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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 Anhingsel 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 dringte zur Sichtung, Uberpriifung 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
zusammenzuschweillen. Aus diesem Lauterungsprozel3 geht als wichtigstes
Ergebnis die unabweisbare Selbstéindigkeit des neuen Wissenszweiges
hervor.

Indessen fehlte bisher ein einheitlicher, zusammenfassender Uber-
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
Hand zu geben, ist der Zweck dieses Buches.

Die Arbeit, herangereift in langjihrigem, engem Kontakt mit der
Natur, ist eine Ausarbeitung meiner Vorlesungen an der Eidgendss.
Technischen Hochschule und an pflanzensoziologischen Lehrgingen in
der Schweiz, Deutschland und Frankreich. Methodologisch herrschen
daher, das ist wohl selbstverstindlich, die von mir seit Jahren ver-
fochtenen Grundséitze und Anschauungen vor; ob zum Vor- oder Nachteil
des Buches, mag die Kritik der Zeit entscheiden.

Im Vordergrund aller unserer Ausfiihrungen steht die Pflanzen-
gesellschaft als soziale Einheit. Jeder in der Natur verwirklichte
Zusammenschlufl von Pflanzenarten ist das Ergebnis bestimmter gegen-
wartiger und vergangener AuBenbedingungen und wird nur dann
realisiert, wenn diese Bedingungen erfiillt sind. Auf dem Boden dieses
soziologischen Determinismus ruht das ganze Lehrgebdude der Pflanzen-
soziologie. Als klares, wenn auch fernes Ziel steht vor uns die Fassung
und Beschreibung der Gesellschaftseinheiten, ihre kausale Erkldrung,
das Studium ihrer Entwicklung und Verbreitung und ihre iibersichtliche
systematische Anordnung.

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

Allen, die mich bei meiner Arbeit unterstiitzt haben, sei es durch
Ratschlige oder durch Uberlassung 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. . PALLMANN in Ziirich, die sich der Miithe unterzogen haben,
Teile meines Manuskriptes durchzusehen. Dem Herausgeber der Bio-
logischen Studienbiicher, Herrn Prof. Dr. W. SCHOENICHEN, méchte ich
fir das warme und verstindnisvolle 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 Géobotanique méditerranéenne) J. BRAUN-BLANQUET.
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Einleitung.

Stellung der Pflanzensoziologie im System der Biologie. Als vor
einem Jahrzehnt dies- und jenseits des Ozeans fast gleichzeitig die Be-
zeichnung Pflanzensoziologie auftauchte und in die Wissenschaft Eingang
fand — der Name war schon viel frither von KryLow und von PAczoskr
(1896) gepriigt worden —, da standen Plan und Aufbau des neuen Wissens-
zweiges in grofen Ziigen schon vorgezeichnet. Auf Warmings ,,Oko-
logie* und ScHROTERs ,,Synékologie”“ aufbauend, verstirkt 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 allerdings vielfach, be-
sonders aus sprachlichen Griinden, beméngelt worden. Sie hat sich trotz-
dem, weil duberst ausdrucksvoll und allgemeinverstdndlich, rasch inter-
national eingebiirgert. Von einem strengen Parallelismus zwischen Pflan-
zensoziologie und Soziologie im Sinne Avcust CoMTEs ist natiirlich keine
Rede. Beide haben blo3 den einen, wenn auch wichtigen Beriihrungs-
punkt: sie befassen sich nicht mit den LebensduBlerungen der Einzel-
organismen als solchen, sondern mit mehr oder weniger gleichsinnig rea-
gierenden, durch Wechselbeziehungen der Einzelglieder verbundenen Or-
ganismengruppen oder Gesellschaften. Der in den gegenseitigen Be-
ziehungen der Organismen liegende Gemeinschaftswert ist die soziale Er-
scheinung, das Zusammenwirken der soziale Vorgang. Gegeniiber dem
Einzelwesen hat die Gesellschaft eine durchaus selbstéindige Existenz.

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

Idiobiologie oder Lehre von den Einzelwesen! und

Soziologie oder Lehre von den Organismengesellschaften.

Letztere zerfillt in die Gesellschaftslehre des Menschen (Soziologie
im hergebrachten Sinne), die Zoosoziologie und die Phytosoziologie
oder Pflanzensoziologie.

Die Pflanzensoziologie, die Lehre von den Pflanzengesellschaften,
auch Vegetationskunde im weitesten Sinn, umfaBt alle das soziale Zu-
sammenleben der Pflanzen beriihrenden Erscheinungen.

Hauptprobleme der Pflanzensoziologie. Der heutige Umfang des
pflanzensoziologischen Forschungsgebietes wird durch fiinf Haupt-
probleme umschrieben:

1 Schon HarpY (Géogr. et végétation, des Highlands d’Ecosse, Paris 1905,
S. VII) stellt der ,,Synécologie*, dem Studium der Gesellschaften, die ,,Idioéco-
logie*, das biologische Studium der Art gegeniiber.

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 1
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1. Das Gesellschaftsgefiige (Organisation oder Struktur) bezweckt die
Untersuchung der Zusammensetzung (des Gefiiges) der Pflanzengesellschaften.

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

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

4. Die Gesellschaftsverbreitung (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 héheren Ein-
heiten und ihre systematische Anordnung, erwéichst als Synthese aus dem Studium
der vier ersten Forschungsprobleme.

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

Anderseits hat die Klassifikation, wie jede naturgemifle 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 Grundlagen des pflanzlichen
Zusammenlebens.

Die Formen pflanzlichen Zusammenlebens sind duflerst mannigfaltig;
aber nicht alle konnen Gesellschaftswert beanspruchen. Von den Formen
tierischen Zusammenlebens, wie sie DEEGENER (1918) in Anlehnung an
Espinas (1875) beschreibt, sind sie grundsétzlich verschieden. Eine
Zweiteilung in ,,akzidentielle’‘, ohne Nutzen fir das Einzelwesen, und
,,essentielle Vereinigungen, zum Nutzen der Einzelglieder oder eines
Teiles derselben (DEEGENER), wire bei den Pflanzengemeinschaften aus-
geschlossen. Die Prinzipien der Niitzlichkeit, der Arbeitsteilung, der
bewuliten Unterstiitzung, des Zusammenfassens aller Krifte zur Errei-
chung eines gemeinsamen Zieles existieren im Pflanzenreich nicht. Un-
umschrankt herrscht hier der Kampf ums Dasein; er regiert direkt oder
indirekt alle die unbewuBten AuBerungen des sozialen Lebensder 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-
biande auf die Vegetation angewiesen und daher von ihr abhéngig sind.

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

Abhiéingigkeitsverbindungen. Als Abhéngigkeitsverbindung ist jede
Pflanzengemeinschaft aufzufassen, deren Einzelglieder in irgendeinem
Abhangigkeitsverhiltnis zueinander stehen. Schmarotzer, Epiphyten
und die tote Pflanzennahrung (Humuspflanzen), Stutzung oder Schutz
beanspruchenden Gewichse gehen Abhéngigkeitsverbindungen ein.

Die engste Form des Zusammenlebens von Pflanzen verwirklicht der
Parasitismus, eine Nahrungssymbiose im Sinne Mc DovearLs (1918).
Beim einseitigen Parasitismus ist der Schmarotzer vom Wirt abhéngig,
wéahrend letzterer nur den Schaden hat. Die gefdhrlichen ,,Wiirger im
Pilanzenreich‘’ aus den Familien der Loranthaceen, Rafflesiaceen, Oro-
banchaceen usw. sind bekannte Vertreter einseitigen pflanzlichen
Schmarotzertums. Selbstverstindlich gibt es alle Uberginge vom ob-
ligatorischen Schmarotzer zur selbstéindigen Lebensweise.

Beim gegenseitigen Parasitismus schafft jeder der beiden ver-
bundenen Organismen Nahrung fir den andern herbei. Als gegenseitigen
Parasitismus bezeichnet McDouGarL 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 das Zusammenleben
zwischen Flechtenpilz und Alge als , Helotismus®. Die Alge sorge
durch ihr Chlorophyll fir den Bedarf an kohlenstoffhaltiger Nahrung,
der Pilz fiir 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 selbstéindiger Organismus mit spezifischer Okologie. Die ur-
spriingliche Individualitit von Pilz und Alge wird zugunsten des neu-
geschaffenen kampfkriftigeren Organismus aufgegeben, so daf die Be-
zeichnung Helotismus nicht gliicklicher erscheint als gegenseitiger Para-
sitismus.

Was die Mykorrhizenpilze anbetrifft, so liegt bei vielen zweifellos
gegenseitige Symbiose vor (MELIN 1923), wobei die hohere Pflanze als
Wirt, der Wurzelpilz als Nahrstoffbildner fungiert. Das Zusammenleben
begiinstigt beide Symbionten, und trotz ihres antagonistischen Verhaltens
bilden sie einen Doppelorganismus, der als Einheit giinstigere Lebens-
bedingungen findet, denn jeder Symbiont fiir sich allein.

In einem schwicheren Abhingigkeitsverhiltnis stehen die Uber-
pflanzen (Epiphyten) zu den Trigerpflanzen. Sie entnehmen den-
selben keine lebende Nahrung, sondern niitzen sie blof als Substrat.
Durch massenhaftes geselliges Auftreten kénnen sie indessen das Ge-
deihen der Trigerpflanzen beeintrichtigent. Die meisten Epiphyten
sind Rindenhafter, in den kalten und gemaBigten Gebieten der Erde fast
ausschlieBlich Algen, Flechten und Moose, in feuchtwarmen Gebieten
auch Farne und Blitenpflanzen, die zu scharf umschriebenen Gesell-
schaften (abhingigen Gesellschaften) zusammentreten. Als Blatthafter
(,,Epiphyllen‘‘) nisten sich auf der Blattfliche tropischer Gewichse eine
Reihe von Flechten ein.

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

Lockerer ist der Artenzusammenschluf, der die Vertreter der dritten
Gruppe der Abhiingigkeitsverbindungen, die Humuspflanzen, Pflan-
zenklimmer, Pflanzenschiitzlinge, verbindet. Der Begriff Humus-
pflanze ist hier weit gefaBt und schliefit aufier den eigentlichen chloro-
phyllfreien Vollsaprophyten und den griinen Halbsaprophyten auch jene
humikolen Arten ein, die deutliche Abhéngigkeit vom schwachzersetzten
Humus erkennen lassen. Wie beim Parasitismus und beim Epiphytismus
ist iibrigens auch beim Saprophytismus eine ganze Stufenfolge der An-
passung und der mehr oder weniger festen Artenbindung nachweisbar.
Alle Pflanzenklassen von den Bakterien, Algen und Pilzen bis zu den
Farnen und Bliitenpflanzen stellen Saprophyten. Auch unter den Sapro-
phyten gibt es Arten, die auf bestimmte pflanzenchemische Abfallstoffe

1 Vgl. hieriiber: LiNpAU, G.: Flechtenstudien I, Dresden 1895; RoMELL, L.-G.
Hinglavar och tillvixt hos norrldndsk gran. Med. Statens Skogsférs. Anst. 19, 5.
1922; Frey, E. und OCHSNER, F.: Contribution & la connaissance de la végétation
lichénique et muscinale de I’Auvergne. In: Etudes phytosociologiques en Au-
vergne. Rapp. rédigé 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 oOfter auf die in Zersetzung begriffenen
Reste gewisser Pflanzengesellschaften oder Gesellschaftsgruppen (Laub-
wilder, Nadelwélder) beschrankt. An der Gesellschaftsbildung sind
sie in hohem MaBle mitbeteiligt.

Mehr oder weniger unabhéngig von der Art der Stiitz- oder Schutz-
pflanzen sind die Pflanzenklimmer (Lianen im weitesten Sinne), die
nur das Bediirfnis ndch einer Stiitze oder nach erhdhter Belichtung in
die Abhéngigkeit hoherwiichsiger Pflanzen treibt, sowie die Pflanzen-
schiitzlinge. Unter dieser Bezeichnung mochten wir alle Gewéchse

Abb. 1. Abhingigkeitsverbindungen im Tamarix-Uferwald am Oum er Rebia (Marokko).
C ynomorium coccinewm (Wurzelparasit), Ephedra und Lonicera biflore (Lianen).
(Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.)
zusammenfassen, die auf den Schutz anderer Pflanzen oder von Pflanzen-
gesellschaften angewiesen sind. Threr sind nicht wenige; gelegentlich
schlieBen sie sich zu 6kologischen Vereinen zusammen. Lichtschutz
benétigt die Schattenvegetation der Unterschichten vieler Waldungen.
Wird die Baumschicht niedergelegt, so fallen viele Arten der verstiarkten
Belichtung zum Opfer. Oberschichten wirken aber auch als Kailte-
schutz, indem sie die ndchtliche Ausstrahlung herabsetzen und so die
Minima gegeniiber dem offenen Geldnde verringern. Als Windschutz
an offenen Kémmen wirkt jeder Zwergstrauch, jeder Rasenhorst; viel
nachhaltiger schiitzen natiirlich Strauch- und Baumbestédnde. Die halb-
eiférmigen Heckendiinen von Argania sideroxylon der windgepeitschten
westafrikanischen Kiiste studlich Agadir bergen viele windscheue Be-
gleiter, die auBlerhalb 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
unbewult, angedeihen lassen. Aufstark beweideten Bergtriften wird man
junge Fichten, Fohren, Lérchen nicht selten von einem schiitzenden
Juniperus-Kranz eingehegt sehen. Es ist auffillig, wie in den von Hundert-
tausenden von Schafen bevilkerten Ebenen zwischen Oudjda und
Taourirt (Ostmarokko) die letzten baumartigen Uberreste der Pistacia
atlantica in das undurchdringliche Stachelgeflecht des Judendorns zuriick-
gedriangt sind.

Die Gruppe der Pflanzenschiitzlinge liefle sich leicht vergréBern. Sie
stehen auf der letzten Abhéngigkeitsstufe; aber auch bei ihnen kénnen

Abb. 2. Heckendiinen von Pistacia lentiscus in der Ebene bei Kasbah Fokohine (Marokko) mit
Callitris articulota. (Aufn. F. DAGUIN.)

sich Gegenseitigkeitsbeziehungen zwischen Schiitzling und Schiitzer
herausbilden, so etwa, dal der Schiitzling die Bodenverhiltnisse zu
Gunsten oder Ungunsten des Schiitzers verschiebt (durch Torfmoos-
invasion versumpfende Wialder ; Rohhumusbildung der Waldbodendecke,
welche die natiirliche Verjiingung erschwert; oder aber Schaffung giin-
stiger Feuchtigkeitsbedingungen fiir die Keimlinge durch eine Moos-
schicht). SuraTScHEFF (Esquisses phytosociologiques I, 1921) berichtet,
daB im Pinus cembra-Gebiet am Baikalsee Hypnum Schreberi und Hylo-
comium splendens stellenweise derart tiberhandnehmen, daf3 die natiir-
liche Verjingung unterbunden und der Wald zur moosreichen Zwerg-
strauchgesellschaft mit Ledum palustre degradiert wird.

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

Kommensalverbindungen. Nach vaxn BENEDEN versteht man unter
,, Kommensalen‘‘ Organismen, die getrennt in den Wettbewerb eintreten
und deren Zusammenleben darauf beruht, daf sie sich gleichzeitig die
verschiedenartigen Lebensmdoglichkeiten, die ein bestimmter Standort
bietet, zunutze machen. ,,Le commensal est simplement un compagnon
detable.”* 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 véllig iibereinstimmen.
Dies trifft am vollkommensten zu bei den Individuen ein und derselben
Art. Oder aber die Tafelgenossen machen verschiedenartige Anspriiche,
sei es, da sie verschiedene Nahrstoffe bevorzugen, sei es, daB ihre Organe
verschiedene Boden- oder Luftschichten ausniitzen. In diesem Falle
haben wir es mit ungleichartigen Kommensalen zu tun.

Die niedrigst organisierten Pflanzengesellschaften (Plankton, manche
Flechten- und Moosgesellschaften) bilden eine Tafelrunde gleichartiger
Kommensalen. Alle hochorganisierten Gesellschaften dagegen sind aus
ungleichartigen Kommensalen zusammengesetzt. Nur sie vermégen 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 naturgeméaf
um so heftiger, je naher die Lebensanspriiche der einzelnen Kommensalen
zusammenfallen und je giinstiger die duBeren, 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 Gerdllstandorte nicht ganz aufgehoben ist,
lehren vielfache Beobachtungen und namentlich auch die (noch unver-
offentlichten) Studien tiber alpine Geréllassoziationen von H. JENNY-L1Ps.

‘Wetthewerb. Auf Abhéngigkeitsverbindungen und Kommensalismus
beruht das Zusammenleben der Pflanzen, als dessen allgegenwértige, 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 Verdringen, Uberwachsen oder Erdriicken des Schwicheren durch
den Stéarkeren, dies ist die Regel bei seiner einfachsten Form, der Kon-
kurrenz zwischen den Individuen ein und derselben Art, oder aber die
lokalklimatischen und Bodenverhiltnisse erfahren durch die Vegetation
selbst mehr oder weniger tiefgreifende Verdnderungen, die auf die Kampf-
kraft der Bewerber zuriickwirken. Dies trifft oft zu beim Kampf zwi-
schen verschiedenen Arten oder zwischen Pflanzengesellschaften.



8 Die Grundlagen des pflanzlichen Zusammenlebens.

‘Wetthewerb zwischen Artindividuen. Die Intensitit des Konkur-
renzkampfes zwischen Individuen derselben Art ist am groBten bei dichtem
IndividuenschluB und hoher Soziabilitét. Zerstreut wachsende Individuen
(Soziabilitidtsgrad 1) einer Art machen sich selten den Platz streitig.
Erstansiedler sind gegeniiber spiteren Ankémmlingen 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 Keimfdhigkeit oder besser von der beschleunig-
ten Keimung der Samen beeinflufit. Je groBer die zeitlichen Unter-
schiede im Aufgehen und je dichter die Samenstreuung, um so eher haben

AbD. 3. ,,Offene” Halfasteppe am Nordrand der Sahara, Djebel bou Arfa. (Wurzelkonkurrenz!)
(Aufn. F. DAGUIN.)

die Erstgekeimten Aussicht, den Platz zu behaupten. Zundchst wirks
die Raumkonkurrenz allein, hernach wird gewshnlich der Kampf ums
Licht und schlieBlich der Kampf um die Nahrung ausgetragen.

Ein Meterquadrat der Swuaeda maritima-Kochia hirsuta-Assoziation
auf Molluskendiinen an den Lagunen bei Vic enthielt Anfang Mai rund
2000 ein bis drei Zentimeter hohe Keimlinge der einjéhrigen Suaeda; im
Spiitherbst war ihre Zahl auf 6—S8 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.
Morosow (1920) zihlte auf einem Hektar 1048 660 zehnjéhrige Buchen.
Im finfzigjihrigen Reinbestand lebten auf derselben Fliche noch 4460,
im hundertzwanzigjihrigen aber blo noch 509 Stimme. Der dicht-
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geschlossene Herdenwuchs gestattet somit nur einer von rund 2000
jungen Buchen, sich voll zu entfalten. Nach CAJANDER (1925) benétigt
die finfzigjihrige 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
Héchstzahl vollentwickelter Individuen einer Art ihr Auskommen finden.

