falklandsinseln. 

b) Rosettenpflanzen (Hemikryptophyta r08ulata). 
Die Rosettenpflanzen, den Horstpflanzen nahestehend, sind meist niedrige 

Krauter mit rosettig angeordneten Grundblattern und blattlosem Stengel, der 
den Bliitenstand tragt. Fragaria-, Viola-, Primula-, Gentiana-, Belli8-Arten zah
len hierher. Die Rosettenpflanzen sind in den gemaBigten Teilen der Erde ver
breitet, stoBen aber in ziemlicher Zahl bis in die Subtropen vor. 

c) Schaftpflanzen (Hemikryptophyta 8capo8a). 
Schaftpflanzen sind meist hochwiichsige Stauden, seltener Graser mit meist 

fester Pfahlwurzel und mehr oder weniger dicht beblattertem Stengel. Entweder 

1 Eine "Obergangsstellung nehmen Algen ein, deren Verzweigungen in das 
Substrat eindringen (Trentepohlia usw.). 

2 Als Eu-Hemikryptophyten zu bezeichnen. 
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fehlt dic grundstandige Blattrosette (Thalictrum, Hypericum, Onobrychis, Epi
lobium, Gentiana div. spec., Cirsium), oder sie ist vorhanden (Rosettensehaft
pflanzen: Ranunculus acer, R. bulbosus, Geranium, Campanula spec., Phyteuma). 
Viele der gemeinen Wiesen- und Waldpflanzen der eurosibirisch-nordamerika
nischen Region sind Sehaftpflanzen. 

d) Klimmpflanzen (Hemikryptophyta scandentia). 
Hierher zu stellen sind zahlreiche ausdauernde Gewachse mit klimmendem, 

alljahrlich absterbendem Stengel und grundstandiger Erneuerungsknospe. Sie 
sind namentlieh in den warmeren Teilen der gemaJ3igten Zone verbreitet. (Bei
spiele: Astragalus glycyphyllus, Vicia- und Lathyrus-Arten.) 

VIII. Chamaephyten (Oberflaehenpflanzen). 
Die Erneuerungsknospen der Chamaephyten liegen iiber der Erdober

fliiehe und genieBen daher nur den Schutz, den die Pflanze selbst zu ge
wahren vermag, sei es durch Knospenschutz, durch diehtgedrangten 
Wuchs, oder dureh abgestorbene Sprosse. Wiehtige Untergruppen der 
Chamaephytenform sind: 

a) Deckenmoose (Bryochamaephyta reptantia). 
Krieehende Deekenmoose, die dem Substrat locker anliegen und oft groBe 

Teppiche bilden. Beispiele: Hypnum-, Hylocomium-, Leucodon-Arten. 
b) Strauehfleehten (Chamaephyta lichenosa). 
Die Strauehflechten, deren Thallus oft 10 und mehr Zentimeter hoch wird, 

sind als selbstandige Formcn vor aHem in den winterkalten Gebieten (Gebirge, 
Subarktis) verbreitet, wo sie als Waldbodendecke oder im oHenen Gelande weite 
Strecken uberziehen. Sie sind gegen Sehwankungen der Luftfeuchtigkeit emp
findlich, halten aber zur Mehrzahl tiefe Kaltegrade und Windwirkung ohne Scha
den aus. E. FREY (1922, S. 111) unterscheidet drei Formen: Cetraria-Form 
(Cetraria islandica, C. nivalis, C. cucullata, Ramalina strepsilis usw.), Cladina,
Form (Cladonia rangiferina, C. alpestris, C. silvatica usw., Alectoria ochroleuca), 
Usnea-Form (Thamnolia vermicularis). Bryochamaephyten und Chamaephyta 
lichenosa leben in luftfeuehten Gebieten nicht selten epiphytiseh. 

c) Krieehstauden (Chamaephyta reptantia,) (Abb.138a). 
Krautige Gewachse mit niederliegenden oder aufstrebenden Trieben, die 

wahrend der ungunstigen Jahreszeit erhalten bleiben und die Erneuerungs
knospen tragen. Die aktiv niederliegenden Krieehstauden (Trifolium repens, 
Thymus serpyllum, Veronica officinalis, Linnaea borealis usw.) bewurzeln sieh 
oft, was bei den passiv niederliegenden, negativ-geotropischen (Carex limosa, 
C.chordorrhiza, Cerastium latifolium, C.strictum, C. tomentosum, Stellaria holostea 
usw.) selten der Fall ist. Als Unterform hierher zu stellen waren aufstrebende 
Krieeh~raser der su btropisehen Ge biete ( Brachypodium ramosum, Oryzopsis usw. ), 
deren Uberdauerungssprosse 10-20 em hoeh und hoher die ungunstige Jahres
zeit uberdauern. Dieselben waehsen sich gelegentlich zu Lianen aus. 

d) Blattsukkulenten (Chamaephyta succulenta). 
Die sukkulenten Blattperennen besitzen feuchtigkeitsspeichernde Gewebe, 

die sie befahigen, andauernde Troekenheit auszuhalten. Sie sind daher besonders 
fiir aride Klimate und xerisehe Standorte, Felsen, Geroll, Sand charakteristisch. 
Die Gattungen Sedum, Umbilicus, Sempervivum stellen zahlreiehe Vertreter dieser 
Gruppe. 

e) Poisterpflanzen (Chamaephyta pulvinata). 
Die Triebe sind negativ geotropisch und dieht zusammensehlieBend, so daB 

typisehe Polster einen im Zentrum aufgewolbten Schild darstellen. Das Innere 
der Polster, von verwesenden Bliittern und zugewehtem Staub angefiillt, oft 
von Wurzelchen durchzogen, halt Wasser lange fest und vermindert dadurch die 
Austrocknungsgefahr. Polsterpflanzen bergen eine reiehe Kleintierwelt und dienen 
aneh manehen Hemikryptophyten als Wurzelort. Polsterpflanzen sind Xero
phyten mit vielfachen xerischen Anpassungen (vgl. namentlich SCHROTER 1926 
und HAURI und SOHROTER 1914). Sie ertragen aber auch tiefe Temperaturen 
und heftige Windwirkung und eignen sieh daher zur Besitznahme klimatisch 



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Lebensformen. 253 

ungiinstiger Standorte in den Hochgebirgen, der Arktis und Antarktis und den 
Wiistengebieten (Abb. 139). Es werden Kugelpolster (Anabas'is aretioides, Mi
nuartia spec., Saxi/raga spec., Androsace spec. usw.) und Flachpolster (Draba 
aizoides, Minuartia sedoides, Silene acaulis usw.) unterschieden. Die sogenannten 
Luftkugelkissen (z. B. Alyssum spinosum, Astragalus tragacantha usw.) sind der 
verholzten Triebe wegen nicht zur Poisterform, sondern zu den H albstrauchern 
und Nanophanerophyten zu stellen. 

Eine besondere Untergruppe bilden die Poistermoose (Grimmia-Form), die 
vorzugsweise als Felsbesiedler auftreten, und die Rasenmoose (Polytrichum
Form), Flachpolster. Zur Polytrichum-Form miissen auch manche Sumpfmoose 
(Philonotis-, Pohlia-, Bryum-Arten u. a.) gezogen werden. Sic sind in der kalten 
und gemiilligten Zone vcrbreitet. 

Abb, 139, Kugeipolster-WUstenste.ppe; Anaba8i8 aretioidc8-Assoziation bei Ain Chair, SUdalgerien. 
(Aufn. F. DAGUIN,) 

f) Biiltenmoose (Ohamaephyta sphagnoidea). 
Die biiltenbildenden Sumpfmoose mit unbegrenztem Wachstum sind vor

ziiglich oligotrophe Sphagnum-Arten. Sic sind in hohcm MaGe auf erhohtc Luft
fcuchtigkeit und Niedcrschlage angewiesen, fehlen daher den ariden Gebieten 
ganzlich. Dagegen reichen sie bis hoch in die Subarktis. 

g) Hartgraser (Ohamaephyta graminidea) . 
Dauernd assimilierende hochschaftige Horstgraser und Scheingraser der Step

pengebiete (Stipa tenacissima, Lygaeum spartum usw.). 
h) Spalierstraucher (Ohamaephyta velantia) (Abb.140). 
Kriechende, oft teppichartig ausgebreitete, bodendeckende Straucher und 

Halbstraucher der kalten Klimate. Durch enges Anschmiegen an den Unter
grund niitzen die Spalierstraucher die Bodenwarme aus und trotzen dem heftigen 
Windanprall. Teils sind sie wintergriin (Dryas, Loiseleuria, Teucrium montanum, 
Globularia cordi/olia, G. nana usw.), teils laubwechselnd (Salix retusa, S. reti
culata, Rhamnus pumila, Arctostaphylos alpina usw.). 
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i) Halbstraucher (Ohamaephyta suftrutescentia). 
1m Gegensatz zur vorigen Gruppe sind die Halbstraucher vor aHem in den 

trockenwarmen Gebieten der Subtropen verbreitet. Wahrend der obere Te!.l der 
Triebe in der Trockenzeit abdorrt, bleibt der untere erhalten und triigt die Uber
dauerungsknospen. Reich an Halbstriiuchern sind die Gebiete mit mediterranem 
Klima: Siideuropa, Nordafrika, Westasien, Siidwestaustralien, Kapland, Kali
fornien. 

Abb.140. Spalierstrauch (Loiseleuria proe."nbens) als Vegetationspionier in den Alpen. 
(Aufn. W. HELLER.) 

IX. Phanerophyten (Luftpflanzen). 
Luftpflanzen, vorziiglich Baume und Straucher, tragen ihre Erneue

rungsknospen an aufreehten, wenigstens 25-30 em hohen Trieben und 
sind daher den Witterungsunbilden der sehlechten Jahreszeit mehr aus
gesetzt als alle vorerwahnten Lebensformen. Ihr Ausbreitungszentrum 
liegt in den Tropen und Subtropen. Die nordwarts ausstrahlenden Pha
nerophyten sind dureh besonderen Knospenl'lchutz ausgezeichnet oder 
werden durch niedrigen Wuchs des Schneeschutzes teilhaftig. Die Kalte
harte der einzelnen Arten ist iibrigens in weitgehendem Mafie auch durch 
innere, noch unerklarte plasmatische Eigenschaften bedingt. 
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Unter den zahlreichen Anpassungsformen des Phanerophytentypus 
hebt RAUNKIAER (1905) 13 Hauptgruppen hervor, auf Wuchshohe, Be
laubungsdauer und Knospenschutz begriindet, wozu noch die Sukkulen
ten und krautigen Epiphyten kommen. Der Ubersichtlichkeit halber 
ziehen wir vor, diese 13 Gruppen auf folgende 5 zu reduzieren. 

Abb.141. Kaktuseuphorbien; Euphorbia "esinirera-Acacia uummire.·a-Gestriipp an der Schwelle 
des GroBen Atlas bei Tanant, Marokko, 800 m. (Aufn. R . MAIRE.) 

a) Straucher (Nanophanerophyta). 
Erneuerungsknospen etwa 0,25-2 m tiber dem Erdboden. Eine auBerst 

vielgestaltige, in zahlreiche Unterabteilungen zerfallende Gruppe. MaBgebende 
Merkmale zur weiteren Einteilung der Nanophanerophyten sind: Belaubung 
(immergriin, laubwechselnd), Blattstruktur (Hartlaubblatt, Nadelblatt, Rollblatt 
usw.), Knospenschutz, BlattgroBe (leptophyll bis 25 qmm, nanophyll bis 225 qmm, 
mikrophyll bis2025qmm, mesophyll bis 18225qmm, makrophyll bis 164025qmm, 
und megaphyll (siehe RAUNKIAER 1916, FULLER und BAKKE 1918). 

b) Baume (Makrophanerophyta). 
Die Erneuerungsknospen liegen mehr als etwa 2 m tiber dem Boden. RAUN

KIAER (1906, S. 368) unterscheidet drei GroBenklassen, da aber der klimatische 
Unterschied zwischen 30 cm und 2 m tiber dem Boden vieI groBer ist als zwischen 
6 und 16 oder 25 m, so erscheint deren Zusammenfassung gerechtfertigt. Auch 
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bei den Baumen ist eine ahnliche Gliederung in Untergruppen am Platz wie bei 
den Strauchern. 

c) Stammsukkulenten (Phanerophyta succulenta) (Abb. 141). 
Die Stammsukkulenten zeichnen sich aua durch Blattarmut und fleischige, 

schwach verholzte Wassergewebe (Wasserspeicher). Sie sind vorzuglich an
gepaJ3t an steppen- und wustenhafte Verhaltnisse und bewohnen auch groJ3ten
teils die Wustengebiete der Alten und NeiIen Welt. Europa besitzt nur wenige 
Vertreter in der mediterranen Gattung Caralluma (Asclepiadacee) und einigen 
eingebiirgerten Cactaceen, wozu in Nordafrika einige sukkulente Euphorbien 
E. resinijera, E. Beaumierana, E. echinus) und Kompositen (Senecio§ Kleinia) 
treten. H. WINKLER (1910) unterscheidet: 1. Kaktoide Formen, 2. Tonnen
stamme (Bombaceen, Sterculiaceen usw.), 3. Sarcocaule Formen (Sarco
caulon, Pelargonium usw.), 4. Klotzsukkulenten (Testudinaria, Adenia glo
bosa usw.). 

d) Krautstiimme (Phanerophyta herbacea). 
Die Krautstamme sind fur die warmfeuchten Aquatorialgegenden bezeich

nend. Mit Baum- oder Strauchwuchs verbinden sie wenig verholzte, krautartige 
und daher empfindliche Luftsprosse, meist machtige Blatter und offene Knospen. 
Sie scheinen besonders im Schutze hoherer Baume zu gedeihen. Hierher Be
gonia-Arten, Euphorbiaceen, Musa-, Impatiens-, Piper-Arten usw. 

e) Lianen (Phanerophyta scandentia). 
Klimmpflanzen, deren Erneuerungsknospen hoch uber dem Erdboden die 

ungiinstige Jahreszeit iiberdauern. Die einjahrigen Blatt- und SproJ3ranker 
(Pisum, Lathyrus, Fumaria, Erod·ium usw.) und die jeden Winter bis an den Erd
boden absterbenden windenden Aften (Bryonia, Humulus usw.) zahlen zu 
den Hemikryptophyten und Therophyten. Die eigentlichen Lianen, Holzge
wachse, die sich unterZuhilfenahme vonStiitzpunkten zum Lich.~e durcharbeiten, 
sind charakteristisch fur den Tropenurwald. Sie nehmen vom Aquator an nord
warts und aiidwart,s ab; nur wenige haben die gemaJ3igt-kalte Zone erreicht 
(Clematis, Hedera, Lonicera). 

X. Epiphyta arboricola (Baumepiphyten). 
Vom Vorhandensein se1bstandiger Phanerophyten abhangig ist die 

K1asse der hoherstehenden unse1bstandigen Uberpflanzen, die sich auf 
Stammen und Asten ansiedeln und von den zwischen der Borke und in 
Astwinkeln angehauften Nahrstoffen zehren. Wie die Lianen, so haben 
auch die h6heren Epiphyten ihr Entfa1tungszentrum im 1uftfeuchten 
Tropenurwald. In der gemaBigten Zone sind sie nur durch die Gruppe 
der holzigen Halbparasiten (Viscum, Loranthus) und durch die so
genannten Gelegenheitsepiphyten vertreten. 

Wie bei den vorgenannten Lebensformklassen, so lassen sich auch bei 
den Epiphyten eine Reihe okologischer Untergruppen auseinanderhalten, 
wovon neben den schon genannten halbparasitischen Epiphyten die 
KnoHenstammepiphyten (Myrmecodia, Bolbophyllum), die humusauffan
genden Nestwurzler (Platycerium, Anthurium), die Luftwurzler (Taenio
phyllum Zollingeri, Angraecum funale usw.) genannt sein mogen. 

Beeinfluf3barkeit der Lebensformen. Die Leitidee des RAUNKIAER
schen Lebensformensystems, die Anpassung derPflanzen an die ungiin
stige Jahreszeit, erfordert, daB zur Einteilung vor aHem epharmonische 
Anpassungsmerkmale Verwendung finden. In der Lebensform sollen 
sich gewissermaBen, innerhalb der konstitutionell gezogenen Grenzen, die 
herrschenden Lebensbedingun.gen abspiegeln. 1st diese Auffassung rich
tig, somiissen wesentliche Anderungen. der Lebensverhiiltnisse auch 
Anderungen in der Lebensformengruppierung nach sich ziehen. 
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Schon SCHLOESING (1869) konnte nachweisen, daB Tabakpflanzen, in 
trockener und feuchter Luft gezogen, chemisch ganz erhebliche Unter
schiede zeigten. 

Tabelle 32. Tabak in trockener und £euchter Luft gezogen enthielt: 

Zellulose . 
Starke . . 

I In feuchter Luft 

5,4 vH 
19,3 " 

1m Freien 

8,7 vH 
1,0 " 

Feuchtigkeit begiinstigt demnach Starkebildung, Trockenheit die 
Entwicklung der holzigen Festigungsgewebe, was mit der taglichen Er
fahrung iibereinstimmt. Herabgesetzte Wasserversorgung der Zellen hat 
nach MACDoUGAL und SPOHR (1918) die Umwandlung der Polysaccha
ride in Anhydride, also Festigungsgewebe zur Folge, woraus xerophyti
sche Struktur resultiert. Bei Sukkulenten fiihrt die "Gmwandlung der 
Polysaccharide in schleimige Pentosane zu der gleichfalls als Trocken
heitsanpassung gedeuteten Sukkulenz. 

Der EinfluB der Standortsverhaltnisse auf die Periodizitat (Entwick
lungs- und Funktionsdauer der einzelnen Organe), sowie auf die auBere 
und innere Struktur (Morphologie und Anatomie) der Gewachse ist be
kannt. Wir miissen darauf verzichten, die in allen Handbiichern der 
Pflanzengeographie eingehend besprochenen anatomisch-morphologi
schen Anpassungserscheinungen der Pflanzen zu rekapitulieren (s. auch 
S. 87; 106-108). 

Diesen Untersuchungen ist zu entnehmen, daB die zur Abgrenzung 
unserer Lebensformen verwendetenMerkmale der Pflanzen von den AuBen
faktoren tatsachlich mehr oder weniger beeinfluBbar sind; es sind vor
wiegend phanotypische Merkmale. Daraus erkliirt sich, daB ein und die
selbe Art unter abweichenden Klimaverhaltnissen verschiedenartigen 
Lebensformenklassen angehoren kann. Therophyten nehmen im kalten 
Klima gelegentlich Hemikryptophytenform an (Poa annua, Viola tri
color u. a.). Chamaephyten werden gegen Siiden fortschreitend zu Nano
phanerophyten (Coronilla mim:ma, Fumana) , wahrend Phanerophyten 
im Hochgebirge oft zur Chamaephytenform reduziert sind. Feucht
warme Gebiete begiinstigen bei verschiedenen Lebensformenklassen Lia
nenwuchs usw. 

Da aber ein und dieselbe Merkmalskategorie bei bestimmten system a
tischen Gruppen veranderlich, also phanotypisch, bei anderen aber lm
veranderlich, genotypisch bedingt ist, liiBt sich die durchgehende Tren
nung der beiden Merkmalskategorien nicht durchfiihren. Dazu kommt, 
daB zahlreiche funktionell wichtige morphologische Charaktere, die 
bei der RAUNKIAERSchen Lebensformeneinteilung Verwendung finden, 
zweifellos erblich fest fixiert sind. Diese genotypisch verankerten An
passungenkonneninder Vergangenheit, vielleicht unter von denheutigen 
vollig verschiedenen Bedingungen, selektiv entstanden sein. Aus ihrem 
Vorkommen unter bestimmten klimatischen oder edaphischen Verhiilt
nissen diirfen wir wohl schlieBen, daB sie sich mit denselben in Einklang 
befinden, nicht aber, daB sie ihnen auch ihre Entstehung verdanken. 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 17 
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Unsere Lebensformen konnen demnach nicht als eine eindeutige Ant. 
wort der Lebewesen auf die herrschenden AuBenbedingungen betrachtet 
werden, sondern sie stellen die durch den Standort bedingte Ausformung 
der mehr oder weniger fest gepragten phylogenetischen Grundlage der 
Pflanze dar. 

Raunkiaers Lebensformen in <leI' Pflanzengeogl'aphie. RAUNKIAER 
wollte seine Lebensformen ursprunglich nur zur pflanzenbiologischen 
Charakterisierung klima tisch einheitlicher Erdbezirke, zur Darstellung 
der sogenannten Pflanzenklimate verwendet wissen. Werden aIle Pflan· 
zenarten eines Gebietes auf die verschiedenen Lebensformenklassen 
prozentual verteilt, so erhalt man namlich im sogenannten "Lebens· 
formenspektrum" einen biologischen Ausdruck fUr die verschiedenen 
Klimagebiete. Mitteleuropa liegt mitten im Hemikryptophytengebiet der 
nordlichen Hemisphare, das heiBt, die Hemikryptophyten dominieren hier 
an Artenzahl weit uber aIle anderen Lebensformklassen. Das schweize· 
rische Mittelland, yom Genfer. bis zum Bodensee, mit seinen rund 1700 
Blutenpflanzen zahlt: 

Hemikryptophyten 50 vH Therophyten 20 vH 
Geophyten } 15 vH Phanerophyten 10 " 
Hydrophyten Chamaephyten 5" 

Hierin sind neben den einheimischen auch die vollig eingeburgerten 
Arten inbegriffen, daher der verhaltnismaBig hohe Therophytenprozent. 

Das Spektrum der ausschlieBlich einheimischen Arten des Pariser 
Beckens bietet nach ALLORGE (1922) folgende Zusammensetzung: 

Hemikryptophyten 51,5 vH Therophyten 9 vH 
Geophyten } 25 Phanerophyten 8 " 
Hydrophyten " Chamaephyten 6,5" 

1m Norden und in den Hochalpen gelangen neben den Hemikrypto. 
phyten die Chamaephyten mehr und mehr zur Geltung. So hat Spitz. 
bergen 20 vH Chamaephyten, aber nur I vH Therophyten (Koenigia is· 
landica und Gentiana tenella). Die Sommerwarme reicht hier nicht mehr 
hin, die Samen alljahrlich zur Reife zu bringen; auch fallen die jungen 
Keimlinge leicht Frosten zum Opfer. Das Lebensformenspektrum del' 
260 Blutenpflanzen zahlenden Nivalflora oberhalb der klimatischen 
Schneegrenze (2600-3100 m) in den Alpen bietet: 

Hemikryptophyten 68 v H Geophyten 4 v H 
Chamaephyten 24,5 " Therophyten 3,5" 

Bei 3350 m Meereshohe ist del' Chamaephytenprozent auf 31 v Han· 
gewachsen. 

Grundverschieden hiervon sind die Spektra trockenwarmer Gebiete, 
wie aus den von RAUNKIAER (1908) mitgeteilten Beispielen hervorgeht. 
Die :Flora del' Cyrenaika Nordafrikas zahlt: 

Therophyten 50 v H Phanerophyten 9 v H 
Hemikryptophyten 19 " Geophyten 8" 
Chamaephyten 14" 

Das Lebensformenspektrum gibt somit einen unmittelbaren Begriff 
der klimatischen Eigenart eines Gebietes. Gebiete mit ahnlichen Lebens· 
formenspektra werden durch eine Linie, die sogenante "Isobiochore", vel'· 
bunden. 
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Pflanzensoziologische Bedentnng der Lebensformen. Die RAUN
KIAERschen Lebensformen in ihrer heutigen Fassung sind auch fUr die 
grobe okologische Charakterisierung der Pflanzengesellschaften von 
Nutzen. Will man auch nicht so weit gehen wie V AHL (1913), GAMS 
(1918) u. a. Autoren, die die Klassifikation und Nomenklatur der 
Pflanzengesellschaften auf die Lebensformen griinden 1 , so ist es doch an
gezeigt, ihnen im Rahmen der floristisch unterschiedenen und abge
grenzten Gesellschaften einen festen Platz einzuraumen. Besonders emp
fehlenswert ist dies natiirlich in floristisch noch wenig durchgearbeiteten, 
weitabliegenden Erdstrichen. Auf einer Forschungsreise konnen manche 
Arten nicht ohne weiteres diagnostiziert werden, wogegen ihrer Zuteilung 
zu bestimmten Lebensformen nichts im Wege steht und man so ein 
wenigstens vorlaufiges Bild der okologischen Vielfaltigkeit der vorhan
denen Pflanzengesellschaften erhalt. Aber auch bei der eingehenden 
monographischen Darstellung einzelner Pflanzengesellschaften diirfen 
die J..,ebensformen nicht vernachlassigt werden. Das Lebensformenspek
trum der Assoziation deckt nicht selten interessante und unvermutete 
okologische Zusammenhange auf. In den warmen Erdstrichen wird man 
iibrigens ofters in den Fall kommen, noch unbeschriebene Unterabtei
lungen der Lebensformengruppen aufstellen zu miissen. Man hatte sich 
hierbei moglichst den von RAUNKIAER gezogenen biologischen Richt
linien anzupassen. 

Jede Pflanzengesellschaft besteht aus der Vereinigung einer bestimm
ten Auswahl von Lebensformen. Jeder Standort bevorzugt bestimmte 
Lebensformengruppen und schlieBt andere nahezu oder vollig aus. Je 
extremer die Standortsverhaltnisse, um so scharfer wirkt die Auslese und 
urn so ausgepragter treten auch die biologischen Eigenheiten der Lebens
form en hervor. Daher spiegeln Lebensformenspektra extremer Kampf
assoziationen die okologischen Beziehungen zum Standort am besten 
wider. 

Das Loi8eleurietum cetrario8um, eine auBerst windharte, iiber Winter 
schneefreie Zwergstrauchgesellschaft der Alpen, setzt sich aus rund 
2/3 Chamaephyten (meist Strauchflechten) und 1/3 Hemikryptophyten 
zusammen. Ahnlicherweise wind- und frosthart ist die Felsspaltenasso
ziation des Andro8acetum helveticae mit 50 vH Chamaephyten (45 vH 
Oh. pulvinata, 5 vH Oh. velantia), 45 vH Hemikryptophyten (30 vH 
H. r08ulata, 15 vH H. cae8pito8a) und 5 vH Rhizomgeophyten. Das an
grenzende, aber schneeschutzbediirftige Ourvuletum dagegen enthalt 
64 vH Hemikryptophyten, 30 vH Chamaephyten, 4,5 vH Geophyten und 
1,5 vH Therophyten. 

Aus nahe iibereinstimmenden Lebensformenspektra kann auf ahn
liche Lebensbedingungen geschlossen werden. Ein Vergleich der Spektra 
des Agro8tidetum tenui8 der Siidsevennen (440 n. Br.) und des Tri8etetum 
flave8centi8 des Schanfiggs (470 n. Br.) beleuchtet die groBe okologische 
Ubereinstimmung der beiden Gesellschaften (Tabelle 33). 

Es handelt sich in der Tat um zwei sich ersetzende (vikarisierende) 

1 VAHL (1913) spricht von Chamaephytien, Cryptophytien usw. 

17* 
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Assoziationen der gedungten Fettwiesen. Trotz erheblicher floristischer 
Unterschiede stimmen sie in ihren Lebensformenspektra weitgehend 
uberein. 

Tabelle 33. Le bensformens pektra zweier Fettwiesenassozia tionen 
des Arrhenatherion elatioris. 

Agrostidetum der Trisetetum des 
Siids~~nnen I Schanfig;~ (BEGER) 

Chamaephyten . . 3 I 4,5 
Hemikryptophyten 81 89 
Therophyten . . . 8 2 
Geophyten . . . . 8 4,5 

Der oben dargestellte prozentualeArtenanteil am Lebensformenspek
trum vermag selbstverstandlich ohne gleichzeitige Berucksichtigung der 
Mengen und Deckungsverhaltnisse nur eine hochst ungenugende Vorstel
lung der Gesamtphysiognomie einer Gesellschaft zu vermitteln. 1m 
Lebensformenspektrum des urspriinglichen Buchenwaldes der Sudseven
nen spielt Fagus eine ganz nebensachliche Rolle (2 vH), trotzdem die 
Buche uber aIle anderen Arten dominiert, ja die ganze Assoziation direkt 
bedingt. 

Lebensformenspektrum des Fagetums der Siidsevennen. 
Phanerophyten 2 vH Remikryptophyten 51,5 vR 
Chamaephyten 4 " Geophyten 40,5 " 

Therophyten 2 vR. 

Hervorstechend charakterisiert wird die Assoziation durch die hohe 
Geophytenzahl. Die lockere, nahrstoffreiche obere Bodenschicht begun
stigt das Gedeihen der Rhizomgeophyten, wahrend starke Beschattung 
das Aufkommen der Therophyten verhindert. Die Bedeutung der Pha
nerophyten aber tritt erst ins richtige Licht, wenn mit den Lebensformen 
die Strukturverhaltnisse der Gesellschaft, wie Zahl, Masse und Schich
tung (s. Kap. 1), gebuhrend gewurdigt werden. 

F. Synokologische Einheiten. 
Die auf den Lebensformen der Pflanzen beruhende Gesamtphysio

gnomie gestattet, von der Artenzusammensetzung vollig unabhiingige, 
aber auBerlich mehr oder weniger hervorstechende, physiognomischgleich
artige, weiter und enger gefaBte Vegetationseinheiten (Formationen, 
V ereine) zu unterscheiden. 

Verein (Synusie). Unter Verein oder "Synusie" verstehen wir jede 
in der Natur verwirklichte Gemeinschaft von Arten einer bestimmten 
Lebensformengruppe mit einheitlichen okologischen Anspruchen.Ein 
Krustenflechtenuberzug, ein reiner Deckenmoos- oder Zwergstrauch
teppich, die Baumschicht einesFohrenbestandes sind okologische Vereine. 

1m einfachsten Fall kann die Assoziation mit einem Verein (Synusie) 
zusammenfallen (Strauchflechtenteppich, Algenuberzug) (Abb.142). 

In der Regel beteiligen sich a ber am Aufba u einer Assozia tion mehrere, 
bei Waldassoziationen viele okologische Vereine. Mit der Organisations
hohe der Gesellschaft steigt auch die Zahl der zugehorigen Vereine. An 
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ein und derselben Stelle konnen sich im Laufe der jahreszeitlichen Ent
wicklung mehrere Vereine folgen. Diese Synusien entspl'echen dann den 
jahreszeitlichen Aspekten einer Assoziation. DieJuncus capitatus-Isoetes 
Duriaei-Assoziation Siidfrankreichs umfaBt einen winter lichen Leber
moosverein, einen Geophyten-Therophytenverein (Friihjahrsaspekt) und 
einen Chamaephyten-Hemikryptophytenverein (Sommeraspekt). 

Abb. 142. Strauchflechtenverein auf Baumstumpl im Fohrenwald (Oladon';a a/pcst-ris fast rein, 
O. s ilvatica, C(t..aria islandica). (Au In. W. HELLER.) 