Wetthewerb zwischen Individuen verschiedener Arten. Im Rahmen
ausgeglichener soziologischer Einheiten herrscht tibrigens héchst selten
eine einzige Art unter Ausschlufl aller iibrigen. Vielmehr bietet die

Abb. 4. Carex rufina-Rasen mit peripherem Ausbreitungsvermogen (Soziabilitit 3) als
Erstbesiedler eines Polygonschneebodens im norwegischen Gebirge bei Voss 1300 m.
(Aufn. J. Lip.)

Pflanzengesellschaft meist ein buntes Bild verschiedenartigster Pflanzen-
formen. Der Grund hierfir liegt nicht so sehr im unendlichen Wechsel
der edaphischen Verhaltnisse auf kleinstem Raum, wie manche Forscher
annehmen (JAccArD 1922, S. 105) — innerhalb einer homogenen Pflan-
zengesellschaft kénnen die edaphischen Bedingungen sehr ausgeglichen
sein —, als vielmehr im Umstand, daB der Standort 6kologisch durchaus
verschiedene, in der Schichtung begriindete ,,Lebensorte‘ umfaBt.
Keiner Pflanze ist es gegeben, gleichzeitig alle Lebensorte gleichmifig
auszuniitzen. Die meisten Arten sind vielmehr zeitlich oder ortlich an
ganz bestimmte Lebensorte, Boden- und Luftschichten gebunden. Be-
kannt ist das Beispiel des Buchenwaldes mit den sich folgenden Bliih-
und Assimilationswellen der Boden- und Krautschicht (s. S. 43). Ahn-
liche Beispiele lassen sich hdufen. Viele Gesellschaften der Subtropen be-
ginnen ihre jahreszeitliche Entwicklung mit einem Therophytenaspekt,
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der spiter von Knollengeophyten-, Hemikryptophyten- oder Chamae-
phytenaspekten abgelost wird, die sich im Laufe des Jahres auf der-
selben beschrinkten Bodenfliche 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 Strukturverhéltnisse einer Gesellschaft, desto
besser wird der vorhandene Raum ausgentitzt, desto grofer ist auch, um
mit DARWIN zu sprechen, die auf gleichem Raum verwirklichte Summe
des Lebens.

Kampfkraft der Arten. Die Moglichkeit des Zusammenlebens zahl-
reicher Arten auf beschrinktem Raum wird ferner ganz wesentlich mit-
bestimmt von der Kampfkraft der herrschenden Pflanzenspezies. Die
Kampfkraft der Art hingt 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 Schlufl das Aufkommen der Begleit-
flora. Im nahe verwandten Festucetum Halleri dagegen fehlen domi-
nierende Arten von derart itberragendem Kampfwert und dichtem Schluf3,
und die Artenmannigfaltigkeit der Begleitflora ist auf gleichem Raum
viel grofler (s. S. 48).

Morphologisch-6kologische Plastizitit (Polygonum amphibium, He-
dera helixz, Calluna usw.) begiinstigen die Pflanzen im Lebenskampf.
Okologisch (aber nicht morphologisch) duflerst plastisch ist der Kosmo-
polit Phragmites communis, der im Brackwasser der siideuropédischen
Kisten, in Zentralasien und Sudafrika ebensowohl gedeiht wie in den
kalten Wiesenmooren der Voralpen oder unter dem ewig feuchten at-
lantischen Himme].

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

Bestimmung der Konkurrenzkraft. Experimentelle Untersuchungen
iber die Konkurrenzkraft in Arten-Reinkulturen und in Mischkulturen
mehrerer Arten unter gleichzeitiger Kontrolle der klimatischen und
edaphischen Verhiltnisse sind von CrLEmMENTS (1907, S.260) durch-
gefithrt worden. Schon viel frither hatte BonNiEr (C. R. Soc. Biol.
Paris, 40, 1888) die Ausbreitungsfihigkeit von Flechten auf Kosten von
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Moosen studiert, ein Thema, das neuerdings von MOWHORTER (Bot. Gaz.
LXXII, 5, 1921) wieder aufgegriffen worden ist. Von einer anderen
Seite sucht Y. Boepanowskaia (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 erhérten.

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

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

A. Barbula convoluta- B. Peltigera spuria-
Initialstadium I (1922) Folgestadium II (1927)

Abb. 5. Wettbewerb im Dauerquadrat zwischen Peltigera spurio. und Barbula convoluta auf
einem alten Kohlenmeiler bei Praspdl 1680 m (Schweiz. Nationalpark). H = Helianthemum grandi-
florum; T= Pinus silvestris-Keimlinge (T tot). Dasselbe Dauerquadrat (1 qm) 1922 (A) und 1927 (B).

untersuchungsflichen konnen Keimlingszahlungen vorgenommen werden
(Abb. 6). OcrsSNER (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 Konkurrenzfaktors. Wenn ein neuer wichtiger
Gesichtspunkt in der Wissenschaft Eingang findet, so wird seine Be-
deutung zunéchst leicht iiberschitzt, was nicht selten zu Trugschliissen
verleitet. Soist u. a. behauptet worden, das Vorkommen der allermeisten
Pflanzen sei vom Boden ziemlich unabhingig und hénge von der Kon-
kurrenz, von den Mithewerbern ab (WARMING-GRAEBNER 1918, S. 126,
CAJANDER 1926, S. 168). Es wird daran erinnert, dafl ja in botanischen
Géarten Pflanzen der verschiedensten Boden und Klimate eintriachtig
nebeneinander gedeihen. Was aber nicht berithrt 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 sicher 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. ferruginewm ins Feld gefiihrt.
Dem ist entgegenzuhalten, daf die ausgesprochen basiphilen A. atrata

Abb. 6. Daueruntersuchungsfliiche (1 qm) zu Keimlingszéhlungen an offener Stelle in der
Rosmarinus-Lithospermum fruticosum-Assoziation bei Montpellier (seit 1924 unter Beobachtung).
(Aufn. 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 ubergehen. Die Lebensanspriiche dieser Arten-
paare sind also derart verschieden, daB hier ein Wettbewerb gar nicht
in Frage kommen kann. Bedauerlicherweise schleppt sich dieser lingst
abgetane Irrtum (s. BRAUN-Branqurr 1913, S. 141) als Schulbeispiel
bis in die neuesten Lehrbiicher (s. LunpEGARDHE 1925, S. 299) weiter;
ja er wird stindig durch neue ebenso unhaltbare Beispiele vergrofiert
(RUBEL 1912, S. 417, VIERHAPPER 1922, S.41).

Wettbewerb zwischen Pflanzengesellschaften. Im Wettbewerb
zwischen den Pflanzengesellschaften iibernehmen die kampfkréiftigen,
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 groffem Aus-
breitungsvermdgen. Explosionsartig erfolgte 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.

Die Samen- oder Sprofproduktion dieser P £ v W 5
Fremdlinge ist so erdriickend, die Aus-

breitung erfolgt so rasch, daB eine Anderung ﬁ ) | @
der lokalklimatischen oder edaphischen Fak- .. O e

toren, falls sie iiberhaupt stattfindet, erst
die spéter 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 verliuft auch die Gesell-
schaftsfolge der Frithstadien auf verlassenem
Kulturland, Ruderalstellen, Brandflichen,
wo sich oft mehrere kurzlebige Pflanzen-
gesellschaften ablosen, ohne dall zunéchst
merkbare Bodenverdnderungen nachzu-
weisen wiren.

Dieser fliegenden Eroberung und der
raschen Aufeinanderfolge kiinstlich beding-
ter Frithstadien steht das, namentlich in
seinen letzten Stadien langdauernde, zéhe
Ringen der einheimischen Pflanzengesell-

Abb. 7. Mantelfliiche eines Buchen-

schaften gegeniiber. Die zahlenméBige Uber-
legenheit der Sprosse und Verbreitungsein-
heiten gewisser Arten macht sich natiirlich
auch hierbei geltend; sie ist aber bald
Ursache, bald Folge desVegetationswandels.
Die Vegetation selbst beeinfluffit und ver-
éndert schrittweise die physikalisch-che-
misch gegebenen Standortsfaktoren.

stammes von 122 cm Umfang, auf-
geschnitten und abgerollt zur Fest-
stellung des Wettbewerbs bei Epi-
phyten (nach OCHSNER).
Lec.= Lecanora subfusca; Phl.=
Phlyctis argena; Le. = Lepraria
glauca ; Ra.= Radula complanata ;
Fru. = Frullania dilatata; Me. =
Metzgeria furcata; O.L.= Ortho-
trichum Lyellii; U.= Ulota crispa ;
Dr.= Drepanium filiforme; Is.=
Isothecium myurum ; Ho. = Homalic

: . . trich ides; -+ = spirlich.
Allerdings darf man nicht etwa ein  7Chomancides; +=spirlic

eigentlich gemeinsames Reagieren aller Arten einer Assoziation erwarten.
Jede einzelne Art besitzt vielmehr jeder Faktorenéinderung gegentiber ihr
spezifisches Reaktionsvermaogen.

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

Erfahrt der Boden durch Humusanreicherung eine allméhliche 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 Bodenlésung konnen sehr
zerstreut wachsende, anscheinend schwichere Mitbewerber im Kampf
gegen die herrschenden Konkurrenten beginstigen. Bei der aziditéts-
andernden Fahigkeit der Vegetation kann so der Fall eintreten, dal eine
Pflanzengesellschaft sich selbst buchstdblich den Boden vergiftet. Da-
durch ist es Arten anderer, an die neugeschaffenen Standortsverhéltnisse
besser angepalter Assoziationen moéglich, Raum zu gewinnen und
schlieBlich die vorher herrschende Gesellschaft aus dem Felde zu schlagen.

Eine unter dem FEinfluB der Bodenversauerung sich abspielende
Gesellschaftsfolge auf Kalkschutt in den Zentralalpen mége dies ver-
deutlichen.

Tabelle 1. Azidititsdnderung und Gesellschaftsfolge.

Séuregrad des Artenzahl
Assoziation l?{)’(al:;iigl)lg) Azidiohi Basiphil-
breite) zidiphile neutrophile
Curvuletum 54—4,2 dominierend 0
Festuca violacea-Tzifol. Thalii-Assoz. , 6,6—5,4 21 15—-20
Seslerieto-S lemperviretum 7,1—6,2 10 dominierend
Dryas-Globularia ct)rdifolia-Teppiche 1 7,6—6,8 0 dominierend

Hochgradig aziditdtsdndernd sind insbesondere die humusschaffen-
den Horstpflanzen Sesleria 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
Thalvi-Assoziation ist die Zahl der azidiphilen Arten und ihre Individuen-
menge vom pH des Bodens abhédngig und nimmt mit der Aziditédtser-
héhung zu.
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Zweiter Abschnitt.
Die Pflanzengesellschaften und ihre
Untersuchung.

I. Das Gefiige der Pflanzengesellschaften?.

A. Die niederen Gesellschaftseinheiten.

Bedeutung der Art fiir das Studium der Gesellschaftsorganisation.
Die letzten ,,atomistischen‘* Teilchen jeder Pflanzengemeinschaft sind
die einzelnen Individuen. Thr Zusammenschluf} schafft den Gesellschafts-
organismus. Die unendliche Zahl der Individuen kann unter zwei Grup-
penbegriffe gebracht werden: unter den Begriff der sippensystemati-
schen Art oder unter den Begriff der Lebens- oder Wuchsform (s. Ab-
schnitt Lebensformen). Der Briisseler Kongrefl (1910) hat sich mit Recht
fiir die Art als grundlegende Gruppeneinheit der Pflanzengesellschaften
entschieden. Der Begriff der Lebensform, zu unklar und auch noch zu
wenig fest umschrieben, kann als tragbare Basis der Vegetationskunde
nicht in Frage kommen.

Anders die Arten, Individuengruppen von iibereinstimmender erb-
licher duBerer und innerer Beschaffenheit.

In der Art verkérpern sich ganz bestimmte Anpassungen und Lebens-
bediirfnisse, daher die Arten bekanntermaflen auch ausgezeichnete Zeiger
bestimmter Lebensverhiltnisse darstellen. Die feinsten Zeiger sind oft
freilich nicht die ,,guten‘‘ linnéischen Arten, sondern die Kleinarten oder
Rassen und die,,Oekotypen‘‘ im Sinne TURESSONs, wegen ihres enger um-
schriebenen Lebensbereiches und der deshalb auch soziologisch meist
schirferen Spezialisierung. Die Kenntnis der Art vermittelt meist auch
ohne weiteres das Bild der sie verkérpernden Lebensform.

Sichere Artenkenntnis ist daher das erste und unumgingliche Er-
fordernis des Pflanzensoziologen; strukturelle Vegetationsstudien ohne
hinreichende Artenkenntnis sind wissenschaftlich wertlos. Das Ziel dieser
Studien ist ja gerade die Bedeutung der Art im Gesellschaftsverband fest-
zulegen und die GesetzmaBigkeiten aufzudecken, die den Zusammen-
schlu der Arten zu Gesellschaften regeln.

Standort und Pflanzengesellschaft. Unter Standort moéchten wir in
Anlehnung an Yapp (1922) den Wohnplatz einer Art oder einer Pflanzen-
gemeinschaft unter EinschluB} aller darauf einwirkenden Faktoren, aber

1 Organisation, Struktur.
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unter AusschluBl 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, 6kologisch 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 trugerisch erwiesen hat.

Je schiarfer das Standortsproblem zu fassen versucht wird, desto ver-
schlungener und komplizierter gestaltet sich seine Auslegung. Die wirk-
samen AuBenfaktoren sind so zahlreich }}nd so verinderlich, die mog-
lichen Kombinationen so vielfiltig, die Ubergange so haufig, dal eine
klare und eindeutige Abgrenzung der Standorte nach den wirksamen
AuBenfaktoren fast aussichtslos erscheint. Dazu kommt, daf3 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 gendétigt,
zur Herausarbeitung der Pflanzengesellschaften auf die Vegetation selbst
zuriickzugreifen. Man landet schlieflich dort, von wo man logischerweise
hétte ausgehen sollen: bei den natiirlichen Gruppierungen der Pflanzen.
Die in der Natur gegebenen Vegetationseinheiten riicken in den Mittel-
punkt der Untersuchung. Man versucht, zunéchst ohne Beriicksichtigung
der Standortsverhiltnisse, ihre floristische Individualitit zu erkennen
und abzugrenzen.

Uber die genaue floristische Analyse einzelner Pflanzensiedlungen
schreitet man fort zur Synthese der Pflanzengesellschaften, die Aufschluf3
erteilen soll tiber die Artenzusammensetzung, den zahlenméfiigen Anteil
der einzelnen Arten, iiber ihre Bedeutung fiir Aufbau, Erhaltung und
Abbau der Gesellschaften, vor allem der grundlegenden Gesellschafts-
einheiten, der Assoziationen.

Die grundlegende Einheit der Pflanzensoziologie. ,,Die Assoziation
ist eine Pflanzengesellschaft von bestimmter floristischer Zusammen-
setzung‘‘ (FLAHAULT und ScHROTER, 1910). Mit diesem Satz hat der
III. internationale Botanikerkongrefl in Briissel den floristisch einheit-
lichen Charakter der Vegetationseinheit grundsétzlich 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, Verbinden usw. eine ,,bestimmte floristi-
sche Zusammensetzung‘ eigen ist, zu eng, weil, von wenigen Ausnahmen
abgesehen, auch nicht zwei Vegetationsflecke eine voéllig 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 miiite dies zu einer chaotischen Zersplitte-
rung der Vegetationseinheiten fithren. Bei Wiesengesellschaften miifite

2%
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man dann streng genommen jedes Quadrat von 0,25 qm als eine beson-
dere Einheit auffassen (ReeBL 1921, S. 51; Osvarp 1923, S. 151).

Wir sind somit genotigt, die Ahnlichkeitsbeziehungen zwischen den
einzelnen Vegetationsflecken durch Vergleich zu ermitteln. Vegetations-
ilecke mit dhnlicher Artenzusammensetzung werden zu einem abstrakten
Typus zusammengefiihrt. Dieser Typus ist die ,,Assoziation®, die ein-
zelnen Flecke sind die ,,Assoziationsindividuen‘ oder Einzelbestinde.

Einzelbestand (Assoziationsindividuum). Die in der Natur gegebe-
nen 4 gleichartigen Vegetationsflecke oder Einzelbestinde sind die
konkreten Realititen, womit die Pflanzensoziologie arbeitet. Eine Asso-
ziation umfafBt meist viele riumlich getrennte Einzelbestéinde. Sie ent-
sprechen in gewissem Sinne etwa den Individuen der Sippensystematik,
wenn ihnen auch die anthropozentrische Vorstellung der Unteilbarkeit
in noch geringerem Mafe anhaftet 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 Einzelbestinde 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 umschliefit mithin eine Realitdt, ndmlich die
(Glemeinschaft der vorhandenen Assoziationsindividuen; die Assoziation
als solche aber ist wie alle systematischen Kategorien ein Gruppenbegriff,
dazu bestimmt, unser Wissen von der Vegetation zu vertiefen und zu
ordnen (vgl. auch Drimrs 1921, S. 164, WANGERIN 1925, S. 8).

AvrcHIN (1925) faBt diesen Gruppenbegriff selbst als unteilbare Re-
alitit auf und vergleicht die Einzelbesténde mit den Stiicken eines zer-
schnittenen Apfels'. Er iibersicht dabei, daf ein Stiick Apfel sich so
wenig regeneriert als ein gevierteilter Ochse, wogegen jeder Einzelbestand
unabhiingig von den iibrigen Assoziationsindividuen entstehen und sich
selbstéindig fortentwickeln kann. Jeder Einzelbestand bildet somit eine
in sich abgeschlossene Individualitét mit eigener Lebensgeschichte und
verkorpert in sich die mafigebenden Merkmale der Assoziation. Die prak-
tische und theoretische Bedeutung des Assoziationsbegriffes hingt 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
fithrt zur schirferen Individualisierung und Abgrenzung der Assozia-
tionen in floristischer, &kologischer, genetischer und geographischer
Hinsicht.

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

1 Den gleichen Fehler begeht VieruarPER (Verh. zool.-bot. Ges. in Wien
74/75, 1924/25), der den Einzelbestand mit einem Granitblock vergleicht.
Daher fallt 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 Verhiltnis, wie die Art zur Varietit oder zur
Form. Wie man aber in der Sippensystematik vorerst die Arten kennen
mul}, bevor die Unterscheidung der kleinsten Einheiten (Varietiiten,
Formen) iiberhaupt einen Sinn hat, so sollte auch die Erkennung und
Umgrenzung der Assoziationen, die Takt, soziologische Schulung und viel
Erfahrung erfordert, der nur allzu einfachen, weil rein mechanischen
Aufteilung in Vegetationsquadrate vorangehen. Eine nachtrigliche Ein-
ordnung der Ergebnisse dieser mechanisierten ,,induktiven Methode
unter die meist weiter gefallten natiirlichen Assoziationen ist eben in
vielen Féllen ausgeschlossen.. Aber auch ein Zusammenlegen quadrati-
scher Kleinsiedlungen zu hoheren, handlicheren Vegetationseinheiten
mul} vielfach aus Mangel an falbaren Gesellschaftsmerkmalen scheitern.
Man lauft aber auf diese Weise Gefahr, an rein duBlerlichen Merkmalen
haften zu bleiben und die tiefer gehenden ,,genotypischen®, fiir die
Charakteristik und das Verstdndnis der Assoziation bedeutungsvollen
Zige zu verlieren (WANGERIN 1922, S. 10).