Formation. Mehrere odeI' viele Synusien mit einheitlicher Gesamt
physiognomie und mehr oder weniger einheitlichen Standortsanspriichen 
bezeichnen wir als Formation. Die Formation ist vollstandig unabhangig 
von der floristischen Zusammensetzung und kann daher iiberall unter 
ahnlichen AuBenbedingungen vorkommen. Sie ist von geographischen 
Momenten nur soweit abhangig, als diesel ben unmittelbar auf das Klima 
zuriickwirken. .AuBerlich nahe iibereinstimmende Formationen in weit
entfernten Erdstrichen mit ahnlichem Klima sind als "homolog" (CHo
DAT) zu bezeichnen. Homologe Formationen sind der kalifornische Chap-
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paral und das mediterrane Hartlaubgebiisch, die nordafrikanischen Arte· 
misia herba alba·, die aralo.kaspischenArtemisia maritima· undA. pauci. 
flora·, die Artemisia tridentata·Steppen der Union usw. Physiognomisch 
ahnliche Formationen werden zu Formationsgruppen, diese zu Klassen 
und schlieBlich zu Vegetationstypen zusammengefaBt. Die Vegetations. 
typen der Erde finden seit GRISEBACH bei der groben klimatischen Chao 
rakterisierung der einzelnen Erdstriche Verwendung. Ais bleibende 
Grundlage einer Einteilung und Anordnung der Pflanzengesellschaften 
kommen sie dagegen nicht in Frage, und man wird gut tun, sich der Be· 
zeichmmgen Formation, Formationsgruppe, Vegetationstypus usw. in 
der Pflanzensoziologie mit Vorsicht zu bedienen. 

Literatur zum Abschnitt "Die Lebensformen". 
CHODAT, R.: Sur la flore des neiges du Col des Ecandies (Massif du Mont-Blanc). 

Bull. de l'Herb. Boissier 4. 1896. 
DRUDE, 0.: Die Okologie der Pflanzen. Braunschweig 1913. 
FOWERAKER, C. E.: The Mat.PJants, Cussion-Plants and allied forms of the 

Cass River Bed, New Zealand. Transact. New Zeal. lnst. 49. 1917. 
FULLER, G. D. and BAKKE, A. L.: RAUNKIAERS "Life Forms", "Leaf-size Classes" 

and statistical methods. Pl. World 21, 2. 1918. 
HAURI, H. und SCHROTER, C.: Versuch einer Ubersicht der siphonogamen 

Polsterpflanzen. Englers botan. Jahrb. 50. 1914. 
MASSART, J.: Le Role de l'Experimentation en Geographie botanique. Rec. lnst. 

botan. L. Errera 9. 1912. 
NEGER, F.: Biologie der Pflanzen auf experimenteller Grundlage. Stuttgart 1913. 
RAUNKIAER, C.: Types biologiques pour la geographie botanique. Bull. Acad. 

r. sc. Danemark 1905. - Ders.: Planterigets Livsformer og deres Betydning 
for Geografien. KJ0BENHAVN 1907. - Ders.: Sur la vegetation des alluvions 
mediterr. frano;:aises. Mindeskr. f. Japetus Steenstrup. 1914. - Ders.: Om 
Bladstorrelsens Anvendelse i den biologiske Plantegeografi. Botan. Tidsskr. 
34 5. 1916. 

REGEL, K.: Die Lebensformen der Holzgewachse an der polaren Baumgrenze. 
Sitzungsber. d. nat. Ges. d. Univ. Dorpat 28. 1921. 

VAHL, M.: Les types biologiques dans quelques formations vegetales de la Scan· 
dinavie. Vidensk. Selsk. Overs. 1911. - Ders.: The Growth-Forms of some 
Plant Formations of swedish Lapland. Dansk botan. Arkiv 1, 2. 1913. 

WARMING, E.: Om Planterigets Livsformer. Festskr. udg. af Univ. Kj.,benhavn 
1908. 

WINKLER, H.: Ostafrika. Vegetationsbilder, herausgeg. von KARSTEN und 
SCHENK 14, 8. 1922. 

Y APP, R. H.: Spiraea ulmaria and its bearing on the problem of Xeromorphy 
in marsh plants. Ann. of Botan. 26. 1912. 

III. Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik). 
A. Allgemeilles. 

Die Syngenetik studiert Auf· und Abbau der Pflanzengesellschaften 
und sucht die GesetzmaBigkeiten aufzudecken, die ihre Aufeinanderfolge 
regeln. Sie hat demnach AufschluB zu geben iiber die Fragen der Ent· 
stehung, Weiterbildung und Umwandlung der Gesellschaften. Woraus ist 
eine bestimmte Gesellschaft hervorgegangen, welche Entwicklungsmog. 
lichkeiten wohnen ihr inne, was wird aus ihr, wohin fiihrt der naturliche 
Gang der Vegetationsentwicldung eines klimatisch einheitlichen Gebietes ~ 



Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik): Allgemeines. 263 

Wurde friiher di.e "topographische Lokalitat" in den l\1ittelpunkt der 
Untersuchung geriickt (RUBEL 1913, S.903, DU 'RIETZ 1921), so tritt 
heute an deren Stelle immer bewuBter die Gesellschaft als solche; das 
Entwicklungsprinzip ist auch hier im Begriff die rein schematische Auf
fassung der GeseUschaftsfolge auszuschalten. 

Geschiclttliches. Als eigentlicher Begrunder der Lehre von der Ge
sellschaftsentwicklung muB wohl Altmeister KERNER bezeichnet werden. 
"Welcher Reiz liegt nicht in dem Studium des Entwicklungsganges einer 
jeden Gesellschaft und in dem Verfolgen ihres Entstehens, ihres Werdens 
und V erschwindens" , schreibt er in seinem von N atur begeisterung durch
gluhten "Pflanzenleben der Donaulander" (1S63, S.12). WARMING(1S95) 
machte erstmals auf die Allgemeinheit des Vegetationswechsels aufmerk
sam. Das Verdienst, die Bedeutung der dynamisch-genetischen Vegeta
tionsforschung voll erfaBt und zur Geltung gebracht zu haben, gebuhrt 
indessen den nordamerikanischen Forschern H. C. CmvLEs und F. CLE
MENTS. COWLES legte IS99 den Grund zu der bis heute im angelsachsi
schen Sprachgebiet vorherrschenden "dynamischen" Einstellung der 
Vegetationsforschung. CLEMENTS war es, der die groBen Zusammen
hange in del' Vegetationsentwicklung del' Erde zu erkennen und in ein 
System zu bringen versuchte (1916). Er arbeitete Methoden aus zur 
Untersuchung der dynamischen Vegetationsvorgange und steUte auch 
die Klassifikation del' Pflanzengesellschaften auf dynamisch-genetische 
Grundlage. Ubertriebener Schematismus und eine zungenbrechende 
Nomenklatur standen indes del' Annahme seiner groBziigigen Ideen hin
dernd im Wege. Auch ist ihm mit Recht vorgeworfen worden (GAMS 
1915, LUDI 1921), er vernachlassige uber del' oft hypothetischen Dynamik 
allzusehr das statische Moment, die Fassung del' gesellschaftlichen Ein
heiten, die ja als Grundlage jeder Vegetationsforschung unentbehr
lich sind. 

Diesel' Vorwurf trifft die europaischen Forscher, welche, durch Cow
LES und CLEMENTS angeregt, del' Vegetationsfolge ihre Aufmerksamkeit 
zuwandten, nicht. 

Aus den bisherigen Untersuchungen lassen sich bel'eits einige allge
meine Satze ableiten. 

Erstbl'siedelung. Der eigentlichen Vegetationsentwicklung voraus 
geht die Zuwanderung ("migration"), hierauf folgen Besitznahme und 
Einrichtung del' zugewanderten Arten am neuen Standort (Okese, 
"ecesis"), und schlieBlich del' Wettbewerb ("competition"). 

Auf pflanzenlosem Neuland erfolgt die Erstbesiedlung entwederdurch 
Keim- oder Samenstreuung oder abel' durch schrittweises seitliches Vor
dringen der angrenzenden geschlossenen Vegetationsdecke. 

Bei seitlichem Vordringen des Vegetationsteppichs, wie es gelegent
lich im Hochgebirge, aber auch anderwarts beobachtet werden kann, 
ist die angrenzende Vegetation naturlich fUr das Anfangsstadium 
der Gesellschaftsfolge maBgebend (Abb. 143 nnd 144). Bei Samen
streuung durch Wind, Wasser odeI' Tiere entsteht vorerst ein bunt 
zusammengewurfeltes, wenn auch keineswegs rein zufalliges Durchein
ander (Abb. 145). 
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Ahb. 143. Seitiiches Vordringen der Rhacoinit-riulH lanuffiJlo811m-Assoziation au! Basaltschutt hei 
Dienne (Auvergne), 1100 m. (Aufn. tiEHLINGER u. BR.-BL.) 

Abb. 144. Zentrifugale Ausbreitung und Zusa mmenflie13en der Pflanzenpolster. 
Astraffo/lts tragncantha auf Kalkschutt bei Bonifacio, Korsika. (Au!n . A. HOFFMANN-GROBETY.) 
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Meistbegiinstigt sind hier, gleiche okologische Eignung vorausgesetzt, 
die ersten Ankommlinge, mithin Arten der Umgebung und solche mit 
giinstigen Verbreitungsmitteln. 

Von den Standortsverhaltnissen hangt es ab, ob sich schon im aller. 
ersten Besiedlungsstadium nur ganz bestimmte Arten einzustellen ver· 
mogen, ob mithin die okologischen Faktoren schon zu Beginn durch Art· 
auslese gesellschaftsbildend wirken oder nicht. 

Je extremer die Standortsverhaltnisse, desto unerbittlicher wird unter 
den Sam en und Keimlingen aufgeraumt. An offenen Geron· und Fels· 
hangen der Alpen, auf stark salzhaltigen Lagunenboden gelangen iiber· 
haupt nur ganz bestimmte, okologisch eng angepaBte, Aden zur Keimung 
und zur Entwicklung. Sie bilden ofter groBe, artenreine Herden (Spar. 
tina·, Salicornia·, Suaeda·Arten 
auf Schlick). Auf gutem Boden in 
artenreichen Gebieten macht sich 
die Artenauslese spater geltend. 
Daher die buntgemischte Gesell. 
schaft junger Schlagflachen, 
frischer Erdaufwiirfe, unbebauter 
Acker usw. 

Clzr. P.l. 

Cer. 

Zumeist beginnt die Sukzes. . .. ......... ..... .... ·· ~Pol.·· Sa:··· · ···· · .... . 

sion mit niedrigstehenden Or. 
ganismen. Man muB sich jedoch 
vor Verallgemeinerungen hiiten, 
denn selbst Baume konnen als 
Erstbesiedler in Anfangsstadien 
auftreten, sob aId etwas Feinerde 
vorhanden und der Keimschutz 
gewahrleistet ist. Salix caprea und 
Betula verrucosa folgen in Mittel· 
und West europa unmittelbar auf 
Brandverwiistung. Pinus mugho 
stellt sich in den Alpen gelegent. 

P.l. l'kr. 

Abb. 145. Durch Samenstreuung entstandene Initial· 
phase des Oxyriet1t1ns auf Morancnboden am Ses· 
vennagletscher hci 2700 m, 40 m vom Eisrand (1 qm). 
P.l. Poa lctxa, P.a. Poa alpina, Ox. OXlll'ia dif/yna, 
1'01. Pohlia conun1ttata, CCl'. Um'asti'llm Cl!'l'(tsUoiries, 
8. Sesler-in, (Usticha (steril), Ohr. Ohr,IJsanthenuun 

alpin""" Ba. Bartr((nlia ityphy77a. 

lich auf nacktem, v6llig pflanzenlosem Schutt ein. Die physikalisch. 
chemischen Standortsverhaltnisse wirken schon in diesem ersten Stadium 
auslesend. 

Auf der ersten Stufe der Pflanzenbesiedlung erscheinen meist auch 
Bodenbakterien und Algen. Microcoleus chthonoplastes, Lyngbya aestu· 
arii usw. bilden als erste Besiedler trockengelegter Salzsiimpfe am Mittel· 
meer eine eigentliche Algenkruste noch bevor Bliitenpflanzen FuB ge· 
faBt haben. Ahnlich verhalt sich Zygogonium ericetorum, das auf saurem 
Boden der SiiBwassersiimpfe einen dichten Filziiberzug bildet. Nach 
TREUB waren es blaugriine Algen, die als erste pflanzliehe Besiedler die 
bloBliegenden Bimsstein· und Aschendecken der Insel Krakatau mit einer 
schwarzgriinen, gallertig.schleimigen Schicht iiberzogen. 

Auf Baumstiimpfen entwickelt sich schon kurz nach dem Schlag eine 
iippige, vielgestaltige SaftfluBvegetation aus niedrigstehenden Pilzen 
und Bakterien. Dieses Initialstadium umfaBt auf Laubbaumstiimpfen 
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Siidfinnlands unter anderem Endomyces-, Saccharomycodes-, Saccha
romyces-, Fusarium-Arten, Mucorracemosus, Oidi'um lactis usw. und stellt 
eine einzige Assoziation dar. In der Folge erscheinen dann Algen 
(N ostoc, Chlorococcus), und bald treten vereinzelte Moose und Flechten 
hinzu, die Cladonia botrytis-Parmelia furfuracea-Assoziation bildend 
(KROHN 1924). 

Auch Flechten stellen sich vielfach als Erstbesiedler auf vegetations
feindlichem Substrat (Baumrinde, Holz, Fels, Schutt, Sand) ein. Thero
phyten sind Pioniere lockerer, warmer Boden der ariden und semiariden 
Gebiete. 1m groben Moranenschutt der mitteleuropaischen Hochgebirge 
erscheinen zuerst Hemikryptophyten und Chamaephyten (BR.-BL. 1926, 
S. 207), wahrend im feineren, befeuchteten Schutt Polstermoose (Pohlia-, 
Polytrichum-Arten) und Rhacomitrium canescens den Auftakt bilden. 

~aK.exar. 
\.E------1Zm----"~ Sley. repl. 

v/.rlr.alp. 

5~ Chrys.a/p. Sa!tlrre'ic. IP~~Clo:.~nil' h!tCl com CClrd. resed. 
Bryum sp. ArClb. Clip. 
Phil. Tant. Veron alp. 

·~------15m-----~~~':fc::/fan. 

\

S8duma/p. 
·!-<---8m_ %~l;;:~da 

PoiyTrjunip. 

'Yum pend. 
H Yen/ric. 

Pogon.urn. 
Polytr. sex. SClX.OppOoS. 

Andros. Clip. 

k------------;P,,,-v-a-/Cl-K,-a-. -ZOm----~ [Xcr:::;;.,.cr. 

Fest HCl// ~~;,"!/::::. 
Phlellm.Q/p. • grad!. 

. ___ ~(OxyrICl 
\4;----10m :> SClginCl.,Clg. 

Cerast.ped. 
Sax.ste//. 

pi!. Clip. 

5 10 15 20m 

Abb. 146. Reihenfolge der Yegetationspioniere auf eisfrei gewordenem Glctscherbodcn, KeRvenna 
2700 m, Untercngadin. (Aus BR.-BL. 11. JENNY, 1926.) 

Den grobblockigen Basaltschutt der Vulkankegel in der Auvergne und 
nach Dr. REIMERS (miindlich) auch in der Rhon, iiberspinnt vorerst das 
Deckenmoos Rhacomitri1lm lan1tginosum mit seinem silbergrauen Teppich 
(s. Abb.143). Auf den schweren, wasserhaltigen Lehmboden der schwei
zerischen SiiBwassermolasse spielt als Erstbesiedler der Rhizomgeophyt 
Tussilago farfara eine wichtige Rolle. Die Erosionsrinnen und ausge
waschenen Tertiarmergel zwischen Rhone und Aude werden trotz der 
hier herrschenden gewaltigen Sameniibermacht der Therophyten nicht 
etwa von diesen, sondern zuerst von Hemikryptophyten und Nanopha
nerophyten (Strauchern) in Beschlag genommen. 

S. BIRGER (1906) hatte Gelegenheit den Entwicklungsgang der Vege
tation einiger junger, durch Seesenkung entstandener Inseln im Hjal
marensee (Schweden) wahrend langer Jahre zu verfolgen. 4 Jahre nach 
der Senkung hatten auf den Inseln bereits 2 Moose und 113 Phanero
gamen FuB gefaBt, darunter 5 Biiume in 40 Individuen. 6 Jahre spater 



Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik): Allgemeines. 267 

fanden sich 12 Flechten, 18 Moose, 184 Phanerogamen, wovon lOBaum
arten. 22 Jahre nach der Senkung zahlte man 32 Flechten, 43 Moose, 
202 Phanerogamen, wovon 14 Baume. {tber den Besiedlungsverlauf 
eben eisfrei gewordenen Gletscherbodens in den Alpen gibt neb en
stehendes Schema Aufschlu13 (Abb. 146). 

Vegetationsentwick1ung und Bodenhildung. Vegetationsentwick
lung und Bodenbildung stehen zueinander in dauernder gegenseitiger 
Wechselwirkung. Die in den Friihstadien der Bodenbildung wirksamen 
Krafte: Zertriimmerung des Gesteins, Abtragung und Umlagerung des 
Feinmaterials durch Schwerkraft, Wind und Wasser schaffen jungfrau
liches Neuland, den Schauplatz des Kampfes der Pflanzengesellschaften. 

Mit dem Eingreifen der Lebewesen wird die Bodenbildung in be
stimmte Bahnen gewiesen. Eindringende 'Vurzeln und Haftorgane 
lockern Erde und Gestein; auch die Tierwelt arbeitet an der Zerkleine
rung der Bodenteilchen. Die Vegetation wirkt ferner chemisch und phy
sikalisch durch Humusbildung und durch die Tatigkeit der schon friih
zeitig sich einstellenden Bodenbakterien, Pilze und Algen. 

Mit zunehmender Bodenreife tritt mehr und mehr die klimatische 
Beeinflussung des chemischen Bodenzustandes hervor. Die Bodensalze 
werden gewissen Bodenschichten entzogen und in anderen angereichert 
(s. S. 214). Da diese klimabedingten Vorgange sich gesetzma13ig ab
wickeln, so mu13 mit der Bodenbildung auch die Vegetationsentwicklung 
letzten Endes durch das herrschende Klima bedingt sein. 

Yom Allgemeinklima eines Gebietes hangt es ab, ob Humusanreiche
rung moglich ist, und ob die obere Bodenschicht (Wurzelschicht) zu
nehmender Versauerung oder aber der Versalzung unterliegt. Hiernach 
richtet sich der ganze Entwicklungsgang der Vegetation. 

Es lassen sich im Extrem zwei Hauptentwicklungsreihen der Vegeta
tion unterscheiden: azidiphile, bei zunehmender Versauerung und basi
phile, auf der Versalzung ausgesetzten Boden. 

1m ariden Klima mit geringen Niederschlagen und hoher Verdunstung 
iiberwiegen letztere, und fiihrt die Bodenreife unfehlbar zu alkalischen 
Boden. Die durch hohe Verdunstung begiinstigte Anreicherung der Salz
lOsungen in den 0 beren Bodenschichten bedingt zunachst die Ausschaltung 
der azidiphilenArten, welche sich in den Friihsta:dien auf Silikatrohboden 
und Sand vorfinden. Mit zunehmender Anreicherung der Bodensalze 
miissen aber auch aIle neutrophilen und jene basiphilen Arten weichen, 
die hohe Salzkonzentrationen nicht ertragen. Das Schlu13glied ist meist 
eine Halophytenstrauchsteppe, seltener ein "Busch" aus sommergriinen, 
kleinblatterigen, sparrigen, oft stacheligen Strauchern ([Acacia, Zizy
phil8 in Nord- und ZentralafrikaJ, Siidamerika, Australien) oder Suk
kulenten (Siidafrika, Nordamerika). 

Das entgegengesetzte Extrem des Entwicklungsganges haben wir in 
den Podsolgebieten West- und N ordeuropas und in den mitteleuropa
ischen Gebirgen vor uns. Die reichlichen Niederschlage, gepaart mit 
hoher LuftfeuchtigkeiP, befOrdern in hohem Grade Humusanreicherung 

1 Der hohe N.-S.-Quotient. 
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und Auswaschung der Mineralsalze in den oberen Bodenschichten (s. 
S. 139). Selbst dort, wo der Verwitterungsrohboden aus kalkarmen Sili
katgesteinen, Graniten, Gneisen, Amphibolith usw. besteht, ist die Boden
losung reicher an OH-Ionen und daher weniger sauer als in den Folge
stadien (BR.-BL. undJENNY 1926). Die basisch reagierenden RohbOden 
haben im Podsolgebiet nur dort dauernden Bestand, wo BodenflieBen, 
Schuttzufuhr, Erosion oder menschliche Tatigkeit der Auswirkung der 
Bodenbildung hindernd in den Weg treten. Sind diese Hemmungs
ursachen ausgeschaltet, so verlauft die Vegetationsentwicklung, im Prin
zip der Bodenbildung parallel, folgendermaBen. 

Alpine Stufe. Die humusbildende Kraft der Pflanzendecke steigt mit 
abnehmender Temperatur und zunehmender Feuchtigkeit des Klimas 
ziemlich rasch. In der alpinen Stufe uberwiegt sie den Abbau. Obschon 
die chemische Zusammensetzung des verwesenden Pflanzenmaterials 
noch nicht naher untersucht wurde, wissen wir doch, daB es an organi
schen Sauren reich ist und zumeist sauer reagiert. Auf Kalksubstrat 
reichen Flugstaub und kalkreiche Verwitterungserde anfanglich hin, die 
entstehenden Sauren zu neutralisieren. Das Ergebnis ist ein milder Hu
mus von tiefschwarzer Farbe, schmierig-klebrigem, ofter etwas fettigem 
Aussehen und basischer Reaktion. Die Carex firma-Assoziation, der 
Carex mucronata-, Sesleria coerulea-Rasen nehmen diese humusreichen 
Kalkboden in Beschlag. Sie unterliegen starker Auswaschung durch 
Regen- und Schmelzwasser. Kraftige Kohlensaureproduktion der ad
sorptiv gesattigten Humusstoffe befordert die Bikarbonatbildung. 
Kalzium und Magnesium gehen in Losung und werden um so vollstan
diger ausgelaugt, je kraftiger der Humusaufbau durch Hinzutreten wei
terer, saure Laubstreu produzierender Horstpflanzen (Elyna myosuroi
des, Agrostis alpina u. a. Arten) fortschreitet. Es entsteht der ziemlich 
tiefgrundige, maBig saure Rendzina-Boden (PH 6,5-5,5). Ihm entspricht 
bei kurzdauernder Schneebedeckung die Assoziation des Elynetums, an 
ziemlich lange schneebedeckten Stellen die Festuca violacea- Trifoli~tm 
Thalii-Assoziation. 

Einen einschneidenden Wendepunkt bezeichnet das Auftreten der 
ausgepriigt azidiphilen Horstpflanze Carex curvula, das schon bei 5,8 PH 
moglich, bei 5,5-5,2 PH mit Wahrscheinlichkeit zu erwarten ist. Die 
humusschaffende Tatigkeit dieser kampftuchtigen Cyperacee verhilft den 
Wasserstoffionen mehr und mehr zum Ubergewicht. Folgenschwere 
Bodenanderungen finden statt. Durch Ionenaustausch werden die Nahr
salze verdrangt. Mit abnehmendem PH tritt aber auch die Dispersitats
anderung des Humus und seine Wirkung als Schutzkolloid immer scharfer 
hervor. Die Sesquioxyde und Si02 werden als Sole loslich und wandern 
in die Tiefe. Damit beginnt die Umwandlung des Rendzina-Bodens zum 
Podsol. Die azidiphilen Arten sind nunmehr gegeniiber den neutrophil
azidiphilen ausgesprochen im Vorteil. Parallel zur PH Abnahme konnen 
wir Schritt fur Schritt ihre Ausbreitung verfolgen (s. S. 270). Mag sich 
nun Podsol dauernd einstellen oder mag die Bodenentwicklung noch 
einen Schritt weiter zum alpinen Humusboden, dem Bodenklimax, fort
schreiten, stets endet die Vegetationsentwicklung beim Caricion curvulae, 
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dem Vegetationsklimax der alpinen Stufe in den Zentralalpen (s. BR.-BL. 
und JENNY 1926, S. 326-340). 

Die einfachste Form dieser durch die Vegetationsentwicklung und 
Bodenbildung ausge16sten Sukzessionsserien ist (Abb. 147) graphisch 
dargestelltl. Der ganze Entwicklungsgang, wie die Bodenbildung selbst, 
muB als irreversibel betrachtet werden. 

Abb. 147. Bodenbildung und Yegetationsentwicklung auf Ralk im Hochgebirge (schematisch). 
(Nach BR.-BL. u. JENNY, 1926.) 

Humide Gebiete Europas. Den vorliegenden, leider noch sehr spar
lichen Angaben ist zu entnehmen, daB die im humiden Alpengebiet 
festgestellte GesetzmaBigkeit der Vegetationsentwicklung und Boden
bildung auch fiir die humiden Gebiete Mittel-, West- und Nordeuropas 
Geltung hat. 1m Sylene Nationalpark (N orwegen) fand CHRISTOPHERSEN 
(1925) die hochsten Pli-Werte auf jungen Boden mit kalkzeigenden 
Pflanzengesellschaften. An der englischen Kiiste hat SALISBURY (1925) 
in ausgezeichneter Weise die allmahliche Versauerung alter Diinenboden 
dargestellt und bereits die Meinung ausgesprochen, daB natiirliche, un
gestorte Boden "in this latitude tend to become more and more acid" 
(Abb.148). 

1m ersten Diinenstadium sind hier basiphile Arten, wie Oarlina vul
garis, Euphorbia paralias, Senecio jacobaea, Gentiana campestris, G. ama
rella, Ohlora perfoliata u. a., reichlich vorhanden, in den letzten Stadien 
fehlen die Basiphilen und Oa.lluna gelangt zur Vorherrschaft. 

1m kiihlhumidenKlima gestaltet sich also die Vegetationsentwickiung 
im Prinzip zu einem Kampf der azidiphilen gegen die neutrophilen und 
basiphilen Pflanzenarten, weshalb auf urspriinglich gleicher Unterlage 
die azidiphilen Gesellschaften stets weiter fortgeschrittene Bodenreife an
zeigen als die basiphilen. Hiermit stimmt auch die Verteilung der Asso-

1 Eine etwas anders verlaufende Serie. die gleichfalls zum Oaricion curvulae 
hinleitet, haben wir S. 276 gezeichnet. 



270 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

ziationen unserer glazialen Schotterterrassen im Alpenvorland iiberein: 
auf der jiingeren Niederterrasse (Wiirmeiszeit) herrschen basiphil-neu
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Abb.14'>. Humusanreicheruug und Versauerung alten Diinenbodens 
bei Southport im Verlauf von 300 J ahren. (N ach SALISBURY.) 
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Es ist interessant zu sehen, wie rasch unter gewissen Bedingungen 
auf KalkrohbOden der Hochalpen die Verdrangung der basiphilen durch 
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Abb.149. Zunahme der azidiphilen und Abnahme der basiphilen Arten nebst Charakterartenkurve im 
Entwicklungsverlauf des A,·abidetwn coer-it/eae. Jeder Punkt oder Kreis entspricht einem Einzel

bestand. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.) 

azidiphile Arten vor sich geht. In der Initialphase der Schneeboden
assoziation des Arabidetum coeruleae fehien azidiphile und herrschen 
basiphile gegeniiber den neutrophilen Arten vor; in der Terminalphase der 

1 Als Keimlinge freilich sind auch die Baume von der obersten Boden
schicht abhangig. Diese ist also fiir die natiirliche Vegetationsentwicklung 
unter allen Umstanden ausschlaggebend. 
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Assoziation halten sich beide Artengruppen die Wage, oder aber es 
uberwiegen bereits die Azidiphilen. Unsere Kurvendarstellung (Abb. 149), 
auf zehn verschiedene Einzelbestande aus Graubunden und Tirol 
fuBend, zeigt deutlich die sukzessive Abnahme der basiphilen und 
gleichzeitige Zunahme der azidiphilen Arten. Die Kurven schneiden sich 
in der Terminalphase. 

Am Sukzessionsverlauf sind hier die einzelnen Arten der Assoziation 
allerdings sehr verschieden beteiligt. Uberragend als Humusbildner und 
Humussammler wirkt die Krautweide, Salix herbacea, eine Art von hohem 
gesellschaftsbedingendem Wert. 

B. Der bedingende (dynamisch-genetische) Wert der Arten 
(Bauwert). 

Schon die Vorlaufer der Sukzessionsforschung, ein KERNER, GREMB
LICH, FLICHE, hatten die uberragende Bedeutung gewisser Pflanzen fUr 
die Auslosung und Beschleunigung des Vegetationswandels erkannt, ohne 
jedoch weitergehende Betrachtungen daran zu knupfen. Durch CLE
MENTS Auffassung der Pflanzengesellschaft als organische, fest gefUgte, 
kollektiv reagierende Einheit muBte die Beachtung des spezifisch ver
schiedenen Bauwertes der Arten notwendigerweise in den Hintergrund 
treten. Bekannt ist ja CLEMENTS phantasievoller Vergleich der SchluB
gesellschaft mit einem Organismus, "who arises, grows, matures and 
dies". Auch DU RIETZ (1921, S. 202) vermutet, "daB eine ganze Arten
gruppe aus irgendwelchemAnlaB eine im wesentlichen ubereinstimmende 
Konkurrenzfahigkeit erhalten hat, mit anderen Worten, daB die Arten 
auf die Veranderungen der okologischen Faktoren nicht einzeln, sondern 
gemeinsam reagieren". 

Die Tatsachen geben diesen Vermutungen allerdings Unrecht. Die 
okologischen Faktoren konnen namlich innerhalb ein und derselben 
Assoziation ofters variieren, und auf diesen Wechsel innerhalb der 
Assoziation selbst antworten auch- die einzelnen Arten der Gesellschaft 
individuell. Ware dies nicht der Fall, so muBte eine Assoziation un
mittelbar durch eine andere ersetzt, abge16st werden. Die bisherigen 
experimentellen Sukzessionsuntersuchungen im Schweizerischen Natio
nalpark und anderwarts zeigen indessen, daB der Ersatz allmahlich vor 
sich geht. Zu einem scharf ausgepragten Artenumschlag kommt es nur, 
wenn durch auBere Einflusse oder durch gewisse dynamisch-genetisch 
wichtige Arten die Lebensbedingungen und damit die Konkurrenzver
haltnisse des Standorts von Grund aus umgestaltet werden. Trifft dies 
zu, so fallen naturlich alle Arten mit geringer okologischer Plastizitat der 
Standortsveranderung zum Opfer, wahrend gleichzeitig zahlreiche andere 
sich festsetzen. So wird ubereinstimmende Konkurrenzfahigkeit der 
Arten vorgetauscht, wo es sich in Wirklichkeit um eine tiefgreifende oko
logische Umstellung der Standortsbedingungen handelt. Oft wird diese 
Umstellung durch den Menschen direkt oder indirekt bedingt; sie kann 
aber auch naturliche Ursachen, wie Veranderungen im Grundwasser
stand, Bespritzen oder Uberfluten mit Salzwasser, Zufuhr kalkreichen 
Wassers usw. haben. 
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Arten von hohem standortsveranderndem Vermogen oder, anders aus
gedriickt, Arten von hohem Bauwert sind meist auch fiir das Bestehen 
zahlreicher Satelliten ausschlaggebend. Ihr Aufkommen oder Verschwin
den zieht notwendigerweise den Wechsel mancher Begleitarten nach sich. 

Darstellung des Bauwertes. PAVILLARD, der zuerst (1919, 1920) mit 
Nachdruck die Priifung des bedingenden Wertes der Arten gefordert, 
unterschied, auf die Pflanzengesellschaften bezogen, aufbauende, er
haltende, indifferente und zersWrende Arten. Diese wichtigsten dyna
misch-genetischen Erscheinungen konnen durch folgende Zeichen aus
gedriickt werden: 

t = aufbauend I 
CI = erhaltend } • = erhaltend und 
I_I = festigend festigend 

t 
• = aufbauend, erhaltend 

und festigend 
n = neutral 
t = abbauend, zerstiirend 

Rohe aufbauende oder zerstorende Tatigkeit wird durch Unterstrei
chen OJ der betreffenden Zeichen hervorgehoben. 

Derbedingende Wert ist eine soziologisch sich auswirkende Eigen
schaft, im Gegensatz zur Kampfkraft, die, mehr autokologischer Natur, 
der Pflanze hilft, sich im Lebenskampf durchzusetzen und zu behaupten. 
Sehr konkurrenztiichtigeArten brauchen an der Genese der Assoziationen 
der sie angehoren gar nicht "bedingend" mitzuwirken (viele Einjahrige 
der Trockenrasengesellschaften, Carex tomentosa im M olinietum carice
tosum tomentosae, Pinus halepensis in der Erica multiflora-Fazies der 
Rosmarinus-Lithospermum fruticosum-Assoziation usw.). Obschon die 
kampftuchtigen Genista scorpius und Juniperus oxycedrus mit unglaub
licher Zahigkeit ihren Standort gegen Brand, Beweidung, erosive Ein
griffe verteidigen, sind beide Straucher doch von durchaus nebensach
licher Bedeutung fur den Aufbau der Gesellschaften. 

Baume wirken oft zersWrend auf die vorhergehende Gesellschaft 
durch Veranderung der Belichtungsverhaltnisse, der Bodendurchliiftung, 
der Feuchtigkeitsverhaltnisse usw. Dagegen muB ihnen dort hohe auf
bauende Fahigkeit zugeschrieben werden, wo sich in ihrem Schutz be
sondere Assoziationen entwickeln und halten. Die Buchenurwalder der 
Sevennen, der Auvergne, der Pyrenaen, Korsikas bieten vier durch
aus eigenartige, nicht wiederkehrende Kombinationen von Begleitarten, 
deren Existenz ganz und gar von der Buchenbaumschicht bedingt ist 
(BR.-BL. 1915). Dasselbe gilt fiir die Picea excelsa-Walder der Alpen 
und der Tatra (BEGER 1922, SZAFER, PAWLOWSKI und KULCZYNSKI 1923, 
DUTOIT 1923). 

Yom herrschenden Waldbaum dynamisch unabhangig sind dagegen 
manche Rasengesellschaften der subalpinen Larchenwalder, der nordi
schen Birkenwalder, der mediterranen Pinus halepensis-Forste, also 
schwach schattender, wenig Rohhumus bildender Arten. Dabei gibt es 
natiirlich aIle Ubergange yom direkten Bedingtsein bis zu volliger Un
abhangigkeit der Bodenvegetation im Walde. Bemerkenswert ist das 
Verhalten von Pinus halepensis gegeniiber der westlich der Rhone ver-
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breiteten Assoziation von Rosrnarinus und Lithospermurn fruticosurn 
(Erica rnultiflora-Fazies). Diese Assoziation ist unter einer Baumsehicht 
von Pinus und im Freien vollig identiseh entwiekelt, unterliegt aber 
selbst an maBig geneigten Hangen der Gefahr der Abspulung dureh 
die heftigen Regengiisse (s. Abb. 59). Ein Nadeldach mildert deren Ge
walt und setzt aueh Wind- , Frost- und Hitzewirkung herab. Die normal 
entwiekelte Strauchgesellschaft ist mithin im Baumsehutz besser ge
siehert als im Freien, solange der LichtgenuB durch Beschattung nicht 

Abb.150. C!ll'fI'U8 cal)itat1f8-Initiaistadium, cltinenfestigend bei Agadir. (Aufn. R. MAJRE. ) 

zu sehr eingeschrankt wird, was aber im Pinus halepensis-Wald nur unter 
ganz besonderen Verhaltnissen vorkommt. So wirkt Pinus halepensis 
zwar nicht als Aufbauer und nur ausnahmsweise als Abbauer, dagegen 
als ausgesprochener Festiger und Erhalter der Rosrnarinus-Lithosperrnurn 
fruticosum-Assoziation. 

Der Bauwert einer Art kann sich iibrigens im Verlauf des Entwick
lungsganges einer Assoziation andern. Gewisse fUr die ]<'riihstufen wich
tige aufbauende Arten sind in der Optimalphase selten oder fehIen be
reits, andere greifen erst in der Optimalphase ein. Das Auftreten und 

Braun-Blanquet, PflnnzE'Dsoziologie. 18 
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Verschwinden wichtiger gesellschaftsbedingender Arten kann mit Vorteil 
zur Abgrenzung der einzelnen Sukzessionsstadien beniitzt werden. Zur 
zeitlichen Abgrenzung aufeinanderfolgender Assoziationen dagegen 
erhalt der in der charakteristischen Artenkombination sich abspielende 
Artenwechsel maBgebende Bedeutung. 

Die Benennung der einzelnen Sukzessionsstadien erfolgt am besten 
nach Arten von hohem Bauwert. Man spricht danach von einem Prunus 
spinosa-, einem Agrostis alba-, einem Brachypodium pinnatum-Stadium, 
ausgezeichnet durch das Dominieren der betreffenden Arten. Ein und 
dieselbe Art kann durch Stadienbildung an verschiedenen (nicht homo
logen) Entwicklungsreihen teilhaben. So wirkt Brachypodi1lm pinna
tum aufbauend im werdenden Xerobrometum der Kalkhiigel des Ober
rheingebietes (ISSLER), wahrend TANSLEY (1925) die Art als zerstorend 
fiir die Bromus erectus-Festuca ovina-Assoziation Siidenglands ansieht 
und SCHERRER (1922) und W. KOCH (1926) ihre abbauende Tatigkeit im 
Molinietum der Nordschweiz ausdriicklich hervorheben. Der nordisch
alpine Spalierstrauch Dryas octopetala ist nicht nur fiir nordische, sondern 
auch fiir zahlreiche alpine Rasengesellschaften von hohem aufbauenden 
Wert. Er wird in Alaska durch die verwandte Dryas Drummondii er
setzt, einen Erstberaser der trockenen Moranenboden in der Umgebung 
von "Glacier Bay" (COOPER 1923). Rhacomitrium canescens nimmt in der 
Sukzessionsserie auf feinkornigem Gletscher- und Bachschutt Alaskas 
genau dieselbe wichtige Stellung ein, wie in den Schweizer- und franzo
sischen Urgebirgsalpen (s. BR.-BL. 1922), Cyperus capitatus im Diinen
sand von Agadir genau dieselbe, wie an den mediterranen Kiisten 
(Abb. 150). Uberhaupt ergeben sich fiir klimatisch ahnliche Gebiete 
vielfach parallele (;,homologe") Entwicklungsreihen, deren iibereinstim
mender Verlauf ahnlichen Standortsveranderungen zuzuschreiben ist. 

Bauwert der Arten alpiner Gerollassoziationen. Kaum irgendwo 
tritt der Bauwert der Arten so einwandfrei zutage wie bei den geroll
berasenden und bei den Diinenassoziationen. Das bewegliche Kalk
geroll der ostlichenAlpen wird von der "offenen" Assoziation des Thlas
peetum rotundifolii besiedelt. Obschon der mittlere Abstand der Pflan
zenindividuen meist iiber 1 m betragt, ist hier Wurzelkonkurrenz bereits 
nachweisbar. Abbauend erscheinen im Thlaspeetum zunachst Horst
pflanzen (Festuca pumila, Sesleria coerulea) oder Spalierstraucher (na
mentlich Dryas octopetala). Die immer weiter ausgreifenden Dryas
Teppiche wirken im Thlaspeetum zerstorend. Gleichzeitig aber kommt 
ihnen fiir die Folgeassoziationen des Seslerieto-Semperviretums oder des 
Firmetums aufbauender Wert zu. In ihrem dichten Zweiggeflecht sam
melt sich Humus, der, durch den Blatterschild vor dem Verweht- und 
Verschwemmtwerden geschiitzt, ein vorziigliches Keimbeet abgibt. So 
bilden die tiefverankerten Dryas-Teppiche Zentren der Rasenbildung im 
Felsschutt. Mit dem Aufkommen der horstbildenden Glumifloren aber 
wird der Spalierstrauch mehr und mehr iiberwachsen und schlieBlich er
driickt. 

Das dynamisch-genetische Verhalten der Arten des Ammophilion der 
mediterranen Stranddiinen behandeln ausfiihrlich KUHNHOLTZ-LoRDAT 
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(1923) und BUROLLET (1922); iiber den Bauwert der Arten norddeutscher 
Diinen machen KOLUMBE (1925) und W. CHRISTIANSEN (1927) manche 
Angaben. 

Aber gerade in Strandgebieten und im Hochgebirge zeigt es sich, daB 
nicht jede Pflanze, die als Schuttstauer oder Sandbinder in den geo
morphologischen Zyklus eingreift, auch soziologisch von Bedeu
tung ist. So kann keiner Art des obenerwahnten Thlaspeetum ein auf
bauender Wert fUr die Assoziation zugeschrieben werden, mogen auch 
einige Arten fUr die Gerollhalde selbst "festigend" wirken. 

Ein wunderbar fein abgestimmtes Zusammenspiel von Arten ver
schiedenen Bauwertes bietet das Hochmoor. Die ausgezeichneten Moor
monographien der jiingsten Zeit von MELIN, OSVALD, HUECK u. a. haben 
diesen Gesichtspunkt wohl noch nicht geniigend ausgewertet. 

Bestimmung des Bauwertes der Arten. Zur Bestimmung des Bau
wertes der Arten gehoren Daueruntersuchungsfliichen. Die Anderungen 
in den Mengenverhaltnissen und in der Vitalitat der Arten miissen Jahre 
und Jahrzehnte hindurch verfolgt werden, bevor ein abschlieBendes Ur
teil moglich ist. Auch Keimlingszahlen und Zuwachsverhaltnisse sind 
jeweilen moglichst genau anzugeben. Ebenso sollten die Standortsfakto
ren und ihre Riickwirkung auf die gegenseitige Beeinflussung der Arten 
untersucht werden. 

C. Syngenetische Einheiten. 
Vegetationssukzessionen beruhen letzten Endes entweder auf Arten

wechsel (Neuauftreten oder Verschwinden von Arten) oder auf Verschie
bungen im Mengenverhiiltnis der vorhandenen Arten. Nicht jeder Arten
wechsel darf aber als Sukzessionsschritt gedeutet werden. Erst wenn das 
bestehende Gleichgewicht wesentlich gestort, die Gleichartigkeit der herr
schenden Vegetation sichtlich verandert worden ist, sind wir berechtigt 
von einem Ersatz der einen durch eine andere dynamisch-genetische 
Vegetationseinheit zu sprechen. 

Stadium. Dem einzelnen, deutlich markierten Sukzessionsschritt ent
spricht als niedrigste, nicht weiter zerlegbare, konkrete Entwicklungs
einheit, das Stadium. Nach ihrem zeitlichen Auftreten in der Entwick
lungsreihe sind zu unterscheiden: Anfangs-, Ubergangs- und Endstadien. 
Anfangsstadien, die Eroberer von Neuland, sind soziologisch meist ein
fach, einschichtig, oft aus Kryptogamen, Algen, Pilzen, Flechten und 
Moosen zusammengesetzt. 1m arktischen und nivalen Klima und in 
Wiisten bildet das Anfangsstadium ofter zugleich auch das klimatisch 
bedingte Endstadium. Eine Weiterentwicklung ist hier in der Regel aus
geschlossen. Die Gyrophora cylindrica-Flechtenassoziation der nivalen 
Silikatgipfel in den Berneralpen (FREY 1922) bezeichnet hier wohl Anfang 
und Ende der Pflanzenbesiedlung. 

Die Zahl der Ubergangsstadien richtet sich nach den herrschenden 
Klima- und Bodenverhaltnissen, aber auch nach dem Vorhandensein 
dynamisch wichtiger, in den Entwicklungsgang eingreifender Arten. 
Schon im gemaBigten Klima sind Ubergangsstadien unendlich zahlrei
cher als Anfangsstadien. Dagegen herrscht in jedem klimatisch einheit-

18* 
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lichen Gebiet nur ein klimatisch bedingtes Endstadium, nur ein 
Klimax. 

Phase. Auch innerhalb einer Assoziation konnen noch Entwicklungs
stufen unterschieden und floristisch wie auch okologisch abgegrenzt wer
den. Man spricht in diesem FaIle von Entwicklungsphasen der Assozia
tion und unterscheidet Initialphasen, eine Optimalphase und Degenera
tions- oder SchluBphasen. Der statischen Vegetationsbetrachtung liegen 
zunachst die Optimalphasen der unterschiedenen Assoziationen zugrunde. 
Fiir die dynamisch-genetische Betrachtung sind Initial- und Terminal
phasen natiirlich ebenso wichtig. Die Terminalphase einer Assoziation (A) 
fallt nicht selten mit der Initialphase der Folgeassoziation (B) zusammen. 

Serie. Die Reihe der genetisch verbundenen, aufeinanderfolgenden 
und sich gesetzmaBig ablOsenden Stadien wird als "Serie" bezeichnet. 
Die Serie umfaBt mindestens ein Anfangsstadium, gewohnlich ein oder 
mehrere Ubergangsstadien und ein Endstadium. Wahrend mehrere bis 
viele Serien zum gleichen Endstadium hinzielen, dasselbe somit mehreren 
Serien gemeinsam sein kann, sind die Anfangsstadien der Serien meist 
verschieden. Jede Serie hat femer eine groBere oder kleinere Zahl ihr 
eigener Ubergangsstadien. An der Zahl, der Ausbildung und Dauer der
selben ist die Selbstandigkeit der Serie zu ermessen. Zeigt der Sukzes
sionsverlauf kleinere Abweichungen, die die Aufstellung einer besonderen 
Serie nicht rechtfertigen, so spricht man mit FURRER (1925) am besten 
von Serienvarianten. Neben den durch klimatische, edaphische und 
phytobiotische Ursachen hervorgerufenen Abweichungen sind hervorzu
heben die geographischen Varianten, bedingt durch lokale Unterschiede 
in der floristischen Zusammensetzung, und Kulturvarianten, Abweichun
gen, die ihre Entstehung kulturellen Eingriffen verdanken. 

Als Beispiel einer verhaltnismaBig einfachen Serie mit drei Variant en 
kann die Caricetum firmae-Ourvuletum-Rasenserie der ostlichen Zentral
alpen gelten. 

Tabelle 34. Oaricetum firmae-Ourvuletum-Rasenserie. 

Variante A. Hauptserie Varianten B und C. 
-, ----? Caricetum curvulae (Klimax) 

Festuca violacea-Stadium t 
1-

Seslerieto- Elynetum typicum 
Semperviretum ~ 

t I 
Sesleria coerulea- Oarex t~rma-reiches 

Stadium Elynetum 
t ~ 

Caricetum firmae typicum -< I 

t ~ ~ 
Sesleria- Dryas- +.- Oarex mucron.- Salix-Dryas-
Polster ~ Stadium --+ Stadium Teppiche 

t ~ t t 
Thlaspeetum rotundi{olii Abwitternder Kalkfels 

(auf Kalkgeriill) 

Unser Beispiel, die Vegetationsentwicklung auf Kalkgeroll und Kalk
felsschutt der alpin en Stufe darstellend, zeigt, daB dieselbe Serie von 
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mehreren Anfangsstadien ausgehen kann. Die floristisch weniger scharf 
individualisierten Friihstadien stehen ofter unter sich in genetischer Ver
bindung, was im Schema durch wagrechte Pfeile angedeutet ist. 

Vollserien, Teilserien. Durch Landhebung, Senkung des Wasserspie
gels, Sand- und Kiesaufschiittung durch Wind und Wasser, oder aber 
durch umwalzende Katastrophen (Bergstiirze, Vulkanausbriiche, Muhr
gange usw.), auch etwa durch Menschengewalt (Torf-, Stein-, Sand- usw. 
Ausbeutung) entsteht Neuland. Die bestehende Vegetation wird vollig 
ausgetilgt. Der Wiederaufbau beginnt mit primitiven Anfangsstadien 
und durchlauft die vollstandige Entwicklungsserie ("Vollserie"). Voll
serien sind auf Neuland jeder Art moglich. 

Manche Naturereignisse, wie Erdbeben, Lawinen, kiirzere Uber
schwemmungen, auch viele menschliche Eingriffe, wie Rodung undBrand, 
dagegen fiihren nicht zur ganzlichen Vernichtung des Bestehenden. Sie 
bewirken bloB Riickschlage und Hemmungen. Die hierauf einsetzende 
Entwicklung beginnt nicht mit einem Anfangsstadium auf Neuland, 
sondern sie kann an einer beliebigen Stelle der urspriinglichen Vollserie 
einsetzen. Wir haben es in diesem FaIle mit einer "Teilserie" zu tun, 
die friiher oder spater in die urspriingliche Vollserie einmiindet, falls ihre 
Fortentwicklung nicht vorher durch den Menschen unterbunden wird. 

Jede Vollserie lauft in die klimatische SchluBgesellschaft, den Kli
max aus. 

Der Klimax. Wir sahen (S. 212), daB Vegetationsentwicklung und 
Bodenbildung einem yom herrschenden Klima bedingten Endzustand 
zustreben. Je weniger kleinere, periodische Klimaschwankungen sich 
geltend machen, und je langer gleichmaBige, ungestOrte Klimaver
haltnisse andauern, desto vollstandiger und allgemeiner wird sich dieser 
Endzustand auswirken. Wir haben diesen relativ dauernden Endzustand 
mit dem Namen Boden- und Vegetationsklimax bezeichnet (S. 212). Auch 
der Klimax ist aber, das sei ausdriicklich betont, nur ein Ruhepunkt, 
eine Atempause im ewigen Wandel der Vegetationsgestaltung. 

Dauergesellschaften. Pflanzengesellschaften, die den Endzustand, 
den Klimax noch nicht erreicht haben, aber trotzdem aus irgendeinem 
Grunde sehr lange unverandert ihre soziologische Individualitat beibe
halten, bezeichnen wir als Dauergesellschaften. Der Blaualgeniiberzug 
einer Kalkfelswand, der Kriechweidenteppich alpiner Schneeboden, der 
Auenwald im Grundwasserbereich langs der groBen Fliisse, auch dauernd 
gleichmaBig beweidetes Grasland, sind Dauergesellschaften. Yom Klimax 
unterscheiden sie sich dadurch, daB bei ihnen unter bestimmten Voraus
setzungen eine Weiterentwicklung nachweisbar oder doch moglich, beim 
Klimax aber ohne Klimaanderung ausgeschlossen ist. 

Klimaxkomplex,Klimaxgebiet. AIle Serien eines natiirlichen, klima
tisch einheitlichen Gebietes miissen im Lauie der Zeit bei zunehmender 
Bodenreife zur klimatischen SchluBgesellschaft fiihren. Selbstverstand
lich wird aber dieser Endzustand nie im ganzen Gebiet gleichzeitig er
reicht, und es sorgen Erosion und orogenetische Krafte dafiir, daB auch 
in den schon gewirkten Mantel der SchluBgesellschaft standig neue 
Liicken gerissen werden. Alte Kulturlander vollends, deren Vegetations-
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decke unseren Bediirfnissen gemiiB umgestellt worden ist, bieten die 
SchluBgeselIschaft meist nur in schwer erkennbaren Fragmenten. Die 
Fassung der natiirlichen SchluBgeselIschaften und ihre territoriale Ab
grenzung wird dadurch sehr erschwert. Darum ist auch die genauere 
Begrenzung auch nur einer Klimaxgesellschaft in Europa noch nicht 
durchgefiihrt. Die Nordamerikaner besitzen in der SHANTzschen Vege
tationskarte im Atlas of American Agriculture einen schonen Uberblick 
iiber die Klimaxgesellschaften ihres Landes. Mogen dieselben fiir unsere 
Begriffe vielleicht auch etwas zu weit gefaBt sein, so darf die Karte doch 
als ein Vorbild farbiger Darstellung der natiirlichen Vegetation eines 
groBen Landes gelten. 

Die Gesamtheit aller Entwicklungsserien, die zu einer bestimmten 
klimatischen SchluBgeselIschaft hinfiihren, bezeichnet man als Klimax
komplex, das von einem Klimaxkomplex umspannte Gebiet als Kli
maxgebiet. Es fiilIt in seiner Ausdehnung mit dem theoretisch mog
lichen Areal der Klimaxgesellschaft zusammen. In Wirklichkeit sind 
aber die Grenzen der Klimaxgebiete selten scharf gezogen. In gebirgigen 
Gegenden ist ihr Verlauf unregelmaBig und folgt den Biegungen der Tal
flanken. Exklaven fremder Klimaxgebiete dringen an giinstigen Stellen 
tief in benachbarte Klimaxgebiete ein. In den Grenzdistrikten finden 
Mischungen statt, und wogt, nur dem Eingeweihten sichtbar, der Kampf, 
bald mehr den einen, bald den anderen Klimax oder die genetisch mit 
ihm verbundenen Gesellschaften begiinstigend. Die Zahl der mittel
europaischen Klimaxgebiete ist gering. Am schonsten, weil am wenigsten 
angetastet, und am deutlichsten geschieden treten sie uns in den Alpen 
entgegen. 

LUDI unterscheidet im Lauterbrunnental (Berner Alpen) sechs Kli-
maxgebiete, die ebensovielen Hohenstufen entsprechen: 

1. Das Klimaxgebiet des Fagetum silva6cae bis 1200 m. 
2. " Piceetum excelsae 1200-1900 m. 
3. Rhodoretum ferruginei 1900-2100 m. 
4. " Nardetums 2100-2300 m. 
5. " " Caricetum curvulae 2300-2700 m. 
6. " " Gyrophoretums oberhalb 2700 m. 

In den mittelfranzosischen Gebirgen (Auvergne) drangen sich auf 
engem Raum die Klimaxgebiete des Quercion sessiliflorae ligericinum bis 
800-900 m, des Fagion 900-1500 m und des Genisteto- Vaccinion 1500 
bis 1880m zusammen; in den Siidsevennen die Klimaxgebiete des Quer
cion ilicis, Quercion pubescentis und Fagion silvaticae (Abb. 151). 

Dringend wiinschenswert ware die Festlegung und Umgrenzung der 
Klimaxgebiete Mittel- und Norddeutschlands, bevor uns die Forstkultur 
auch urn die letzten Reste des altgermanischen Waldes gebracht hat. 

Zur Benennung der Klimaxgebiete werden am besten die klimati
schen SchluBgeselIschaften selbst in engerer oder weiterer Fassung (z. B. 
als Verband) gewahlt. Das Klimaxgebiet der alpinen Rasenstufe setzt 
sich in den ostratischen Zentralalpen aus zwei floristisch nahe ver
wandten Assoziationen, dem Curvuletum und dem unten angrenzenden, 
tiber der Baumgrenze in schmalem Streifen verlaufenden Festucetum 
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Halleri zusammen. Wir haben daher zur Bezeichnung des Klimaxgebie
tes nicht einen Assoziations-, sondern den Verbandsnamen gewahlt und 
sprechen vom Klimaxgebiet des Caricion curvulae. Die Umgrenzung 
dieses Klimaxgebietes und seine Abgrenzung gegeniiber dem unten an
stoBenden Arven-Larchen-Klimaxgebiet ist auf Abb. 120 (S. 225) durch
gefiihrt. tiber das Klimaxgebiet des Caricion curvulae hinaus ragen die 
bloB von Felsspalten -, Algen - und Krustenflechtenassoziationen besiedel
ten Schroffen der nivalen Hochgipfel. 

Abb. 151. Die Klimaxgebiete def Siidsevcnncn (Aigoualmassiv). A. Klimaxgebiet des QU6nion ilicis 
(bis 600 m); B. cles qlferrion l)1t/Jr,centi, (bis 1000 III); C. des Fagion'sUvaticae (bis 1567 m). 

Progressive und regressive, primare und sekundare Sukzessionen. 
AIle zum Klimax hinleitenden Serien sind progressiv. Regressive Suk
zessionen, welche sich vom Klimax entfernen, sind meist durch Mensch 
und Tier bedingt (Abb. 133). Zu den regressiven Sukzessionen zahlen 
aber auch Vermoorungen infolge steigenden Wasserspiegels (s. S. 281). 

Die angloamerikanische Schule unterscheidet nach CLEMENTS (1905, 
1916) zwischen primarer Gesellschaftsfolge (primaren Sukzessionen), vom 
Menschen unabhangig ausgelost, und sekundaren Sukzessionen, die durch 
den Menschen veranlaBt sind. Die wichtigste Ursache fiir sekundare Ent
wicklung bildet die vollige oder teilweise Zerstorung der urspriinglichen 
Vegetation durch Feuer, Rodung, Beweidung, KulturmaBnahmen und 
nachherige Aufgabe der menschlichen Nutzung. Von den menschlichen 
Banden befreit, steuert die Vegetation wieder dem Klimax zu(Abb.137). 
Sekundare Sukzessionen sind in allen Kulturlandern haufig, vorab in 
Krisenzeiten, wenn Absatzstockungen den Ertrag bestimmter Kulturen 
unter die Selbstkosten herabdriicken, oder bei Mangel an ArbeitskraIten. 
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Tabelle 35. Regressive und sekundare Sukzession in del' 
mediterranen Garigue. (Aus BR.-BL. 1925.) 

Boden und 
Vegetation: 

Menseh
lie her 

Eingriff: 

Regres
sion 
bei 

dauernder 
Uber

weidung: 

Maximale 
Regression: 
----

Progres
sion 

naeh Aus
schaltung 

des mensch
lichen 

Einflusses: 

Gewachsene Roterde auf kompaktem Kalk 
(Quercu8 coccifera-Buschweide) 

Umgelagerte 
steinige 

Kalkbiiden 
(Hackkulturen) 

Brand und Weide Reutung und Weide 

'I 

Aufgabe der 
Kultur; 

Beweidung 

~ 
M icro-Therophyten-

Stadium 
{-

Thymus vulgaris
Brachypodium 

distachyon-Stadium 
~--.~~--~ 

t I 
Brachypodietum ramo8i (Optimum) <-- Brachy-
(Brachypodium ram08~lm-Phlomis 

lychnitis-Assoz. ) 
pod.ra-
mosum-
Stadium y 

j L11~~f~. ~~a 
Stadium 

'I -l- t v 1 
Asphodelus cerasi- Juniperu8 Euphorbia-~ Genista scorpius

Cynareen- <-. Stachelbusch-Stad. fer-Geophyten- + oxycedrus-
Stadium Stadium 

~a~ ! 
I-~-------

V 
Cistus monspeliensis 
und albidus-Stadium 

t 

Juniperus Brachypod. I 

oxycednts- +- ramosi (Opt.) 
Stadium 

1 j 
~ 

R08mariml8-
Cistus-Stadium 

t 
I 

Quercu8 coccifera - Stadi,um (Quercetum 
t 

cocci ferae) 
V 

Quercetum ilicis (monspeliense) 
(klimatischer Klimax) 

Klimaxscbwankungen. Der ausgereifte Vegetationsklimax erleidet 
durch den Menschen oder durch Naturereignisse (Windwurf, Schnee
bruch, Uberschwemmungen usw.) Schiidigungen, die wesentliche Arten
verschiebungen im Gefolge haben konnen und Bodann am besten als 
Klimaxschwankungen (FURRER 1922) aufgefaBt werden. Einschneidende 
Anderungen im Klimaxbild spielen sich in Gegellden ab, wo zwei Klimax
gesellschaftell miteinander urn die Vorherrschaft kiimpfen, und es ist 
dort oft schwer zu entscheiden, ob an Stelle der urspriinglichen eine neue 
Klimaxgesellschaft yom Standort Besitz ergriffen hat, oder ob blofl eine 
Klirnaxschwankung vorliegt. 

Manche Waldvermoorungell diirften als Klimaxschwankungen gelten. 
Ein sehr typisches Bild dieses Vorganges liefert das Flahult-Hochmoor 
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bei Jonkoping in Schweden. Nach G. ANDERSSON und HESSELMAN (1910, 
S. 152) stockt die 3 m machtige Sphagnum-Torfschicht auf mineralischem 
Untergrund, der von Walel bewachsen war. Nach dem Abbrennen des 
Waldes harte die entwassernde Tatigkeit der Baumschicht (Transpira
tion, Auffangen des Niederschlages) auf; gleichzeitig fanden chemisch
physikalische Bodenveriinderungen statt. Hierdurch und durch die er
hahte Feuchtigkeit begiinstigt , entfalteten Sphagnen von hohem Bau
wert ihre aufbauende Tiitigkeit und schufen direkt iiber der Brandschicht 
ein zwergstrauchreiches Hochmoor, das he ute nur von vereinzelten 
Kriippelfohren iiberragt wird. 

Praktis(~he Bedeutung (ler Syngenetik. Die universelle Bedeutung 
der Syngenetik fur Forst- und Landwirtschaft ist zwar seit langem ge-

.\hh. 152. Unter der Einwirkung des ME-Passats stehendc, 20 m hohe Wanderdiinen hei Mogador; 
dazwischen Sukzessionszyklus des Ononicletum anyusti88inwe. (Auln. J. I,ID.) 

fiihlsmafiig erkannt, aber bisher kaum mit dem notigen Nachdruck her
vorgehoben und noch nie im Zusammenhang behandelt worden. Welche 
ungeheueren volkswirtschaftlichen Werte mit dem Studium der Vegeta
tionsentwicklung verkniipft sind, lehren die Geschichte der Vermoorung 
humider kiihler Gebiete, die Kiimaxfrage in groBen Teilen Nordafrikas 
und Westasiens, ,vo durch Waldverwiistung tabula rasa gemacht worden 
ist, die Bekampfung des "Savoka" und der verhaBten Brandsteppe 
:Madagaskars, die Diinenfestigung, die Lagunenverlandung. 