Die Kkleinsten unterscheidbaren Vegetationseinheiten sind freilich
nicht etwa zu vernachlissigen; sie werden aber vielfach besser als Sub-
assoziationen oder Fazies bestimmten, weiter gefafiten Assoziationen
untergeordnet.

Die Subassoziation, der Subspezies vergleichbar, besitzt nur aus-
nahmsweise ihr eigene Arten (Charakterarten), dafiic zeichnet sie sich
aus durch ,,Differenzialarten®, die in den iibrigen Ausbildungen der Asso-
ziation fehlen oder spérlicher und schlechter entwickelt auftreten. Eine
scharfe Grenze zwischen Assoziation und Subassoziation existiert selbst-
verstdndlich nicht.

Die Fazies unterscheidet sich blofl durch Mengen- oder Verteilungs-
unterschiede, vor allem durch das Vorherrschen gewisser Begleitarten
der Assoziation.

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

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

Siedlung. Mit der Bezeichnung ,,Siedlung** (Vegetationsfleck) méch-
ten wir eine beliebige Vereinigung von Pflanzenindividuen belegen,

Abb.8. Assoziationsfragment des Nardetums auf Alp La Schera (2000 m), Schweizerischer Nationalpark
(sichtbar Nardus, Nigritella, Coeloglossum viride, Dotrychivm lunaria).
(Aufn. W. HELLER und BRr.-BL.)

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

B. Die Merkmale des Gesellschaftsgefiiges.

Die Analyse der Pflanzengesellschaften kann entweder rein prak-
tische, forstlich-landwirtschaftliche, oder aber mehr theoretisch-pflanzen-
soziologische Zwecke verfolgen. Fiir den Pflanzensoziologen wird es sich
in erster Linie darum handeln, die Assoziationen herauszuschilen und
abzugrenzen, um zunéchst die unentbehrliche Unterlage fiir synékologi-
sche, synchorologische und syngenetische Untersuchungen zu schaffen.
Einen engeren Fragenkreis umspannen die auf bestimmte GesetzmiBig-
keiten des inneren Gefiiges der Pflanzengesellschaften gerichteten, sowie
rein syngenetische Untersuchungen.

Die strukturellen Gesellschaftsprobleme, welche Land- und Forstwirt-
schaft stellen, bilden einen umfangreichen ¥ragenkomplex fiir sich. Er
kann hier nur soweit Beriicksichtigung finden, als allgemein pflanzen-
soziologische Strukturstudien damit im Zusammenhang stehen.
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1. Analytische Merkmale.
Der pflanzensoziologischen Analyse unmittelbar zugénglich und an
jeder Pflanzensiedlung, an jedem Einzelbestand, feststellbar sind fol-
gende, auf die Arten beziglichen Gesellschaftsmerkmale:

a) Merkmale quantitativer Natur.
Individuenzahl (Abundanz) und Dichtigkeit.
Deckungsgrad, Raum und Gewicht (Dominanz).
Héaufungsweise (Soziabilitit) und Verteilung.

Frequenz. .
b) Merkmale qualitativer Natur.
Schichtung.
Gedeihen (Vitalitit).
Periodizitat.

So einfach die Zergliederung des Vegetationsgefiiges auf den ersten
Blick erscheint, so schwer hilt es, hierfiir allgemein giiltige Richtlinien
zu ziehen. KEinmal 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 Zusammenfassung 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 zéhlbar ist, bleibe sich jedoch der Relativitit der erhaltenen Zahlen
stets bewuBt.” Nicht selten ergibt bloBe Schitzung bessere Resultate
als Zahlung und Messung. Im einzelnen mull das Taktgefiihl des For-
schers entscheiden, wie die Teilanalyse eines bestimmten Vegetations-
fleckes am zweckmiBigsten auszugestalten.ist, und welche Gesellschafts-
merkmale unter den gegebenen Umstdnden eine Erfolg versprechende
Untersuchung gestatten.

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

Art der Aufnahme- oder Probeflichen. 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. Indiesem Falleist die Auswahl
der Probeflichen von ausschlaggebender Wichtigkeit.

Als allgemeine Regel fiir jede Probefliche, ob grol oder klein, scharf
umgrenzt und abgemessen oder nicht, gilt die Forderung nach mdoglich-
ster Einheitlichkeit der Fliche, 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 Flichen sind vom Anfénger auszuschalten. Das Verlangen nach
Einheitlichkeit der Vegetationsflecke fithrt ganz von selbst zur Abgren-
zung der Gesellschaften gegeneinander, zur Fragmentierung des Vegeta-
tionsteppichs. Jeder abgeschlossene einheitliche Teil desselben mul} 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 6fter mehr
oder weniger breite Ubergangsstreifen einschieben. In diesem Falle ist
die Abgrenzung so zu treffen, daB zunichst der uneinheitliche Ubergangs-
streifen ausgeschaltet wird.

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

Abb. 9. Scharf begrenzter Einzelbestand (Assoziationsindividuum) des Polytrichetum sexangularis
© auf Schneebéden am Bernina (2450 m). (Aufn. J. KLIKA).

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

Umfang der Probefliiche. Eine vollstéindige Aufnahme erfordert die
Untersuchung der einheitlichen Siedlung in ihrer ganzen Ausdehnung.
Was bei Kleinsiedlungen, wie bei den Epiphytengesellschaften unserer
Biume, 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. Ist die
einheitliche Siedlung zu ausgedehnt und uniibersichtlich, so mu man
sich mit Vegetationsausschnitten begniigen. Sollte, was praktisch selten
zutreffen diirfte, ein 4- homogener Einzelbestand sich unveréndert iiber
eine uniibersehbare Fliche 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 kénnen. Fiir
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gesellschaftsdiagnostische Zwecke und fiir manche kologische und syn-
genetische Untersuchungen ist die Aufnahme eines moglichst groflen
Teiles der einheitlichen Fliche notwendig. Um nur ein Beispiel anzu-
fithren, sei auf das Seslerieto-Semperviretum der Zentralalpen verwiesen,
das sich auf basischen oder neutralen Béden einstellt und sie durch
Humusanreicherung, verbunden mit Auslaugung, in méfiig saure Béden
iberfithrt. Untriigliche Zeiger dieses Versauerungsprozesses sind die im
Laufe der Versauerungsich einstellenden und ganz allméihlich mehrenden
azidiphilen Begleitarten (Br.-Bl. 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 (Varietum tatricum) am Steilhang auf Kalkschutt in der
Tatra (1830 m). (Aufn. A. ZLATNIK.)

flichen, selbst von 10, 20 oder 50 qm reichen nicht hin, die besonders
in den Friihstadien des Entwicklungsganges sehr spérlich und zerstreut
wachsenden azidiphilen Zeiger mit einzubeziehen, geschweige denn, ihren
soziologischen Wert aufzudecken (s. auch ArrcHIN 1925). Je grofer der
Artenreichtum und je gemischter die Gesellschaft, um so weniger darf
man sich mit der Aufnahme einer beschrinkten Zahl kleiner, willkiirlich
abgegrenzter Vegetationsausschnitte (Meterquadrate) begniigen.

Um den Anforderungen nach Genauigkeit und Vollstindigkeit glei-
chermaBen gerecht zu werden, empfiehlt sich folgendes Vorgehen. Man
beginnt mit der Aufnahme einer kleinen Probefliche (bei Rasengesell-
schaften etwa 1 oder 4 gm). Alle vorhandenen Arten werden nebst
Menge- oder Deckungsgrad, Soziabilitit usw. notiert. Hierauf verdoppelt
man die Probefliche und fiigt der ersten Liste die neu hinzukommenden
Arten an. Sodann wird, immer unter Voraussetzung einheitlicher Vege-
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tation, eine groBere Fliche (am besten 20, 50 oder 100 gm) so abge-
grenzt, daB die schon aufgenommenen Flichen hineinfallen. Die Auf-
nahme dieser Fliche gestaltet sich nun verhéltnismiBig einfach, da in
der Regel nur wenige neue Arten der Liste beizufiigen sind. Etwaige
Anderungen im Mengenverhiltnis, der Soziabilitdt usw. einzelner Arten
gegeniiber der erstaufgenommenen Kleinfliche sind anzugeben. Schlief3-
lich bleiben noch zur Vervollstindigung die auflerhalb der Probefliche
im gleichartigen Einzelbestand vorkommenden Arten zu notieren. Bei
diesem Vorgehen werden mit geringstem Zeitaufwand zwei oder mehrere
verschieden groBe, genau begrenzte Flichen analysiert, gleichzeitig wird
aber auch die vollstindige Artenliste der einheitlichen Siedlung gewonnen.
Die Probeflichen sind am besten quadratisch oder doch viereckig zu
wihlen. Mosaikartig angeordnete Gesellschaften, wie sie in den Gebirgen
und in Moorgebieten haufig vorkommen, notigen aber zum Gebrauch
einer MeBleine. Die Form der Probeflichen wird dann oft unregelméBig.
Sind die Probeflichen von fremden Vegetationsfragmenten durchsetzt,
herrscht Treppenstruktur (Abb. 10) oder ist der Vegetationsteppich von
Steinen iibersit oder durch Rasenliicken unterbrochen, so wird man sich
meist mit anniherungsweiser Schitzung des Umfanges der homogenen
Probefliche begniigen miissen. Man verfehle aber in keinem Falle, auch
den prozentualen Anteil der vegetationsfreien oder von fremden Vegeta-
tionsfragmenten bedeckten Fliche und den Gesamtumfang des einheit-
lichen Einzelbestandes anzugeben.

“a) Individuenzahl (Abundanz) und Dichtigkeit der Arten.

Die Abundanzbestimmung soll AufschluB geben iiber die Haufigkeit
(Individuenzahl), die Dichtigkeitsbestimmung, die sich auf einen be-
stimmten Flichenraum bezieht, iiber den mittleren Abstand (Dichtig-
keit) der Individuen einer Art.

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

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

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

Was bei dieser Schitzungsmethode gegeniiber der zahlenmaBig ge-
nauen Untersuchung kleiner Probeflichen verloren geht, wird auf der
anderen Seite durch Beriicksichtigung einer weiteren, nicht willkiirlich
abgesteckten Schiitzungsfliche und durch Zeitgewinn eingebracht. Selbst-
verstindlich muf sich die Schitzung auf eine gleichartige, einheitlich
ausgebildete Fliche (Einzelbestand) beziehen.

Hat man eine aus mehreren Varianten zusammengesetzte Assoziation
vor sich, so ist jede Variante fiir sich getrennt zu untersuchen. Nach
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Niederschrift der vollstandigen Artenliste werden die Hiufigkeitszahlen
beigefiigt und bei mehrmaligem Abschreiten der Fliche nachgeprift. Hat
der gleichartige Vegetationsfleck gréf8ere Ausdehnung, so ist vorerst eine
leicht iibersehbare Fliche (z. B. 100 gm) aufzunehmen. Hierauf werden
die auBerhalb der Probefliche in der gleichartigen Siedlung etwa noch
vorkommenden Arten hinzunotiert.

Dichtigkeitsbestimmung. Um statistisch verwertbare Resultate zu
erhalten, miissen Probeflichen bestimmter GroBe untersucht werden.

Hitte man es mit lauter regelmiBig verteilten Individuen einer Art
zu tun, so wiirde es geniigen, den Abstand von einem Individuum zum
andern zu messen, um daraus die Individuenzahl einer bestimmten Flache
zu berechnen. Gesetzt den Fall, der mittlere Abstand zwischen den Indi-
viduen einer Art betrage 1 m, so wire dies gleichbedeutend, wie wenn
jedes Individuum den Mittelpunkt eines 1 Meterquadrates einndhme. Die
100 qm-Fliche enthielte demnach 100 Individuen der betreffenden Art.

In natirlichen Pflanzengesellschaften ist die Individuenverteilung
aber meist unregelméflig. Zur Erfassung der Dichtigkeit ist man daher
auf indirekte Bestimmung angewiesen. Probeflichen gleicher Gréfe
werden in einer gleichartigen Siedlung verteilt und die Individuen- oder
Sprofizahl der vorhandenen Arten jeder Probefliche angegeben. Die
Dichtigkeit (der Individuenabstand) einer Art ergibt sich dann aus der
Grofle der Gesamtfliche, 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-
méiBigen Verteilung der Arten iiber die ganze Siedlung?!. Die GroBe der
zu wihlenden Probeflichen bewegt sich innert weiter Grenzen und héngt
natiirlich ganz von der Art der Vegetation ab. In einer mediterranen
Therophytensiedlung sind Flichen von 0,5 oder 1 gm am Platz, im Bu-
chen- oder Fichtenhochwald miissen fiir die Baumschicht mindestens
500 gqm-Flichen gewahlt werden. Diese Zahlmethode ist namentlich in
gleichalterigen Altholzbestinden, in Strauchsteppen, bei Felsschuttgesell-
schaften angezeigt. Viel umstindlicher gestaltet sich ihre Anwendung
in Rasengesellschaften mit horst- oder teppichbildenden Pflanzen, wo sie
noch durch die Schwierigkeit der Individuenabgrenzung und Sprofziahlung
kompliziert wird. Laft sich die Dichtigkeitsbestimmung durchfiihren,
80 wird die Abundanzschitzung selbstverstindlich iberfliissig.

‘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 Raumverdringung
einer Art. Damit im engsten Zusammenhang steht die Frage nach dem
Deckungsgrad der Arten. Bei Haftergesellschaften, Algen-, Flechten-,
Moosiiberziigen fallt der Dominanzwert mit dem verhéltnismaBigen An-
teil einer Art an der bedeckten Fliche zusammen (Deckungsgrad, Areal-
prozent). Bei mehrschichtigen Baum- und Strauchgesellschaften ergibt

1 Es ist daher zu bemerken, ob die Verteilungsart regelméBig (unterdispers)
oder unregelmiBig (stellenweise gehduft, iiberdispers) ist. Vgl. auch SCcHUSTLER
(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 Fliche ausge-
driickt. Das ganze Sprofisystem aller Individuen einer Art wird auf den
Boden projiziert gedacht und die Deckungsfliche danach bestimmt. Bei
ausgesprochen mehrschichtigen Gesellschaften mufl jede Schicht ge-
trennt geschitzt werden. In seiner Bedeutung schon von H.v. Post
(1867) erkannt, wurde der Deckungsgrad als ,,Arealprozent’‘ doch erst
1914 von LacERBERG klar unterschieden. Zur Bestimmung des Deckungs-
grades beniitzte LAGERBERG kleine Quadrate von 0,5 oder 0,1 qm, die
langs gleichlaufender Linien regelméfig tiber die Aufnahmeflidche verteilt
wurden. Die Schiatzung der Deckungsflédche jeder Art in den Quadraten
geschah mittels der Ziffern 4/,, 3/s, 2/s, 1/s, Wobei jede Art diejenige
Ziffer erhielt, die dem wirklich bedeckten Areal am nichsten kam. Allzu
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Abb. 11. Deckungsgrade (schraffiert).

schwach deckende Arten wurden auller Acht gelassen. Diese zu forst-
lichen Zwecken ausgearbeitete Methode ist bei Vegetationsaufnahmen
nur dort anwendbar, wo grofle, 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/, der Bodenfliche deckend, 2 = 1/,,—1/5 (6,25—12,5 vH)
deckend, 3 = 1/3—1/, (12,5—25 vH) deckend, 4 = 1/,—1/, (25—50 vH)
deckend, 5 = 1/,—1 (50—100 vH) deckend.

Diese Fassung der Deckungszahlen pragt sich dem Gedéchtnis rasch
ein. Sie vermag aber in vielen Féllen wegen der allzu groBlen Spannweite
der obersten Deckungsklassen keinenrichtigen Begriff des Deckungsgrades
zu vermitteln. Wahrend die Ziffern 1, 2, 3 in den engen Bereich der
1/,-Fliche eingezwingt sind, stehen gerade fiir die wichtigen groBen Klas-
sen von 1/,—/, Fliche nur zwei Ziffern (4, 5) zur Verfiigung (Abb.11a).

Bei unseren Feldaufnahmen haben wir daher folgende Skala verwen-
det und fiir gut befunden (Abb.11b):

1 = sehr schwach (weniger als etwa 1/, der Bodenfliche) deckend,
2 = 1/,,—1/, der Bodenfliche deckend,

3 = 1/4:°—l/2 2 ” 29
4= 1/2“‘“3/4 99 29 ”
5= 3/,.4/

4 /4 29 23 29
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Die Genauigkeit der Schitzung ist bei kleinen Probeflichen (bis etwa
10qm)durchausbefriedigend ; beigroBen Flichen dagegenist die Schitzung
schwer durchzufiihren, besonders wenn artenreiche Mischungen vorliegen.

Hat man es mit Gesellschaften zu tun, deren Deckungsgrad starken
jahreszeitlichen Schwankungen unterliegt, so mufl die Schiitzung mehr-
fach, zu verschiedenen Jahreszeiten vorgenommen werden. Unter Um-
stinden kann sie auch auf den Héhepunkt der jahreszeitlichen
Entwicklung bezogen werden. Manche Pflanzengesellschaften, na-
mentlich in Gebieten mit Trockenruhe, erfordern jedoch unbedingt jihr-
lich mehrmalige Untersuchung. Zwischen trockenen und feuchten Jahren
ergeben sich oft (besonders in Steppen- und Wiistengebieten) fiir die
gleiche Fliche sehr grofle Unterschiede im Deckungsgrad der Arten.

Raumbestimmung. Der Dominanzwert der Arten in Planktongesell-
schaften ergibt sich aus der Individuenzahl einer Art in der Volumen-
einheit (Kubikzentimeter) Wasser, multipliziert mit dem Rauminhalt
eines Individuums. Bei wurzelnden Gesellschaften gibt die Schitzung des
Deckungsgrades immerhin einen ungefihren Begriff von der Raumver-
dringung einer Art.

Eine Bestimmung des Rauminhaltes strauchiger Arten hat H. pEL
ViLrar (1925) in der spanischen Meseta versucht. Er falite das Ober-
flichenvolumen der Striaucher als Elipsoid auf und bestimmte dessen
Inhalt mittels des horizontalen und vertikalen Durchmessers. Fiir Sal-
sola vermiculata erhielt er ein Verhéltnis von 208 cbm, fiir Thymus zygis
von 197 cbm pro Hektar. Der Frequenzprozent (nach RAUNKIAER) ergab
fiir Salsola nur 7,2 vH, fiir Thymus dagegen 55 vH. In gewissem Sinne
als Dominanzbestimmung kann auch die Messung des Kubikinhaltes der
stehenden Holzmasse durch den Fortsmann gelten. Nach HausraTa
bringt es Pinus silvesiris 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.