Das gewaltigste syngenetische Experiment, das sich in der Gegenwart 
unter unseren Augen abrollt, ist wohl die Festlegung und Bewaldung 
des unabsehbaren Wanderdiinengebietes siidlich von Kap Sim an der 
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marokkanischen Ktiste (s. S. 127), des sen Ausgang tiber das Schicksal der 
bltihenden Handelsstadt Mogador entscheidet (Abb. 152 u. 153). 

Abb. 153. Kiinstlirhe Schaffung des Ononidetwn angu8tissimae dutch Aussaat ; erster Sehritt zur 
Sandbindung. (Aufn. R. MAIRE.) 

D. SYllgelletisclle Ulltel'sucllungsmethoden. 
Seit CLEMENTS (1905) zuerst auf den Nutzen der Dauerquadrate hin

gewiesen, hat man allenthalben begonnen, den tatsachlichen Sukzessions-
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Abb. 154. Dauerquadrat (1 qm) in der offenen Prarie 1916 und 1918 untersucht,. (Nach WEAVER, 1918.) 
B Boute/oll" oli!fosiach.ll": E Euphorbia sell,ells: Er EragrosUs pectinacea; H H elia IIthliS 
sulwhomboidc"s: L Lacini",.!.a intll ctata .: 0 Onag·J'a l>i.cl1/lis; P Physalis heterophylla ; 
Pa P(lJIic1tl1l CalJilla"'e: S Solida,qo missonriensis: So Soryhf!.8t>·UIJI avenacewn ; S1' Sporobol1ts 

[ollyi/oliu8; St SUpa slJ(lrtea. 

verlauf mittels Dauerflachen zu verfolgen, die von Zeit zu Zeit genau auf
genommen werden (Abb. 8,62 , 154/ 55). Wesentliche Vertiefung erfahren 
derartige Studien, wenn man nicht nur den zeitlichen Wechsel in der 
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Abb. 155, l 'ntersuchungsquadrat in der zentralasiatischen Steppe (30 qm). 
(Nach K ULTIASSOFF, 1925.) 

floristischen Zusammensetzung der Daueruntersuchungsflache festlegt, 
sondern damit Hand in Hand auch Messungen der wichtigsten okologi
schen Faktoren vornimmt. Die syngenetische Wirkungsweise eines be-
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stimmten Faktors kann studiert werden, indem man aIle Faktoren gleich 
halt mit Ausnahme des einen, der bestimmt abgemessenen Veranderun
gen unterworfen wird. 

Zur Umgrenzung kleinerer Dauerflachen verwendet man mit Vorteil 
festen Eisendraht, der dem Boden anliegend eingepflockt wird; fur 
groBere Dauerflachen sind farbige Grenzbezeichnungen an Baumen, Stei
nen oder am Fels angezeigt. Stets sollte ein Ubersichtsplan aufgenommen 
und die Flache womoglich von einem festgelegten Punkt aus photogra
phiert werden. W. COOPER (1924) bat ein Gestell gebaut, das gestattet, 
Dauerquadrate von oben zu photographieren (Abb. 156) . 

. ~hh. 156. Dauerquadrat (1 qm) in der B"achlJJlodiltin "{(llw8ulJ/ -Phlomis lych llitis-Assoz iation 
hei Yilleneu ve-les-Maguelonne im .Tanuar. Yegetationsbedeckte Flache 80vH. 

(Auln . BR.-BL. lind P. KELLER.) 

Die Einrichtung von Daueruntersuchungsflachen ist aber weder all
gemein moglich, noch durchwegs angezeigt. In sehr vielen Fallen lassen 
sich schon aus dem Vergleich unter identischen Standortsbedingungen 
stehender, ungleichalteriger Vegetationsflecke oder aus dem Vorhanden
sein von Gesellschaftsrelikten oder Pionieren zwingende Schlusse auf 
vergangene oder sich vorbereitende Vegetationsanderungen ziehen. 

Gesetzt den Fall, wir find en im Fohrenwald auf alten Kiesbanken ab
sterbende und abgestorbene Salix incana- und Hippophae-Herden und 
beobachten gleichzeitig, wie sich in benachbarten, lebenskraftigen Hippo
phae-Bestan<len junger Fohrenanflug einstellt, so braucht es keiner 
UntersuchungsfHiche, urn uns die Sukzession Hippophae-Salix incana
Assoziation .- >- Pinus silvestris-Wald plausibel zu machen. 



Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik): Syngenet. Untersuchungsmethoden. 285 

Ein anderes wichtiges Beispiel, die Bedeutung der Baumpioniere als 
syngenetische Zeiger beleuchtend, bietet der Pinus montana-Wald im 
OfenpaBgebiet. Er ist befahigt, den durch Arctostaphylos uva ursi, 
Dryas usw. gefestigten Kalkschutt als erster Waldbestand zu besiedeln. 
Bei ungestorter Entwicklung folgen sich in seinem Schutz mehrere Unter
wuchstypen. Auf 
den moosarmen 
Erica carnea-J uni
perus -Typus fo1-
gen moosreichere 
und daher etwas 

bodenfeuchtere 
Typen mit Erica 
carnea, Rhododen
dron hirsutum, 
Vaccinium uligi
nosum, V. vi tis 
idaea usw. In die
sen moosreicheren 
Typen (Fazies) 
erst vermag Pinus 
cembra FuB zu fas
sen. Bei genauem 
Nachsuchen ent
deckt man l\'[assen 
von Arvenkeim
lingen, wogegen 
Pinus montana
J ungwuchs in den 
genannten Fazies 
selten auftritt. Ich 
habe unter einer 
einzigen alten 
Bergfohre im Pi
nus montana-Wa1d 
nebst einer toten, 
nicht weniger als 
321ebende, freudig 
gedeihende junge 
Arven von 10 em 
bis 5 m Hohe ge
zahlt (Abb. 157). 
Das auch yom 

_~bb. 157. Dichter Arvenjungwuehs im reinen BergfOhrenwald bei 
il Fuorn (1800 m). (Schweizcri"cher Nationalpark.) 

(Auln. W. HELLER und BR.-BL.) 

forstlichen Gesichtspunkt bedeutsame Ergebnis dieser Beobachtungen 
gipfe1t in der Annahme, daB nicht der heute vorherrschende Bergfohren
wald , sondern Arven -(und Larchen -) Wald die Klimaxgesellschaft des 
Gebietes bildet. Seit Jahren stehen hier iibrigens auch grofiere Dauer
untersuchungsflachen unter Beobachtung. 
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Darstellung der Gesellschaftsentwicklnng. Bei der Darstellung der 
Sukzessionen ist moglichste Einfachheit und Klarheit am Platz. Man 
vermeide, wo immer moglich, Schemata mit sich kreuzenden Linien und 
teiIe eher ein Sukzessionsschema, als es zu iiberladen. 

Pfeilsch(~ma. Die gewohnlichste Art der Sukzessionsdarstellung ist das 
Pfeilschema (Abb. 158). 

Fagetum (Klimax) 

Picea-Stad!um t 
Alnu8 glutinosa-Wald 

.t.. 
Frangula-Salix cinerea-Gebiisch I t MOltnietum coeruleae 

'1----+> I Sclwenetu;:* schoenetosum ferrug. 

Schoenetum nigricantis typicum 
.t.. t 

Caricetum Schoenet_ * eleocharetos. Stadium von 
lasiocarpae paucifl. Carex lepidocarpa 

+- .t.. 
Caricetum elatae Stadium von 

M ariscus serratus 
A. Serie infraaquatisch beginnend. B. Supraaquatisch. 

Abb.158. Scnoenetm" nigricantis-Yerlandungsserie in der Nordschweiz. (Nach W. KOCH.) 

Der norm ale Entwicklungsgang einer in der Nordostschweiz an kalk
reichen Quellen, Tiimpeln und Seen charakteristischen Verlandungsserie 
ist in obigem Schema durchfette Pfeile angegeben (s. auch Tab. 35, S. 280). 
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Abb. 159. Kurve der Charakterarten und Sukzessionstendenz im Elynetmn (Elynetwn [maJ.lig sauer 
_ Ourvulettt'" [sehr sauer]). Einzelbestiinde Nr. 2 bis 12 der Tabelle, S.62, angeordnet nach 
der H-Ionenkonzentration des Bodens. Jede. Punkt oder Kreis entspricht einem Einzelbestand. 

(Aus BR.-BL. u. JENNY, 1926.) 

Knrvendarstellnng. Bei der Kurvendarstellung hat man es in der 
Hand, dem Wechsel bestimmter Artengruppen gleichlaufend, auch die 



Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik): Syngenetische Klassifikation. 287 

Veranderungen maBgebender Standortsfaktoren (Belichtung, Boden
feuchtigkeit, KaIkgehaIt, Pu usw.) zum Ausdruck zu bringen. 

Sukzessionskurven eignen sich daher vor aHem zur Prazisierung der £10-
ristischen und akologischen W andlungen, die sich im Laufe der Entwicklung 
einer Assoziation abspielen. Ais Beispiel mage die Entwi(;klung des mehr 
oderweniger nelltrophiIenElynetums in das extrem azidiphile Curvuletum 
dienen. Das sukzessiveHinzutreten der azidiphilen CurV1~letum-Arten im 
Elynetum zeigt, wie aus der Azidiphilenkurve ersichtlich, vollige Uber
einstimmung mit der steigenden Versauerung der Einzelbestande. Die 
Terminalphase des Elynetums entspricht der Initialphase des Curvuletums. 

Blockschema. Die Blockdarstellung hat den Vorteil, das zahIen
maBige Verhaltnis einzelner, dynamisch wichtiger Arten oder auch be-
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Abb.160. Hiiufigkeitsanderullg von seehs wkht.igen Rtranchern im Yel'Jauf der sekundij,ren 
Sukze88ion. CI/ach COOPER, 1922.) 

stimmter Artengrllppen in verschiedenen, genetisch verbundenen PfIan
zengesellschaften klar hervortreten zu lassen. Namentlich bei nord
amerikanischen Forschern im Gebrauch, ist sie neuerdings auch von 
KUHNHOLTZ-LoRDAT angewendet worden. Ein ausdrucksvolles Bild der 
Haufigkeitsanderung von sechs wichtigen Strauch ern in der sekundaren 
Sukzession yom Weideland zum Klimaxwaid in N euengland gibt Abb .160. 

Spiraea tomentosa, in etwa 40 vH der Weideaufnahmen vorhanden, 
fehIt im Klimaxwald, dagegen nehmen Viburnum alnifolium und Taxus 
canadensis im Verlauf der natiirlicheIi Entwicklung andauernd zu, um 
im Klimaxwald ihre groBte Haufigkeit zu erlangen. 

E. Syngenetisclle Klassifikation. 
Seit man sich eingehender mit Sukzessionsstudien befaBt, empfindet 

man auch das Bediirfnis, die Entwicklungsreihen zur besseren Ubersicht 
zusammenzufassen. Die zu gruppierenden Einheiten sind die einzelnen 
Sukzessionsserien. 1m Prinzip bieten sich zweiAnordnungsmaglichkeiten. 
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Die eine fuBt auf den StandortsverhiiJtnissen, insbesondere der Anfangs
stadien. Danach kann man z.o B. unterscheiden: Seriengruppen auf FluB
schlamm, auf KalkgeroH der alpinen Stufe, auf Flugsanddiinen, in 
flieBendem SiiBwasser usw. 

Die andere Moglichkeit der Serienanordnung beruht auf dem Ent
wicklungsprinzip selbst, und zwar vor aHem auf den Entwicklungsahn
lichkeiten: Art und Dauer des Entwicklungsganges, Zahl der durch
laufenen Stadien und deren ParaHelismus und Ubereinstimmung des 
Klimaxstadiums. Diese Gruppierungsart erscheint wissenschaftlich be
friedigender. An den Beginn sind die kiirzesten Serien mit der kleinsten 

Abb. 161. Artcmj,;iensteppe (A,·temisia nnlTe7ieri, Thymus C01Jitotus usw.) zwischen Alicantc und 
Elche. Chamaephytenscrie (ob Klimax ?). (Auln. l"EHLINGER u. llR.-FlL. ) 

Anzahl von Stadien, die zu den soziologisch und okologisch einfachsten 
SchluBstadien hinleiten, zu stellen. Die Aufeinanderfolge, der soziologi
schen Progression der Seriengruppen gemaB, entspricht: 

1. der zunehmenden Differenzicrung des SchluBstadiums (Klimax) bei ver
scharfter Konkurrenz, 

2. der zunehmenden Zahl der Stadien und damit Hand in Hand gehenden 
Entwicklungsdauer. 

Danach konnen drei Hauptgruppen unterschieden werden: 
A. Einschichtigc, primitive SchluBgesellschaften. 

1. 'Vettbewerb nur urn den Raum. 
1. Planktonserien, Luft-, 'Vasser- und Schneeschwebergesellschaften um

fassend. 
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2. Wettbewerb vorwiegend um Raum und Nahrung. 
II. Ganz ungeniigend bekannte, noch wenig untersuchte Bakterien-, Pilz

und Algengesellschaften. 

3. Wettbewerb vorwiegend um Raum und Licht. 
III. Flechtenserien. In den Hochgebirgen oberhalb der Rasengrenze und 

in der Arktis bilden Flechtengesellschaften vielfach den Klimax. 
IV. Moosserien. In feuchtkalten Gebieten konnen Moosgesellschaften den 

Klimax darstellen (Sibirien, Lappland, Faroer (Rkacomitrium-Heirle), Spitzbergen 
(s. Abb. 16, S. 35). 

B. Zwei- oder mehrschichtige SchluBgesellschaften 1 • 

4. Wettbewerb um Raum, Licht und Nahrung (Wurzelkonkurrenz). 
V. Therophytenserien. In Wiisten und Wiistensteppen verbreitet, mog. 

licherweise auch als Klimax. 
VI. Rasenserien. Klimax der alpinen Stufe vieler Gebirgslander, der Sa· 

vannen und urspriinglichen Prarien. 
VII. Eu-Chamaephytenserien. In Steppengebieten, namentlich auf al· 

kalischen Boden und in warmeklimatisch ungiinstigen, kalten Gebieten der Erde 
auf sauren Boden als Klimax (Zwergstrauchheiden usw.). 

VIII. Strauchserien. Strauchige Klimaxgesellschaften schlieBen in man· 
chen Gebirgen oben an den Wald an und bilden ~trauchgiirtel. Sie finden sich 
ferner im Norden, in trockenheiBen Gebieten am "Obergang zwischen StepP'e und 
Wiiste (als niedriger Busch). Okapparal, Okamaerops-Busch, Garigue, Sibljak 
der mediterranen Klimate sind nicht als Klimax, sondern als "Obergangsgesell. 
schaften aufzufassen (Abb. 134, 136). 

IX. Waldserien. Das natiirliche SchluBglied der Vegetationsentwicklung 
in der gemaBigten, warmen und heiBen Zone bildet der Wald, soweit seine Exi· 
stenz nicht durch mangelnde Feuchtigkeit ausgeschlossen ist. 

Zur Unterscheidung und Benennung der Serien kann man den Suk
zessionsverlauf besonders kennzeichnende Erscheinungen verwenden, die 
sich auf den Standort (Moorserien, Schneeboden-Rasenserien, Solon· 
tschak-Strauchserien, Diinen-Waldserien, Kalkgeroll-Zwergstrauchserien 
usw.) oder auf die Ortlichkeit (nivale Flechtenserien, subarktische Moos
serien, aquatoriale Waldserien usw.) oder auf die Art der Sukzession 
(Verlandungs-, Berasungsserien) beziehen. Unsere Kenntnis der Vegeta
tionsdynamik ist iibrigens heute noch nicht so weit gediehen, um mehr 
als ein vorlaufiges Geriist der vorhandenen Seriengruppen zu geben. 

F. Vegetationsgeschichte (Synchronologie). 
Uber Auf- und Abbau und iiber die genetische Verkettung vorzeit

licher Pflanzengesellschaften wird sich aus Mangel an ausreichenden 
Fossilfunden wohl kaum je etwas Sicheres in Erfahrung bringen lassen. 

Die palaontologischen Untersuchungen, mogen sie auch mit groBter 
Sorgfalt durchgefiihrt sein, ergeben bestenfalls fragmentarische Aus
schnitte, Momentbilder einer Florenfolge von uniibersehbarer Dauer. 
zusammenhanglos reihen sie sich aneinander; die Aufeinanderfolge ist 
durch ungeheure Liicken unterbrochen, wahrend welcher Klima und 
Standortsverhaltnisse vielfache Umgestaltungen erfahren haben. Aber 
auch die einzelnen Fossillager gestatten nur in den seltensten Fallen, sich 
ein diirftiges Bild bestimmter Pflanzengesellschaften zu machen. Gar zu 

1 Wurzelschichten inbegriffen. 
Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 19 
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oft sind die fossilen Reste aus der naheren oder weiteren Umgebung zu
sammengeschwemmt, hergeweht oder (in jungquartaren Schichten) yom 
Menschen zusammengetragen. Es gehort schon eine gute Dosis Phan
tasie dazu, aus dem zusammengewiirfelten Artengemisch bestimmte 
Assoziationen zu rekonstruieren oder gar ihre genetische Aufeinander
folge festlegen zu wollen. Anderseits solI freilich nicht in Abrede gestellt 
werden, daB der Zeigerwert der Arten, wie er in der Gesellschaftstreue 
zum Ausdruck kommt, auch synchronologischer Auswertung zugang· 
lich ist. 

Die Synchronologie oder Vegetationsgeschichte, mit der Syngenetik 
ohnehin eng verkniipft, wird wenigstens vorderhand besser als Neben
zweig der Gesellschaftsentwicklung, denn als selbstandiger Wissenszweig 
behandelt. Der Untersuchung der in der Gegenwart sich abspielenden 
Vegetationsanderungen stiinden dann die sogenannten sakularen (CHRIST 
1879, GAMS 1918) oder palaogenen Sukzessionen, stiinde die Palaosyn
genetik gegeniiber. 

Uber Vegetationsanderungen der jiingstvergangenen Erdepoehe, des 
Quartars, sind am aufsehluBreichsten die Mooruntersuchungen. 

Uber die Entwicklung der Moorvegetation selbst geben Frucht-, 
Samen-, Blatt- und Holzfunde in den untersuchten Torfschichten Auf
sehluB. Anleitung zur Ausbeutung und Bestimmung der Torffossilien 
gibt G. ANDERSSON (1896). Hier sei bloB darauf hingewiesen, daB die 
Torfproben, um gebrauchsfahig zu bleiben, nie ganz austrocknen diirfen. 
Sie werden gesehlammt. Aufhellung der dunkeln Torfarten mit etwas 
Salpetersaure begiinstigt den Zerfall des Torfes. Die Pflanzenreste wie 
Samen, Blattchen usw. konnen dann mit Pinsel oder Pinzette heraus
gelesen werden. Zur Bestimmung der Holzreste sind oft Mikrotom
schnitte notwendig. 

Pollenanalyse. Die sakularen Anderungen in der herrschenden Baum
vegetation einer Gegend registriert am besten die Pollenanalyse. Der 
saure Torf hat die Eigenschaft, nieht nur Friiehte, Samen und Holz, 
sondern auch die Pollenkorner der meisten Baumarten dank ihrer Exine 
(auBersten Wandschicht) ausgezeichnet zu erhalten. Werden Torfproben 
aus verschiedenen Moorschichten, etwa von 20 zu 20 em Tiefe enthoben 
und mikroskopisch auf ihren Polleninhalt untersucht, so erhalt man ein 
sogenanntes Pollendiagramm (Abb. 162), das den Anteil der einzelnen 
Pollenarten in jeder Moorschieht angibt. So laBt sieh mit Sieherheit der 
Wechsel der dominierenden Baumarten im weiteren Umkreis des Moores 
von dessen Entstehung an nachweisen. Zu beriicksichtigen sind freilich 
die verschiedene Flugfahigkeit der einzelnen Pollenarten 1 und die ver
schieden groBe Pollenproduktion der Baumarten, wodureh der Streu
ungskoeffizient beeinfluBt wird. So produzieren Kiefer und namentlieh 
Hasel gewaltige Pollenmengen, wahrend Ulmus und Tilia verhaltnis
maBig wenig Pollen hervorbringen. Sodann sind einzelne Pollenarten 
(Fraxinus, Prunus, Jun'iperus usw,) der Erhaltung wenig giinstig. Unter 

1 KUDRJASCHEW (Ber. d. wiss. Meeresinst. 12. 1925) hat Abies-, Picea-, Al
nus- und Tilia-Pollen sogar auf der arktischen lnsel Nowaja Semlja nachge
wiesen. 
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Berlicksichtigung der moglichen Fehlerquellen wird man aber vermittelst 
der Pollenanalyse ein zutreffendes Bild des Baumwuchses in der weiteren 
Umgebung der Fundstelle erhalten. 

Quantitative Pollenbestimmung, Pollendiagramlll. Die heute ange
wendeten Methoden der Pollenanalyse gehen auf LAGERHEIM (1902) 
zurlick und sind von v. POST, ERDTMAN, RUDOLPH und FIRBAS, DOK
TUROWSKY, STARK, GA:\IS, KELLER, FURRER, VIERHAPPER (1926, dort allS-

o '0;'0 0 If(] >0 6'0 70 80 gO 100 110 1,!'0%Po/len 
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Abb.162. l'o/lendiagl'allun Yom MoBwangerried bei Sirnach (568 m) Schweiz (,6 = Fichte). 
(Nach P. KELLER,) 

fiihrlichesLiteraturverzeichnis) u. a. mehroderwenigereingehend geschil
dert worden. Die Probenentnahme im Moor geschieht durch einen Torf
bohrer mit verschlieBbarer Bohrkammer, womit bei vorsichtiger Hand
habung bis aus 8 m Tiefe reine Torfproben heraufgeholt werden konnen. 
Dieselben werden sogleich in fortlaufend nummerierte Glasrohrchen ein
geschlossen. Zur Pollenzahlung entnimmt man jedem Probenkern etwa 
1 cern, gibt hierzu auf den Objekttrager einige Tropfen 10proz. Kali
lauge, liWt libel' einer Stichflamme unter Umriihren das Wasser ver-

19* 
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dampfen, fiigt einige Tropfen Glyzerin bei und legt das Deckglas auf. 
Das Abzahlen der Pollen geschieht bei etwa 400-500facher VergroBe
rung unter Benutzung des Kreuztisches. Man zahlt in der Regel 150 Pol
lenkorner ab und berechnet daraus den prozentualen Anteil jeder Pollen
art. Die Zahlergebnisse werden im Pollendiagramm graphisch dargestellt 
(Abb.162). 

Pollenanalyse und Vegetationsentwicklung. Die Pollenanalyse ist 
selbstverstandlich unfahig, mehr als ein grobes Bild der im Verlaufe der 
Moorbildung aufeinanderfolgenden Waldbaume und ihrer relativen Hau
figkeit zu vermitteln. Von eigentlicher Vegetationsentwicklung kann 
hier also kaum gesprochen werden, da der Pollen nicht oder nur zum 
kleinen Teil autochthon, am Orte seiner Entstehung abgelagert, sondern 
allochthon, zusammengeweht ist und mithin aus verschiedenen Pflanzen
gesellschaften stammt, die gleichzeitig ne beneinander gele bt ha ben konnen. 
Liegen aus einem beschrankten Gebiet mehrere in ihrem Verlauf iiberein
stimmende Pollenspektra mit synchronen (gleichalterigen) Horizonten 
vor, so lassen sich dagegen mit einiger Sicherheit die sich folgenden Wald
bilder in groBen Ziigen wieder herstellen, wenigstens soweit die Baum
schicht in Frage kommt. Die schonen Untersuchungen von P. STARK, 
BERTSCH, GAMS und NORDHAGEN in Siiddeutschland, von HEER, NEU
WEILER, P. KELLER, SPINNER, FURRER u. a. in der Schweiz gestatten fiir 
das schweizerische Mittelland und angrenzende Siiddeutschland folgende 
postglaziale Waldperioden festzulegen: 

Tabelle 36. Postglaziale Waldperioden im Alpenvorland. 

Waldperioden 

I I 
Klima I Knltnrperioden I 

Fichtenzeit .. I wieder zunehmende Historische 
Warme und Trok- Zeit 

kenheit 
Tannenzeit .. etwasfeuchterund J Eisenzeit 

kiihler l 
Buchen - Erlen- . Bronzezeit 

z e it. . . . .! abgeschwacht {. Spatneolithi-
feuchtwarm kum 

Eichenmisch-

Approx. Zeit
rechnung 

von etwa 800 I 

v. Chr. an 

3000-800 
v.Chr. 

BLYTT-SER
NANDERS 

Schema der 
Florenfolge fiir 

Skandinavien 

subatlan
tisch 

subboreal 

wald. .. maBigfeuchtwarm r Friihneolithi-'15000_3000 atlantisch 
(subozeanisch)l) kum Ch 

Haselzeit ... \ trockenwarm(sub- {ll~amtgn.ie.n I v. r. 
Kieferzeit .. 1 kontinental) 2 ar enOlSJen 8000-5000 boreal 

Azilien v. Chr. 
B irk e n z ~ it. . I· tr?ck~nkalt } . I Magdalenien 15000 _. 8000 I praboreal 
Dryaszelt ... Elszelt ! v. Chr. i 

1 HauptvorstoB del' atlantis chen Gesellschaften nach Mitteleuropa (BR.-BL. 
1923). 

2 HauptvorstoB der xel'ischen, sarmatischen und submediterranen Gesell
schaften in das eiszeitlich vergletscherte Mitteleuropa und in die inneren Alpen. 
taler; Trockenmaximum (s. BR.-BL. 1916). 
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In neuerer Zeit viel umstritten wird die Auswertungsmoglichkeit der 
Pollendiagramme zur Begriindung von Klimaanderungen. Die syngene
tische Bedeutung der Pollenspektra ist, wie wir oben erwahnten, zweifel
los gering und steht hinter den Ergebnissen der autochthonen Moor
funde (zur Hauptsache Holz-, Laub-, Fruchtfunde) weit zuriick. Da
gegen gibt die Pollenanalyse gute Anhaltspunkte iiber zeitliche Wechsel 
der klimatisch bedingten SchluBgesellschaft, des Waldklimax und damit 
iiber Anderungen des Allgemeinklimas eines groBeren Gebietes. Freilich 
sind einzelne Pollendiagramme hierfiir durchaus nicht maBgebend. Erst 
wenn durch ein mehr oder weniger dichtes Untersuchungsnetz die zeit
liche Ubereinstimmung der pollenanalytisch festgestellten Waldperioden 
gesichert steht, diirfen wir Klimaanderungen als treibende Ursache des 
Waldwechsels annehmen1 . Die Deutung der Klimaanderungen sollte in
des sen stets unter Beriicksichtigung aller durch die Nachbarwissen
schaften zutage geforderten Tatsachen erfolgen. Obiger Versuch, die 
Waldzeiten des siidlichen Mitteleuropa klimatisch zu deuten, ist als Syn
these aus allen mir zuganglichen prahistorischen Daten aufzufassen. 
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1 Auch dann noch muB, wie namentlich FURRER (1927) betont, der von 
der Samenverbreitung abhangigen, verschieden giinstigen Zuwanderungsmog
lichkeit der Baume Rechnung getragen werden. 
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IV. Gesellschaftsverbreitnng (Synchorologie). 
Das Studium der Synchorologie hat die Feststellung der Vorkom

mens- und Verbreitungsverhiiltnisse der Pflanzengesellschaften, die Um
grenzung ihrer Areale und ihre Zusammenfassung zu Gebietseinheiten zur 
Aufgabe. Aus der Arealgestaltung ergeben sich Schhisse auf die Ent
stehung, die Herkunft und die Okologie der Gesellschaften. Als vorziig
liche Klima- und Bodenzeiger sind dieselben aber auch zur biogeogra
phis chen Charakterisierung groEerer Erdabschnitte unentbehrlich. Um 
die feineren Ziige der Vegetationsverteilung zu verstehen, muE man je
doch die niedrigeren Einheiten (Assoziationen, Verbiinde) oder zum 
mindesten die Assoziationskomplexe in den Rahmen der Untersuchung 
einbeziehen. 

Geographischc Variantcn. Jede weiter verbreitete Assoziation zeigt 
in den einzelnen Teilgebieten ihres Vorkommens charakteristische Ab
anderungen in der floristischen Zusammensetzung: geographische Vari
anten oder Rassen. Diese Rassen sind entweder verbreitungsgeschicht-
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lich bedingt (die Artenareale der Begleitp£lanzen einer Gesellschaft 
decken sich nicht), oder aber das Zusammenspiel der AuBenfaktoren er
zeugt in zwei benachbarten Gebieten unter bestimmten Verhaltnissen 
einen zwar ahnlichen, aber nicht iibereinstimmenden soziologischen 
Gesamteffekt. Bis ins einzelne gehende £loristische Ubereinstimmung 
zwischen allen Einzelbestanden einer Assoziation ist ja hochst selten, 
am ehesten etwa bei artenarmen oder eng lokalisierten Gesellschaften 
verwirklicht. 

Verschiedene geographische Rassen einer Assoziation sind ofter durch 
Parallelarten mit ahnlichen okologischen Anspriichen ausgezeichnet. So 
wird Senecio uni/lorus, eine Charakterart des penninischen Curvuletums, 
im ratischen Curvuletum durch S. carniolicus vertreten. Das innerbiind
nerische Xerobrometum besitzt Anemone montana und Potentilla puberula, 
das oberrheinisch-nordschweizerische dagegen Anemone pulsatilla und 
Potentilla arenaria mit ahnlicher Okologie. 

Beriihren sich die Areale zweier geographischer Rassen, so wird ihre 
Begrenzung oft unscharf; sie gehen ineinander iiber (schwabisch-nord
schweizerisches und oberrheinisches Xerobrometum). Sind sie dagegen 
durch Verbreitungsschranken getrennt (ratisches Xerobrometum) , so 
fehlen natiirlich Ubergange, und die £loristische Individualitat ist viel 
besser gewahrt. Solange aber die charakteristische Artenkombination 
einer Gesellschaft in den verschiedenen Teilgebieten ihres V orkommens 
keine wesentliche Anderung erleidet, und die einzelnen geographischen 
Varianten sich nur durch die lokalen, den iibrigen Gebieten fehlenden 
Besonderheiten unterscheiden, solange werden sie am besten zu einer 
Assoziation zusammengefaBt. 

Die lokalen Rassen oder Varianten bilden die Teileinheiten, aus 
denen sich die Assoziation zusammensetzt, und an welchen die struktu
rellen, okologischen und syngenetischen Untersuchungen durchzufiihren 
sind. In den tabellarischen Zusammenstellungen sind daher auch die 
einzelnen Rassen getrennt aufzufiihren, damit die groBeren oder ge
ringeren floristischen Abweichungen ohne weiteres hervortreten. 

Die Verbreitung der drei Hauptrassen des Xerobrometums im oberen 
Rheingebiet in ihrer Abhangigkeit von den Niederschlagsverbaltnissen 
ist S. 96 dargestellt. 