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

Kurrrassorr (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.

l

Bodentiefe em . . .| 0—10 | 10—20  20—30|30—40 | 4050 | 50—60 | 60—70
Wurzelmasse [
in Gramm . . . . 14002 84 | 20,6 3,0 2,2 3,0 1,5

In der Therophytensteppe bei Taschkent iibersteigt somit das Gewicht
der Wurzeln 15mal jenes der Grasmenge (Grasmasse pro Kubikmeter etwa
100 g, Wurzelmasse 1515,3 g). Die Hauptwurzelmasse liefert Carex Hostis.
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c) Gesamtschéatzung.

Fiir die eingehende monographische Bearbeitung einer bestimmten
Pflanzengesellschaft, fir Sukzessionsstudien oder auch zur Lésung 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 Verhéltnis zur aufgewendeten
Arbeit steht, denn Dichtigkeitsbestimmungen sind meist sehr umsténd-
lich, iibrigens auch nicht immer durchfiihrbar.

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

Abb. 12. Gentiana Costei (Soz.1) und Daphne cneorum (Soz. 3). Causse Noir 950 m.
(Aufn. P. KELLER.)

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

+ = sparlich oder sehr spérlich vorhanden, Dekungswert gering,
1 = reichlich, aber mit geringem Deckungswert,

2 = gehr zahlreich oder mindestens 1/,, der Aufnahmefliche deckend,
3 = Individuenzahl beliebig, i /4~*31}/2 der Aufnahmefliche deckend,
4= 29 L] SN 2 L] 29

5 = mehr als 3/, der Aufnahméﬂéicﬁe deckend.

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

Die einzelnen gut ausgepriagten Vegetationsschichten sind selbst-
verstindlich getrennt zu schitzen. Im geschlossenen Buchenwald kann
sowohl die Buche (in der Baumschicht) als Asperula odorata oder Carex
pilosa (in der Krautschicht) die Ziffer 5 erlangen.

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

Wihrend bei kleinen Flichen (1—2 qm und darunter) oft die Schit-
zung des Deckungsgrades allein geniigt, bedient man sich bei gréBeren
und ganz besonders bei weniger homogenen Flichen mit Vorteil der kom-
binierten Schitzung. Ubrigens 148t sich aus der kombinierten Schitzung

Abb. 18. Cortusa Matthioli (Soz. 2) zwischen Alnus wviridis-Gebiisch, Val Tasna, Unterengadin.
(Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.)

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

d) Haufungsweise (Soziabilitdt) und Verteilung.
Nachdem schon WiLLpENow (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 HEgr durch die Zahlen 1—10 aus. Auch LEecogQ
(1854 1V, 8. 57), welcher den Ausdruck ,,Sociabilité* allerdings in etwas
abweichender Bedeutung gebraucht, und Lorexz (1858, S.227) beschéf-
tigen sich mit der Geselligkeit der Arten.

Abb. 14. Chrysospleniwin alternifolivm (Soz. 4). Frankfurt a/0. (Aufn. K. HUECK.)

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

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

1 = einzeln wachsend,

2 = gruppen- oder horstweise wachsend,

3 = truppweise wachsend (kleine Flecken oder Polster),

4 = in kleinen Kolonien wachsend oder ausgedehnte Flecken oder Teppiche

bildend,

5 = in grofen Herden.

Die Dichtigkeit des Individuen-(Sprofi-)Zusammenschlusses wird
durch eine punktierte oder ausgezogene Linie kenntlich gemacht. Z'ypha
minima 5 bedeutet eine lockere Herde von Typha minima; Calluna 5
eine dichtgeschlossene Herde des Heidekrautes (Abb. 12—14).

Nur wenige Pflanzen dirften ihre festbestimmte, unveranderliche, in
der Wuchsform selbst begriindete Spro8- oder Individuenhaufung (Sozia-
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bilitatsgrad) besitzen. Der Geselligkeitsgrad der meisten Arten ist viel-
mehr von den Standorts- und Konkurrenzverhéltnissen stark beeinfluBt.
Selbst typische Polster- und Horstpflanzen wie Carex elata, Silene
acaulis zeigen verschiedene Sprofhéufung je nach den Pflanzengesell-
schaften worin sie vorkommen und deren Entwicklungszustand. Aus
dem Geselligkeitsgrad der Arten lassen sich 6fter Schliisse auf ihr mehr
oder weniger optimales Gedeihen ziehen. Im typischen Molinietum
wichst 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 unzéhlige andere
Arten, die durchaus nicht zu den ,,sozialen‘“ Gewichsen zdhlen, knnen
mit jeder beliebigen Soziabilitdtszahl in den Wettbewerb eintreten, ent-
sprechend den mehr oder weniger zusagenden Standortsverhaltnissen. Im
ibrigen begiinstigt vegetative Vermehrung die Herdenbildung, also er-
hohte Soziabilitit (s. namentlich auch Kusara 1925).

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

Die Schitzung der Soziabilitdt ist rasch durchgefiihrt. Bei grofen
Probeflichen gestattet sie, das Bild des Pflanzenmosaiks in viel festeren
Umrissen zu zeichnen, als dies durch blofe Dichtigkeits- und Dominanz-
schitzung moglich wére.

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) ausfithrt, ist erhohte Soziabilitit den Pflanzen im Kampf gegen
ihre Mitbewerber von Nutzen.

Bei Kryptogamengesellschaften und beim Verfolgen bestimmter Suk-
zessionsstudien macht sich das Bediirfnis nach schirferer Fassung der
Geselligkeitszahlen geltend. Man kann gegebenenfalls die fiinf Soziabi-
litdtszahlen mit bestimmten Individuen- oder Sprofzahlen verbinden oder
aber (fiir haftende Flechten, Moose und Algen) Durchmesser oder Kolonie-
groBe durch bestimmte Klassenzahlen ausdriicken (s. HAYrEN 1914).

Arten und Individuen kénnen, statistisch gesprochen, entweder mit
normaler Dispersion verteilt sein, oder sie kénnen Unter- oder
Uberdispersion besitzen. Bei Uberdispersion stehen die Einheiten
gehduft (Oxalis im Buchenwald); Unterdispersion zeigen Einheiten, die
regelmiBiger angeordnet sind, als der Wahrscheinlichkeit nach zu er-
warten ist (Solanum tuberosum im Kartoffelacker, Juniperus in der
Liineburger Heide, Abb.5). In der Natur kommt sowohl ungefihr
normale, als Uber- und Unterdispersion vor. Je ausgesprochener Unter-
dispersion in bezug auf Arten und Individuen herrscht, umso homogener
ist nach Kyrin (1926) die untersuchte Vegetationsfliche. Umgekehrt
wirkt Uberdispersion; je groBer dieselbe ist, um so heterogener erscheint
die Vegetation.

Das Homogenitatsproblem, durch NorpaaceN (1922) in Flufl ge-
bracht, ist namentlich von mathematischer Seite (Kyrix 1926, RoMELL

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 3
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1926) theoretisch behandelt worden, ohne daf} es gelungen wiire, es vollig
aufzuklaren.

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

Abb. 15. Ehemalige Calluna-Heide mit Juniperus communis in Unterdispersion (rechts Brandstelle)
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 siideuropiische Gebirge, Subtropen) (Abb. 16).

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

e) Frequenz.

Alsein angenaherter Ausdruck der Homogenitéit innerhalb desEinzel-
bestandes kann die Frequenzkurve betrachtet werden, wie sie sich aus
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der RauxNkiagrschen 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 100mal 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 polytropa-Giirtel (sonst keine Pflanzen). b) In der Mitte, 14 m breiter, dunkler

Krustenflechtengiirtel mit Rhizocarpon badioatrum, Rh. polycarpum, Lecanora gibbosa, L. poly-

tropa. ¢) Braunschwarzer Moos- und Flechtengiirtel, weit ausgedehnt mit Gyrophora cylindrica,

G. erosa, G.arctica, G. hyperborea, Sphaeroporus globosus, Rhacomitrium hypnoides usw.’
(rechts oben). (Aufn. J. LID, 18. VIII. 1920.)

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

Abb. 17. Probeflichenentnahme zu Frequenzbestimmungen im Einzelbestand
(Assoziationsindividuum 4.).

Neuerdings werden die Frequenzbestimmungen (auch etwa unter
dem irrefithrenden Namen Konstanzbestimmung) meist mit weniger
(10—20), aber groBeren Quadraten (von 1-—4qm) ausgefithrt (Abb. 17,
1, 2). Die Probeflichen werden wie fiir die Dichtigkeitsbestimmung

3%
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entweder in bestimmtem Verband regelméaBig 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 FlachengréBle der Probequadrate wichst die
héchste Frequenzklasse bestéindig, wihrend die niedrigste meist abnimmt,

76
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Abb.18. I.Frequenzdiagramm des homogenen Rhynchosporetum albae vom Zugerberg. A. mit Probe-
flichen von ¥ qm, B. mit solchen von 4 qm (10 Proben). I1. Artenzahl-Arealkurve des Einzelbestandes.

Kyriv (1926, S. 148) hat diese Klassenverschiebung theoretisch sehr an-
schaulich dargestellt. Ein Beispiel aus der Praxis, das duBerst homogene

Rhynchosporetum albae betreffend, gibt Abb. 18.
Frequenzdiagramme sind daher nur dann miteinander vergleichbar,
wenn sie mit Probeflichen gleicher Gréfle gewonnen worden sind.
Trifft diese Voraussetzung zu, so entsprechen Diagramme mit relativ
hoher Artenzahl in der hochsten und geringer in den tiefsten Frequenz-
klassen floristisch

7 homogenen  Vege-
-5 5 tationsflecken, sol-
Y B 4~ che mit kleiner
N .

33 38 Artenzahl in der
<? 22 hochsten und gro-

7 HAS . .

P N &\\\\\\ AN 0 Berer in den tiefen

I I & I I O IV 7V Klassen entsprechen
0%20 2840 506060 0-10% 020 20-40 %0-60 60-80 80-T00%

floristisch inhomo-

Abb. 19. A. Frequenzdiagramm eines Einzelbestandes der Carex 3 .

rostrata-Sphagnum Lindbergii-Assoziation bei Nedalen, Norwegen genen Yegeta’tlons

(20 Proben von 1 qm). (Nach NORDHAGEN 1922.) B11 Dassel}),e ;on ausschnitten. Abb.
- Ph it ~-Bestand bei Montpellier (10 Proben -

einem Scérpeto-Phragms etmz,zon H qlril). D ( 19B stellt eine sehr

homogene Siedlung
dar, Abb. 19 A eine solche von mittlerer Homogenitat. Dal} diese Kurven
aber nicht einen Ausdruck fiir die Ausgeglichenheit oder fiir die Ur-
spriinglichkeit einer Siedlung sein kénnen, 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, &duBlerst gleichformigen Vegetation besetzt ist.
Physiognomisch duBerst gleichartig erscheinende Siedlungen kénnen
iibrigens floristisch geringe Homogenitat aufweisen. Der Erica-reiche,
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vom Menschen vollig unberiihrte Pinus montana-Wald des schweize-
rischen Nationalparks liefert hierfiir ein Beispiel (Abb. 20a).

Die Frequenzkurven zeigen oft 2 Maxima, eines in der hochsten, das
andere in der niedrigsten Frequenzklasse. Man hat diesen Umstand
als eine gesetzmaBige, in
der Konstitution natiirlicher
Pflanzengesellschaften  be-

3

grim(_lete Erscheinung pro- ‘§m_
klamieren wollen (Du RieTZ, §

~~
Fries, Osvarp, TENGWALL & 5

1920), bis NORDHAGEN (1922) TWM\&M

gezeigt hat, daB der an- S TS Ty Yy mmowm X X

scheinend rétselhafte Abfa]_l 0-70 70-20 20-30 30-40 ¥0-50 50-60 60-70 70-80 80-30 90700 %

von der héchsten zur niachst- Abb. 20a. .Frequenzdiagyamm des floristisch inl}(jmo-
P genen Erica carnea-reichen Pinus montana-Waldes

folgenden Klasse lediglich (10 Quadrate von 1/, qm).

auf der ungleichen Klassen-

breite beruht, indem die héchste Frequenzklasse in Wirklichkeit den

néachstfolgenden gar nicht gleichwertig ist.

Die Arten der hochsten Frequenzklasse werden oft als ,,Lokal-
konstanten‘‘ oder kurz als Konstanten bezeichnet, ein irrefithrender Aus-
druck, der vermieden werden sollte; besser und richtiger wire: ,,hoch-
frequente‘‘ und ,,h6chstfrequente‘‘ Arten.

f) Schichtung.

Der Begriff der Vegetationsschichtung geht auf KERNER (1863) und
auf Raenar Hurt (1881) zuriick. Letzterer unterschied bei seinen Vege-
tationsbeschreibungen nicht weniger als 7 Schichten und stellte sie im Zu-
sammenhang mit den Grund-

. 3 4 5 __ =Deec
formen auch graphisch dar. Deckungsgrade

Wir unterscheiden vier Obere Baumschicht
Hauptvegetationsschichten:
Baumschicht, .
Strauchschicht g Untere Baumschicht
Krautschicht (Feldschicht), .
Moosschicht (Bodenschicht), Strauchschicht (fehlt)
Nach Bediirfnislassen sich Krautschicht
diese Hauptschichten noch .
& Moosschicht

weiter zerlegen; es konnen R
eine obere und untere Kraut-
schicht (bei Hochstauden-
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

Abb. 20b. Schichtung eines Fichtenhochwaldes im
Schwarzwald. Juli 1926.
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Schichten miissen um so mehr an Lichtentzug angepaBt sein, je zahl-
reicher die Oberschichten sind und je vollstindiger der ihnen zur Ver-
fiigung stehende Raum ausgeniitzt wird. Dagegen sind Unterschichten
den Schwankungen der Wérme, der Luftfeuchtigkeit und dem Windein-
fluB weniger ausgesetzt. Sie sind auler vom Lichtfaktor auch von den
indirekten physikalisch-chemischen Einwirkungen der die Oberschicht
zusammensetzenden Pflanzen (Wurzeltitigkeit, Verwesungsart und
chemische Beschaffenheit der Laubstreu) abhingig.
Schichtenbindung. Zwei oder mehrere Vegetationsschichten sind bald
eng miteinander verbunden und erscheinen stets nur vereint, so die Kraut-
und Moosschicht im
Centunculo - Anthocere-
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
selbstdndig fir sich
allein auftreten. Im
ersten Fall haben wir
es mit engverbun-
denen, im zweiten
mit iibergreifenden
Schichten zu tun.
Ubergreifend sind das
Rhodoreto- Vaccinietum
der Alpen (im Pinus
cembra-, Picea exelsa-
und Lariz decidua-
Wald), die Rosmarinus-
Lithospermum frutico-
Aub-21. Bewuung s Winerweiss anier vesatiedenen sum- Assoriation Sid-
frankreichs (sowohlmit
als ohne Oberschicht von Pinus halepensis gedeihend). Eine Calluna-
oder Thymus vulgaris-Schicht kann in ganz verschiedenen Assoziationen
deckend auftreten.
(1. Unter den eng verbundenen Schichten befinden sich solche, die von
ganz bestimmten Schichten abhiéingig und bedingt sind. Als derart ab-
hingige 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 WooDpHEAD (1906) zuerst nach-
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driicklich hingewiesen hat. Ausgedehnte Untersuchungen iiber die
Wurzelverhéltnisse der Pflanzen und iiber Wurzelschichtung hat Wxza-
vER (1920, 1925), in Nordamerika angestellt. Er konnte an Versuchs-
pflanzen den Einflul von Bodenfeuchtigkeit, Bodenkérnung, Verteilung
der Nihrstoffe im Boden usw. auf die Wurzelbildung und Wurzelschich-
tung zahlenméBig nachweisen. Eine Pflanze, in gleichem Boden, aber
unter abweichen-
den Niederschlags-
verhéltnissen  ge-
wachsen, zeigt, wie
Abb. 21 darstellt,
ganz verschiedene
Wurzelentwicklung.
Die Wurzeln ge-
wisser Pflanzen sind
auch auf Belichtung
sehr empfindlich.
Manche besitzen die
Fiahigkeit,  ihren
Rhizomverlauf au-
tomatisch nach der
Belichtung einzu-
stellen. RAUNKIAER
(1914) hat gezeigt,
daBB  Polygonatum
multiflorum,  falls
sein Rhizom die ihm
zusagende Entfer-
nung von der Boden-
oberfliche erreicht
hat, wagrecht wei-
terwachst. Wird es
aber durch Zuschiit-
tung tiefer gelegt,
so wichst es infolge

oati Heliotro-
nfaoatlven Hehotro Abb. 22, Wurzelschichtung im mediterranen Roterdeboden bei Mont-
pismus schief auf- pellier. 4. kastanienbraune Schicht der Thero- und Geophyten
a1t (dominierend Brachypodiuwm ramoswm). B. rétlichbraune Haupt-
warts. v]gurzelschic}]lt der Strﬁucher(Nanophan;}rlophyten: Quercus coccifera,
3 hamnus alaternus, Asparagus acutifolius). €. Erde der Felsspalten
Ei :geléagnt ]1)Sf; d}c;r . mit Quercus 'L‘l’em—Wurzeln. (Aufn. BR.-BL. und P. KELLER.)
niia er jurch-

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

Ahnlich wirkt die Bodenaziditiit, wenn basischen, kalkreichen Béden
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 Kusara
(1926). Auch SURATSCHEFF, KUuLTIASSOYF (1927) 1. 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 erméglicht das Zusammen-
vorkommen einer Menge okologisch abweichender Typen und gestattet,
den gegebenen Raum moglichst vollsténdig auszuniitzen.

Art und Anzahl der iibereinander angeordneten Vegetationsschichten
geben Anbhaltspunkte zur Beurteilung der soziologischen Konstitution
und ibrer &kologischen Mannigfaltigkeit.

g) Gedeihen (Vitalitédt).

Die Tatsache, daBl eine Art ofter und reichlich in einer bestimmten
Pflanzengesellschaft vorkommt, erlaubt noch nicht den Schluf}, daf sie
dort auch gut gedeihe. Eine Art kann zu den Steten einer Asso-
ziation zéhlen und doch nur geduldet und fiir den Gesellschaftshaushalt
belanglos sein. Zur Abwicklung ihres Lebenskreislaufes, zur Samenbil-
dung, gelangt sie nur in bestimmten anderen Pflanzengesellschaften.

Im 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 T'richophoretum tberall eingestreut.
Aber nur wenige gelangen darin zur Blatt- und Stengelbildung und keine
je zur Bliite; die jungen Pflinzchen gehen augenscheinlich bald ein.
Die Vitalitit von Ligularia ist im 7T'richophoretum stark herabgesetzt.

Drastische Vitalitatsinderungen im Unterwuchs folgen auf Licht-
stellung oder Kahlschlag. Strducher wie Vaccinium myrtillus, Calluna,
Erica arborea, Cistus salvifolius u. a., die im Baumschatten verkiimmerten,
gehen auf, blihen und fruchten iippig. Viele Schattenarten dagegen
halten sich nach Freistellung nur noch kiimmerlich.