Von der im mittleren und im a,tlantischen Europa weitverbreiteten 
Rhynchospora alba-Assoziation kennt ALLORGE (1926) drei geographische 
Varianten: eine atlantische, eine atlantisch-montane und eine mittel
europaische Rasse. 

Bei der Herausschalung geographischer Varianten von Waldgesell
schaften ist darauf zu achten, daB ausschlieBlich gut entwickelte altere 
Bestande, nicht bloB Entwicklungsstadien oder vom Menschen stark be
einfluBte Waldparzellen beriicksichtigt werden. 

Halbkulturgesellschaften wie die Fettwiesen, die allenthalben einer 
ahnlichen Behandlung durch den Menschen unterworfen sind, haben 
iiber weite Gebiete nahe iibereinstimmende Artenzusammensetzung, so 
daB sich beispielsweise das Arrhenatheretum elatioris Mittel-, Siid- und 
Westeuropas in mehrere physiognomisch fast identische Rassen und 
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Unterrassen gliedern laBt. Die dominierenden Gramineen und eine Reihe 
charakteristischer Begleiter bleiben iiberall dieselben. 

Hohenglieder. Wie in horizontaler, so zeigen manche Assoziationen 
auch in vertikaler Richtung konstante, wenn auch oft nur geringe £10-
ristische Abanderungen. Nicht selten handelt es sich einfach um eine 
Verarmung, ein Wegfallen dieser oder jener Charakter- oder Begleit
arten, so beim hochalpin-nivalen Curvuletum gegeniiber jenem der alpi
nen Stufe, beim subalpinen Caricetum lasiocarpae gegeniiber der typi
schen Ausbildung der Assoziation im Alpenvorland 1 • 

Sind im iibrigen keine durchgreifenden Anderungen in der Arten
kombination nachweisbar, so betrachtet man diese Abweichungen am 
besten als "Hohenglieder". Dieselben stell en hierarchisch entweder 
Subassoziationen oder bloBeFazies dar. BEGER (1922) scheidet den nor
mal entwickelten subalpinen Fichtenwald (Piceetum myrtilletosum) als 
Subassoziation yom Piceetum normale der unteren Stufe. Die ausgedehn
ten, artenarmen Verlandungsbestande von Carex in/lata und Equisetum 
limosum unserer subalpinen Seeufer sind nach dem Vorgang von W.KOCH 
am besten als verarmtes fazielles Hohenglied des Caricetum in/latae
vesicariae aufzufassen. 

Ortliche Anordnung der Vegetationseinheiten. Fiir die ortliche An
ordnung, das Ineinandergreifen, die gegenseitige Durchdringung der 
Pflanzengesellschaften sind in erster Linie die AuBenfaktoren, in zweiter 
der Wettbewerb der Arten und Gesellschaften maBgebend. Man unter
scheidet danach giirtelartige und mosaikartige Anordnung. Im einen 
wie im anderen FaIle erfolgen Wechsel und Mischung der Gesellschaften 
gesetzmaBig. Stets sind es dieselben Pflanzengesellschaften, die sich 
treffen, sich durchdringen und miteinander in Wettbewerb treten; wir 
bezeichnen sie als Kontaktgesellschaften oder Kontaktassoziationen. 

Giirtelung (Zonation). Die giirtel- oder bandartige Anordnung der 
Vegetationseinheiten, im groBen wie im kleinen, hat ihre Ursache in der 
gleichsinnig gerichteten Anderung maBgebender Standortsfaktoren: 
Temperatur, Bodenfeuchtigkeit, Salz- oder Nitratgehalt des Bodens, 
Dauer der Schneebedeckung, WindeinfluB usw. In den konzentrischen 
Vegetationszonen der Erde (nicht mit Vegetationsregionen zu verwech
seln) macht sich die von den Polen zum Aquator allmahlich zunehmende 
Warme geltend. Abnehmende Luftfeuchtigkeit und Niederschlage gegen 
das Innere der Kontinente bewirkt die Zonation in Wald-, Grasflur-, 
Steppen- und Wiistengiirtel. 

Offenkundiger ist die Giirtelanordnung der Gesellschaften im kleinen 
an verlandenden, stehenden oder flieBenden Gewassern (Feuchtigkeits
abnahme), an Salzsiimpfen (Abnahme des Salzgehaltes) (s. S. 167), an 
Windecken im Hochgebirge (starkerer oder schwacherer WindeinfluB), in 
Hohlen (abnehmende Lichtwirkung), auf SchneebOden des Nordens und 
der Gebirge (abnehmende Dauer der Schneedecke) (s. S. 102), an Vogel
sitzplatzen (Intensitat der Diingung durch Vogelexkremente) (s. S. 201) 

1 Dasselbe ist der Fall beim Mesobrometum Nordwestdeutschlands im Fort
sehreiten gegen Nordwesten (Dr. TUXEN, schriftl.) und wohl auch bei manchen 
and ern Assoziationen gegen ihre Grenzen hin. 
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usw. Treffen sich Kampfarten mit peripherem Ausbreitungsvermogen 
und etwas abweichendem okologischen Optimum, so kann die Abgren
zung der Giirtel scharf ausgepragt sein, da eine Art die andere ausschlieBt 
(Abb. 82). Gute Beispiele von Vegetationsgurtelung sind in den meisten 
neueren pflanzensoziologischen Arbeiten zu finden. 

Allgemeine Bedeutung und Verbreitung besitzt die seit OERSTED 
(1844) bekannte und seither vielfach studierte Gurtelung der Algen
assoziationen anKustenfelsen, die zur Hauptsache auf Belichtungsverhalt-

Abb. 163. Glirtclung am Lac Chambedazc, Auvergne. Auf den schwimmendcn Oom,a'l'um-llIenyanthes
GUrtel lolgt ein Cnrex lasiocn':ZJn-GUrtei; dahinter Giirtel von Salices und Betula pubescens. 

(Au In. M. DENIS.) 

nisse zuruckzufuhren ist. In der Regel werden vier Hauptgurtel unter
schieden (s. SERNANDER 1917, KYLIN 1910, HAYREN 1914 u. a.): 

1. Zutiefst del' sublitorale odeI' elitorale GUl'tel, soweit Rotalgen (Rhodomela 
8ubtu8ca, Corallina-, Ceramium-Arten usw.) hinabreichen. 

2. Der untere litorale GiiTtel oder Braunalgengurtel mit Fucaceen. 
3. Der obere litorale Gurtel oder Grunalgengurtel im Raum zwischen del' 

hOchsten Flut und der niedrigsten Ebbe mit Chaetomorpha, Ulothrix, Clado
phora usw. 

4. Der supralitorale Gurtel oder Flechtengurtel mit Vermcaria maura, Rhizo
carpon spec. usw. in der Spritzzone. 

Innerhalb der Hauptgurtellassen sich oft mehr oder weniger deutlich 
abgegrenzte Untergurtel oder Horizonte unterscheiden. 

Hohenstnfen. Ein besonders wichtiger Spezialfall gurtelartiger Vege
tationsanordnung liegt vor in der Hohenstufung der Gebirge. Wie hin
gemalt folgen sich die verschiedenen Hohengurtel am Gebirgshang und 
vermitteln so schon physiognomisch einen raschen Uberblick uber den 
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klimatischen Wechsel (Abb. 164). Nur bei ganz allmahlichem Anstei
gen der Bodenoberflache verflieJ3en manchmal die horizontalen und ver
tikalen Vegetationsgurtel ineinander. Die Zahl der deutlich ausgepragten 
Hohenstufen nimmt zu mit der Hohe eines Gebirges und mit der An
naherung an den Aquator, doch kommen hierbei auch noch andere Fak
toren in Betracht, die der Regel entgegenwirken, so namentlich die Zahl 
und vertikale Ausdehnung der vorhandenen Klimaxgesellschaften. 

Innerhalb der weitgefaJ3ten Hohenstufen abgrenzbare sekundare 
Gurtel bezeichnet man am besten als "Horizonte" . Die Fichtenstufe der 
Nordalpen besaumt stellenweise ein Alnus viridis-Horizont; die Buchen
stufe der Auvergne wird gegen oben von einem schmalen Sorbus- und 
Betula-Horizont abgeschlossen. 

Abb. 164. H6henst.ufung am Munt La Schera im Schweizer. Nationaipark. Larchen-Arvengiirtei bis 
'2200 m, Pinus montana postrata-Giirtei 2200-2300 m (sekunda r), Feisschutt- und Aipenrasengiirtel 

2300-2550 m; im Vordergrund durch Beweidung entstandenes Na,·detull!. (Auln. W. HELLER.) 

Abgrenzung der Vegetationsstufen. Die Unterscheidung von Hohen
stufen im Gebirge war eine der friihesten pflanzengeographischen Er
rungenschaften, die schon A. v . HALLER (1742) und GIRAUD-SOULAVIE 
(1783) beschiiftigte. Aber erst SENDTNER legte in seiner Beschreibung 
der VegetationsverhiiJtnisse Siidbayerns (1854, S. 374) einen strengeren 
MaJ3stab zu ihrer Fassung und Umgrenzung an. Seiner Ansicht nach 
miissen zur Bestimmung der "Pflanzenregionen" (Hohenstufen) die 
Hohengrenzen samtlicher Pflanzenarten eines Gebietes einwandfrei fest
gelegt werden. Die Stufengrenzen waren dann dorthin zu verlegen, "wo 
die meisten Unterschiede im Charakter der Vegetation eintreten, d.h. wo 
die meisten neuen Arten erscheinen und die alten dafur verschwinden" . 
Diese umstandliche, nur schein bar genaue und mit manchen Fehler
quellen behaftete Methode fand indes wenig Anklang. In der Schweiz 
1st sie von BROCKMANN-JEROSCH (1907) zur Bestimmung der Hohen-
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stufen im Puschlav verwendet worden. Einfacher zu bestimmen und 
weniger von ZufiUligkeiten abhangig sind die Grenzen der Pflanzen
gesellschaften. Die meisten Artengrenzen fallen iibrigens ohnehin mit 
Assoziationsgrenzen zusammen. 

Nach dem Verlauf der Hauptgrenzlinien (obere und untere Grenzen) 
aller Assoziationen unterschieden wir (1915) in den Siidsevennen drei 
V egeta tionsstufen: 1. Die Griineichenstufe bis 600 m; 2. die WeiBeichen
stufe bis 1000 m; 3. die Buchenstufe bis zu den Kammen. Diese Stufen
einteilung fallt mit der Einteilung in Klimaxgebiete (Abb. 151, S.279) 
zusammen. 

Sind, wie in den Alpen, die klimatischen SchluBgesellschaften noch in 
einiger Vollstandigkeit und ziemlich natiirlicher Verbreitung vorhanden, 
so werden die H6henstufen am einfachsten ohne weiteres nach den Klimax
gesellschaften selbst eingeteilt und zur Benennung der Hauptstufen die 
Namen der Klimaxgesellschaften herbeigezogen (LuDI 1921). 

Allgemeine Stufenbezeichnungen, wie kollin, montan, subalpin, alpin, 
sind mit Vorsicht anzuwenden, am besten in Verbindung mit einer Vege
tationsbezeichnung, wie subalpine Fichtenwaldstufe, alpine Rasenstufe. 
Eine genaue Definition der einzelnen Stufen kann dadurch aber nicht 
umgangen werden. 

Die Vegetationsstufen sind ein biologischer Ausdruck lokal gegebener 
Klimaverhii,ltnisse, was man aber iibersehen hat. Es ist daher oft von 
problematischem Wert, die Vegetationsstufen weit entfernter Gebirge, 
wie z. B. der Alpen und der skandinavischen Hochgebirge, in Parallele 
bringen zu wollen. Schon in den Alpen ergeben sich ja in der Stufen
einteilung erhebliche Unterschiede zwischen Ost- und West-, Siid-, Zen
tral- und Nordalpen, und es bewegen sich die Verschiebungen der H6hen
grenzen weder in bestimmter, gleichsinniger Richtung, noch konnte be
hauptet werden, daB sich die Vegetationsstufen der verschiedenen Ge
birgsteile einfach ersetzen. 

Stufenumkehr. Eine Umkehr der Vegetationsstufen findet gelegent
lich in engen Schluchten oder an steilen Schattenhangen statt, deren 
oberer Rand mehr Licht und Warme empfangt als der Talgrund. Nach 
G. BECK folgen sich in lange schneebedeckten Karstdolinen von oben 
nach unten erst Fichtenwald, dann Krummholz und Gestrauch, hierauf 
Alpenrosen und alpine Felspflanzen und schlieBlich eine Moorvegetation. 

Gesellschaftskomplex. In Diinengebieten, auf Hochmooren, im Ver
landungsbereich der Gewasser, auf Schneeboden tritt uns die Vegetation 
oft in einem anscheinend regellosen Gemisch von Assoziationen und Frag
menten solcher entgegen. Bei naherer Betrachtung ergibt sich jedoch 
eine nicht zu verkennende RegelmaBigkeit der Anordnung, die sich in der 
steten Wiederkehr ganz bestimmter Gesellschaftsverbindungen auBert. 
Der ganze, meist in der Geomorphologie der Landschaft begriindete Ge
sellschaftskomplex bildet nicht selten auch eine genetische Einheit (Serie) 
und tragt physiognomisch ein einheitliches Geprage zur Schau. Moore 
und Siimpfe haben zuerst Veranlassung zur Unterscheidung von Assozia
tionskomplexen gegeben. OSVALD (1923) unterscheidet im groBen schwe
dischen Hochmoor Komosse acht genetisch verschiedene Komplexe, 
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deren groBter, der Regenerationskomplex, durch die aufbauenden Vor
gange charakterisiert ist, wogegen der Erosionskomplex dem Abbau 

. -\tb. 165. Assoziationskomplexe im Moor Timmer
hnltsmossen 1:25000 (nach H.OSVALD). 1 = Re
generationskomjJlex, 2 = Teichkomplex, 3 = R and
komplex, 4 = S tillstandskomplex , 5 = Erosions-

komplex, 6 = Grasmoore. 

unterliegt (Abb. 165). 
Ein sehr charakteristischer 

Verlandungskomplex sind die 
" Pozzines" der alpinen Stufe 
Korsikas, deren soziologische Zu
sammensetzung und Entwicklung 
DE LITARDIERE und MALCUIT 

(1926) klargelegthaben (Abb.166). 
In den Alpen waren nach 

Rohe ii. M. und Unterlage ver
schiedene Winderosions-, Schnee
boden-, Quellflur- u. a. Komplexe 
zu unterscheiden. Gut gefaBte 
Gesellschaftskomplexe von einiger 
Ausdehnung eignen sich auch zur 
kartographischen Darstellung . 
Der Begriff ist mithin namentlich 
fUr den Geographen von Wert. 

Arealverschiebungen der 
Pflanzengesellschaften. N atiir

liche Arealverschiebungen gehen langsam vonstatten. Sie werden aus
ge16st durch Standortsveranderungen oder sind die Folge heute noch 
unabgeschlossener Pflanzenwanderungen. Die Untersuchungen skandi-

i 
Rachmoor/off 

B 

Abb.166. Assoziationskomplex einer 
" Pozzine " (Flachmoorverlandung) 
Korsikas. A . T e i I qu e r s c h nit t 
dnr c h e i n e Pozzine. 1. Einzelne 
Pozzi mit Planktongesellschaft und 
FIeleocha"i8 acicu/a,·i8-Assoz. 2. Vber
wachsung durch das Oaricetum 
intricatae. 3. Ausgetrocknete Pozzi 
von Oa'l'icetwn int" icatae besiedelt. 
B. Pozzin e von ob e n ge s eh e n. 
(N ach DE LITARDIERE u. MALCUIT, 

1926.) 

navischer Forscher bestatigen, daB der Fichtenwald im allmahlichen 
Vordringen iiber die Wasserscheide von der schwedischen auf die nor
wegische Seite der skandinavischen Gebirge hin begriffen ist. 
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Arealverschiebungen ganzer Pflanzengesellschaften stehen oft im Zu
sammenhang mit dem Vor- oder Riickschreiten dynamisch-genetisch 
wichtiger, auf- oder abbauenden Arten. Die Ausbreitung einer Fagus
Assoziation hat das Vordringen von Fagus selbst zur Voraussetzung; ein 
Curvuletum kann nur dort zur Ausbildung gelangen, wo Carex curvula 
sich festgesetzt hat. Beim VorstoB von Gesellschaften in schon vegeta
tionsbedeckte Gebiete kommt es zu erbitterten Kampfen, deren Ausgang 
das N euauftreten oder Verschwinden zahlreicher Satelliten nachsichzieht. 

PlOtzliches, sprungweises Auftreten natiirlicher Assoziationen, wie es 
etwa in Steinbriichen, auf Schwemmtorf, am Grunde abgelassener Teiche, 
in neugeschaffenen, kiinstlichen Wasserbecken vorkommt, ist stets der 
Beweis fiir schwache Artenbindung und geringe gegenseitige Abhangig
keit der einzelnen Gesellschaftsglieder. Wasservogel verfrachten an ihren 
FiiBen, Schafe in ihrer Wolle ganze Assoziationen oder Fragmente solcher 
gesamthaft von einem Standort zum anderen. Uber eine kiirzlich be
obachtete derartige Einbiirgerung durch Wildenten berichtet A. SeRNY
DER (1925). 

Die mit dem Ausklingen der groBen Diluvialvergletscherung begin
nende Klimaanderung hatte in Mittel- und Nordeuropa, wie auf der 
ganzen nordlichen Halbkugel, gewaltige Vegetationsverschiebungen im 
Gefolge. Fast aIle Pflanzengesellschaften sind hier entweder geologisch 
gesprochen junger Entstehung oder sie sind in geologisch junger Zeit 
eingewandert. 

Herkunft der Gesellschaften. N ur fiir wenige Gesellschaften wird es 
moglich sein, Ursprungs- und Entstehungsherd aufzudecken; die palaon
tologischen und pollenanalytischen Nachweise sind hierfiir zu diirftig. 
Wir miissen uns in den meisten Fallen mit Analogieschliissen begniigen 
und versuchen, die heutigen Ausbreitungszentren und WanderstraBen 
festzulegen. 

Der Ausbreitungsherd einer Assoziation diirfte im Prinzip dort zu 
suchen sein, wo die Assoziation ihre beste Entwicklung, ihre groBte Aus
dehnung, ihre reichste floristische Entfaltung findet, wo sie sich in zahl
reiche Fazies spaltet, und wo Charakterarten in groBerer Anzahl vor
handen sind. 

Unter dieser Voraussetzung erklaren sich die groBe Artenarmut und 
das Fehlen von Charakterarten mancher Wasser- und Moorgesellschaften 
in den tiefergelegenen Alpentalern, wahrend dieselben Assoziationen im 
Alpenvorland prachtig entwickelt und gut mit Charakterarten bedacht 
sind. Das in der ganzen Nordschweiz und in Siiddeutschland so ver
breitete .Jfolinietum klingt im Rheintal schon bei Zizers (540 m ii. M.) 
aus, bis wohin ihm von Charakterarten nur Iris sibirica, Gentiana pneu
monanthe und Pulicaria dysenterica gefolgt sind. 

Das Ausbreitungszentrum der oftgenannten Carex firma-Assoziation 
ware in den Siidostalpen zu suchen. Dort ist sie am iippigsten und reich
sten entwickelt, dort strotzt sie von Charakterarten. Je weiter wir die 
Assoziation nach Norden und Westen verfolgen, desto mehr schwindet 
die Gruppe der Charakterarten zusammen, bis sie im Berner Oberland 
nahezu vollstandig erloschen (BR.-BL. 1926, S. 235). 
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Westlichen Ursprungs ist eine in der Nordschweiz auf ausgelaugtem 
Hochterrassenschotter meist sehr fragmentarisch entwickelte Gesellschaft 
mit Quercus pedunculata, Qu. sessili/lora, Calluna, Genista germanica, 
Deschampsia /lexuosa, Carex piluli/era, Hypericum pulchrum, Centaurea 
nigra usw. Schon am FuB des nordwestlich angrenzenden Schwarzwaldes 
bedeckt diese Gesellschaft gr6Bere Flachen, und es mischen sich ihr 
weitere atlantische Arten, wie Galium hercynicum und Digitalis purpurea, 
bei. Aber erst im nordwestlichen Frankreich erreicht sie ihre volle Ent
wicklung in der Querc'/ts sessili/lora-Hypericum pulchrum-Assoziation, 
wie sie GAUME (1924) aus den Waldern von Orleans beschreibt. 

Dieser ausgesprochen atlantischen Einstrahlung stehen im siidlichen 
Mitteleuropa gleichfalls recht fragmentarisch auftretende Gesellschaften 
nordischer Herkunft gegeniiber: die Carex limosa-, Carex lasiocarpa-, 
Sphagnum /uscum-, Isoetes echinosporum-Assoziation. 

Umgekehrt treten nach CAJANDER (1921, S. 26) im n6rdlichen Europa 
ganz allgemein viele Assoziationen nur unter den allergiinstigsten Boden
verhaltnissen auf und sind von weiter siidlich besser entwickelten Ge
sellschaften abzuleiten. 

Dies gilt auch fiir die von Fagus silvatica bedingten Waldgesell
schaften. 

Die geologischen, palaontologischen und pollenanalytischen Unter
suchungen ergeben iibereinstimmend, daB der Buchenwald postglazial 
erst verhaltnismaBig spat ins mittlere und n6rdliche Europa vorge
drungen ist. Nach Blattfunden war die Buche im Spatpliozan und auch 
gegen den Ausgang der diluvialen Vereisung in Mittel- und Siidfrankreich 
heimisch. Nirgends trifft man denn auch die von Fagus gebildeten Asso
ziationen als Klimax besser entwickelt und reicher mit hochwertigen 
Charakterarten bedacht als im siidwestlichen und siid6stlichen Europa, 
wo ihr postglazialer Ausbreitungsberd liegt. Die norddeutschen und 
skandinavischen Buchenwalder mit ihrer Rohhumusbildung, ihrer oft 
artenarmen Begleitflora, geben eine ganz ungeniigende Vorstellung von 
der Kraft, der Fiille und dem Artenreichtum der urspriinglichen siidost
und siidwesteuropaischen Buchenassoziationen. Ob die siidschwedischen 
Buchenwalder als Klimaxgesellschaft aufzufassen sind, ist iibrigens sehr 
fraglich (vgl. TAMM 1921, S. 246). 

Pionier- undReliktgesellschaften. Verbreitungsgeschichtlich unter
scheiden wir ausbreitungstiichtige, im Vordringen begriffene Pionier- und 
standig bedrangte, im Riickgang befindliche Reliktgesellschaften. In 
geomorphologisch jungen Gebieten herrschen die Pionierassoziationen 
vor (vgl. COOPER 1923, KUHNHOLTZ-LoRDAT 1923). 

Reliktassoziationen sind die von W. CHRISTIANSEN beschriebenen 
Eichenkratts Schleswig-Holsteins, die Hochmoorreste Siiddeutschlands. 
und des siidlichen Mitteleuropa iiberhaupt; dann auch viele Gesell
schaften geologisch alter Gebiete, wie Madagaskar (PERRIER DE LA 
BATHlE, HUMBERT), das Kapland (MARLOTH, ADAMSON), die Gebirge 
der Sahara und der Sahara Atlas (BATTANDIER und TRABUT, MAIRE), 
Korsika (DE LITARD:rERE u. MALCUIT) u. a. Geographische und klima
tische Isolierung ist der Erhaltung von Reliktgesellschaften giinstig; dem 
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Ansturm ubiquistischer Eindringlinge, wie sie die Kultur heute leider 
uberall hintriigt, sind sie schlecht gewachsen. 

Edaphisch bedingte Reliktassoziationen tertiaren Ursprungs sind die 
an glanzenden Endemismen reichen Spaltenassoziationen del' Fels
brustungen del' Mittelmeerkuste, von den Saulen des Herkules bis hin
uber nach Kreta und Cypern. Eine eng lokalisierte edaphische Relikt
assoziation haben MAIRE und BRAUN-BLANQUET (1924, S. 97) als Andry
aletum mogadorensis von del' Grande-Ile bei Mogador beschrieben. Mit 
del' Zertrummerung dieses winzigen Eilandes durch dieW ogen des Ozeans 
ist auch das Schicksal del' Assoziation besiegelt. 

Ganz allgemeines Interesse erlangt die Frage, ob Pionier- odeI' Relikt
gesellschaft an den Grenzlinien del' Klimaxgebiete, weil daraus Schlusse 
auf etwaige Klimaanderungen gezogen werden kannen. Sind die Wald
inseln in del' alpinen Stufe odeI' im podolischen Steppengebiet, die 
Steppenassoziationen in Bahmen und Mahren als Vorposten odeI' als 
Relikte aufzufassen? J e nach del' Beantwortung diesel' Frage ist mit 
dem Vorrucken des einen und del' Einengung des anderen Klimaxgebietes 
zu rechnen. 

Welchen Schwierigkeiten die Lasung derartiger Fragen begegnet, na
mentlich dort, wo menschliche Unvernunft das ursprungliche Vegeta
tionsbild bis zur Unkenntlichkeit entstellt hat, beweisen die nicht enden
wollenden Auseinandersetzungen nordamerikanischer Forscher uber die 
naturliche Begrenzung von Waldklimax und Prarie in den westlichen 
Staaten del' Union. 

Eine besondere Gruppe von Reliktgesellschaften bilden jene sehr be
zeichnenden Assoziationen, die heute nur noch an kunstlichen, durch den 
Menschen bedingten Standorten vorkommen, deren naturliche Standorte 
abel' unbekannt sind. Das zierliche Centunculo-Anthoceretum punctati 
lehmiger, kalkarmer Getreidestoppelfelder mit Delia segetalis, Montia mi
nor und Myosurus hat wenigstens in del' Schweiz und im Oberrhein
gebiet heute keinen natiirlichen Standort (W. KOCH 1926, S.25). Auch 
die gut charakterisierte Miniaturassoziation von Cicendia und Stereodon 
arcuatus, die ALLORGE (1922) und GAUME (1924) von wenig begangenen 
Waldwegen aus West- und Nordwestfrankreich beschreiben, scheint nul' 
ganz selten an naturlichen Standorten vorzukommen. 

Vegetationsgebiete. Die synchorologische Synthese gipfelt in del' Ab
grenzung und Umschreibung del' naturlichen Vegetationsgebiete. Diesel' 
geographische Begl'iff hat sich ziemlich unabhiingig von pflanzensozio
logischen Bestrebungen aus dem verwandten Begriff del' Florengebiete 
herausentwickelt (s. BR.-BL. 1919). 

Nach den ersten tastenden Versuchen eines WILLDENOW (1797), 
TREVIRANUS (1803) und HUMBOLDT (1805, 1807) waren es VOl' allem del' 
Diine SCHOUW (1823) und del' Schweizer AUG. PYRAMUS DE CANDOLLE 
(1820), die auf rein floristischer Grundlage nach dem Vorkommen und 
del' Verbreitung del' damals bekannten Familien, Gattungen und Arten 
des Pflanzenreichs "botanische Regionen" aufstellten. Del' Sohn des 
vorgenannten, ALPHONSE DE CANDOLLE, unterwarf (1856, S.1305) diese 
Florengebietseinteilungen einer scharfen, abel' treffenden Kritik. El' 
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empfahl auch die Zergliederung der schwer iibersichtlichen, ausgedehnten 
Regionen in Unterregionen, Provinzen, Bezirke "bis zu den Lokalitaten, 
den letzten unterscheidbaren geographischen Einheiten". 

Die Fiihrer der pflanzengeographischen Bewegung wahrend der 
letzten Dezennien des vergangenen Jahrhunderts, ENGLER und DRUDE 
in Deutschland, G. BECK in Oesterreich u. a. folgten den Richtlinien DE 
CANDOLLES und bauten seine Vorschlage nomenklatorisch weiter aus. 

In seinem Handbuch der Pflanzengeographie geht DRUDE (1890) 
einen Schritt weiter, indem er drei begrifflich verschiedene Gebietseintei
lungen auseinanderhalt: 

1. Florenregionen, den botanischen Regionen von SCHOUW, A.-P. DE CAN
DOLLE u. a. entsprechend, lediglich auf die Einheiten der Sippensystematik be
griindet. 

2. Vegetationszonen, im Sinne von GRISEBACH Erdgebiete, die sich durch 
namhafte Vegetationsunterschiede auszeichnen. 

3. Vegetationsregionen, auf die Florenregionen und Vegetationszonen be
griindet und als natiirliche Einheiten anzusprechen, denn "der Charakter einer 
Gegend hangt ebenso sehr von der Flora als von der Vegetation ab" (DRUDE 1890). 

Anhaltspunkte zur Erfassung und Gliederung dieser natiirlichen Vege
tationsgebiete gibt DRUDE jedoch nicht; er begniigt sich vielmehr mit 
der Aufzahlung einer Reihe von Vegetationsregionen, die aber in Wirk
lichkeit schwer vergleichbar sind. 

Eine Einteilung der Erde nach rein floristischen bzw. sippensystema
tischen Gesichtspunkten laBt viele fiir eine pflanzensoziologische oder 
biogeographische Einteilung belangreiche Fragen vollig unberiihrt. Die 
physiognomisch-okologische Einteilung im Sinne der GRISEBAcHschen 
Vegetationszonen, die heute wohl am leichtesten durchfiihrbar ist, bleibt 
allzusehr am auBerlichen kleben und vernachlassigt das gewaltige, in der 
jiingsten Zeitspanne zusammengetragene pflanzensoziologische For
schungsmaterial. Die Herausarbeitung von Vegetationsregionen nach 
DRUDE endlich, die gleichermaBen auf den Florenregionen und den 
Vegetationszonen fuBend, also physiognomisch und floristisch gefaBt 
waren, miiBte wohl schon an der Unvereinbarkeit der beiden Gesichts
punkte scheitern. 

Als Grundlage einer natiirlichen pflanzensoziologischen Einteilung 
der Erde kommen nur die Pflanzengesellschaften selbst in Betracht: die 
Assoziationen mit ihren Unterabteilungen, ferner die Verbande, GeseIl
schaftsordnungen und Klassen. 

Da nun aber die ganze pflanzensoziologische Systematik auf £lori
stischer Grundlage beruht, so gelangt durch diese Einteilung eo ipso 
auch das sippensystematische Moment zu voller Geltung. AIle geogra
phisch begrenzten Arten, Gattungen, Familien schlie Ben sich ja be
stimmten Gesellschaftseinheiten an, die zur Abgrenzung der Gebiete her
beigezogen werden. Man kann und wird somit zur Differenzierung der 
Gebiete sowohl den rein pflanzensoziologischen, als auch mit vollem Be
wuBtsein den sippensystematischen Gesichtspunkt beriicksichtigen und 
gelangt auf diese Weise auf dem Umweg iiber die Pflanzengesellschaften 
zu dem schon von DRUDE geahnten und als notwendig empfundenen 
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ZusammenschluB der rein floristischen mit der pflanzensoziologischen 
Einteilung. 