Bei der Frage nach der soziologischen Zugehdorigkeit der Arten muB
den Vitalitatsverhdltnissen Rechnung getragen werden. Aber auch zum
Verstandnis des Gesellschaftshaushaltes ist es notwendig zu wissen, ob
die einzelnen Konstituenten ihren Lebenszyklus regelméBig 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 Vitalitit deutet
demnach darauf hin, daf3 das dem Gedeihen der Art zutrégliche Optimum
noch nicht erreicht oder bereits tuberschritten ist. Ausnahmen bilden
viele sich ausschlieBlich vegetativ vermehrende Kryptogamen. Doch
spielt die Vitalitit auch bei Kryptogamengesellschaften eine gewisse
Rolle. Erwihnt doch HAvrEN (1914) eine Lecanora maura-Assoziation
von den Schirenfelsen bei Tvirminne in Finnland, die auf die beschattete
Nordseite der Kliifte beschrinkt ist, wo Lecanora maura reichlich
fruchtend vorkommt. An den lichtexponierten Stellen fehlt die Flechte
zwar nicht, bleibt aber steril und kiimmerlich. Manche Wasserpflanzen,
Beerenstriucher und Rhizomgeophyten gelangen in groBen Teilen ihres
Verbreitungsgebietes niemals zur Fruchtbildung, worauf namentlich die



Gefiige der Pflanzengesellschaften: Merkmale des Gesellschaftsgefiiges. 41

Erforscher der Polarlinder und Hochgebirge des ofteren hingewiesen
haben.

Auch die Entwicklungsrichtung der Gesellschaften wird oft zuerst
durch Vitalititsinderungen der Arten angezeigt, wie umgekehrt etwa
noch vorhandene kiimmerlich vegetierende Reste auf frither durchlau-
fene Entwicklungsstadien der Gesellschaft schlieflen lassen (absterbende
Carex elata-Horste im Molintetum caricetosum Hostianae).

Vitalitiitsgrade. Zur Beurteilung der Vitalitit der Arten einer Gesell-
schaft konnen folgende 4 Vitalititsgrade und Zeichen Verwendung finden :

Gutentwickelte, regelméBig ihren vollsténdigen Lebenskreislauf ab-
wickelnde Pflanzen (@).

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

Kiimmerlich vegetierende, sich vermehrende Pflanzen, die ihren
Lebenskreislauf nicht vollstindig abwickeln (®).

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

Will man sich bei Vegetationsaufnahmen nicht néher mit der Vita-
litat befassen, so sollte man doch nicht unterlassen, die Arten mit herab-
gesetzter Lebenskraft und kiimmerlichem Gedeihen hervorzuheben, in-
dem man der Soziabilitidtsziffer als Exponent eine ° beisetzt (2°).

Bei parasitiren Pilzen &uBert sich die Vitalitit in der Infektions-
kraft. HAMMARLUND (Hereditas 6, 1925) hat nachgewiesen, dal die in
den ersten 24 Stunden gekeimten Sporen einiger Erysiphaceen eine weit
groflere Infektionskraft besitzen als die spéter gekeimten. Die Vitalitéit
kann in diesem Falle auf indirektem Wege durch Feststellung der bis zur
Keimung verstreichenden Zeit ermittelt werden.

h) Periodizitat.

Die Arbeiten von D1Ls (1918), SCHARFETTER (1922), ALECHIN (1926)
u. a. beleuchten erneut die iber rein phénologische Studien hinaus-
reichende allgemeine Bedeutung rhythmischer Erscheinungen im Gesell-
schaftsleben der Pflanzen.

Die soziologische Periodizitdt beruht auf dem Eintritt, der Dauer und
dem jahreszeitlichen Verlauf des Konkurrenzkampfes. Auferlich frap-
pante Erscheinungen wie Bliitenbildung und Fruchtreife (phédnologisch
wichtige Charaktere) treten an Bedeutung zuriick gegeniiber Austreiben,
Belaubungsdauer, Blattfall, Wurzelerneuerung (Saugwurzelbildung). Ge-
rade die Wurzelverhiltnisse, die den jahreszeitlichen Entwicklungsgang
des hoheren Pflanzenlebens maBgebend beeinflussen, sind aber noch
wenig studiert.

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

Hierzu kann man sich besonderer Zeichen bedienen, allermeist ge-
niigen. aber folgende Abkiirzungen:
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fol. = Pflanze beblattert fl. = blithend,
s. fol. = entblittert, fr. = fruchtend,
Kn. = Knospenzustand, Kl = Keimling,

ass. = assimilierend.

Abb. 23.

Abb. 24.

Abb. 23 und 24. Friihlingsaspekt (Crocus albiflorus) und Sommeraspekt (Trollius europaeus)
des Trisetetum flavesceritis 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 ausgepréagte Jahresperioden, eine winterliche und eine sommerliche,
hervortreten, losen sich in den Subtropen und Tropen deren mehrere ab.
Physiognomisch zeichnen sie sich vor allem aus durch die Aufeinander-
folge verschiedener Bliitewellen, die den einzelnen Etappen oder Aspekten
einen durchausabweichenden Anstrich verleihen{Abb.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 Sprofentfaltung zusammen.

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

Assimilationsver-
lauf oder aul die g for Mirz Aprit Mai Jumi Jili Aug. Sept Okt Nov. Dez.
zeitliche Raumver-
dringung der Arten
beziehen.
SALISBURY(1925)
unterscheidet nach
ihren Assimilations-
verhéltnissen 4 jah- R . St
reszeitliche Ent- S P R
wicklungstypen im — || L]
Quercus robur-Wald.
Einen Vorfrithlings-
typus, vom Febljua‘r o
bis Juni assimi-
lierend (Ficaria,
Anemone nemorosa, " - - - ;
Corydalis wsvw.); cic A% AmIatemyercls e o g el Qv
nen sommergriinen
Typus den ganzen Sommer hindurch assimilierend, einen wintergriinen
Typus, das ganze Jahr hindurch assimilierend (Galeobdolon, Ajuga
reptans usw.) und einen immergrimen Typus (Hedera, Vinca usw.)
(Abb. 25). Der Vorfriithlingstypus entspricht dem Frithjahrsaspekt,
wahrend der sommergriine Typus den Sommeraspekt und der winter-
grine den Winteraspekt bedingen. Den Trennungsstrich zwischen Friih-
jahrs- und Sommeraspekt zieht die eintretende Belaubung. Die un-
belaubte ,,Lichtphase‘‘ genieBt eine Lichtintensitit von 40—60 vH, mit
der Belaubung fillt dann die Intensitat im Sommeraspekt oft auf unter
1 vH des relativen Lichtgenusses (Abb. 26, 27).

Nicht durch die Lichtverhiltnisse, sondern im wesentlichen durch
die Frithjahrs- und Herbstregen bedingt ist die Periodizitét 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).




44 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

Statt der Assimilationszeit ist in folgender Darstellung der jahreszeit-
liche Wechsel der Korpermasse jeder Art verwertet. Sehr ausgeprigt

Abb. 26. Frithjahrsaspekt (Geophytenverein mit Corydalis cava, Allinm wrsinwm, Asperula odorata)
im mitteleuropsischen Buchenwald. (Aufn. A. UEHLINGER.)

Abb. 27. Winteraspekt (immergriiner Typus) im mitteleuropiischen Buchenwald (dsarum
curopaewm-Trupp, Soz. 8). (Aufn. A. UEHLINGER.)
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tritt dabei das mit der Sommerdiirre zusammenfallende Minimum der
Pflanzenfiille hervor. Im ganzen genommen ist aber die Quercus cocci-
fera-Garigue ,,periodisch gesattigt®, d.h. sie vereinigt Arten, die sich
jahreszeitlich erginzen (Abb. 28).

Jan. feb. Mz. Ap. Mai Juni Juli Aug. Sept Okt Nov. Dez.

Quercus coccifera .
Cistus monspeliensis .
Euphorbia characias.

Brachypodium ramosum .

Bupleurum rigidum .

Thrincia tuberosa .

Bellis silvestris .

Lathyrus setifolius

Centranthus calcitrapa .

Vicia gracilis .

Gerantum purpurewm . . . -

Jahresregenkurve (Montpellier). _—

Abb. 28. Jahresperiode der Raumverdringung einiger Arten des Quercetum 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 kénnen, gibt es synthetische
Merkmale, die sich aus dem Vergleich méglichst zahlreicher Aufnahmen
von Einzelbestinden einerseits und von Assoziationen andererseits er-
geben.

Die Einzelbestinde (Assoziationsindividuen) sind die in der Natur
gegebenen konkreten Assoziationsvertreter. Stellt man moglichst viele
vollstindige Aufnahmen gut entwickelter Einzelbestéinde einer Asso-
ziation tabellarisch zusammen, so erschliet sich uns als erstes syn-
thetisches Merkmal die Stetigkeit der Arten, ihr mehr oder weniger
regelméBiges Vorhandensein in den untersuchten Einzelbesténden.

Dehnt man den Vergleich auf die Tabellen aller Assoziationen eines
Gebietes aus, so erhalten wir Aufschlufl iber die mehr oder weniger
feste Bindung der Arten an bestimmte Gesellschaften, iiber ihre Gesell-
schaftstreue. Die iiberragende Bedeutung der Artenliste fiir die
Charakterisierung der Assoziationen tritt hierbei ganz besonders klar
hervor.
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a) Gesellschaftsstetigkeit.

Unter Gesellschaftsstetigkeit (Pridsenz) ist das mehr oder weniger
stéindige Vorhandensein einer Art in den untersuchten Einzelbestdnden
einer bestimmten Pflanzengesellschaft zu verstehen.

Schon Lorenz (1858) verwendete den Begriff. Festen Ful konnte
er in der Geobotanik allerdings erst fassen, nachdem CaAJANDER (1904)
die tabellarische Zusammenstellung der Einzelaufnahmen zu Assozia-
tionslisten eingefiihrt hatte.

Der erste, der die Stetigkeit zum vergleichenden Studium der Pflan-
zengesellschaften herbeizog, war BROCKMANN-JEROSCH (1907). Er be-
zeichnete als ,,Konstanten‘ Arten, die in mindestens der Hélfte der
untersuchten (verschieden groBen) Einzelbestinde vorhanden waren, als
,,akzessorische Arten‘‘ soiche, 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 gro8e Fehlerquellen hindernd im Wege.

Minimalraum. Von groBter Wichtigkeit ist die strenge Priifung des
zur Stetigkeitsbestimmung zugelassenen Tatsachenmaterials. Es muB
einheitlich und vergleichbar sein. Es diirfen nur Aufnahmen solcher
Einzelbestinde zugelassen werden, die bestimmten Mindestanforderun-
gen entsprechen. Die Pflanzensoziologen sind heute dariiber einig, da8
eine Gesellschaft zu ihrer normalen Entwicklung eines nicht zu kleinen
Raumes bedarf, und ferner, daB diesem Minimalraum auch eine gewisse
Minimalartenzahl entsprechen muf. Minimalraum und Mindestartenzahl
sind Anforderungen, die an jeden Tinzelbestand einer Assoziation ge-
stellt werden miissen. Wir stellen ferner als dritte Anforderung fiir die
Zulassung einer Siedlung zur Stetigkeitsbestimmung, d. h. fiir ihre Qua-
lifikation als Einzelbestand, das Vorhandensein der charakteristischen
Artenkombination (s. S. 60).

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

Stetigkeitsgrade. Der Stetigkeitsgrad der Arten einer Gesellschaft
wird zweckmiBig durch eine fiinfteilige Skala ausgedriickt.

Es bedeuten:

5 oder V = stets vorhanden (in 80—100 vH der Einzelbestinde
[Assoziationsindividuen]),

4 ,, IV = meist ' (in 60—80 vH der Einzelbestinde)
3 ,, III = ofter 5 (in 40—60 vH der Einzelbestande)
2 ,, II = nicht oft . (in 20—40 vH der Einzelbestéande)
1, I = selten ' (in 1—20 vH der Einzelbestinde)

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

Die Stetigkeit kann auch in Bruchform ausgedriickt werden (13/4,
4/). Tm Nenner steht die Zahl der untersuchten Einzelbesténde, im
Zahler die Zahl des Vorkommens. Die Arten der héchsten Stetigkeits-
klasse, die in mindestens 4/; der untersuchten Einzelbestinde vorkom-
men, kénnen als Stete der Assoziation bezeichnet werden.

Stetigkeitsbestimmung. Die Stetigkeitsbestimmung bezieht sich auf
normal ausgebildete Assoziationsindividuen. Sie gibt an, in wie vielen



Gefiige der Pflanzengesellschaften: Merkmale des Gesellschaftsgefiiges. 47

der untersuchten Einzelbestéinde einer Assoziation eine bestimmte Art
als Mitbewerber auftritt. ILvessaro (1922, S. 34) hat gezeigt, daf} die
Gruppe der steten Arten je nach dem Alter eines Waldbestandes stark
variiert. Initialphasen diirfen also nicht mit Optimalphasen einer Asso-
ziation vermengt werden.

Ferner sollen die untersuchten Einzelbestinde moglichst gleichméaBig
itber das Untersuchungsgebiet verteilt sein; sie diirfen aber nicht allzu
verschiedenen Héhenlagen entstammen; Subassoziationen und Fazies
sind gesondert zu behandeln.

Die Frage, wie viele Einzelbestiinde zur schliissigen Stetigkeitsunter-
suchung nétig sind, kann nicht allgemein beantwortet werden. Zehn
Aufnahmen geben oft schon ein befriedigendes Bild; von sehr seltenen
Assoziationen, die durchwegs auch 8kologisch stirker spezialisiert sind,
geniigen auch weniger. Immer aber halte man sich vor Augen, daf}
wenige gutentwickelte Einzelbestdnde zur Stetigkeitsbestimmung taug-
licher sind, als eine groe Zah! floristisch heterogener Besténde.

Stetigkeit und Konstanz. Prinzipiell besteht zwischen Stetigkeit und
Konstanz kein Unterschied. Aus prakfischen Griinden ist es indessen
angezeigt, Stetigkeitsuntersuchungen, die sich auf Probefléchen von ganz
bestimmtem Umfang beziehen, als Konstanzuntersuchungen zu be-
zeichnen. Nur sie, nur diese Konstanzuntersuchungen bieten die Méglich-
keit einer mathematisch-statistischen Behandlung; zur Vertiefung des
strukturellen Gesellschaftsstudiums erlangen sie wesentliche Bedeutung.

Allerdings eignen sich durchaus nicht alle Pflanzengesellschaften zu
Konstanzuntersuchungen, da nicht in allen homogen entwickelte Flichen
von geniigender GréBe aufzutreiben sind (Wassergesellschaiten, Fels-
spalten-, Gerdll-, mosaikartige Moor-, Treppenrasengesellschaften usw.).
In solchen Fallen ist es besser, Konstanzbestimmungen zu unterlassen,
als ihnen die Einheit und Gleichartigkeit des Einzelbestandes zum
Opfer zu bringen

Bestimmung des Minimalraums; Art-Arealkurve. Die Zunahme der
Artenzahl mit wachsendem Areal, erstmals von P. JAccARD (1902) wis-
senschaftlich behandelt, wurde spiter namentlich von PALMGREN (1917)
weiter verfolgt. PATLMGREN wies im Schirengebiet von Aland nach, daB
die Artenzahl der einzelnen Gebietsteile (nicht Gesellschaften) allermeist
in direktem Verhiltnis zu ihrer GroBe steht. PALMGRENs empirisch ge-
wonnene Werte wurden von RomEerL (1920) mit den, nach der Wahr-
scheinlichkeitsrechnung theoretisch berechneten, kurvenméifig darge-
stellt (Abb. 29).

Aus dieser Darstellung geht klar hervor, dall bei zanehmender Fli-
chengroBe die Artenzahlkurve anfinglich sehr rasch ansteigt, hierauf fast
wagrecht abbiegt, um sodann nur noch langsam, kaum merklich anzu-
steigen.

Ahnliche empirische Kurven haben spiter BRENNER (1921), TLvES-
sALO (1922), BrAUN-BLANQUET (1926) konstruiert. Ihr Verlauf stimmb
mit der RomerLschen Kurve iiberein, trotzdem sie sich (im Gegensatz
zu den Daten PALMGRENs) anf bestimmt umgrenzte, einheitliche Pflan-
zengesellschaften stiitzen.
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Kynix (1926) hat dann, ebenfalls von der Wahrscheinlichkeitsrech-
nung ausgehend, die rein empirisch gefundenen Kurven auch theoretisch
begriindet. Er konnte feststellen, dafl die von BRENNER (1921), DU R1ETZ
(1921), ILvEssaLo (1922) u. a. studierten Pflanzensiedlungen hinsichtlich
Artenzahl und Areal den Gesetzen der Wahrscheinlichkeitsrechnung ge-
horchen. Die Ubereinstimmung der theoretlsch abgeleiteten Wahrschem-

lichkeitskurven mit den

9 empirischen Art-Areal-

3 ——  kurven ist in der Tat
< auffallend.

%5” Die Verteilungskurve
L RoMELLs (Abb. 29) ist

Flichengrife —> eine Artprozent -
g Arealkurve. Auf der

.29. Art-Arealk . o=h te Werte, @ = irisch : . .
AbDb.29. Art-Area uvlif‘;ite. (Nagﬁe?{}{lg;]?u).e €, empirische Ordinate ist die Arten-

zahl in Prozenten einge-
tragen. Der Verlauf dieser Kurve wird bedingt durch die Groée der Fla-
cheneinheit und durch die Dichtigkeit (Individuenabstand) der einzelnen
Pflanzenarten.

Soziologisch bedeutsamer ist die Artenzahl-Arealkurve, die, wie
Kyuix (1926) gezeigt, von drei Faktoren beeinflullt wird, ndmlich von
der Artenzahl der Gesellschaft, von der GroBe der Flicheneinheit und
von der Dichtigkeit der einzelnen Pflanzenarten. An Stelle des prozen-
tualen Artenanteils wird die absolute Artenzahl auf der Ordinate ein-

getragen. Aus der

60: Festucetum Halleri Y Artenzahl - Areal-
501 kurve kann mnicht
T 4 / nur das Verhiltnis
S %0 der Artenzahl zur
$§ 14 Curvuletum fypicum Fliachengrofle, son-
X 30 dern auch der abso-
%’ 1 lute Artenreichtum
£ einer Gesellschaft
N . abgelesen werden
] (Abb. 30).
: ‘ . . L . . . | Unser Kurven-

T 50 700 . . .
! Prabeﬂdcﬁgz,m bild zeigt einmal,

Abb. 30. Artenzahl-Arealkurven (nach Augenmaf). Verhiltnis zwischen dall die eine von

Artenzahl und FlichengroBe im Verband des Caricion curvulae 3
(aus BRAUN-BLANQUET und JENNY 1026). zwel ) V‘erwandten
Assoziationen des

Carcion curvulae-Verbandes doppelt so viele Arten zahlt als die andere,
ferner, daB die Kurve des artenreicheren Festucetum Halleri spiter in
den nahezu horizontalen Verlauf iibergeht als die Curvuletum-Kurve, und
drittens, welche mittlere Artenzahl einer gegebenen Fldche der beiden
Assoziationen entspricht. Die Artenzahl-Arealkurve wird dadurch zu
einem soziologisch duBerst wertvollen Dokument.

Beim Curvuletum beginnt der Horizontalverlauf der Kurve mit einer
Fliche von rund 10 qm (etwa 30 Arten), beim Festucetum Haller: dagegen
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mit einer Flache von 20 qm (etwa 52 Arten). Mit anderen Worten, der
Minimalraum des Curvuletums liegt bei rund 10 qm, jener des Festucetum
Halleri bei 20—25 qm.

Konstanzbestimmung. Wire die Herausarbeitung der Gesellschafts-
merkmale ein rein mechanisches Rechenexempel, so hitte man zur
tabellarischen Zusammenstellung fiir die Konstanzbestimmung blof§
Flichen, die mindestens das Minimalareal erreichen und eine dement-
sprechend hohe mittlere Artenzahl besitzen, zuzulassen, wihrend alle
kleineren und artenirmeren Flichen als Assoziationsfragmente auszu-
scheiden héatten.

Nun kann aber die normale charakteristische Artenkombination einer
Assoziation unter Umstéinden schon auf einer kleineren Fliche verwirk-
licht sein (s.Tab.4, Nr. 4 u. 9), wihrend sie umgekehrt auch auf einer,
das Minimalareal betrichtlich iiberschreitenden Fliche unter Umstanden
unvollstdndig bleibt.

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

ef Y

Abb. 31. Probeflichenentnahme aus acht verschiedenen Einzelbestinden (1—8) derselben
Assoziation zur Konstanzbestimmung.

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

Angenommen, die GroBe der zur Konstanzbestimmung gewéahlten
Probeflichen betrage 10 qm, so hitte man in jedem untersuchten Einzel-
bestand je eine 10 qm-Fliche floristisch genau zu untersuchen, die er-
haltenen Artenlisten tabellarisch zusammenzustellen und die Arten nach
ihrem Vorkommen in den einzelnen Listen auf fiinf oder zehn Konstanz-
klassen zu verteilen, dhnlich wie bei der Frequenz- oder Stetigkeits-
bestimmung.

Bei Probefliichen von 5 oder 15 qm wiirden sich aber die erhaltenen
Klassenzahlen nicht unwesentlich verschieben. Wie die Frequenz-, so
sind eben auch die Konstanzzahlen von der Grofe der untersuchten
Probeflichen abhingig und wachsen mit derselben.

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

Braun-Blanguet, Pflanzensoziologie. 4
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Konstanzdiagramm. Konstanzkurve und Konstanzdiagramm sind
fiir die Assoziation, was Frequenzkurve und Frequenzdiagramm fir
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 selbstverstind-
lich mit der VergroBerung der
Probeflachen. Eine scharf aus-
gepragte, aber artenreiche und
wenig homogene Assoziation wie
das Elynetum (vgl. Br.-BL. und

Abb. 82. Vorgehen bei der Konstanz- und JENNY1926) ergibt nachstehendes

Stetigkeitsbestimmung. Konstanzdiagramm (Abb. 33).

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

w0 Artenzahl
Artenzahl 36 4
2 32
28 28

\

24+ A 24
20 \ 20
% 76 -}
72-] § 724
8- 8

4 Q 4
Konstanz-

I T mw v I I W W 7V
70-20 2040 40-60 6080 80-700% 70-20 20-40 %060 60-80 80-100% § Klassen

Abb. 33. XKonstanzdiagramm des Elynetums. 4. Zehn Probeflichen von 4 qm aus zehn Einzel-
bestinden aus Mittel- und Ostbiinden. B. Dieselben Probeflichen unter Hinzunahme von zwei
4 qm-Flachen aus Siidtirol.

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

Das zum Vergleich beigefiigte ,,Stetigkeitsdiagramm (Abb.34 B) auf
15 natiirlich begrenzten, normal entwickelten Einzelbestéinden von 2 bis
10 qm Umfang beruhend, zeigt zwar gegeniiber dem auf 1 gm fulenden
Konstanzdiagramm ein Anschwellen der zufélligen 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 Kyrin (1926) betont, Frequenz-
diagramme, und ihre Bestimmungen sind Frequenz-, nicht Konstanz-
bestimmungen?!. Immerhin geht aus den bisherigen Untersuchungen her-
vor, daB Arten der héheren Konstanzklassen sich in verschiedenen Asso-

1 Auch die ,,Konstanten von MARKGRAF (1926, S. 12f.) sind lediglich
hochfrequente Arten.
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ziationsindividuen gegenseitig weitgehend ersetzen kénnen. Der An-
nahme, ein aus bestimmten, stets vorhandenen und unauswechselbaren
,,Konstanten‘‘ (Arten, die in wenigstens 90 vH der untersuchten Probe-
flichen vorkommen) zusammengesetztes Konstantengeriist miisse als
wesentliche Vorbedingung der Assoziation gelten, kénnen wir nicht bei-

pflichten.Soweit essich Artonzab!
nicht um gesellschafts- 284
bedingende Arten han- a 24
delt, kénnen derartige enzah! 204

113 76 76
,, Konstanten auch A 72- g
durch nichtkonstante 4 ry

Artenersetzt sein,ohne ¢ :

daB3 dies der Einheit-

lichkeit der Assoziation

Abb h Abb. 34. Konstanz- und Stetigkeitsdiagramm des Polytrichetum

£ ruch tut. sexangularis der Zentralalpen. A. Konstanzdiagramm; zehn
u b

. Probeflichen von 1 qm aus ebensovielen Einzelbestinden. B. Stetig-
KOIlSt&Il? und Fre keitsdiagramm; 15 gutentwickelte Einzelbestéinde von ¢. 2—10 qm.
quenz. Die Kon-

stanzbestimmung kann vo6llig unabhéngig von Frequenz-
bestimmungen durchgefithrt werden. Wird sie mit letzteren
kombiniert (Konstanz im Sinne einiger skandinavischer Autoren), so ist
es nach Kyrin (1926) mdglich, einen wenigstens anndhernden Begriff
von der Homogenitét 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 (,,Frequenzkonstanz‘ = Homo-
genitdt z. Teil) aber noch ausstehen, muBl dieser Hinweis geniigen.

NN q:]

S ANNAN
I I m Wy I I mw v

b) Gesellschaftstreue.

Der Begriff der Gesellschaftstreue befal3t 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 Béden oder an ein scharfumrissenes Stand-
ortsklima angepalBt sind, so finden sich auch solche, die streng auf be-
stimmte Pflanzengesellschaften beschrankt sind : gesellschaftstreue Arten.
Viel zahlreicher sind allerdings Gewéchse, die zwar eine ausgeprigte 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 kénnte gesagt werden, daf siein allen Pflanzengesellschaften
eines Gebietes, und wiren diese noch so weit umgrenzt, vorhanden sei
oder gar wohl gedeihe. Vielmehr findet eine natiirliche Auslese, eine
Scheidung der Arten nach Pflanzengesellschaften statt, wobei die spe-
zifischen Anlagen, die ¢kologische Individualitit, die Abhingigkeitsver-
héltnisse, 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 Arten an bestimmte Pflanzengesellschaften kénnen finf Treue-
abstufungen auseinander gehalten werden:

A. Charakterarten.

Treu (Treuegrad 5): AusschlieBlich oder nahezu ausschliellich an eine bestimmte
Gesellschaft gebunden (Viola cenisia, Papaver alpinum im Thlaspeetum
der Alpen, Delia segetalis im Centunculo- Anthoceretum Mitteleuropas,
Trigonella gladiate in der Brachypodium ramosum-Phlomis lychnitis-Asso-
ziation des Languedoc usw.).

Fest (Treuegrad 4): Arten mit deutlicher Bindung; eine bestimmte Gesellschaft
ausgesprochen bevorzugend, aber auch in anderen Gesellschaften, wenn-
schon == spérlich und seltener vorhanden (Phyteuma pedemontanum im
Caricetum curvulae, Crepis. biennis im Arrhenatheretum Mitteleuropas).

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

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

C. Zufallige.

Fremd (1): Seltene und mehr zufillige Einsprengsel aus anderen Pflanzengesell-
schaften oder Relikte frither dagewesener Gesellschaften (Peucedanum pa-
lustre oder Carex elata als Reste des Caricetum elatae im Molinietum).

Differenzialarten. Zur schéirferen Differenzierung, namentlich von
Assoziationen oder Subassoziationen mit wenigen oder ohne Charakter-
arten, leisten die sogenannten Differenzialarten wertvolle Dienste. Es
sind dies Arten, die auf Grund unseres Schemas nicht als Charakterarten
einer Assoziation bezeichnet werden kénnen, die aber nur in einer von
zwei oder mehreren verwandten (und oft genetisch verbundenen Gesell-
schaften) normal entwickelt vorkommen. Centaurea jacea, Knautia arven-
sts, Ononis repens sind Differenzialarten des mesophileren Mesobrome-
tums gegeniiber dem Xerobrometum. Die Differenzialarten der drei Sub-
assoziationen des Molinietum coeruleae treten aus der Assoziationstabelle
von W. Kocr (1926) sehr klar hervor.

Verbands- und Ordnungstreune. Die Treueabstufungen beziehen sich
in erster Linie auf die Assoziation, haben aber auch gegeniiber den héhe-
ren Gesellschaftseinheiten (Verband, Ordnung) Geltung. Arten, die in
mehreren Assoziationen reichlich vorkommen, konnen auf einen ganz be-
stimmten Gesellschaftsverband 4 beschrinkt sein und ihn charakteri-
sieren helfen (Potamogeton lucens im Potamion eurosibiricum, Salicornia
macrostachye, S. radicans im Salicornion fruticosae, Cardamine alpina
und Arenaria biflora im Salicion herbaceae der Alpen). Dasselbe gilt fiir
die Gesellschaftsordnung. Je hoher die systematische Stellung der in Be-
tracht fallenden Gesellschaftseinheiten ist, desto reichlicher sind sie mit
Charakterarten bedacht. Ungewshnlicher Reichtum einer Gesellschaft
an Charakterarten legt die Vermutung nahe, dall wir es mit zwei oder
mehreren Assoziationen oder mit einem Verband zu tun haben.

Treuebestimmung. Da die Gesellschaftstreue erst dann richtig ein-
geschitzt 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 fir die Treuebestimmung, ist eine mdoglichst
genaue Kenntnis der Pflanzengruppierungen eines Gebietes. Aus den
vorliegenden Vegetationsaufnahmen ergibt sich, daBl gewisse Gruppie-
rungen unter bestimmten AuBlenbedingungen stets wiederkehren. Ge-
wisse Arten (die treuen) sind auf bestimmte Artengruppierungen be-
schrinkt, andere (die festen und holden) verraten ihre Zugehorigkeit zu
bestimmten Gruppierungen durch besonders tippiges Gedeihen, dichten
IndividuenschluB}, groBe Stetigkeit usw. Floristisch nahe iibereinstim-
mende Artengruppierungen werden tabellarisch zusammengestellt. Die
einzelnen Tabellen bilden, falls Charakterarten (Treuegrad 3—5) . oder
eine grollere Zahl von Differenzialarten vorhanden sind, den unentbehr-
lichen Unterbau der zu erarbeitenden Assoziationen. Die Assoziations-
tabellen sind hierauf durch moglichst zahlreiche Aufnahmen von Einzel-
bestinden zu vervollstindigen.

Aus der Zusammenstellung aller Assoziationstabellen ergibt sich so-
dann, dafl gewisse Arten nur in einer, andere in mehreren oder vielen
Tabellen auftreten, und ferner, daf3 ein und dieselbe Art in mehreren
Tabellen (also in mehreren Assoziationen) ganz verschiedene Stetigkeits-,
Mengen-, Geselligkeits- und Vitalitdtsverhéltnisse zeigt.

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

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

Bei der Treuebestimmung sind einige allgemeine Regeln zu beachten.

1. Soziologische Gemische sind zunédchst bei der Treuebestimmung
auszuschalten. Das Vorkommen von Charakterarten des Xerobrometums
im durchlichteten Fohrenwald mit Bromus kann den Treuegrad der be-
treffenden Arten 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 fafbaren Be-
obachtungstatsachen Verwertung finden. Gelegentliche menschliche
Eingriffe (Rodung, Brand oder Entwisserung) rufen plétzliche Ve-
getationsdnderungen hervor, die einen soziologisch unausgeglichenen
Ubergangszustand bedingen und das Vorkommen von Relikten der frii-
heren (Waldrelikte, Sumpfrelikte) oder von vereinzelten Pionieren der
folgenden Assoziation erméoglichen. Es ist also auch dem Entwicklungs-
zustand der Vegetation Rechnung zu tragen.

Regionale und allgemeine Treue. Die Vegetationsdecke von Gebieten
mit dhnlichem Klima und #hnlicher erdgeschichtlicher Vergangenheit
zeigt in der Regel gro3e Einheitlichkeit hinsichtlich ihres Artenbestandes,
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Tabelle 3. Schema zur Bestimmung der Gesellschaftstreue der Arten
einer bestimmten Assoziation.

St. = Stetigkeitsgrad; M. = mittleres Mengenverhéltnis (Gesamtschitzung).

Verhalten der Art bei

anndhernd derselben

Vitalitit und Soziabilitit

|

Beispiele
a) in der vorliegenden b) in anderen
Assoziation Assoziationen J’
Gesellschaftstreu (5) ‘
St. 1; M. bis 2 | Juncus trifidus im Trifidi-

St. 4 bis 5; M. 3 bis 5

St. 4 bis 5; M. 4+ bis 2

St. 1 bis 3; M. beliebig

Gesellschaftsfest (4)

St. 4 bis 5; M. 3 bis 5

St. 4 bis 5; M. 4 bis 2
St. 3 bis4; M. + bis 2

St. 1 bis 3; M. 4 bis 2

Gesellschaftshold (3)
St. beliebig; M. 3 bis 5

St. beliebig; M. beliebig

P —

Gesellschaftsvag(2)

St. 1 bis 2; M. bis 1

St.1; M. + (bis2)

fehlend oder nur aus-
nahmsweise vorkom-
mend

St. 2 bis 3; M. + bis 2

St. 3 bis 4; M. 4- bis 1

(als Assoz.-Relikt oder
Pionier)

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

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

St. bedeutet geringer;
M. meist geringer

St.gleichhoch ; M.+ bis2

St. und M. deutlich ge-

ringer oder St. und M.

etwas geringer oder M.

geringer; Vitalitiat herab-
gesetzt

Stetigkeit, Mengenverhiltnis und Vitalitit in zwei
oder mehreren Gesellschaften ungeféhr gleich.

Gesellschafts-
fremd (1)
St. 1; M. - bis 1

Vitalitdt herabgesetzt. .

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

|
|
|

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 cordataim 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  Stddeutschlands
und der Nordschweiz.

Trisetum flavescens im Trise-
tetum flavescentisder Alpen.

Empetrum nigrum im Em-
petreto-Vaccintetum der Al-
pen; Bromus ramosus in
der Bromus  ramosus-
Atropa belladonna - Assoz.
der Schlagflichen.

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, daf3 auch die Artenkombina-
tionen! und mithin die Treueverhéltnisse ortlichen Verinderungen 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 Téler aber gedeiht sie auBlerdem noch im Festucetum
vallesiacae und verwandten, dem Xerobrometum allerdings 6kologisch
nahestehenden Assoziationen. Silene ofites ist somit eine regionale Cha-
rakterart des Xerobrometums. Die Treuefrage lautet stets: Wie verhalt
sich die Art A gegeniiber einer bestimmten Gesellschaft? Erst in zweiter
Linie kommt die Frage: Wie verhalt sich die Art A soziologisch in allen
Teilen ihres Areals, d. h. welchen Gesellschaften schliet sie sich in ihrem
ganzen Vorkommenshereich an? Hieraus ist ersichtlich, daB ein und die-
selbe Art in verschiedenen Gebieten verschiedenen, sich gegenseitig aus-
schlieBenden Gesellschaften treu sein kann. So ist Crepis biennis im Ver-
breitungsgebiet des Arrhenatheretums eine Charakterart dieser Assozia-
tion, im Vorkommensbereich des T'risetetum 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 Leitarten, Begleitern usw. von Hock, GRADMANN u. a.

Selbstverstidndlich soll sich die Treuebewertung nicht auf ein allzu
beschriinktes Gebiet beziehen, doch sind beim heutigen Stande der For-
schung diesbeziigliche Einschrinkungen kaum angebracht.

Ursachen der Gesellschaftstreue. Die enge soziologische Beschrin-
kung hochwertiger Charakterarten ist in verschiedenen Ursachen be-
griindet.

1. Manche Paldoendemismen geologisch alter Gebiete sind soziologisch
streng lokalisiert (viele Tertidrarten mediterraner Assoziationen). Lang-
dauernde scharfe Selektion scheint diese Arten immer mehr in 6kologisch
eng umschriebene Standortsverhiiltnisse hineingedrangt zu haben, wobei
manche (insbesondere die geographisch isolierten Typen!) ihre Varia-
tions- und Ausbreitungsfihigkeit eingebiit haben. Neben diesen relikt-
artigen Charakterarten gibt es aber auch allenthalben solche, deren Ge-
sellschaftstreue aus einseitiger spezieller Anpassung an bestimmte physi-
kalisch-chemische Standortsverhiltnisse erklirt werden kann (Felsspal-
ten-, Diinen-, Epiphytenassoziationen usw.).

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

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

Apogamie begiinstigt gleichfalls die Herausdifferenzierung sozio-
logisch mehr oder weniger spezialisierter Formen (Charakterarten des
Festucetum Haller: 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 mehreren Pflanzengesellschaften, werden aber in anderen Ge-
bieten (Siideuropa) zu exklusiven Charakterarten bestimmter Assozia-
tionen, weil sie hier nur in einer bestimmten Gesellschaft ihre Lebens-
anspriiche verwirklicht finden (Neottia im Fagetum, Centaurea jacea var.
typica in der Arrhenatherum-Narzissus tazetta-Assoziation, Hydrocotyle
vulgaris in der Carex riparia-Subassoziation des Caricetum elatae usw.).

4. Als Charakterarten sind auch jene 6kologischen Spezialisten zu be-
trachten, die in direkter Abhéngigkeit von bestimmten Organismen und
Organismengruppen oder den von ihnen geschaffenen Lebensbedingun-
gen stehen. Hierher zidhlen 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, daf3 Pilzparasiten enger an bestimmte Pflanzen-
gesellschaften gebunden sind als ihre Wirtspflanzen (GAUMANN, miindL.).

5..Ein wichtiger treuebedingender Faktor sind die Konkurrenzver-
hiltnisse. Im harten Kampf mit besser angepaliten Arten werden andere,
deren Gedeihen sonst nichts im Wege stiinde und die unter Ausschal-
tung der Konkurrenz (Gartenkultur) auch an anderen Standorten vor-
kommen, auf ganz bestimmte Gesellschaften zuriickgedringt. 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, Cera-
stium brachypetalum, Saxifraga tridactylites, Vicia tetrasperma, Myosotis
collina u.a. Im feuchten, subozeanischen Klima des Alpenvorlandes ist
das Mesobrometum wegen seines offenen Schlusses (die ausdauernden
Chamaephyten und Hemikryptophyten decken oft nicht mehr als ¢/ der
Bodenfliche) die einzige Rasengesellschaft, worin diese Annuellen {iber-
haupt noch ein freies Plitzchen finden. Ahnlich verhilt es sich mit den
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Charakterarten des Nanocyperion flavescentis Mitteleuropas, nur ist es
dort, vor allem beim Eleocharetwm, der extreme Standort, besonders die
kurze Vegetationszeit nach dem Absinken des Wasserspiegels, der bloB
einer beschriankten Auswahl standortsfester Arten die Teilnahme an der
Bildung der Assoziation gestattet (W.Kocu 1926).