Zur Herausarbeitung und Abgrenzung derart gefaBter Vegetations
gebiete kommen etwa folgende Merkmale in Betracht: 

l. Vorhandcnsein gebietseigener oder vorzugsweise eigener Pflanzengesell
schaften, deren hierarchische SteHung, Spezialisierung in floristischer und oko
logischer Hinsieht, Organisationshohe. Die SteHung meser Gesellschaften zum 
Klimax. 

2. Vorhandensein von Einstrahlungen aus fremden Gebieten. Vorherrsehen, 
Zuriiektreten oder Fehlen bestimmter Gesellschaften oder okologischer Gemein
schaften (Vereine, Formationen). 

3. Hierarchische Stellung, Zahl, Entwicklungshohe, Spezialisierung der den 
Gesellschaften eines Gebietes eigenen oder vorzugsweise eigenen systematisehen 
Einheiten (Endemismen). 

4. Vorhandensein weniger streng lokalisierter, disjunkter Arten und Vor
herrschen, Zuriicktreten oder Fehlen bestimmter Arten oder Sippen. 

EiIi erster Versuch, die Vegetationsgebiete auf dieser pflanzen sozio
logischen Grundlage aufzubauen, wurde 1923 in der Arbeit: Origine et 
Developpement des :Flores dans Ie Massif Central de France gemacht. 
Die dort entwiekelten Richtlinien und Definitionen der Gebietseinheiten 
(erstmals 1919 dargelegt) sind mittlerweile durch fast wortliche Uber
nahme in DE MARTONNES klassisches Lehrbuch der Geographie (III. Bd., 
S. 1284-1286) zum Gemeingut geworden l . 

In Anlehnung an die floristische Gliederung von ENGLER, FLAHAULT, 
DIELS u. a. unteracheiden wir 6 verschiedenwertige Gebietseinheiten: 
Region, Provinz, Sektor, Bezirk, Distrikt, Unterdistrikt oder Gau. Der 
begriffliche Inhalt dieser Gebietseinheiten ist folgender: 

Region. Als Region bezeichnen wir die umfassendsten Vegetations
gebiete, ausgezeichnet durch zahlreiche gut ausgepragte Klimaxgesell
schaften und viele ihr eigene Ubergangsgesellschaften, welchen Altende
mismen hoherer systematischer Wertigkeit (Familien, Unterfamilien, 
Sektionen usw.) eingegliedert sind. Die Einheit des Gebietes erhellt 
aus dem sich tiber die ganze Region oder groBe Teile derselben erstrecken
den Vorkommen identischer oder nahe verwandter, soziologisch bedeut
samer Arten. (Beispiele: eurosibirisch-nordamerikanische Region, Medi
terranregion, Kapregion, ozeanische [thalassische] Region.) 

Provinz. Unterabteilung der Region, ausgezeichnet durch mindestens 
eine ihr eigene Klimaxgesellschaft und durch besondere, edaphisch be
dingte Pflanzengesellschaften, worin Altendemismen von Art- und 
Gattungswert und Gattungen, die in den Nachbarprovinzen schwacher 
entwickelt sind, hervortreten. (Beispiele: atlantisch-europaische, mittel
europiiische, illyrische, zirkumboreale Provinz. Die subalpin-alpine Stufe 
der Alpen und Karpathen ware als Unterprovinz der mitteleuropaischen 
Provinz anzugliedern.) 

Sektor. Gebiet ohne besondere, ihm eigene Klimaxgesellschaften 
hoherer Ordnung (Verbande). Die vorhandenen besonderen, lokalklima
tisch oder edaphisch bedingten Gesellschaften und geographischen Va. 

1 Auch eine umfassendere biogeographische Einteilung diirfte auf dieser 
Grundlage mit Erfolg aufbauen. 

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 20 
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rianten meist ohne Gattungs-, aber oft mit ausgepragtem Artendemismus_ 
(Beispiele: Alpen-, Karpathen-, nordeuropaischer, baltischer, nordatlan
tischer Sektor.) 

Bezirk. Durch Pflanzengesellschaften und Endemismen (Mikro
endemismen) weniger scharf abgegrenzt; besitzt dagegen meist besondere, 
ihm eigene, geographische Rassen weiter verbreiteter Pflanzengesell
sqhaften, sowie Arten und Gesellschaften, die den anstoBenden Gebieten 
fehlen. (Beispiele: Bezirk der siiddeutschen Mittelgebirge, jurassischer, 
nord-, zentral-, siidalpiner Bezirk.) 

Distrikt. Ausgezeichnet durch Vorhandensein von. Pflanzengesell
schaften und Arten, die in den benachbarten Distrikten selten sindoder 
fehlen. Distrikt der oberrheinischen Tiefebene, des Mainzer Beckens; 
Ilex-Distrikt und Erica cinerea-Distrikt des nordatlantischen Sektors 
(HOLMBOE 1913, WILLE 1915). 

Unterdistrikt (Gau). Die letzte synchorologische Einheit, der Unter
distrikt, ist charakterisiert durch bloBes Vorherrschen oder Zuriicktreten 
edaphisch oder biotisch bedingter Pflanzengesellschaften und durch Vor
handensein oder Fehlen bezeichnender Arten (Gau des Schaffhauser 
.Beckens, des Hegau, des oberen Donautales [Donaudurchbruch] usw.). 

Obige Definitioo.en sind mehr als Richtlinien, denn als starres Schema 
aufzufassen. Bei dem Bestreben, die Gebietseinteilungen vergleichbar 
und die Einheiten unter sich maglichst gleichwertig zu machen, miissen 
ja gewisse Richtlinien verfolgt werden, sonst kommen wir aus dem herr
schenden graulichen Wirrwarr, wozu die oft willkiirliche Handhabung 
der synchorologischen Terminologie noch das ihre beitragt, nicht heraus_ 

Die Vegetationsgebiete Europas sind nebenstehend dargestellt. 
Kartographierullg. Die kartographische Darstellung der kleinsten 

pflanzensoziologischen Einheiten, der Assoziationen oder ihrer Unter
abteilungen (Subassoziationen und Fazies) ist nur maglich, wenn Karten
unterlagen sehr groBen MaBstabes vorliegen. Es empfiehlt sich daher, 
von vorhandenen Karten photographische VergraBerungen herzustellen 
und die Eintragungen auf der VergraBerung vorzunehmen. Auch dann 
noch wird man oft gezwungen zu schematisieren; aber man muB sich in 
jedem Einzelfall Rechnung ablegen iiber den Verlauf der Gesellschafts
grenzen und dies zwingt zu genauer Beobachtung. 

Leichter darstellbar sind die haheren Gesellschaftseinheiten, Ver
bande und Ordnungen, da dieselben meist graBere, zusammenhangende 
Flachen einnehmen. Am besten wahlt man zu ihrer Darstellung scharf 
kontrastierende FlachenWne. Eine vorziigliche Lasung der schwierigen 
Aufgabe hahere Gesellschaftseinheiten auf einer wenig giinstigen, schraf
fierten Kartenunterlage (1: 80000) zur Geltung zu bringen, bietet A. Lu
QUETS Vegetationskarte des Mont-Dore-Massivs (1926). Sehr erwiinscht 
ware eine internationale Regelung der Farbengebung; es stellen sich 
einer solchen aber vorderhand noch groBe praktische Schwierigkeiten 
entgegen. 

Leicht und dank bar ist die Darstellung der Assoziationen und Ver
bande durch Kartenskizzen mit schwarzen Flachensignaturen bei giirtel
artig angeordneten Pflanzengesellschaften (Abb. 95,151,165). 
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Herrscht vielfaches Ineinandergreifen und mosaikartige Anordnung 
der Gesellschaften vor, so konnen auch Assoziationskomplexe, d. h. die 

unter ahnlichen AuBenbedingungen regelmiiBig wiederkehrenden, sich 
durchdringenden Assoziationsverbindungen, in Flachenton oder mit 
Zeichengebung zur kartographischen Darstellung gebracht werden. 

Ein nicht zu unterschatzendes Hilfsmittel der geobotanischen Karto-
20* 



308 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

graphie bilden Vegetationsaufnahmen vom Flugzeug aus, wie sie STAMP 

(1925) im lrawaddy-Delta mit Erfolg ausgefiihrt hat. 
Linienschatznng. Dem Vorgehen der Forstleute folgend kann in geo

morphologisch einformigen Gebieten der approximative Anteil bestimm
ter Pflanzengesellschaften an der Bodenbedeckung dUTCh Linienschat
zung ermittelt werden. Man durchschreitet das Schatzungsgebiet in be
stimmten Parallelabstanden mit Schleppleine und KompaB und notiert 
die Lange der durchschrittenen Gesellschaften. Die finnische Forstver
waltung hat die Verteilung der Waldtypen in ganz Finnland mittels 
Schatzungslinien von je 26 km Abstand aufgenommen. 

Giirtellinie. Zur Feststellung allmahlicher Vegetationsanderungen 
bei Profilaufnahmen oder in der Ubergangszone zweier Gesellschaften 
dient die Giirtellinie, bestehend aus einem liickenlosen Band gleich groBer 
Probeflachen, die quer durch das Profil gelegt werden. Gegebenenfalls 
wird man sich darauf beschranken, aus jedem gut ausgepragten Vegeta
tionsgiirteillur eine geniigend groBe Probeflache aufzunehmen. 
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v. Einteilung und Anordnung 
der Pflanzengesellschaften (Gesellschaftssystematik). 

A. Allgemeines. 
Ein System, das wissenschaftlich einwandfrei sein solI, hat die Kennt

nis der einzuteilenden Gegenstande zur Voraussetzung. Die Erforschung 
der Pflanzengesellschaften ist aber heute noch nicht so weit gediehen, um 
einer festgefiigten natiirlichen und damit bleibenden Einteilung die 
innere Berechtigung zu verleihen. Versuchen wir, wenigstens die Grund
linien eines solchen Systems, das die inneren Zusammenhange hervor
treten laBt, zu ziehen und zu zeigen, wie davon heute schon bei der Be
handlung der Pflanzengesellschaften eines umfassenden, gut durch
forschten Gebietes vorteilhaft Gebrauch gemacht werden kann. 

Geschichtliches. Klassifikationsversuche der Pflanzengesellschaften 
reichen weit ins vorige Jahrhundert zuriick. Die Wandlungen, die sie 
erfahren, erinnern lebhaft an den Werdegang der Sippensystematik. Der 
Gruppierung nach sinnfiUligen, aber rein auBerlichen Merkmalen (Phy
siognomie) folgt unter WARMINGS EinfluB die Eintellung nach einer der 
wichtigsten bedingenden Ursachen, nach der Wasserversorgung. Danach 
werden drei groBe Hauptklassen unterschieden: 

Hydrophytia, Gesellschaften mit hoher Wasserbilanz, 
Mesophytia, Gesellschaften mit mittlerer Wasserbilanz, 
Xerophytia, Gesellschaften mit niederer Wasserbilanz (DIEts 1908). 
Diesen Hauptklassen sind die einzelnen Pflanzengesellschaften unter-

geordnet. 
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SCHIMPERS Einteilung (1898) beruht mehr auf dem Boden der Vege
tationsentwicklung; die klimatisch bedingten SchluBgesellschaften wer
den von den Anfangs- und Ubergangsgesellschaften geschieden und unter 
die umfassenden Gruppenbegriffe der Geholze, Grasfluren und 
Wiisten gebracht. 

In konsequenter Verfolgung des dynamisch-genetischen Einteilungs
prinzips hat spater CLEMENTS (1916) ein System der Pflanzengesell
schaften ausgearbeitet, das aber allzusehr mit hypothetischen Momenten 
belastet ist. 

Von neueren Einteilungsversuchen seien ferner erwahnt: GRABNERS 
Einteilung der Gesellschaften nach dem Nahrstoffgehalt" des Bodens und 
die physiognomisch-okologischen Einteilungen von BROCKMANN -J EROSCH 
und RUBEL (1912), VIERHAPPER (1921), DU RIETZ (1921), die mehr 
SCHIMl'ERS Richtlinien folgen. 

Physiognomisch-okologische Systeme. Die physiognomisch-okologi
schen Systeme bezwecken, die floristisch gefaBten Assoziationen oder 
aber in der Natur regelmaBig wiederkehrende Verbindungen von Lebens
formen auf eine Reihe auBerlich (physiognomisch) abweichender "For
mationen" (s. S. 261) zu verteilen, nicht a ber die Grundeinheiten der Pflan
zensoziologie, die Assoziationen, nach ihren auf wesentliche Merkmale 
begriindeten Mfinitaten zu ordnen und zu logisch unanfechtbaren iiber
geordneten Gruppenbegriffen zusammenzufassen. Es solI ein System 
geschaffen werden, "das sich ohne eingehendes Studium anwenden laBt" 
(BROCKMANN-JEROSCH und RUBEL 1912, S. 13). DaB dies nur unter 
mancherlei Konzessionen moglich wird, ist begreiflich, ebenso, daB sich 
ein Autor vom anderen vorwerfen lassen muB, seine Einteilung entferne 
sich mindestens ebenso sehr von einem natiirlichen System wie aIle iibri
gen Einteilungen und konne dem Studierenden kein klares Bild der Ver
haltnisse geben (WARMING-GRABNER 1918, S.341). 

Neuerdings beginnen daher selbst eifrige Verfechter des physiogno
misch-okologischen Einteilungsprinzips an dessen ZweckmaBigkeit zu 
zweifeln. "Es erscheint fast hoffnungslos," schreibt DU RIETZ (1924, 
S.130), "die Pflanzensoziologen jemals auf ein einheitliches ,Formations
system' zu einigen, und man kann nicht umhin, zu konstatieren, daB 
durch diese Gruppierung in Formationen in fast jeder anderen Hinsicht 
einander sehr nahestehende Assoziationen nicht selten der Konsequenz 
wegen zu verschiedenen Formationen gefiihrt werden miissen." 

Um so bedauerlicher, daB auch der Briisseler KongreB (1910) diese 
archaische Gesellschaftssystematik offiziellgutgeheiBen hat. 

Immerhin machten sich schon damals gewichtige Stimmen gegen die 
in Briissel vertretene Schulmeinung geltend. "Wiirden wir etwa", so 
bemerkt PAVILLARD (1912, S. 13), "die weiBen Schafe und die weiBen 
Hasen zu einer Gattung stellen unter dem Vorwand, sie besaBen 
beide gleichfarbiges .Fell? Die vorlaufige Anordnung der Assoziationen 
nach ihrem Aussehen ist ein Verlegenheitsausweg ohne philosophischen 
Hintergrund, und nichts ware verkehrter als die Schaffung ,okologischer 
Gattungen', deren ,Arten' die floristisch umschriebenen Assoziationen 
darstellen. " 
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Floristisches System. Die jiingste Gruppierung der Pflanzengesell
schaften nach ihrer floristischen Ubereinstimmung geht von der ge, 
nugsam erharteten Erfahrungstatsache aus, daB jeder Pflanzenart, ja 
jeder Rasse ein bestimmter, bald engumschriebener, bald weiterer und 
mehr allgemeiner Indikationswert innewohnt. Die Arten werden als 
Zeiger gewisser synokologischer, syngenetischer und synchorologischer 
Verhaltnisse aufgefaBt. Ahnlichkeit in der Artzusammensetzung zweier 
Gesellschaften deutet danach auf Ahnlichkeit der Lebensbedingungen 
im weitesten Sinne. Indem wir floristisch nahestehende Gesellscha.ften 
zu hoheren Einheiten zusammenschlieBen, vereinigen wir unter floristi
schem Schild auch innerlich, also okologisch und florengeschichtlich Zu
sammengehoriges. 

Allerdings darf die Herausarbeitung der floristischen Verwandt
schaftsbeziehungen nicht rein schematisch geschehen. Der floristische 
Gemeinschaftskodfizient allein, wie gelegentlich vorgeschlagen, reicht 
hierzu nicht aus. 

Gemeinschaftskoeffizient. Unter Gemeinschaftskoeffizient versteht 
JACCARD (1902) das in Prozenten ausgedriickte Verhaltnis der Arten
iibereinstimmung zweier Gebiete. Der Begriff laBt sich natiirlich eben
sowohl bei der Gegeniiberstellung zweier Gesellschaften verwerten. 

Ais Vergleichsbasis wird dann entweder die gesamte Artenliste zweier 
Assoziationen, oder die Artenliste ohne die Zufalligen, oder aber bloB die 
charakteristische Artenkombination gewahlt. 

Gesetzt den Fall, die Zahl der Arten, welche in der Assoziation A 
vorkommt, betrage 100, in der Assoziation B 150 Arten, 60 Arten seien 
beiden gemeinsam. Dann ist der Gemeinschaftskoeffizient: 

60 
150 x 100 = 40 vR. 

Da auf diese Weise aber nur zwei Artenlisten unmittelbar mit
einander verglichen werden konnen, bleibt die Anwendungsmoglichkeit 
des Gemeinschaftskoeffizienten beschrankt 1. 

1m iibrigen mochten wir erneut darauf hinweisen, daB die Arten nicht 
nur als Zahlen in einen statistischen Vergleich eintreten, sondern daB sie 
auf Grund ihres gesamten soziologischen Verhaltens als unter sich un
gleichwertige soziologische Glieder abgewogen und gewertet werden 
miissen. 

Bewertung der Gesellschaftsmerkmale. Fiir die systematische Be
wertung der floristischen GesellschaftsIilerkmale konnen allgemeingiiltige 
Regeln nicht aufgestellt werden, da wie in der Sippensystematik bald 
das eine, bald das andere Merkmal erhohten Wert erlangt. Uberwiegende 
diagnostische Bedeutung kommt zweifellos den Treueverhaltnissen zu, 
doch muB in jedem Einzelfall die Gesam thei t der floristisch faB
baren Merkmale iiber die systematische Verwandtschaft entscheiden. 

1 GUYOT (1924) schlagt vor, den Gemeinschaftskocffizienten auch zur Fest
stellung der floristischen Obereinstimmung zwischen den einzelnen Assoziations
individuen einer Gesellschaft zu verwenden. Die Einzelbestande waren dann 
in Beziehung zu einem "Standard" zu bringen, als welchen man gegebenenfalls 
die vollstandige charakteristische Artenkombination betrachten kiinnte. 
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InZweifelsfallen hat die Gesam thei taller Gesellschaftsmer kmale 
den Ausschlag zu geben. FaBt man der heute allgemein geltenden An
.schauung gemaB die Assoziation als die durch ihre Artenzusammen
-setzung charakterisierte Grundeinheit der Gesellschaftssystematik auf, 
so mussen sich aus den Assoziationstabellen die Affinitaten der Gesell
-schaft ergeben. Die gewaltige Kleinarbeit, die in der exakten floristischen 
Analyse der Assoziationen vorliegt, wird durch diese Tabellen auch fur 
die Gesellschaftssystematik nutzbar gemacht. 

B. Die hijheren Gesellschaftseinheiten. 
Mit der Annahme des floristischen Klassifikationsprinzips, das sich 

der modernen Vegetationsforschung unabweisbar aufdrangt, sind Plan 
und Aufbau des Systems in groBen Umrissen bereits gegeben. 

Verb and. Floristisch nachstverwandte Assoziationen werden zum Ver
band zusammengeschlossen. Die floristische Verwandtschaft ergibt sich 
insbesondere aus dem Vorhandensein einer groBeren Anzahl bezeichnen
der verbandseigener Arten, der sogenanntenVerbands-Charakterarten. 
Der Verband entspricht ungefahr der Gattung der Sippensystematik. Die 
wichtigsten Verbande der Wasser- und Sumpfpflanzengesellschaften 
Mitteleuropashat W.KOCH (1926) sehr klar und treffend geordnet. Seiner 
Arbeit entnehmen wir nachstehende Tabelle, die das praktische Vor
gehen bei der Aufstellung von Verbanden erlautert. 

Tabelle 37. Verband des Nanocyperion flave8cenlis. 

Assoziationen: Eleocharetum 
ovato-atropurpureae 

Centunculo
Anthoceretum 

Ch akte t {EleOChariS ovata A nthoceros levis 
ar d rar en Eleoch. atropurpurea Anthoceros punctatus 

A . et~ Fimbristylis annua Sagina apetala 
SSOZla lOnen L' d' 'da' S' 'l'at (trennendes $n erma pyX$ na ag$na c, , . a 
M t) Schoenoplectus I Juncus cap~tatus 

omen supinus Plantago intermedia 

Cyperetum 
flavescentis 

Cyperus flavescens 
Carex distans neglecta 
Juncus compres8US 
Juncus tenuis 

I Trifolium fragiferum 

Juncus bufonius 
Gypsophila muralis 
Hypericum humifu-

Juncus bufonius Juncus bufonius 

Verbands
Charakterarten 
(verbindendes 

Moment) 

l 

sum 
Centunculus mini-

Gypsophila muralis 
Hypericum humifu-

sum 
Centunculus mini-

mus mus 
Gnaphalium uligino- Gnaphalium uligino-

sum 
Cyperus fuscus 
I solepis setacea 
Carex Oederi 

sum 
Cyperus fuscus 
I solepis setacea 
Carex Oederi 

Panicum ischaemum I Panicum ischaemum 
Centaurium pulchel- Centaurium pulchel-

lum lum 

Wie die Assoziation durch Anhangen des Suffix -etum an den Stamm 
des Gattungsnamens kenntlich gemacht wird, so beginnt sich fur die Be
zeichnung des Verbandes in jungster Zeit das Suffix ,,-ion" einzubiirgern. 
Man spricht von einem Ammophilion der mediterranen und der atlan-
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tischen Stranddiinen, einem Rhodoreto- Vaccinion derAlpen usw. Wo 
notig, ist dem Gattungsnamen noch ein Artnamen im Genitiv beizufiigen 
(Caricion curvulae). Ais Stamm kann entweder die namengebende Spe
zies einer der wichtigsten oder sonst irgendwie bezeichnenden Assozia
tionen oder aber eine neue sprechende Namenverbindung (Nanocyperion, 
Magnocaricion) gewahlt werden; gelegentlich ist auch die Bezugnahme 
auf die herrschenden Lebensformen angezeigt (Thero-Brachypodion des 
Mittelmeergebietes), oder es erweist sch die geographische Umschrei
bung des Verbandes von Nutzen (Potamion eurosibiricum). 

Ordnung. Dem Verb and iibergeordnet ist die Gesellschaftsordnung. 
In konsequenter Verfolgung des floristischen Einteilungsprinzips werden 
auch die Gesellschaftsordnungen vorerst durch die sie zusammensetzen
den Assoziationen und Verbande umschrieben. Jede Ordnung hat ihre 
besonderen Ordnungs-Charakterarten. Die einzelnen Ordnungen sind 
aber selbstverstandlich auch okologisch charakterisiert. Zur Bezeichnung 
der Ordnungen wird der Wurzel einer der wichtigsten Assoziationen 
das zusammengesetzte Suffix ,,-etalia" (Molinietalia usw.) angefiigt. 

Eine der bestbekannten Ordnungen Mitteleuropas, die subalpin
alpine Caricetalia curvulae maBig bis stark saurer, trockener oder frischer 
Boden, gliedert sich folgendermaBen. 

Ordn ung der Oaricetalia curv·ulae, umfassend: 
Verbande Assoziationen 

{ 
Oaricetum eurvula.e alpinum (Alpen) 

Carieion eurvulae Oarieetum curvulae pyrenaieum (Pyrenaen) 
• Festueetum Halleri (Alpen) 

Trifidi-Distiehetum (Tatra) 
Festucetum variae (S.-Alpen) 
Festucetum alpestris (O.-Alpen) 

Festueion variae.. Festueetum spadieeae (S.-Alpen) 
Festuea spadieea-Ohrysanthemum Delarbrei-Ass .. 

(Auvergne) 
Festueetum eskiae (Pyrenaen) 

{ 
Desehampsietum flexuosi (Sevennen) 
Nardeta verschiedener Autoren (Alpen, Mittelgebirge, 

Nardion •••. , Tatra, Pyrenaen) 
Nardus-Plantago alpina-Assoziation (Auvergne) 

Zu den Ordnungs-Charakterarten der Caricetalia curvulae zahlen unter 
anderem auBer den zahlreichen Charakterarten der zugehorigen Ver
bande und Assoziationen: Agrostis rupestris, Potentilla aurea, Sieversia 
montana, Trifolium alpinum, Gentiana Kochiana, Phyteuma hemisphae
ricum, Leontodon pyrenaicu,s u. a. in den mitteleuropaischen Gebirgen 
weiter verbreitete Arten. 

Klasse. Ordnungen, die zahlreiche oder soziologisch wichtige Arten 
gemeinsam haben, konnen zu Gesellschaftsklassen vereinigt werden, die 
meist eine groBe Zahl von Klassen-Charakterarten besitzen und daher 
auch okologisch gut gegeneinander abgegrenzt sind. 

Die Gesellschaftsklassen diirften in manchen Fallen (aber nicht durch
wegs) mit schon langst physiognomisch gekennzeichneten "Vegetations
formationen", wie Hochmoor, Sumpf und Rohricht, Heide, Wald, 
Trockenrasen, Strauchsteppe, zusammenfallen und auch am besten so-
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weit moglich unter Beihilfe dieser gemeinverstandlichen Bezeichnungen 
benannt werden. In der Regel wird dann aber eine Prazisierung der 
geographischen Lage notwendig. So diirften die Ordnungen der Molinie
talia und Caricetalia tuscae beispielsweise zur Klasse der eurosibirischen 
Flachmoore gestellt werden. 1m iibrigen reicht die Zahl der genau um
schriebenen Ordnungen heute zur Klassenbildung noch nicht a,us. 

Vegetationskreis. Als letzte Einheit eines vegetationskundlichen Sy
stems auf floristischer Grundlage ist der Vegetationskreis aufzufassen. 
Er umschlieBt die Gesamtheit aller, einer natiirlichen Vegetationsregion 
eigenen oder vorzugsweise eigenen Sippen und Gesellschaften und bringt 
dadurch die teils durch klimatische Sonderung, teils florengeschichtlich 
begriindete Selbstandigkeit am umfassendsten zur Geltung. 

Indem wir der Gesellschaftssystematik Einheiten mit raumlich fest 
umschriebenem Areal, die Arten und Assoziationen zugrunde legen, er
langt der Raumfaktor systematisch wesentliche Bedeutung, und es muB 
notwendigerweise eine solche auf den Arten beruhende Einteilung in die 
hOchste geographisch-entwicklungsgeschichtliche Gebietseinheit, den 
Vegetationskreis ausmiinden. In dieser hochsten Einheit aber fallt die 
pflanzensoziologische mit der pflanzengeographischen Einteilung der 
Erde zusammen; die raumliche Unterlage beider ist die Vegetations
region (s. S. 305). 

Den Vegetationsregionen entsprechen im wesentlichen auch die 
groBen Lebensbezirke unseres Planeten, die biogeographischen Regionen. 
Und so erlangt in dieser obersten Zusammenfassung raumlicher Grup
pierung die Einheit des Werdens und organischen Verbundenseins ihren 
letzten und umfassendsten Ausdruck. -

Ahnliche Lebensformengruppierungen (Formationen, Vegeta.tions
typen) in geographisch weit entlegenen Gebieten, die niemals miteinander 
in Verbindung gestanden haben und daher auch keinerlei floristische 
Beziehungen aufweisen, sind als klimatisch bedingte Konvergenzerschei
nungen zu betrachten. Wir wissen ja, daB unter ahnlichen klimatischen 
Bedingungen ahnliche Lebensformen "geziichtet" werden. So diirften 
beispielsweise die konvergenten Hartlaubgeholze in Gebieten mit medi
terranem Klima (Mittelmeergebiet, K alifornien, l(apland, Chile, Siidwest
australien) zu erklaren sein. GAMS (1918) hat hierfiir den Namen "Iso
zien" vorgeschlagen; nach R. CHODAT handelt es sich um "Homologien". 

C. Regionale und extraregionale Gesellschaftseinheiten. 
Je komplizierter gebaut, je hoher organisiert die floristisch umschrie

benen Gesellschaftseinheiten, um so enger sind sie in der Regel auf be
stimmte Erdgebiete beschrankt. Waldassoziationen diirften, soweit 
heute beurteilt werden kann, kaum aus einer Vegetationsregion in eine 
andere iibergreifen, es sei denn, es handle sich um Exklaven. Die Buchen
walder einiger mediterraner Gebirge sind Exklaven der eurosibirisch
nordamerikanischen Region, die Quercus ilex-Gebiische des mittleren 
Rhonetales nordlich Valence Exklaven der Mediterranregion. 

Wasser- und Sumpfpflanzengesellschaften dagegen zeigen ein viel 
starkeres Ausbreitungsvermogen. So scheint die von W. KOCH (1926) 
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aufgestellte Ordnung der Potametalia sowohldem mediterranen, wie dem 
eurosibirisch-nordamerikanischen Vegetationskreis eigen. Eine noch viel 
weiter reichende und allgemeinere Verbreitung besitzen natiirlich die pri
mitiven Schwebergesellschaften. 

Die auf eine geographisch fest umgrenzte Vegetationsregion mehr oder 
weniger beschrankten, also "regional begrenzten" Gesellschaften allein 
k6nnen zur Charakterisierung des Vegetationskreises herbeigezogen wer
den. 1m Gegensatz zu ihnen stehen die "extraregionalen" Gesellschaften, 
deren Verbreitung sich iiber mehrere Vegetationsregionen erstreckt. Die 
Planktongesellschaften scheinen iiber groBe Teile der Erde in ahnlicher 
Zusammensetzung verbreitet, sind also hauptsachlich extraregional und 
zur Charakterisierung regional umgrenzter Erdabschnitte wenig tauglich. 
Den regionalbegrenzten Vegetationskreisen der Erde waren somit min
destens zwei extraregionale Kreise gegeniiberzustellen, die Vegetations
kreise d~r Luft und des Wassers. Vielleicht ist auch der Boden mit seinen 
mikroskopischen Kryptogamengesellschaften (Edaphon) als extraregio
naler Vegetationskreis aufzufassen. 

D. Die Anordnung del' Pflanzengesellscha:ften. 
Als Anordnungsprinzip habe ich (BR.-BL. 1919, 1921) das Prinzip der 

soziologischen Progression vorgeschlagen, das an Stelle einer phylogene
tischen Anordnung, die ja fiir die Pflanzengesellschaften auBer Betracht 
fallt, die Aufeinanderfolge der h6heren Einheiten bestimmt. Jede Ein
heit erhalt ihren Platz nicht nach MaBgabe einer von vornherein fest
gelegten Stufenfolge, sondern erst durch den Vergleich mit allen anderen 
Einheiten. Dadurch werden dieselben zu Relationsbegriffen, die Gesetz
maBigkeit der dinglichen Beziehungen aber riickt an erste Stelle. Die 
Anordnung wird damit in Einklang mit den herrschenden erkenntnis
theoretischen Anschauungen gebracht. 