Soziologischer Zeigerwert der Charakterarten. Durch die Charakter-
arten wird die Verbindung hergestellt zwischen den statistisch-struktu-
rellen und 6kologischen Gesellschaftsstudien. Infolge ihrer engeren dkolo-
gischen Anspriiche erlangt die Gruppe der Charakterarten (in geringerem
MaBe auch jene der Differenzialarten) hervorragenden &kologischen
Zeigerwert.

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

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

3. Sie gestatten, den Entwicklungsgrad einer Gesellschaft einzu-
schétzen.

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

5. Aus ihrem Vorkommen in erster Linie ergeben sich die natiirlichen
Affinitdten der Pflanzengesellschaften, die eine Klassifikation der Ge-
sellschaften auf floristischer Grundlage erméglichen.

Zeiger der spezifischen Gesellschaftsikologie. Da die Charakter-
arten den mafligebenden ¢kologischen 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 (pm) (Abb. 35).

Aus dem Kurvenverlauf ist ersichtlich, daf§ die maximale Anhidufung
der Charakterarten auf Béden von 5,1—4,6 py stattfindet. Dieser Opti-
mumbereich der Assoziation fallt mit dem aus 150 Proben berechneten
Ppu-Optimum von Carex curvula, der dominierenden Art, zusammen (die
einzige Charakterart, die in obiger Kurve schon bei 5,8—5,2 pg figuriert,
ist die holde Carex curvula). Die Zahl der steten Arten erleidet, wie man
sieht, durch die Veréinderung des Sduregrades keine Beeinflussung; ihre
Kurve bildet eine Gerade.

Ahnliche Kurvenbilder, die Anh#ufung der Charakterarten im Op-
timalbereich zeigend, ergibt das Elynetum (s. S. 286). ,

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

Ahnlich reagieren die Charakterarten der Flachmoorgesellschaften
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bei kiinstlicher Absenkung des Grundwasserspiegels (s. SCHERRER 1923,
S.28) und mancher Waldgesellschaften bei Lichtstellung oder Kahlschlag.

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

r Inifial-Phase . Optimal-Phase
L a | A
- - = - -
§ | a Stete -\ Arten
N |
T - I 0
L [
|
- | e ©
- io O .
B Charakter — : Arten
I o !
1
i

! 1 1 It 1 Il ! ! | L L | I}
58 857 56 &5 5S4 53 52 67 50 49 48 47 H46pH des Bodeﬂ,ya’er'
midin sauer sehrsauer  Einzelbestinde

Abb. 35a. Idealisierte Kurven der Steten und der Charakterarten im Curvuletum (fette Linie
Normalfazies, diinne Linie Campanula Scheuchzeri-Alchemilla glaberrima-Fazies). Jeder Kreis und
jedes Dreieck entspricht einem Einzelbestand. (Nach BR.-BL. und JENNY 1926.)

finnischen Waldbonitierungslehre. Spricht doch Y. ILvEssaro (1922)
geradezu von waldtypentreuen Arten. Auch in CLEMENT’s Plant Indica-
tures (1921) wird man manche Beriihrungspunkte finden.

Treffen mehrere Charakterarten
einer Assoziation in einer anderen
Assoziation eines weit entlegenen
Gebietes wieder zusammen, so 140t
dies auf oOkologische Verwandt-
schaft der betreffenden Gesell-
schaften schliefien.

Der moosreiche Picea sitchensis-
Wald Alaskas mit Hylocomium lo-
reum, Asprdium spinulosum, Listera
cordata, Pirola wuniflora, wie ihn
CooPEr (1923) beschreibt, bietet
zweifellos  dhnliche Lebensbedin-

-, gungen und steht unter ghnlichen
pH pH Aullenverhaltnissen wie der Klimax-

_ Abb. 35b. py-Variationskurven der Art Carew Fichtenwald der Alpen . OdeI: des
farr (D oma ter Curiate dsosation  Hochschwarzwaldes, wo sich dic ge-
berechnet). Ordinate: Hiufigkeiten; Abszisse: nannten Charakterarten des Picee-

Pu- (Nach BR-BL und JENNY 1926) tums ebenfalls zusammenfinden.

Syngenetische Zeiger. Der engere Lebensbereich der Charakterarten
und die sich hieraus ergebende gesellschaftliche Spezialisierung gibt uns
aber auch die Moglichkeit, die Charakterartengruppe zur Beurteilung des
Entwicklungsgrades der Pflanzengesellschaften herbeizuziehen. Unsere

Untersuchungen in den &stlichen Schweizeralpen (Br.-BrL. und JENNY
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1926) haben gezeigt, daB ein Maximum von Charakterarten mit der opti-
malen Entwicklung einer Assoziation zusammenfillt (vgl. auch Abb. 36).

Bei der im Gang befindlichen natiirlichen Wiederbewaldung der
Staatsdoménen 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 unberiithrten Hochwald
finden wir sie vollzéhlig und stellenweise reichlich vertreten.

Aus den umfangreichen Erhebungen LinkorLas in Finnland geht her-
vor, daB3 Lycopodium complanatum, Pirola chlorantha, Lycopodium anno-

Tortula
arenicola-
Assoziation

Ammophi- | Agropy-
letu}z;z ‘ ;‘Jetuz;rlz/ Charakterarten der 3 Assoziationen

Agropyrum junceum

Salsola kali var. polysarca

Atriplex laciniata

Cakile maritima

Honckenya peploides

Euphorbia paralias

Eryngtum maritimum

Convolvulus soldanella

o Ammophila arenaria

Elymus arenarius

Phleuwm arenarium

i Rose, spinosissima var.

Polygale dunensis

Tortula ruralis var. arenicola

Ononis spinosa var. maritima

Asperula cynanchica var. dengirlore

Galiuwm verum var. maritimum
T Corynephorus canescens

Viola tricolor var. maritima

Scleropoa rigida

Entwicklungsrichtung.

Abb. 36. Anhiufung der Charakterarten im Optimumbereich dreier genetisch verbundener
Assoziationen des flimischen Litorals. (Nach HOCQUETTE, 1927.) !

tinum, Listera cordata, Pirola uniflora, Linnaea borealis und andere Arten
fast durchweg erst in &lteren (35-), 50—100jahrigen Waldbesténden sich
einstellen, und zwar die beiden erstgenannten unter ausgesprochener Be-
vorzugung des Pinus silvestris-, die tibrigen unter Bevorzugung des
Fichtenwaldes. Ahnliche Beispiele lieBen sich hiufen.

Wird dagegen eine Holzart auBerhalb ihres natiirlichen Verbreitungs-
bezirkes angeschont, so wird sich die charakteristische Artengruppe auch
im Verlaufe jahrhundertelanger ungestorter Entwicklung nicht einstellen.
ThrVorhandensein kann daher z. B. im Alpenvorland geradezu als ein Krite-
rium der natiirlichen gegeniiber den kultivierten Fichtenbestdnden dienen.

Gesellschaftsverbreitung und Charakterarten. Dickleibige Floren-
werke und ein Wust von Pflanzenverzeichnissen unterrichten mit steigen-
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der Genauigkeit iiber Vorkommen und Verbreitung der Arten unserer
Flora. Diese Quellen kénnen durch Vermittlung der Gesellschaftstreue
auch synchorologisch nutzbar gemacht werden.

Oft reicht eine halbverschollene floristische Angabe hin, das Vorhan-
densein einer bestimmten Assoziation voraussagen zu lassen. Treten
mehrere Charakterarten an einer Lokalitdt zusammen, so kann man mit
einem hohen Grad von Wahrscheinlichkeit auf das Vorkommen der in
Frage stehenden Assoziation rechnen, sofern sie aus historisch-geographi-
schen Griinden tberhaupt moglich ist.

Beim Aufspiiren der seltenen, artenreichen Assoziation von Helianthe-
mum hirtum und Onobrychis caput galli und auch bei der Arealumgren-
zung des Xerobrometums im Siiden Deutschlands und in der Nordschweiz
dienten uns Fundortsangaben von Charakterarten als zuverlissige Fiihrer
(Br.-BL. 1925, S. 138). Um ein gut entwickeltes Piceetum in den Alpen-
télern zu studieren, braucht man nur irgendeine Stelle aufzusuchen, von
welcher Listera cordata, Pirola uniflora und Lycopodium annotinum, Cha-
rakterarten der Assoziation, angegeben sind.

Andererseits gelingen aber auch durch Beachtung der Treueverhalt-
nisse nicht selten iiberraschende 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 soll in anderem Zusammenhang besprochen werden.

Charakteristische Artenverbindung. Die Charakterarten im Verein
mit den Arten der hochsten Stetigkeitsgrade (IV—V, d. h. Arten, die in
mindestens 60 vH der untersuchten Einzelbestinde vorkommen) bilden
die vollstindige charakteristische Artenverbindung einer Gesellschaft.
In der Regel wird ein einzelnes Assoziationsindividuum weder die Gesamt-
zahl der Charakterarten noch alle Arten hoher Stetigkeit in sich schlieBen.
Aus den Assoziationstabellen ergibt sich, 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.

Je hoher das Verhiltnis der Steten zur Gesamtartenzahl, desto einheit-
licher, je héher das Verhaltnis der Charakterarten, desto schirfer ist die
Assoziation floristisch und ¢kologisch charakterisiert. Die bestfundierten
Assoziationen sind solche, die beide Voraussetzungen erfiillen.

Durchfiihrung der Vegetationsaufnahmen und
Assoziationstabelle.

Beispiel einer Vegetationsaufnahme im reinen Buchenhochwald
zwischen Kriizenbiihl und Hohenkrihen im Hegau, Siiddeutschland.
Allgemeine Angaben zur dkologischen Charakterisierung. Datum: 8. Juni
1927. Der Hochwald liegt auf einer kalkarmen Morénenterrasse (Hoch-
terrassenschotter) in Ostlage bei 580 m und wird durch Plenterschlag
genutzt. Hierauf beruht die Ausbildung zweier Unterwuchsfazies. Die
Fazies mit herrschender Carex pilosa an den durchlichteten Stellen, wo
Bidume herausgenommen sind, hat 1/,—1/; relativen LichtgenuB; die
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Asperula odorata-Fazies dagegen, an nicht durchlichteten Stellen, bloB
1/10. Asperula-Fazies: Kronenschlufl der Baumschicht 8/, (= Deckungs-
grad 4). Auf 500 qm im Mittel etwa 8 Buchen, im Mittel 60—80jihrig,
15—20 m hoch, schlank, Beastung bei 8—10 m Héhe beginnend. Epi-
phytengesellschaften schwach entwickelt, nicht untersucht. In der
Asperula-Fazies eine 100 qm homogene Probefliche abgegrenzt wund
untersucht.

1. Relief: Sehr schwach (etwa 20) Ost-geneigt.

2. Bodenverhédltnisse: Schwache Laubdecke (2—5 cm) ; 20—30cm
tiefer, von Lumbriciden durcharbeiteter, milder Humus. Womdoglich soll
ein Bodenprofil freigelegt und im Notizbuch skizziert werden. Zur Boden-
untersuchung werden je etwa 300—500 gBoden den Hauptwurzelschich-
ten entnommen und in numerierte Leinwandséckchen oder feste Papier-
tiiten verpackt. Das Bodenprofil dient auch zur Feststellung der Wurzel-
schichtung.

3. Artenliste und Zahlenverhéiltnisse der 100 qm-Flache. (Strauch-
schicht fehlt.)

Krautschicht.

H. Soz.1 H. Soz. .
3 - 4 Asperula odorata + - 1 Majanthemum bifolium
2 . 2 Veronica chamaedrys + - 1 Neottia nidus avis
1 - 1 Anemone memorosa (befallen + - 1 Viola silvestris

von Puccinia fusca)
1 . 1 Ajuga reptans + - 1 Hedera helix
+ -« 1 Milvum effusum + - 1 Epilobium montanum
+ - 2 Festuca heterophylla + - 1 Phyteuma spicatum
+ -+ 1 Poa nemoralis + -« 1 Galeobdolon luteum
+ - 2 Carex silvatica + -« 1 Veronica officinalis
+ -2 ,, digitata + - 1 Solidago virga aurea
+ -1 ,, pilosa + - 1 Marasmius spec.
+ + 2 Luzula pilosa + - 1 Boletus spec.
+ -2 .  memoralis.

Arten mit herabgesetzter Vitalitat:

+ Epilobium angustifolium?® + Scrophularia nodosa®
+ Stachys silvatica® + Taraxacum officinale®
Keimlinge:

2 St. Fagus silvatica 1 St. Quercus pedunculata

mehrere Picea excelsa 1 St. Prunus avium.
Moosschicht (nahezu fehlend).

+ - 1 Fissidens taxifolius + + 1 Brachythecium velutinum

+ - 1 Burhynchium Schleicheri + - 1 Tortula subulata.

Der Boden ist zu etwa 2/; vegetationsbedeckt. AuBerhalb der 100 qm-
Flache wachsen ferner in der A4sperula-Fazies auf etwa 800—1000 qm
Fliache: Fraxinus excelsior (Baumschicht 1 Exemplar). Straucher: Rosa
arvensis® (- - 2), Crataequs monogyna® (4 1), Daphne mezereum (+ 1),
Acer campestre (+-1), Ligustrum vulgare® (4 -1), Viburnum lantana®
(4 -1). Krauter: Poa Chaixii, Polygonatum multiflorum, Cephalanthera
latifolia, Lathyrus vernus, Oxalis acetosella, Pulmonaria officinalis (sehr
sparlich), Prenanthes purpurea, Hieracium murorum (alle: 4--1). Moose:

1 Mengenverhiltnis (Gesamtschitzung) und Héufungsweise (zweite Zahl).
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Tabelle 4. Assoziationstabelle
l Ost-
Nr. der untersuchten Einzelbestinde ‘ 1 ‘ 2 1 3| 4 | s -

Okologische Charakteristik:
GroBe des Einzelbestandes qm — 410 — 14), 6
Hohe, Meter . M.. . . . . .. . | 2400 | 2400 | 2330 | 2520 | 2600
Exposition. . . . . . . . .. .. A S E — —
Neigung. . . . . . D A 2 0 |0=5°] 0 |05
WindeinfluB . . . . . . . . . .. exp. | exp. | exp. | exp. | exp.
Approximative Schneedauer, Monate | O- 0 0- | kurz | O-
Geologische Unterlage . . . . . . Rét | Raibl.|Dolom.| Dol. | Rét
Michtigkeit der Feinerdeschicht cm | — — {5—10| — —
Restwasser vH. . . . . . . . .. — 7-7 | 13| — —
Humus der Wurzelschicht, vH . . — 27 52 51 —
py der Wurzelschicht . . . . . . — 6,7 6,2 6,2 6,1

Floristische Zusammensetzung.
Charakterarten und Dominante:

'S
w

A2 Elyna myosuroides . . . . . . . .
Dianthus glacialis. . . . . . . . .
Draba siliqguosa . . . . . . e
Carex capillaris v. mimima. . . . .
— atrata . . . . . e e e e
Cerastium alpinum v. lanatum . . .
Arenaria ciliata ssp. tenella
Saussurea alpina . . . . . . . . .
Erigeron uniflorus . R
Gentiana tenella . . . . . . . . .
Viscaria alpina. . . .. . . . .. . —
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Verbands-Charakterartens3:

©

A Festuca pumela . . . . . . . . . .

A bas.’ Seslerta coerulea v. calcarea. . . .

A Carex rupestris. . . . . . . . .
bas. Minuartia verna v.. . . . . . . .
bas. Gentiana verna v.. . . . . . . . .
bas. Pedicularis verticillata® . . . . . .
bas. Leontopodium alpinum* . . . . . .
bas. Carex firma . . . . . . . . .. .
bas. Sedum atratum. . . . , . . . . .
bas. Helianthemum alpestre. . .

[\ \]
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Ordnungs-Charakterarten®:

Potentilla Crantss . . . . . . . . 1.1 — 1 —
bas. Oxytropis campestris . . . . . . . e 1.2 -2 —
bas. Hedysarum obscurum . . . . . . . — — + I -

Aster alpinus . . . . . . . ... — + |+ | -

ot

+H ot

t Die fetten Zahlen bedeuten Mittelwerte aus je mehreren Untersuchungen.

2 A aufbauend, Y abbauend.

8 Inklusive iibergreifende Charakterarten aus anderen Assoziationen des-
selben Verbandes (Seslerion coeruleae).



Gefiige der Pflanzengesellschaften: Merkmale des Gesellschaftsgefiiges. 63

des Elynetums der Zentralalpen.

Graubiinden | Sidtirol | Stetig-
- : : keits-
6 7 8 | 9 | 10 | 11 | 12 | 13 | 14 | 15 |Kklasse
‘ 1
‘ |

4(20) | 4 (20) | 4(100) |1(c.20)| 4 (40) | 4 (50) | 4 (50) 50-100; 4 |1°c.4)
2500 | 2570 | 2460 | 2550 | 2600 = 2590 | 2600 2750 | 2440 | 2560
W | SE | flach | NW SW | SW | SW | E | SE | W
5° 50 0 5° 5-10° 0 5-10°| 5-10°| 5-10°| O
exp. | exp. exp. | exp. | exp. exp. | exXp. | exp. | exp. | exp-
0- 0- 12 | o  o0- 0- | 0- kurz @ O0- | kurz
Serp. | Kalk | Dol. | Rat | Rat | Rat | Rédt Schutt| Dol. | Dol
10—20| — — — 110-12 | 5-10 | e. 15 — — 5-10
76 | 50 | 45 | 64 | 8 | 87 | 16 | — | — | —
35 27 22 33 34 . 30 31 — — —
60 | 60 | 58 58 | 37 56 | 35 | — | — | —
| ‘ ‘
4.3 | 3.3 4.3 4.3 4.3 4.3 4.3 4.3 | 43| 43| V
G - - - = == 12| — — |1
+  + |+ =+ + |+ |+ 1L+ IV
+ = | L2111+ |+ o+ 4+ 4+ 4+ |V
Ll -1+ 4+  +  + | + | — | = IV
= H == == == I
+ | =+ + P+ |+ - |12 + |V
— + 11-2.1) 1.1 ;1-2:1] 1.1 | 1.1 , + — — v
-+ B+ Y
11+ + 1+ = )P - — | I
-+ = === = = =1
| i |

1.2 2.2 2.2 1.2 1.2 2.2 | 2.2 1 1.2 | 4.2 (4) \4
4+ (2] +2 +2 -2 (2] 1.2 — 1.2 | 2.2 A
+ + - | 1.1 ] + + 0+ 1.1 | 11| (4| V¥
+ | - =+ =+ ]+ =¥
- H+FH |-+ -+ + | IV
-+ | =l -l = ]| - = = || I

— — — + —_ - - + — II
() — = = = = = = — | — | I
- -] ==+ -] =] =1
(+)> - k - - | - - - - - - I
+ |12 11| 4+ ¢ 4+ |1.1| 4+ 1.1 11111V
-+ HI =+ ) 2+ 4+ TV
- | - —i+‘(+)y<+) (+) | - = 11 M
+ 1 - =+ == = m

¢ Eingeklammert sind die nur aullerhalb der Kleinfliche im Einzelbestand
vorkommenden Arten.