Soziologische Progression. Die Anordnung der Pflanzengesellschaften 
nach der soziologischen Progression entspricht ihrer fortschreitenden Or
ganisationsh6he. Das "soziologisch" Einfachste kommt an den Beginn, 
das Vollkommenste an den SchluB der Anordnung zu stehen. Den An
fang machen die haushaltlich auBerst primitiven, wenig bestandigen 
Schwebergesellschaften der Luft und des Wassers. Bei ihnen ist die ge
sellschaftliche Bindung, soweit sie iiberhaupt existiert, derart locker, daB 
man kaum Assoziationen, ja oft nicht einmal Verbande, sondern bloB 
umfassendere Gesellschaftseinheiten (Ordnungen, Klassen) unterscheiden 
kann (s. PAVILLARD 1925, S.432). Zwischen den Gliedern dieser primi
tivsten Vereinigungen ist der Kampf urn Raum und Nahrung aus
geschaltet, irgendwelche Wechselbeziehungen zwischen den einzelnen 
Individuen und Arten sind, yom Parasitismus abgesehen, nicht nach
weisbar. Die Konstituenten dieser Schwebergesellschaften stehen auf der 
niedrigsten Entwicklungsstufe, sind au Berst einfach gebaut, anspruchs
los, 6kologisch einheitlich und im allgemeinen weit verbreitet. Von 
eigentlicher Vegetationsschichtung kann bei den Schwebergesellschaften 
kaum gesprochen werden. 



316 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung. 

Am entgegengesetzten Ende dieser Reihe steht in majestatischer 
Pracht und iippiger Fiille der tropische Regenwald, das Beispiel hochst
moglicher pflanzensoziologischer Vollendung. In vielschichtigem,kom
pliziertem Aufbau bietet er ein wunderbares Bild engverbundenen 
Zusammenlebens hochentwickelter,anspruchsvoller, systematisch und 
okologisch vieifaltiger Pflanzen und Pflanzengruppen (Abb. 168). 

Abb. 168. Inneres des lianenreichen tropischen Regenwaldes am Amazonas (Rio Capim). 
(Aus J. HUBER: Arboretum AmazoBicum.) 

Syngenetisch betrachtet sind die einfachen Schwebergesellschaften 
stets Anfangsgesellschaften und kommen nicht iiber das Anfangsstadium 
hinaus. Die hochstorganisierten Waldgesellschaften, an deren Aufbau 
die verschiedenartigsten Formen pflanzlichen Zusammenlebens teilneh
men, sind relativ stabile Endstadien eines weit zuriickreichenden Anpas
sung- und Ausleseprozesses. 
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Aus dieser Gegeniiberstellung erhellt, welche Merkmale etwa zur Be
urteilung der soziologischen Progression Verwendung finden konnen. Wir 
nennen als wichtigste: 

1. Der Zusammenhalt· der Arten und Individuen. Die mehr oder weniger 
feste Bindung wird durch die Ortsbestandigkeit der Konstituenten stark beein
fluBt. Ortsgebundene Gesellschaften zeigen einen festeren Zusammenhalt als 
freischwebende, schwimmende oder unbestandige und mehr zufallige, wurzelnde 
Gesellschaften. 

2. Das Vorhandensein gegenseitiger Wechselbeziehungen zwischen den. Ge
sellschaftsgliedern. Gesellschaften, deren Zusammenhalt auf bloBem Nebenein
ander der Glieder beruht, sind organisatorisch einfacherals die aus scharfer Art
und Individuenkonkurrenz hervorgegangenen, offene in der Regel einfacher als 
geschlossene Gesellschaften. 

3. Die okologische Differenzierung. Je vielfaltiger die Zusammensetzung in 
bezug auf Schichtenaufbau, Lebensformen, Anpassungen an das soziale Leben, 
umso komplizierter und weiter entwickelt kann der soziale Organismus gelten. 
Gesellschaften aus gleichwertigen,. okologisch einfachen Lebensformen (z. B. 
Therophyten) stehen organisatorisch tief. 

4: Die Stabilitat und Dauer der Gesellschaften. Die einfacheren Anfangs
und tJbergangsgesellschaften sind von kiirzerer Dauer und geringerer Stabilitat 
als die klimatisch bedingten SchluBgesellschaften. 

5. Die soziologische Selbstandigkeit. Abhiingige Epiphytengesel!schaften 
sind von kurzer Lebensdauer und einfacher soziologischer Struktur. 

Die hoheren Einheiten (Vegetationskreis, Klasse, Ordnung, Verband) 
bieten der Anordnung nach der soziologischen Progression keine iiber
miiBigen Schwierigkeiten. Die Reihenfolge der Vegetationskreise ist nach 
der Organisationshohe der vorherrschenden Klimaxgesellschaften vorzu
nehmen. An den Beginn wiirden die extraregionalen Vegetationskreise 
der Luft, des Wassers und wohl auch des Bodens zu stellen sein. Hierauf 
folgen die Vegetationskreise der Polargebiete, der Wiistengebiete, der 
Steppen-, Grasflur- und Zwergstrauchgebiete und schlieBlich der Strauch
und Waldgebiete nach ihrer verschieden abgestuften soziologischen Ent
wicklungshOhe. 

Bei der Beschreibung der Pflanzengesellschaften eines Vegetations
kreises oder irgendeines begrenzten Gebietes wird die Anordnung der 
Einheiten bis ZUlli Verband herab am besten nach der soziologischen Pro
gression durchgefiihrt. Dagegen hat es wenig Sinn, diese Anordnung auch 
auf die Assoziationen und deren Unterabteilungen auszudehnen. Die Ab
stufungen sind hier zu gering, und die Durchfiihrung der Graduation ist 
zu subtil. Die floristischen Beziehungen geniigen iibrigens, die Aufein
anderfolge der niederen Gesellschaftseinheiten zu bestimmen. 

Versuch einer Anordnung der Gesellschaftsgruppen (Verbande usw.) 
nach ihrer soziologischen Progression. 

A. Extraregionale undeu tlich geschichtete Gesellschaften okolo
gisch einfacher, ahnlicher, niedrigstehender und anspruchsloser 
Organismen von auBerst lockerem Zusammenhang. 
I. Schwebergesellschaften mit unbestandigen Konstituenten. 

1. Zusammensetzung der Gesellschaften raschem, oft plOtzlichem Wechsel 
unterworfen (Luftschwebergesellschaften, Aeroplankton). 

2. Zusammensetzung stabiler, oft zyklischen Rhythmen unterworfen 
(W asserschwe bergesellschaften, Hydroplankton). 
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II. Gesellschaften mit mehr oder weniger bestandigen Konstituenten. 
1. Auf der Schnee- und Eisoberflache artenarme Populationen bildend, 

ausgezeichnet durch leichte Verbreitungsfahigkeit der Konstituenten 
(Schneehaftergesellschaften, Kryoplankton). 

2. Vielfach in lebhaften Wechselbeziehungen zueinander stehende, orts
feste Bakterien-, Algen- und Pilzgesellschaften des Erdbodens (Erd
vegetation, Phyto-Edaphon). 

B. Regional begrenzte, deutlich geschichtete Gesellschaften meist 
hoher organisierter Gewachse mit festerer gegenseitiger Bindung. 
1. Einschichtige Gesellschaften ohne Wurzelkonkurrenz. 

1. Freischwimmend (Pleuston). 
a) ozeanisch. Sargassumahnliche Gesellschaften. 
b) limnisch. Lemnide Gesellschaften (Lemna, Azolla, Salvinia usw.)_ 

2. Haftend. 
a) Unselbstandige, abhangige Rindenhaftergesellschaften ohne Fort

entwicklungsmoglichkeit. Hierher: Schizogonion cruenti, Graphi
dion scriptae, Xanthorion, Usneion usw. (OCHSNER). 

b) Bodenhaftergesellschaften mit Fortentwicklungsmoglichkeit. 
a) Artenarme, okologisch einfache Boden- und Felshaftergesell

schaften. 
* Bodenhaftende Algen- und Krustenflechten-Gesellschaften 

von kurzer Dauer, oft Initialstadien. Hierher: Zygogonium-, 
Oystococcus-, Stereonema-Gesellschaften usw. 

** Felsbewohnende endo- und epilithische Gesellschaften. Hier
her: Gloeocapseta, Aphanocapseta (FRITSCH 1922), Krusten
flechtengesellschaften. 

*** Submers haftende Algengesellschaften. Hierher: Acetabu
laria-Assoziation; Schizotricetum (SCHROTER 1902, BAUMANN 
1911, S. 494). 

13) Artenreichere, okologisch anspruchsvollere Flechten- und Moos
heiden. 

II. Zwei- oder mehrschichtige 1, meist wurzelnde Gesellschaften. 
IIa. Offene Gesellschaften aus schwach verbundenen Kommensalen. 

Wettbewerb urn Keimplatz und Nahrung. 
1. Klimatische SchluJ3geEfellscflaften ohne Entwicklungsmoglichkeit: 

Gesellschaften der Wiisten und Wiistensteppen. 
2. Edaphisch bedingt; meist Anfangsgesellschaften: Sanddiinen-, 

Felsschutt-, Felsspaltengesellschaften. Hierher: Ammophilion, 
Potentilletalia usw. 

lIb. Geschlossene Gesellschaften. Wettbewerb urn Keimplatz, Raum und 
Nahrung. 
1. Stabilitat gering. Konstituenten vorwiegend Therophyten. Oft 

vom Menschen bedingte ephemere Gesellschaften des Kultur
landes, der Teichboden usw. Hierher: Nanocypereto-Polygone
talia (W. KOCH). 

2. Stabilere Gesellschaften von festerem ZusammenschluJ3. 
a) Artenarme, biologisch einfiirmige, oft herdenbildende Wasser

und Sumpfgesellschaften. 
a) 1m Wasser flutende submerse Gesellschaften. Hierher: Li

torelletalia und Potametalia (W.KOCH). 
13) Emerse, meist artenarme Gesellschaften des flachen Was

sers, im Schlamm wurze!nd; oft groJ3e einformige Herden 
bildend, Sumpfgesellschaften. Hierher: Phragmitetalia, Sa
licornietalia. 

1 Wurzelschichten inbegriffen. 
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b) Meist artenreichere, biologisch-okologisch vielgestaltigere Ge
sellschaften des festen Bodens. 
a) Wenigschichtige wald- und gebiischfreie Gesellschaften. 

* Oberirdische Doppelschichtung schwach entwickelt. 
Gegenseitige Beeinflussung der Schichten gering. Flach
moore, Wiesen- und Hochstaudengesellschaften (Kraut
grasvegetation). Hierher: Oaricetalia /uscae, Molini
etalia, Brometalia, Oaricetalia curvulae, Seslerietalia usw. 
Festucion maritimae (W. CHRISTIANSEN). 

** Doppelschichtung dauernd. Beeinflussung der einen 
durch die andere Schicht mehr oder weniger deutlich 
ausgepragt. 

+ Bodenschicht mehr oder weniger locker, von der 
Feldschicht beeinfluBt, selten fehlend. Zwerg
strauchgesellschaften. Hierher: Rhodoretalia. . 

+ + Bodenschicht meist dicht geschlossen (sehr selten 
fehlend), die Feldschicht bedingend. Hochmoore 
(im Sinne H.OSVALDS 1925). 

('I) Mehrschichtige Gesellschaften; Unterschichten von den 
oberen mehr oder weniger stark beeinfluBt. 
* Meist dreischichtig, oft edaphisch oder biotisch bedingt. 

Abhangige Epiphytengesellschaft.en fehlend od. schwach 
entwickelt. Stra'uchgesellschaften. 

** Meist mehr als dreischichtig, oft als Klimax in dauerndem 
Gleichgewicht mit der Umwelt. Abhangige Epipihyten
gesellschaften meist vorhanden, oft reich entwickelte 
Waldgesellschaften. 

Literatur zum Abschnitt "Einteilung und Anordnung der 
Pflanzengesellschaften (Gesellschaftssystematik)". 

(Siehe auch das Literaturverzeichnis auf S. 14.) 
BROCKlIIANN-JEROSCH, H. und RUBEL, E.: Die Einteilung der Pflanzengesell

schaften nachokologisch-physiognomischen Gesichtspunkten. Leipzig 1912. 
FRITSCH, F. E.: The terrestrial Algae. Journ. of Ecol. 10. 1922. 
GUYOT, H.: Association standard et !loefficient de communaute. Bull. soc. botan, 

Gemlve 1924. 
JACCARD, P.: Lois de distribution £lorltle dans la zone alpine. Bull. soc. vaud. 

sc. nat. Lausanne 38. 1902 und 44. 1908. 
KUPFFER, K. R.: Stereonema chthonoblastes, eine lebende Urflechte. Korresp.-Bl. 

d. Nat.-Ver. Riga 58. 1924. 
NICHOLS, G. E.: A working basis for the ecological classification of plant com

munities. Ecology 4, H. 1/2. 1923. 
PAVILLARD, J.: Essai de nomenclature phytogeographique. Bull. soc. Lang. de 

geogr. 35. 1912. 
PRAT, ,S.: Das Aeroplankton neu geoffneter Hohlen. Zentralbl. f. Bakteriol., 

Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. II, 64. 1925. 
VIERHAPPER, F.: Eine neue Einteilung der p£lanzengesellschaften. Naturwiss. 

Wochenschr. 20, 18/19. 1921. 
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Ein * neben der Seitenzahl bedeutet Abbildung. 

Abies 229. 
- balsamea-Picea cana-

densis- Wald 92. 
Acacia 267. 
Acanthus ilicifolius 170. 
Acarospora 251. 
Acer campestre 61. 
- platanoides 89. 
- pseudoplatanus 120. 
- saccharum 117. 183. 
- --Klimaxwald *287. 
Acetabularia-Ass. 318. 
Achillea atrata 12. 
- crustata 173. 
- moschata 12. 
- tomentosa 95. 
Aconitum 238. 
Adenia globosa 256. 
Adenostyles 104. 
- tomentosa 226. 
Adenostylion 201, 209. 
Adianf1tm capillus veneris 

92. 
Adoxa moschatellina 79. 
Aegiceras 170. 
Agapetes vulgaris 171. 
Agropyretum 59. 
Agropyrum 125, 235. 
- curvifolium 158. 
- glaucum 236. 
Agrostidetum 260. 
- tenuis 259. 
Agrostis alba 244. 
- -"Stadium 274. 
- alpina 64, 268. 
- canina 162. 
- rupestris 64, 100, 313. 
--Wiesen 229. 
Aira 24l. 
Ajuga pyramidalis 101. 
- reptans 43, 61. 
Alchemilla colorata 64. 
- pentaphyllea 103, 104. 
Alectoria nigricans 129. 
- ochroleuca 129, 252. 

Alectorietum chalybeifor-
mis 202. 

Algengesellschaften 318. 
A licularia geoscypha * 103. 
Allenrolfea occidentalis-

Gestriipp 171. 
Allium ursimtm *44, 79. 
Alnus 197. 
- glutinosa 190. 
- --Wald *286. 
-- incana 13, 190. 
- --Auenwald 176,177. 
- viridis 120, 225. 
- --Gebiisch 31. 
- --Horizont 298. 
--Walder 200. 
Alternaria 197. 
Alyssum montanum var. 

psammeum 160. 
- spinosum 253. 
Ammophila arenaria 54, 

59, 125, 145. 
--Medicago marina-Ass. 

125, *127. 
Ammophiletum 54, 59, 

176. 
Ammophilion 274, 312, 

318. 
Anabasis 170. 
- aphylla-Ass. 171. 
- aretioides *253. 
- salsa-Ass. 171. 
Andropogon furcatus 243. 
- laniger 123. 
-·Prairie *118. 
-- scoparius 243. 
Androsace 196. 
-- alpina *266. 
- helvetica *122, 123, 

259. 
- --Ass. 160. 
- obtusifolia 64. 
- spec. 253. 
Androsacion alpinae 102. 
- multi/lorae 93. 

A ndryaletum mogadoren
sis 303. 

Anemone montana 295. 
- nemorosa 43, 61, 79, 

201, 251. 
- pulsatilla 57, 295. 
- vernalis 64. 
Angraecum funale 256. 
Ankistrodesmus nivalis 

249. 
- tatrae 249. 
Antennaria carpatica 64. 
Anthelia.TurcUzkana *103. 
- nivalis-Ass. 102. 
Anthoceretum 176. 
Anthoceros levis 312. 
Anthurium 256. 
Anthyllis vulneraria llO. 
A phanocapseta 318. 
Arabidetum coeruleae 54. 
Arabidion coeruleae 102. 
Arabis alpina *266. 
Arbutus M enziesii *78. 
- unedo 83. 
Arctostaphylos alpina253. 
- uva ~trsi 76, 285. 
Arenaria biflora 52, 103, 

104. 
- capitata 160. 
- ciliata ssp. tenella 62. 
- leptoclados 56. 
Argania sideroxylon 5. 
Aristida pungens 125, 

*126. 
Armeria 170. 
- juncea 159, 160. 
- maritima 170. 
Arrhenatheretum 52, 55, 

79. 
- elatioris 246, *288. 
Arrhenatherion elatioris 

*260. 
A rrhenatherum-N arzissus 

tazetta-Ass. 
ArtemisiaBarrelieri *288. 
- herbaalba-Steppen261. 
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Artemisia maritima 174. 
- --Ass. 171. 
- --Steppen 261. 
- pauciflora-Steppen 

261. 
. - tridentata-Steppen 

261. 
Artemisiensteppe *288. 
Arthrocnemum 165, 174. 
Arnm maculatum 79. 
Arven *285. 
--Larchen-Klimaxwald 

231. 
--Wald 285. 
Asarum europaeum *44. 
Ascobolus atrofuscus 241. 
Asparagus acutifolius . 

*39. 
Aspergillus 197, 198. 
Asperula cyanchica 59. 
- odorata 30, *44, 61. 
Aspkodelus cerasifer-

Geophyten-Stadium 
280. 

Asphodillfluren 242. 
Aspidium spinulosum 58. 
Asplenium adulterinum 

161. 
- cuneifolium 16l. 
- Seelosii 159. 
Aster 13. 
- alpinus 62. 
- tripolium 164, 173. 
Astragalus 197. 
--Arten 235. 
- austriacus 95. 
- exscapus 95. 
- glycyphyllus 252. 
- tragacantha 253, *264. 
- vesicarius 95. 
Atriplex 165, 174, 200. 
- confertifolia 164. 
- halimus 166. 
- laciniata 59. 
- polycarpa-Ass. 17l. 
- portulacoides 167,194. 
- verruciferum-Ass. 170. 
Atropis 165. 
Avena versicolor 21, 64. 
Avicennia 170. 
- officinalis 164. 
Azolla 318. 
Azotobacter agilis 197. 
- Beijerinckii 197. 
- chroococcum 197, 
- Vinelandii 197. 
- vitreum 197. 

Bacillus amylobacter 204. 
- jerrugine1tS 204. 
- fossicularum 204. 
- macerans 204. 
-- methanicus 204. 
- paraputrificans 204. 
- putrificans 204. 
Bacterium Beijerinckii 

197. 
- coli 198. 
- denitrificans 202. 
- fluorescens 198. 
- mesentericus 203. 
-- radicicola 197. 
- Stutzeri 202. 
- vulgare 198. 
Barbula convoluta-lnitial-

stadium *ll. 
Bartramia ityphylla *265. 
Basidiobolus 144. 
Beggiatoa-Arten 172. 
Begonia-Arten 256. 
Bellis-Arten 251. 
Bellis perennis 109. 
- silvestris *45. 
Bergf6hrenwald *285. 
Betula 13, 24l. 
- alba 89, 244. 
- nana 89. 
- verrucosa 265. 
- -Horizont 298. 
Birke 13l. 
Birkenwald *91. 
Bolbophyllum 256. 
Boletus spec. 6l. 
Bombaceen 256. 
Botrychium lunaria 22, 

64. 
Botrytis vulgaris 204. 
Bouteloua olygostachya 

*282. 
Brachypodietum ramosi 

149, 233, 280. 
Brachypodium ramosum 

*39, *45, 252. 
- - -Ass. 242. 
- - -Phlomislychnitis-

Ass. 52, 237, 280, 
*284. 

- - -Stadium 280. 
- pinnatum-Stadium 

274. 
Brachythecium salebro-

sum 66. 
Brassica alba 190. 
Brometalia 319. 
Bromion erecti-Verband 

176. 
- -Rasen 156. 

Brauu-Blanquet, Pflanzensoziologie. 

Bromus erectus 57, 156. 
- - -Festuca ovma

Ass. 274. 
- ramosus 54. 
- - -Atropa belladon-

na-Ass. 54 . 
Bryonia 256. 
Bryum-Arten 253. 
- pendulum *266. 
- Schleicheri -Philonotis 

seriata-Quellflur 75. 
- sp. *266. 
- ventricosum *266. 
Buchen-Eichenwald 193. 
Buchenwald *44, 60, *91, 

112, 145, 229. 
Bunium 250. 
Bupleurum n:gidum *45. 
- spinosum 235. 
Buxus sempervirens 76. 

rakile maritima 59. 
Oalamagrostis epigeios 

125. 
- - -Herden 177. 
Oallitris articulata 6. 
Oalluna 153, 162, 200, 

241, 269, 302. 
- -Oladonia-Heide 148. 
- -Heide *33, 241, 242. 
- vulgaris 10, 32, 38, 

40. 
Oalypogeia media 78. 
- N eesiana 78. 
- trichomanoides 78. 
Oampanula 252. 
- cenisia 203. 
- [atifolia 104. 
- Scheuchzeri 64. 
Oardamine alpina 52,103, 

104. 
- resedifolia *266. 
Oarduus-Arten 238. 
Oarex 25l. 
- atrata 62. 
- capillaris v. minima 

62. 
- chordorrhiza 252. 
- curvula 10, 21, 57, 

*58,64,145,207,268, 
30l. 

- - Ass. 148, 150, 226. 
- digitata 6l. 
- distans 312. 
- divisa 173. 
- elata 33, 41, 52, 25l. 
- ericetor1tm 64. 
- firma 62, 145, 232. 
- - Ass. 145, 150, 157, 

268, 30l. 

21a 
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Oarex firma-reiches Ely-
netum 276. 

- -Flachmoore 200. 
- glauca-Ass. 157. 
- Halleriana 156. 
- Hostii 29. 
- humilis 158. 
- in/lata 296. 
- lasiocarpa-Ass. 302. 
- lepidocarpa *286. 
- limosa 250, 252. 
- - -Ass. 302. 
- mucronata-Rasen 268. 
- mucron.-Stadium 276. 
- nigra 100. 
- nit ida 177. 
- Oederi 312. 
- pendula 18I. 
- pilosa 30, 60, 61, 66. 
- pilulifera 241, 302. 
- riparia-Subass. 56. 
- rostrata-Sphagnum 

Lindbergii-Ass. *36. 
- rufina-Rasen *9. 
- rupestris 62, 124. 
- sempervirens 64. 
- silvatica 6I. 
- stenophylla 95. 
- supina 95. 
Garicetalia curvulae 313, 

319. 
- /uscae 314, 319. 
Garicetum curvulae 52, 

57, *58, 276, 278. 
- - alpinum 313. 
- - pyrenaicum 312. 
- elatae 52, 56, *286. 
- /erruginei 157, 209. 
- firmae 78, 101, 124, 

129, 209. 
- - -Gurvuletum-Ra

senserie 276. 
- - typicum 276. 
- in/latae-vesicariae 

296. 
- intricatae 300. 
- lasiocarpae *286. 296. 
- rostrato-vesicariae 190. 
Garicion curvulae *48, 

209, 232, 268, 269, 
279, 313. 

Oarlina vulgaris 269. 
Garpinus betulus 244. 
Gatabrosa algida 200. 
Gatharinea undulata 66. 
Gastanea vesca 156. 
Oedrus atlantica *12I. 
Gentaurea calcitrapa *45. 
- jacea 52, 56. 
- nigra 302. 

Gentaurea omphalotricha 
123. 

Gentaurium pulchellum 
312. 

- gypsicola 158. 
Gentunculo-A nthoceretum 

38, 52, 312. 
- - punctati 303. 
Gentunculus minimus 

312. 
Gephalanthera latifolia6I. 
Oephaloziella 163. 
Geramium 297. 
Gera8tium alpinum v. la-

natum 62. 
- brachypetalum 56. 
- cerastioides 103*, 200, 

*265, *266. 
- latifolium 252. 
- pedunculatum *266. 
- strictum 252. 
- tomentosum 252. 
- uniflorum *266. 
Geratodon 24I. 
Geratophyllum 250. 
Gereus 110. 
Oetraria cucullata 64, 129, 

252. 
- glauca *13. 
- islandica 64, 105, 252, 

*262. 
- juniperina 64, 129. 
- nivalis 64, 129, 252. 
Ghaetomorpha 297. 
Ghamaeorchis 54. 
Ohamaerops humilis-

Busch *120. 
Ohenopodiaceen 170. 
Ghlamydothrix ferruginea 

163. 
Ohlora perfoliata 269. 
Ghlorococcus 266. 
Ghrysanthemum alpinum 

*265. 
- vulgare v. Delarbrei 

56, 129. 
Ohrysosplenium alpinum 

*266. 
- alternifolium *32. 
Gicendia 303. 
Gicerbita alpina 104. 
Gircaea alpina 85. 
Oirsium 238, 252. 
- arvense 25l. 
- spinosissimum 104. 
- - -reiche Hochstau-

denflur *105. 
Gistus 76, 97. 
- albidus 242. 

Gistus monspeliensis *45, 
242. 

- - Brandfazies 242. 
- - und albidus-Stadi-

um 280. 
- salvifolius 40. 
Gitromyces 153. 
Cladonia alpestris 105, 

252, *262. 
- botrytis-Parmelia fur-

furacea-Ass. 266. 
- delicata 241. 
- furcata 241. 
- pyxidata 64, 241. 
- rangiferina 105, 252. 
- silvatica 64, 105, 252, 

*262. 
~ squamosa 24I. 
Gladophora 144, 297. 
Clematis 256. 
Glevea 251. 
Clostridium aerobicum 

197. 
- americanum 197. 
- Pastorianum 196,197. 
Goeloglossum viride 22. 
Goleus Blumei 188. 
Oonvolvulus soldanella 59. 
- subhirsutus *283. 
Gorallina 297. 
Goronilla *250. 
- emerus 156. 
- minima 156, 257. 
Oort1tSa Matthioli *31. 
Gorydalis 250. 
- cava 43, *44. 
Gorylus americana-Busch 

*1l8. 
- rostrata *287. 
Gorynephoretum 176. 
Gorynephorus canescens 

59. 
Oosinia pseudomollis 

*283. 
Govillea tridentata 184, 

190. 
Orataegus monogyna 61. 
Oratoneuron commuta

t1tm-Arabis bellidifo
lia-Ass. 157. 

- irrigatum 157. 
Grenothrix manganifera 

163. 
- polyspora 163. 
Grepis biennis 52, 55. 
Gressa 170. 
Grocus albiflorus *42. 
- vernus 10 1. 
Grtteianelletum 176. 
- maritimae *125. 
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Orypsis aculeata 174. 
- alopecuroides 174. 
Ourvuletum 10, 14, 49, 

101, *102, 145, 146, 
147, 148, 150, 151, 
154, 162, 206, 207, 
208, 223, 259, 269*, 
278, *286, 287, 295, 
296,301, B. auch Oare~ 
curvula-Ass. und Oari
cetum curvulae. 

- cetrarietosum 129. 
- elynetosum 129. 
- typ·icum 48. 
Oyanocapsetum 160. 
Oyclamen 250. 
Oynoglossum 238. 
Oynomorium coccineum 

*5. 
Oyperetum /lavescentis 

312. 
Oyperus capitatus 125, 

273, 274. 
- /lavesllens 312. 
- /uscus 312. 
- pannonicus 174. 
Oystococcus-Gesellschaf

ten 318. 
- humicola 241.. 
Oytisus nigricans 2440. 

Dacrydium ca.ledonicum 
163. 

Dactylococcus 241. 
Dammara ovata 163. 
Daphne cneorum *30. 
- laureola 79. 
- mezereum 61. 
Delia segetalis 52, 303. 
Deschampsia caespitosa 

199. 
- /lexuosa 209, 244, 302, 

313. 
Desckampsietum mediae 

157, 176. 
Dianthus capilli/rons 161. 
- glacialis 62. 
- vaginatus 161. 
Diapensia lapponica-Ass. 

128. 
Dicranoweisia crispula 

*266. 
Dicranum /alcatum *103. 
Digitalis purpurea 302. 
Dinobryon 67. 
Diplotaxis erucoides 13. 
Distichlis 165. 
Doronicum grandi/lorum 

161. 

Dorycnium suffruticosum 
162. 

Draba aizoides 64, 253. 
- ladina 159. 
- siliquosa 62. 
Dracocephalum austria-

cum 95. 
Drepanium /iliforme *13. 
Dryas 158, 232, 253, 285. 
- Drummondii 274. 
- - Globularia cordi/olia-

Teppiche 14. 
- octopetala 64,123,124, 

128, 274. 
- Stadium 276. 
Dryopteris-Arten 251. 

Echinophora spinosa 127. 
Elaeagnus 197. 
Elatine alsinastrum 86. 
Eleocharetum 57. 
- ovato-atropurpureae 

312. 
Eleocharis atropurpurea 

312. 
- ovata 312. 
Elodea canadensis 13. 
Elymus arenarius 59. 
- europaeus 125. 
Elyna myosuroides 62, 

110, *122, 123, 129, 
145, 268. 

Elynetum *50, 54, 57, 62, 
67, 78, 101, *124, 
*129, 145, 146, 147, 
150, 151, 162, 206, 
207, 268, *269, 286, 
287. 

- typicum 276. 
Empetreto- Vaccinietum 

54, 225. 
Empetrum 200. 
- - Vaccinium uligino-

sum-Heide 148. 
- -Heide 110. 
- nigrum 54, 76. 
Encelia /arinosa *116. 
Endomyces-Arten 266. 
Enteromorpka-Arten 172. 
Ephedra *5. 
Ephemerum 249. 
Epilobium 252. 
- alpinum *266. 
- angustifolium 61. 
- montanum 61. 
Epiphytengesellschaften 

319. 
Equisetum limosum 296. 
Eragrostis pectinacea 

*282. 

Eranthis 250. 
Eremurus spectabilis*283. 
Erica 241. 
- arborea 40. 
- camea 105, 161, 285. 
- - -Juniperus-Typus 

285. 
- cinerea 241. 
- - -Distrikt 306. 
- multiflora-Fazies 273. 
- -reicher Pinus mon-

tana-Wald *37. 
- tetralix 164. 
Ericaceenheiden 229. 
Erigeron uniflorus 62. 
Eriophorum vagina tum 

209. 
Erlenbruchwald 191. 
Erlensumpfmoor 38. 
Erodium 256. 
Eryngium maritimum 59. 
Erysipkaceen 41. 
Erytkraea linarifolia 173. 
Eucladium verticillatum 

157. 
Euphorbia Bea~tmierana 

256. 
- charac·ias *45. 
- - -Triften 237. 
- -Oynareen -Stadium 

280. 
- echinus 256. 
Euphorbiaceen 256. 
Euphorbia Gouyoniana 

125. 
- nicaeensis 162. 
- --Triften 237. 
- paralias 59, 127, 269. 
- resini/era 256. 
- --Acacia gummi/era-

Gestriipp *255. 
- Seguieriana 156. 
- serpens *282. 
Euphrasia minima 64. 
Eutassa intermedia 163. 

Fagetum 54, 56, 59, 260, 
*286. 

- silvaticae 278. 
Fagion 278. 
- silvaticae 278, *279. 
Fagus 236, 260, 302. 
- grandi/lora 117, 183. 
- - -Acer-Ass. 183. 
- silvatica 61, 92, 156, 

302. 
Felsschuttgesellschaften 

318. 

21* 
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Felsspaltengesellschaften 
318_ 

Ferula communis-Triften 
237_ 

Festuca 251. 
- alpestris-Rasen 226_ 
- glacialis *122_ 
- glauca-Ails_ 157_ 
- Halleri 64, 76, *266. 
- heterophylla 61. 
- maroccana-Scutellaria 

demnatensis-Ails. 129. 
- ovina 56, 57. 
- pumila 62, 274. 
- spadicea 129. 
- --Chrysanthemum 

Delarbrei-Ass. 313. 
- - -Rasen 226. 
- vallesiaca 95. 
- varia-Rasen 226. 
-- viola.cea 14. 
- - -Stadium 276. 
- - - Trifolium Thalii-

Ass. 14, 268. 
Festucetum alpestris 313. 
- eskiae 313. 
- Halleri 10, *48, 49, 

56, 101, 278, 313. 
- spadiceae 56, 313. 
- variae 313. 
- violaceae 207. 
Festucion maritimae 319. 
- variae 313. 
Ficaria verna 43, *144. 
Fichte *121, *131. 
Fichtenhochwald *37, 59, 

112. 
Fimbristylis annua 312. 
Firmetum 54, 145, 146, 

147, 150, 207, *269, 
274. 

Fissidens taxifolius 61. 
Flachmoore 319. 
Flechten-Heiden 318. 
Fohrenwald 150. 
Fomes-Arten 100. 
Fomitopsis-Arten 100. 
Fontinalis 250. 
Fragaria 251. 
- vesca 164. 
Frangula-Salix cinerea-

Gebiisch *286. 
Frankenia 170, 174. 
- pulverulenta 194. 
- Reuteri 158. 
Fraxinus 290. 
- excelsior 61. 
Frullania dilatata *13. 
FtJ,caceen 297. 
F·umana 257. 

Fumaria 256. 
Funaria 241. 
Fusarium 198. 
--Arten 266. 

Gagea lutea 79. 
- --Corydalis cava

Ass. 79. 
Galeobdolon luteum 43, 

61. 
Galium hercynicum 302. 
- pumilum 101. 
- verum 59. 
Garigue 43. 
Genista 94. 
- germanica 244, 302. 
- pilosa-Calluna-Ass. 

239. 
- scorpius-Stachel-

busch-Stadium 280. 
- tinctoria 244. 
. Genisteto- Vaccinion 278' 
Gentiana 252. 
- amarella 269. 
--Arten 251. 
- brachyphylla 64, 110. 
- campestris 64, 269. 
- Costei *30. 
- Kochiana 101, 313. 
- nivalis 64. 
- tenella 62, 258. 
- verna 62, 110. 
Geranium 252. 
- purpureum *45. 
Ginsterheiden 229. 
Glaux maritima 170. 
Globularia cordifolia 253. 
- nana 253 •. 
Gloeocapsa 92, 160, 318. 
Gloeocystis 241. 
Glyceria 165. 
- maritima 109. 
Gnaphalium supinum 

103, 104, *266. 
- uliginosum 312. 
Graphidion scriptae 318. 
Grimaldia 251. 
Gymnoascus 197. 
Gymnocolea acutiloba 

163. 
Gymnogramme 249. 
Gymnomitrium varians 

103. 
Gymnostomum calcareum 

157. 
Gypsophila muralis 312. 
- struthium 158. 
- - -Lepidium subula-

tum-Ass. 158. 
Gyrophora arctica *35. 

Gyrophora cirrhosa 202_ 
- cylindrica *35. 
- --Cetraria noe/'moe-

rica-Ass. 202. 
- --Flechten-Ails. 275. 
- erosa *35. 
- hyperborea *35. 
- proboscidea-Ass. 128. 
Gyrophoretum 278. 

Hafer 153. 
Halfasteppe *8. 
Halimocnemis 170. 
Halocnemum strobilaceum 

171. 
- --Ass. 170, 171. 
Halostachys caspica-Ass. 

171. 
Hamamelis virginiana 

*287. 
Hedera 256 . 
- helix 10, 43, 61. 
Hedysarum 203. 
- obscuntm 62. 
H eleocharis acicularis-

Ass. 300. 
Helianthemum alpestre62. 
- grandiflorum II. 
- hirtum 60. 
H elianthus subrhomboi-

deus *282. 
Helichrysum stoechas 162. 
H elleborus 109. 
Herniaria fruticosa 158. 
Herpotrichia nigra 100. 
Hieracium alpinum 101. 
- glanduliferum 64. 
- murorum 61. 
- stelligerum 159. 
Hierochloe alpina-AsfS. 

128. 
Hippocrepis comosa 156. 
Hippophae 197. 
--Gestriippe 177. 
- Herden 284. 
--Salix incana-Ass. 284. 
Hippuris 250. 
Hochstaudengesellschaf-

ten 319. 
Holcus mollis 181. 
Homalia trichomanoides 

*13. 
H omogyne alpina 101. 
Honkenya peploides 200. 
Hordeum maritimum 165. 
Humulus 256. 
H utchinsia procumbens 

194. 
Hydrocotyle vulgaris 56. 
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Hylocomium 252. 
- loreum 58. 
- splendens 6, 105. 
- triquetrum 99, 105. 
Hypericum 252. 
- kumifusum 312. 
'- pulckrum 302. 
Hypmtm 252. 
- Schreberi 6, 105. 

Ilex aquifolium 76, 79, 
81, 159. 

--Distrikt 306. 
Impatiens 188. 
--Arten 256. 
Inula ensifolia 158. 
- grandis *283. 
- viscosa 162. 
Iris sibirica 33, 301. 
Isoetes 250. 
- echinosporum 157. 
- eckinosporum.Al!,s. 

302. 
- lacustris 157. 
Isolepis setacea 312. 
- setacea-Ass. 186. 
Isothecium myurum *13. 

Juncetum trifidi 114,129. 
Juncus acutiflorus-Flach-

moor 40. 
- bufonius 312. 
- capitatus 312. 
- --Isoetes Duriaei-

Ass. 261. 
- compressus 312. 
- maritimus 109. 
- tenuis 312. 
- trifidus 54, 123. 
J1tniperus 242, 290. 
- communis 6, 33, *34, 

·124, 237, *287. 
--Gebusche 237. 
- macrocarpa 237. 
- nana 100, 205. 
- oxycedrus 237. 
- --Stadium 280. 
Jussieua 13. 

Kalidium caspicum-Ass. 
171. 

Kastanie 153. 
K nautia arvensis 52. 
Kockia 174. 
- prostrata 95. 
Koeleria gracilis 54, 57. 
Koenigia islandica 258. 
Krameria canescens 190. 
Krustenflechtengesell-

schaften 318. 

Laciniaria punctata *282. 
Lappula-Asperugo-Ass. 

233. 
Larchenwald 112, 285. 
Larix 120. 
- decidua 205. 
- --Wald 38, 77. 
--Pinus-Mischwald 148. 
- sibirica 77. 
Latkyr1tS 256. 
- -Arten 252. 
- setifolius *45. 
- vernus 61. 
Lavandula latitolia-Sta

dium 280 .. 
- stoecoos-Erica scopa-

ria-Ass. 242. 
Lecanora frustulosa 202. 
- gibbosa *35. 
- Lamarckii-Ass. 157. 
- maura 40. 
- --Ass. 40. 
- melanopktalma 202. 
- polytropa *35. 
-- Reuteri-Ass. 157. 
- subfusca *13. 
Ledum palustre 6. 
Legfohrenbusch 231. 
Lemna 250, 318. 
Leontodon montanus 203. 
- pyrenaicus 64, 313. 
Leontopodium alpinum 

62, 110, 161. 
Lepidium crassifolium 

174. 
- perfoliatum 174. 
- ruderale 174. 
- subulatum 158. 
Leptoscypkus Taylori 78. 
Lepturus incurvatu8 174. 
Leskeella 92. 
Leucodon-Arten 252. 
Leucojum vernum 79. 
Ligularia sibirica 40. 
Ligusticum mutellina 

*104, *129. 
- simplex 64. 
Ligustrumvulgare 61. 
Limoniastrum 170. 
Lindernia pyxidaria 312. 
Linnaea borealis 59, 252. 
Listera cordata 54,58,59. 
Litkospermum fruticosum 

273. 
- --Ass. 157. 
Litorelletalia 318. 
Lloydia serotina 64. 
Lobarietum pulmonariae 

111. 
Lobelia Dortmanna 250. 

Loiseleuria 253. 
- procumbens 76, 123, 

124, *254. 
- --Ass., flechten-

reiche 128. 
Loiseleurietum 206. 
- alectorietosum 129. 
- cetrariOS1tm 78, 101, 

*102, 129, 259. 
Lonicera 256. 
- biflora *5. 
Lorantkus 256. 
Lotu8 197. 
Lupinus 197. 
Luzerne 153. 
Luzula luzulina 52. 
- multiflora 101. 
- nemoralis 61. 
- pilosa 61. 
- spadicea 103, 226. 
-- spicata 64. 
Lycopodium annotinum 

59, 60. 
- complanatum 59, 60. 
Lygaeum spartum 253. 
Lyngbya 168. 
- aestuarii 265. 
Lysimackia nummularia 

112. 
Lytkrum salicaria 86, 87. 

Magnocaricion 313. 
Majantkemum 191. 
- bifolium 61. 
Mangrovearten 170. 
Mangrovesumpfe 195. 
Marasmius spec. 61. 
Marckantia 251. 
Mariscus serratus *286. 
Marsilia pubescens 186. 
M elandrium rubrum 85. 
M eUca ciliata 156. 
Mercurialis perennis 201. 
M esembryantkemum au-

strale 174. 
- spec. 190. 
M esobrometum 52, 56, 96, 

180, 193. 
- -Rasen 177. 
M esotaenium violascens 

241. 
Metzgeria furcata *13. 
Micrococcus 198. 
M icrocoleus cktkono

plastes 168, 265. 
Mielickkoferia nitida 163. 
M inuartia sedoides 64, 

253. 
--' spec. 253. 
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Minuartia verna 62. 
Mnium stellare 66. 
Molinia 199. 
- coe1'!tlea 162. 
Molinietalia 313, 314, 

319. 
Molinietum 33, 52, 274, 

30l. 
- caricetosum Hostianae 

4l. 
- coeruleae *286. 
Molinion 200. 
M ontia minor 303. 
Moosheiden 318. 
Mucor 198. 
- racemosus 266. 
Mughetum 54. 
Muscari botryoides 79. 
Mykogene puccinoides 

204. 
Myosotis collina 56. 
Myrtillus-Fichtenwald 

114. 

Najas 250. 
Nanocyperion flavescen

tis 57. 
N anocypereto-Polygoneta-

lia 318. 
Nanocyperion 313. 
- flavescentis 312. 
Nardeta 313. 
Nardetum 22, *128, 236, 

278, *298. 
Nardion 313. 
Narduretia gypsacea 158. 
Nardus 209, 25l. 
- -Plantago alpina-Ass. 

313. 
- -reiche Rasengesell-

schaften 237. 
- stricta 22. 
- -Wiese 234. 
Nasturtium 85. 
Neottia nidus avis 56, 6l. 
Nigella sativa 87. 
Nigritella 22. 
Nitella flexilis 93. 
Nitrobacter 198. 
N itrosococcus 198. 
Nitrosomonas 198. 
Nostoc 251, 266. 
Nymphaea 250. 

Odontoschisma denuda-
tum 78. 

Oedogonium 153. 
Oidium lactis 266. 
Olea europaea *120. 
Onagra biennis *282. 

Onobrychis 203, 252. 
- caput galli 60. 
Ononidetum 126. 
- angustissimae *281, 

*282. 
Onopordon-Arten 238. 
ononis angustissima 126. 
- repens 52. 
- spinosa 59. 
- Tournefortiana 126. 
Opegrapha 25l. 
- saxicola-Ass. 160. 
Opuntia 110. 
Ornithopus 197. 
Ortlwtrichum Lyellii *13. 
Oryzopsis 252. 
Oscillatoria 67. 
Oxalis 19l. 
- acetosella 33, 61, 85, 

88. 
Oxyria *266. 
- digyna *265. 
Oxyrietum *265. 
Oxytropis campestris 62. 
- montana 161, 203. 
- pilosa 177. 

Paliurus 235. 
Panicum ischaemum 312. 
- capillare *282. 
Papaver alpinum 52. 
Pappel230. 
Para plectrum foetidum 

204. 
Paris 25l. 
Parmelia lanata-Ass. 128. 
Parmeliet?~m acetabulae 

202. 
Pedicularis rosea 54. 
- verticillata 62. 
Peganum harmala-Triften 

237. 
Pelargonium 256. 
Pellia 25l. 
Peltigera rufescens 64. 
- spuria-Folgestadium 

*11. 
Peplis erecta 186. 
Petasiteum nivei 157. 
Petrosimonia crassifolia-

Ass. 170. . 
Peucedanum palustre 52, 

190. 
Pharcidia lichenum 249. 
Phascum 249. 
Philonotis-Arten 253. 
- fontana *266. 
- seriata 75. 
Phippsia algida-Ass. 102. 
Phleum alpinum *266. 

Phleum arenarium 59. 
Phlomis salicifolia *283. 
Phlyctis argena *13. 
Pholiurus pannonicus 

174. 
Phoma 197. 
Phragmites 251. 
- communis 10, 33. 
Phragmitetalia 318. 
Phyllitis hybrida 87. 
Physalis heterophylla 

*282. 
Physcia tribacia 20l. 
Physcietum ascendentis 

202. 
Physcomitrium 249. 
Phyteuma 252. 
- hemisphaericum 64, 

313. 
- pedemontanum 21, 52. 
- spicatum 61. 
Picea 120. 
- excelsa 14, 29, 61, 92, 

205, 225. 
- - -Wald 38, 77. 
- sitchensis-Wald 58. 
- Stadium *286. 
Piceetum 54, 58, 60, 296. 
- excelsae 52, 278, s. 

auch Fichtenhoch
waldo 

- myrtilletosum 54, 296. 
Pilularia minuta 186. 
Pinetum montanae cladi-

nosum 105. 
- - ericosum 105. 
- - hylocomiosum 105. 
- - rhodorosum 105. 
Pinus 24l. 
- Banksiana 117. 
- - -Ass. 183. 
- cembra 6, 225, 285. 
- - -Wald 38, 77. 
- halepensis 38, 273. 
- - -Wald 273. 
- montana 100, *128, 

206. 
- - -Jungwuchs 285. 
- - prostrata-Giirtel 

*298. 
- - -Wald 285. 
- mugho 54, 265. 
- pinaster 156. 
- ponderosa 228, 229. 
- silvestris 11, 29, 118, 

120, 177, 206, 242. 
- - -Wald 59,177,284. 
- strobus-Wald 119, 

*287. 



Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften. 327 

Piper-Arten 256. 
Pirola chlorantha 59. 
- minor 101. 
- uniflora 52, 58, 59, 

60. 
Pints 241. 
Pistacia atlantica 6. 
- lentiscus *6, 235. 
Pisum 256. 
Plantago coronopus (var. 

maritima) 165. 
- intermedia 312. 
- major (var. carnosa) 

165. 
Platycerium 256. 
Pleurococcus 251. 
Pluchea sericea 171. 
Poa alpina 64, 100, 200, 

*265, *266. 
- annua 257. 
- cenisia 251. 
- Ohaixii 61. 
- concinna 95. 
- flabellata 251. 
- foliosa 251. 
- laxa *265, *266. 
- nemoralis 61. 
- pratensis 251. 
Podocarpus 197. 
Pogonatum urnigerum 

*266. 
Pohlia-Arten 253, 266. 
- carinata *266. 
- communis *266. 
- commutata *103, *265. 
- cruda *266. 
- gracilis *266. 
- nutans 78. 
Polygala dunensis 59. 
Polygonatum 251. 
Polygonatum multiflorum 

39, 61. 
- otticinale 60. 
Polygonum amphibium 

10. 
- viviparum 64. 
Polypodium vulcanicum 

171. 
Polytrichet~tm sexangula

ris *24, *50, 93, *102, 
*103, *115, 162, 225. 

Polytrichum alpinum 
*266. 

- -Arten 266. 
- formosum 66. 
- juniperinum 64, *266. 
- sexangulare *103, 

*266. 
- - -Ass. *102. 
Populus deltoides 117. 

Populus deltoides-Ass. 
183. 

- nigra 230. 
- tremula 13. 
Posidonia 250. 
Potamogeton 250. 
Potametalia 314, 318. 
Potamion eurosibiricum 

52, 313. 
Potamogeton lucens 52. 

250. 
- pusillus 250. 
Potentilla arenaria 57, 

295. 
- aurea 64, 101, 213. 
- caulescens var. ceben-

nensis 160. 
- Orantzii 62. 
- puberula 295. 
Potentilletalia 318. 
Potentillion caulescentis 

93. 
Potentillion-Verband 157. 
Poterium spinosum 235. 
Prenanthes purpurea 61. 
Primula-Arten 251. 
Protococcus 92, 251. 
Prunus 290. 
- avium 54, 61. 
- mahaleb 156. 
- spinosa-Stadium 274. 
Pseudotsuga taxifolia 223. 
- -Wald 229. 
Pteridium 251. 
Pteris incisa 171. 
Puccinia fusca 61. 
Pulicaria dysenterica 301. 
Pulmonaria officinalis 61. 

Quercetum cocciferae 280. 
- ilicis (monspelienses) 

280. 
Quercion ilicis 278, *279. 
- pubescentis 278, *279. 
- sessiliflorae ligerici-

num 278. 
Quercus coccifera *39, *45. 

- -Ass. 242. 
- - -Buschheide 280. 
- - -Garigue *45. 
- - -Gebiisch 245. 
- - -Stadium 280. 
- -ilex *39, 76, 92, 244. 
- - -Busch mit Oallu-

na 149. 
-Gebiische 314. 

- - -Jungwald 149. 

Quercus ilex-Klimaxwald 
240, 245. 

- - -Macchie 97. 
- - -Urwald 38. 
- marrocana-Wald 112. 
- Mirbeckii-Wald 112. 
- pedunculata 61, 244, 

302. 
- - -Oarpinus betulus-

Wald 244. 
- - -Wald 145, 191. 
- pubescens 156. 
-- robur-Wald *43. 
- rubra 117. 
- - -Ass. 183. 
--- sessiliflora 302. 
-- - -Hypericum pul-

chrum-Ass. 302. 
- stellata 230. 
- velutina 117. 
- - -Ass. 183. 

Radula complanata *13. 
Ramalina strepsilis 251. 
Ramalinetum strepsilis 

201. 
Ranunculus acer 252. 
- bulbosus 252. 
- ficaria 79. 
- glacialis *266. 
- - -Wiese 102. 
-- nivalis-Wiese 102. 
- parnassifolius 161. 
- pygmaeus 104. 
Reichardia 109. 
Retama Webbii 126. 
Rhacomitrium canescens 

*266, 274. 
- hypnoides *35. 
- lanuginosum 266. 
- - -Ass. *264. 
Rhamnus alaternus *39. 
- pumila 253. 
Rhizocarpon 297. 
- badioatrum *35. 
- polycarpum *35. 
Rhizophora 164. 
Rhizoctonia silvestris 153. 
Rhododendron 123. 
- ferrugineum 12. 
- hirsutum 12,105,161, 

285. 
- retusum 171. 
Rhodomela subfusca 297. 
Rhodoretalia 319. 
Rhodoreto- Vaccinietum 

38. 
- Vaccinion 78, 104, 
209, 313. 
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Rhodoretum ferrugineae 
278. 

Rhyncho8pora alba-Ass. 
295. 

Rhyncho8poretum albae 
*36. 

Rhyncho8tegium rU8cifor-
me 250. 

Rhytidium rugosum 64. 
Rosa persica *283. 
R08marinu8 - Ci8tus -Sta-

dium 280. 
- Lithospermum lruti-

c08um-Ass. 273. 
Hibes petraeum 54. 
Riccia 249, 250. 
Rinodina demissa 201. 
Rosa spinosi8sima 59. 
Rosmarinus 233, 273. 
--Ass. 157. 
--Lithospermum frtdico-

sum·Ass. *12, 38. 
Rubia peregrina *76, 83. 
Rubus jruticosus 88. 
Rumex 109, 238. 
- acetosella 241. 
- alpimts 54. 
- --Chenopodium bo-

nus Henrietts-Ass. 
239. 

Ruscus aculeattts 79. 

Saccharomyces - Arten 
266. 

Sagina apetala 312. 
-- ciliata 312. 
- maritima 194. 
- saginoides *266. 
Salices 123. 
Salicetum herbaceae 93, 

*102, 103, 162. 
Sa/icion herbaceae 52, 

102, 104, 123. 
Salicornietalia 318. 
Salicomia 165, 174. 
--Arten 265. 
- herbacea 164, 165,169. 
- --Ass. 171. 
- --Suaeda mar·itima-

Ass. 170. 
- macrostachya 52, 165, 

167, 193, 194. 
- radicans 52. 
Salicomien 174. 
Salicornietum fruticosae 

167, 193. 
- macrostachyae 168, 

193. 
- radicantis 167. 

Salicomion fruticosae 52. 
Salix caprea 265. 
--Dryas-Teppiche 276. 
- herbacea 103, *104. 
- --Ass. 102. 
- --Schneetalchen 

*104. 
-- incana-Herden 284. 
- nigra 188. 
- reticulata 253. 
- retusa 253, *266. 
- serpyllifolia 64, 124, 

158. 
Salvinia 318. 
Sal80la 165, 170. 
- crassa-Ass. 171. 
- kali 59, 165. 
- vermiculata 29. 
Sanddiinengesellschaften 

318. 
Sarcocaulon 256. 
Sarothammts 94. 
Saussurea alpina 54, 62. 
Saxifraga 196. 
- biflora 203. 
- bryoides *266. 
- caesia no, 123. 
- cebennensis 159, 160. 
- exarata *266. 
- oppositifolia 101, 

*266. 
- retusa 123. 
- spec. 253. 
-- stellaris *103, 200, 

*266. 
- tridactylitis 56. 
Scabiosa songarica *283. 
Schizogonion cruenti 318. 
Schizophyceengesell-

schaften 168. 
Schizotricetum 318. 
Schoenetum eleocharetos. 

paucifl. *286. 
- nigricantis 54, 157. 
- - typicum *286. 
- schoenetosum ferrug. 

*286. 
Schoenoplectus supinus 

312. 
Schoemts nigricans 54. 
- --Plantago crassi-

folia-Ass. 157. 
Scilla autumnalis 43. 
- bifolia 79, 101. 
- non scripta 181. 
- sibirica 101. 
Scirpeto-Phragmitetum 

33, *36. 
Scleropoa rigida 59. 
Scorzonera crispa 161. 

Scorzonera pan'iflora 173. 
Scotiella antarctica 249. 
- cryophila 249. 
- nivalis 249. 
Scroph1tlaria nodosa 61. 
Scytonema crassum 160. 
Scytonemetum 160. 
Sedum no, 252. 
- alpinum *266. 
-·Arten 177. 
- atratum 62. 
- gypsicola 158. 
-- Tortella inclin4ta-

Initialstadien 177. 
Selaginella 249. 
- selaginoides 64. 
Sempervivum 252. 
- Hillebrandtii 161. 
- Pittonii 161. 
Senecio 238. 
- camiolicus 295. 
- jacobaea 269. 
- Gruppe Kleinia 256. 
- 1tnifloms 295. 
Seseli varium 95. 
Sesleria 251. 
- coerulea 14, 181, 274. 

--Rasen 268. 
- --Stadium 276. 
-- - var. calcarea 62. 
- disticha 22, 64, *265. 
--Polster 276. 
Seslerietala 319. 
- coeruleae 313. 
Seslerieto-Semperviretum 

14, 24, 25, 56, 209, 
274, 276. 

Seslerion coeruleae *129. 
Sibbaldia procumbens 54, 

60. 
Sieversia montana 101, 

313. 
- reptans *266. 
Silene acaulis 33, 64, 

*122, 123, 253. 
- otites 55. 
- rupestris 162. 
Solanum tttberosttm 33, 

159. 
Soldanella alpina 101. 
- carpatica *104. 
- minima 104. 
- pusilla 101, *103, 104, 

223. 
Solidago 13. 
- missouriensis *282. 
- virga aurea 61. 
Sorbus-Horizont 298. 
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Sorghastrum avenaceum 
*282. 

Spartium junceum 162. 
Spartina 165_ 
--Arlen 265. 
- stricta 13_ 
- TownBendi 13. 
Spkaerella nivalis 249. 
Spkaeropo'Y'l.'s globo8Us 

*35. 
Sphagnetum 107, 114. 
Sphagnum-Arten 253. 
- fuscum 211. 
- --Ass. 302. 
- --Hochmoor 211. 
--Torfschicht 281. 
Sphenopus 165. 
- Gouani 194. 
Spiraea tomentosa *287. 
Spirogyra 250. 
- majuscula 153. 
Sporobolus 235. 
- cryptandrus 236. 
- longifolius *282_ 
Stackys silvatica 61. 
Statice 170. 
- limonium 170. 
Stechdistel-reiche Triften 

237. 
Stellaria kolostea 252_ 
- media *77, 159. 
Stenactis 13. 
Sterculiaceen 256. 
Stereodon arcuatus 303_ 
Stereonema-GesellSchaf -

ten 318. 
Stickococcus nivalis 249. 
Stipa capillata 33, 95, 

158. 
- caragana *283. 
- spartea *282. 
- tenacissima 123, 253. 
Streptothrix cromogena 

204. 
Suaeda 165, 170. 
--Arten 265. 
- fruticosa 165. 
- maritima-Kockia hir-

8'!tta-Ass. 8, 167. 
Suaeda arcuata-Ass. 171. 
Subularia 157. 
Sumpfgesellschaften 318. 

'rabellaria 67. 
Taeniopkyllum Zollingeri 

256. 
Tamarix 170. 
--Uferwald *5. 
Tannenwald 229. 

Taraxacum 33, *266. 
Taxus canadenBis *287. 
Testudinaria 256. 
Tetragonolobus siliquOS1tS 

(var. maritima) 165. 
Teucrium montanum 253. 
Thalictrum 252. 
Tkamnolia vermicularis 

64, 129, 252. 
Tkelidium cf. aenovino-

sum-Ass. 160. 
Thero-Brachypodion 313. 
Thiothrix-Arten 172. 
Thiovolum-Arten 172. 
Thlaspeetum 52, 274, 275. 
Tklaspeetum rotundifolii 

157, 274, 276. 
Tklaspi 163. 
Tkrincia tuberosa 43, *45_ 
Thymus capitatus *288_ 
- serpyllum 252. 
- vulgaris 38, 233. 
- --Brachypodium di-

stackyon-Stadium 280. 
- --Fazies 237. 
- zygis 29. 
Thyopkysa-Arten 172. 
Tilia 290. 
- americana-Ostrya vir-

giniana-Wald *118. 
Tonella tortuosa 64. 
- inclinata 177. 
Tonula arenicola-Ass. 59. 
- ruralis 59. 
- subulata 61. 
Trametes pini 100. 
Trentepoklia 160, 251. 
--Algenfiiden 203_ 
Trickopkoretum 40. 
Trifidi-Disticketum 54, 

101, 313. 
Trifolium alpinum 313. 
- fragiferum 312. 
- reptanB 252. 
- scabrum 57. 
- Tkalii 101. 
Triglockin maritimum 

109. 
Trigonella gladiata 52. 
Trisetetum 260. 
- flavescentis 54, 259_ 
Trisetum distickophyllum 

160, 251. 
- flavescenB 54, 55, 101. 
Trockiscia 241. 
Trollius europaeus *42. 
Tropischer Regenwald 

*314. 
Tuber 250_ 
Tulipa silvestris 79. 

Braun-Bianquet, Pflanzensozioiogie. 

Tussilago far/ara 266. 
Typha minima 32. 

Ulex 94, 241. 
Ulmus 290. 
- scabra 205. 
Ulota crispa *13. 
Ulothrix 297. 
Ulva-Arten 172. 
Umbilicus 252. 
U nkrautgesellSchaften 

246. 
Urococcus 198. 
Urospermum 108. 
Urtica-Arten 238. 
--BOden 199. 
- dioeca-Bestande 199. 
U sneion 318. 
Utricularia 250. 

Vaccinietum myrtilli 
*115. 

Vaccinium 124, 200. 
- myrtillus 40, 101, 105, 

209. 
- --, Betula pubescens-

Wald 148. 
- --Bodendecke 190. 
- --Heipe 242. 
- uligino8Um 76, 105, 

285. 
- vitis idaea 105, 206, 

285. 
Varietum tatricum 24, 

*25. 
Vella pseudo-cytisus 158. 
Veratrum album 33. 
Veronica alpina 103, 223, 

*266. 
- apkylla 64. 
- bellidioides 64. 
- ckamaedrys 61. 
- officinalis 61, 252. 
Verrucaria calciseda-

GesellSchaft 157. 
- --Subas~. 157. 
- maura 297. 
Viburnum alnifolium 

*287. 
Viburnum lantana 61. 
- tinus 79. 
Vicia-Arten 252. 
- cracca 164. 
- gracilis *45. 
- tetrasperma 56. 
Vinca minor 43. 
Vincetoxicum o/ficinale 

155, 156. 

21b 
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Viola-Arten 251. 
- calaminaria 163. 
- cenisia 52. 
- Zutea 163. 
- siZ vestris 61. 
-- tricolor 257. 
-- - var. maritima 59. 
Viscaria alpina 62. 
Viscum 256. 
Vitis vinifera 153. 

Waldgesellschaften 319. 
Wassergesellschaften 

318. 

Weinrebe 153. 
Wermut 174. 
Wiesengesellschaften 

319. 
Winterweizen *38. 

Xanthium macrocarpum 
13. 

Xanthoria fallax 20l. 
Xanthorion 31S. 
- parietinae 202. 
Xerobrometum 52, 53, 54, 

55, 57, 60, 95, 118, 
274, 295. 

Xerobrometum erecti 95. 
- raeticum 96. 
- rhenanum 96. 
- subjurassicum 96. 
- suevicum 96. 

Zizyphus 267. 
- lotus-Triften 237. 
Zostera 250. 
Zygogonium ericetorum 

265. 
--Gesellschaften 31S. 
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