5 bas. =basiphile Arten. ¢ rr = Nur 1—2 Individuen,

7 Der Seslerietalia coeruleae.
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Tabelle 4. Assoziationstabelle

Ost-

Nr. der Einzelbestinde

1 | 2 | 3 | 4|5

bas.

A bas. Dryas octopetala
bas.

<~ <« =<

Indifferente und neutrophil-
basiphile Begleiter:

Polygonum viviparum . . .
Silene acaulis
Antennaria carpatica . .
Carex ericetorum . .
Ligusticum stmplex .
Campanula Scheuchzeri .

Agrostis alpina. . . . . . . ...
Gentiana brachyphylla . . . . . . .
Poa alpina Ce e
Gentiana nivalis
Anemone vernalis.
Draba aizoides
Lloydia serotina
Alchemilla colorata
Selaginella selaginoides . .
Galium anisophyllum
Minuartia sedordes . . .
Gentiana campestris. . . . . . . .
Botrychium lunaria
Carex sempervirens . .
Saliz serpyllifolia. . . . . . . . .

Veronica aphylla .

Azidiphile Arten
(des Caricion curvulae):

Avena versicolor
Luzula spicata . . . . . . . . . .
Euphrasia minima v. minor . . . .
Androsace obtusifolia
Verowica bellidioides . . . . . . .
Phyteuma hemisphaericum
Sesleria disticha
Carex curvula
Hieracium glanduliferum
Festuca Hallere. . . . . . . . . .
Potentilla aurea .
Agrostis rupestris. . . . .
Leontodon pyrenaicus .

Moosschicht:

Cetraria islandica v. crispa
Cladonia pyxidata
Thamnolia vermicularis
Cetraria nivalis
- cucullata e
Junipering . . . . . . . .
Peltigera rufescens
Cladonia silvatica. . . . .
Rhytidium rugosum.
Tortella tortuosa . . . .
Polytrichum juniperinum
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des Elynetums der Zentralalpen. (Fortsetzung.)
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Catharinea undulata, Brachythecium salebrosum, Mnium stellare, Poly-
trichum formosum. Entwicklung: Der Bestand stellt die durch den
Menschen miBig beeinfluite SchluBgesellschaft des Gebietes (Klimax)
dar und verjingt sich durch natiirlichen Buchenanflug an lichtoffeneren
Stellen (Carex pilosa-Fazies), die durch Hieb (oder natiirlichen Tod) der
alten Bdume entstehen. Auf gréBeren 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 OcESNER (1928, im Druck) unter-
sucht worden. An einem Baum
finden sich 6fter mehrere Assozia-

RS

_ ‘ 2 'ﬁzﬂ X tionen unter verschiedenen Aufen-
’\{ " / i bedingungen, weshalbiolgende Ver-
Hrone | =2 T A hiltnisse stets zu beachten sind:

\ ‘\ ~E) ,’Z | 1. Art der Trigerpflanze, Stand
7 (ob freistehend oder nicht), mensch-
liche Beeinflussung.

2. Hohe des Baumes, Spann-
weite der Krone, Stammhdhe bis
zum ersten Ast, Stammdurchmesser
oder Umfang in 1 m Hohe, Aus-
" N7 bildung des FuBteiles.

o Bam;sé;"('lor't:"der 3. Ableitung des Wassers (zen-
Epiphytengesellschaften. (Nach OCHSNER.) trifugal oder zentripetal); im Ge-
birge mittlere Winterschneehéhe.

4. Beschaffenheit der Borke: Dicke, physikalische Eigenschaften
(glatt, rauh, rissig usw.), Wasserabsorptionsfihigkeit.

5. Humusansammlungen auf der Tréigerpflanze.

6. Hohe iiber dem Boden und Exposition der Epiphytengesellschaft.

Es lassen sich an den Biumen 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.

¢) Der Mittelteil, bei freistehenden Baumen dem Wind und der Sonne
ausgesetzt.

d) Der FuBteil, dessen Vegetation das zugeleitete Regenwasser auf-
fangt und am lingsten speichert.

Bei der Untersuchung des Assoziationsgefiiges geniigt die Angabe des
Deckungsgrades und gegebenenfalls der Vitalitat der Arten.

Assoziationstabellen. Unumginglich notwendige Grundlage jedes
vertieften Gesellschaftsstudiums sind die Assoziationstabellen. An den
Kopfteil der Tabelle kommt die moglichst prézise dkologische Charakte-
ristik jedes Einzelbestandes zu stehen. Diese Art der Darstellung ent-
lastet die 6kologische Beschreibung im Text und gestattet auch, die leider
nur zu oft mehr gefithlsméBig als auf Grund exakter Untersuchungen




Gefiige der Pflanzengesellschaften: Analyse der Schwebergesellschaften. 67

ermittelten ,,6kologischen Anspriiche der Gesellschaften auf sicherere
Grundlage zu stellen. Man hat zudem die Gewéhr, dafl die 6kologischen
Untersuchungen sich wirklich auf eine bestimmte, floristisch eng um-
grenzte Gesellschaft beziehen. Bei der Ausarbeitung der Tabellen kliren
sich manche Zusammenhénge, und erst auf Grund hinreichenden Ta-
bellenmaterials konnen Schliisse auf die Verwandtschaft der Gesell-
schaftseinheiten gezogen werden. Zur ékologischen Charakterisierung
rechnen wir auch die Angabe des Umfanges der einzelnen Assoziations-
individuen!. In allen Fillen, wo neben der floristischen Aufnahme des
Einzelbestandes noch die Untersuchung einer bestimmten kleineren
Probefliche einhergeht, ist dies besonders hervorzuheben, indem in der
Tabelle die GréBe der Gesamtfliche und die nur darin, nicht in der kleinen
Probefliche vorhandenen Arten, in Klammer () gesetzt werden. Aus der
gleichen Kolonne kann man also sowohl die Aufnabme einer bestimmten
kleineren Fliche (die selbstversténdlich nicht quadratisch zusein braucht),
als die Gesamtaufnahme des homogenen Einzelbestandes ablesen. Die
kurvenméBige Auswertung der als Beispiel angefiihrten Tabelle des
Elynetums 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, Héu-
fungsweise, Vitalitit, Schichtung, Periodizitit, Stetigkeit und Gesell-
schaftstreue verfolgen. Die fiir hthere Pflanzengesellschaften gegebenen
Definitionen sind ohne weiteres auch auf die Planktongesellschaften
iibertragbar (vgl. namentlich Arroree 1922, Kurz 1922, StrOM 1923,
PevAarER 1924, DENis 1925, S.68 —73, STEINER 1925, HUBER-PESTA-
1.0zzI 1925, MAGDEBURG 1926, MESSIKOMMER 1927).

Phytoplankton. Dichtigkeit und Dominanz des Planktons kénnen bei
Netzfingen nur sehr anndherungsweise angegeben werden und sind in
Worten oder Zahlen auszudriicken (1 == sehr selten, 5 = sehr hiufig, 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 cem Fliissigkeit mit einigen Tropfen 40 proz. Formol fixiert. Vor der
Untersuchung mischt man diese Probe wieder sorgfiltig und zéhlt hierauf
je 1 cem in der KorLrwirzschen Planktonkammer durch. Die Zahl der
vorhandenen Arten wird auf den Liter Wasser berechnet. Selbstver-
sténdlich ist diese Methode nur dort anwendbar, wo die Dichtigkeit der
Individuen einen ziemlich hohen Grad erreicht.

Auch bei den Planktern ist der Zusammenschlul der Individuen zu
Gruppen und Kolonien nicht selten und muf beriicksichtigt werden
(Dinobryon-Biumchen, Oscillatoria-Fiden, Tabellaria-Kolonien, schwim-
mende Gallertmassen).

1 Im Text soll ferner der Grenzverlauf (deutlich, undeutlich, geradlinig,

gebuchtet) und die Anordnungsart der Einzelbestinde (ob giirtelig, mosaik-
artig, flichenhaft usw.) angegeben werden.

5%
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Als sehr wichtig betrachtet DExis (1925, S. 72) ferner die Beachtung
der Vitalitit und des Entwicklungszustandes der Arten (Vegetativ-
zustand, Zoosporen, Aplanosporen usw.). Nach ihm stiinden Vitalitat
und Hiufigkeit 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
groBen Gewiisser 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 Kolonien im Liter Seewasser.

das Studium seiner Periodizitit gemacht. Sie wird in dhnlicher Weise
zur Darstellung gebracht wie die Schichtung. Kurvenbilder geben iiber
die jahreszeitlichen und iiber die Schwankungen zwischen verschiedenen
Jahren Auskunft (Abb. 39). Dabei mufl vorderhand die Frage offen ge-
lassen werden, inwie-
weit diese Jahres-
schwankungen einer
Aspektfolge im éigent-
lichen Sinn oder aber
der Ablosung der einen

;\% ‘ .,"' 1 ; } - durch eine andere Ge-
SN/ /. sellschaft entsprechen.
N \ i ’ Die Schwankungen

S AN ; in der Dominanz von

$ L | H einem Jahre zum ande-
d ren sind bei obigen Ge-

) sellschaften vor allem

auf die Niederschlags-

7979 7920 7921 7922 verhéltnisse zuriickzu-

Abb. 89. Jahresschwankungen des Planktons in einem Timpel fithren. Das auBer-
b Fonlpotlns (ot DI, £ S8R O onontlioh - trockene

Jahr 1921 (288 mm
Regen) hatte ein gewaltiges Anschwellen der Protococcales und eine Ver-
minderung der Desmidiaceen zur Folge. Im folgenden Jahr (804 mm
Regen) waren die Verhéltnisse gerade umgekehrt, indem die Desmidia-
ceen weit vorherrschten.

Eine schéne Zusammenfassung aller auf die Algen beziiglichen sozio-
logischen Arbeiten, die zwischen 1910 und 1920 erschienen sind, gibt
M. DEeN1s (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 annihernden Begriff vom
groBen Artenreichtum der Luft- und Bodenflora zu erhalten!. Was die
Keimzahlen pro Gramm FErde 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 Mitbewerber ganz unterdriickt.

Neuerdings wird zur Zéhlung der Bodenbakterien eine Vibrations-
methode empfohlen (WatTTLES 1923). Im Vibratorgefil 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 betrichtlicher 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 Sawpox (1922)
interessante Angaben.
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II. Gesellschaftshaushalt (Synékologie):.

Strukturelle Vegetationsstudien laufen leicht Gefahr zu verflachen,
wenn sich ihnen nicht das kausal vertiefende Suchen nach den inneren
Zusammenhingen und Abhingigkeitsbeziehungen beigesellt. Hiermit
beschiftigt sich die Synékologie, 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
Autékologie,-den Lebenshaushalt der Einzelpflanze gerichtet war.
Wihrend autokologische Untersuchungen aber im Garten, im Gewéchs-

1 Von oizos = Haushalt und 2dyosc = Lehre (HaECKEL 1866).
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haus, im Arbeitsraum vorgenommen werden koénnen, miissen synokolo-
gische Studien in der freien Natur unter moglichst natiirlichen Bedin-
gungen durchgefiihrt werden.

Die Unméglichkeit, die verschiedenen erkungsfaktoren in der Natur
zu trennen, erschwert aber derartige Studien ungemein. Diejenigen For-
scher, welche die Synékologie als Grundpfeiler der pflanzensoziologischen
Systematik, ja des ganzen Wissensgebdudes der Pflanzensoziologie
betrachten, mogen nicht vergessen, wie unsicher der Boden ist, auf
dem wir heute noch stehen und welch eingreifende und {iberraschend
plétzliche Wandlungen unsere Anschauungen und Problemstellungen
gerade auf dem Gebiet der Synckologie innert kiirzester Zeit erfahren
muBten.

Mit dem Begriff der Pflanzengesellschaft ist die Synékologie untrenn-
bar verbunden. Schon die Viter der Geobotanik, ein HEER, LECoqQ,
SENDTNER, KERNER, suchten sich iiber die Ursachen des Zusammen-
schlusses bestimmter Pflanzen Rechenschaft zu geben. In SENDTINERS
klassischem ,,Vegetationsverhéltnisse Siidbayerns nach den Grundsitzen
der Pflanzengeographie® (1854) werden dem Einflu von Klima und
Boden auf die Vegetation nicht weniger als 136 Seiten gewidmet. Epoche-
machend wirkte KErNERS Pflanzenleben der Donaulénder (1863), das in
glinzender Sprache die wichtigsten Pflanzengesellschaften Osterreich-
Ungarns in ihrer Abhéingigkeit von der Umwelt auch dem Verstéindnis
des Laien néher bringt.

Den wichtigsten Markstein in der Entwicklung der Syné¢kologie seit
HeErR aber bezeichnet wohl WarmiNgs Lehrbuch der o6kologischen
Pflanzengeographie, 1895 danisch, 1896 in deutscher, 1909 in englischer
Ubertragung erschienen, eine unerschépfliche Fundgrube treffender Be-
obachtungen und wertvoller Anregungen. Zum erstenmal wird hier das
Zusammenleben der Pflanzen vom Gesichtspunkt der gegenseitigen Be-
einflussung aus behandelt und auch dem Wettbewerb der Arten und
Gesellschaften untereinander die nétige Beachtung geschenkt.

Die beiden letzten 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 autékologisch eingestellten Untersuchungen auf den
Lebenshaushalt der Pflanzengesellschaften auszudehnen wiinschten. Die
Vertiefung der Synékologie nach dieser Seite ist ja zweifelsohne eines
der dringendsten Postulate der modernen Pflanzensoziologie.

Im ersten Kapitel wurde schon darauf hingewiesen, dafl zum vollen
Versténdnis der Pflanzengesellschaften die Beriicksichtigung dreier Fak-
torenkomplexe notwendig ist:

1. Der historischen Faktoren, die wir zusammenfassend als Paléo-
syngenetik, Paliosynékologie und Paliosynchorologie 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 mefibaren Standortsfaktoren.
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Diese sind die eigentlichen gesellschaftsformenden Krifte, die den
Wettbewerb regeln und aus der unendlichen Zahl der méglichen Arten-
verbindungen eine verhdltnismaBig beschrinkte Auswahl treffen.

Die heute wirksamen Standortsfaktoren, die zur 6kologischen Beschrei-
bung und Charakterisierung der Assoziationen unentbehrlich sind, werden
am besten unter vier Gruppen behandelt:

1. klimatische oder atmosphérische Faktoren,

2. edaphische oder Bodenfaktoren,

3. orographische oder Relieffaktoren,

4. biotische Faktoren (Einfliisse der lebenden Umwelt).

Sind wir nun auch gezwungen, jede Faktorengruppe fiir sich allein
zu behandeln und in ihrer Wirkung auf den Pflanzenteppich zu unter-
suchen, so darf doch keineswegs tibersehen werden, dafl stets ein ganzer
Faktorenkomplex in Erscheinung tritt, daf die einzelnen Faktoren zu-
einander in vielfacher Wechselwirkung (Interferenz) stehen und die Wir-
kung jedes Einzelfaktors daher von der gesamten Faktorenkonstellation
abhingt. Gerade diese Wechselwirkungen sind aber synékologisch noch
wenig erforseht; ihr Studium bietet ein reiches Arbeitsfeld. Aber schon
die Feststellung von bestimmten Bedingungen abhéngiger Gesetzmé Big-
keiten, schon das Herausarbeiten bestimmter eindeutiger Wechselbezie-
hungen ist wissenschaftlicher Gewinn und fithrt zum besseren Ver-
stindnis der ungeheuren Vielfialtigkeit und Verschlungenheit des sozialen
Lebens der Pflanzen.

Ist eine Pflenzengesellschaft, eine Assoziation oder eine ihrer Unterab-
teilungen einmal bekannt und floristisch umschrieben, so muf} die Unter-
suchung des Standortes und der Standortsfaktoren an Hand genommen
werden. Selbstverstindlich erlangen derartige Untersuchungen aber erst
dann allgemeinere Bedeutung, wenn sie sich iiber mehrere oder viele
Vertreter einer Assoziation (Einzelbestinde) an verschiedenen Lokali-
tiaten erstrecken. Einzelne Messungen haben geringen und héchstens
Vergleichswert. Zur Erfassung der zeitlich rasch wechselnden klimati-
schen Faktoren (Licht, Warme, Feuchtigkeit usw.) sind fortlaufende Mes-
sungen am Standort notwendig; am vorteilhaftesten wiren Registrier-
apparate, wie sie bei amerikanischen Forschern vielfach in Gebrauch
stehen.

A. Klimatische Faktoren.

1. Wirme.

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 iibergefithrt
und wirkt phototropisch als ,,Licht‘. Sonnenwéirme und Licht sind
durch verschiedene Strahlengattungen bestimmt. Die Lichtstrahlen ent-
stammen zur Hauptsache dem blau-violetten Teil des Spektrums, wih-
rend die wirksamsten Wéarmestrahlen im gelben und roten Teil des Spek-
trums liegen (Abb. 40).

Nach LANGLEY (zit. in HaNN, 1908) fallen jedoch Wiarme- und Licht-
maximum im Spektrum ziemlich nahe zusammen. Beim Durchdringen
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der Lufthiille werden die kurzwelligen blauen Strahlen stiarker zerstreut
als die langwelligen roten; dagegen werden im roten Teil des Spektrums
ganze Strahlengattungen von der Atmosphire fast vollstindig auf-
genommen, verschluckt und dienen zu ihrer Erwirmung. Fiir den
Wirmehaushalt der Vegetation ist dies insofern von Wichtigkeit, als
die Wirmeausstrahlung der Korper dadurch vermindert wird.

Jnfensitat
der Warmestrahlung

: 1 1 La ol ! 1 ! | L L ! 1 ! 1 ! I
30 40 50 60 70 60 80 7100 110 720 130 740 750 760 170 180 730 200 210 220
Wellenldnge in Mikr
Abb. 40. Verteilung der Energie (Wirme) im normalen Sonnenspektrum. (Nach LANGLEY.)

‘Wiirmeeinstrahlung und -ausstrahlung. Die dem Erdboden zuge-
fithrte Sonnenwiirme betrigt an klaren Tagen zur Mittagszeit etwa eine
Grammkalorie!, in groBen Héhen aber nahezu zwei Grammkalorien. Beim
Durchgang durch die Atmosphére werden mehr als 50 vH der Sonnen-
energie absorbiert. Die 6kologisch

4000 A wirksame Sonnenwirme ent-
A ] N\ spricht dem Betrag der wirklichen
K 3500 =\ Einstrahlung abziiglich des Wiar-
§ 5000 A meverlustes durch Ausstrahlung.

Unser Kurvenbild (Abb. 41) ver-

\
%2500 / \\ anschaulicht die wirkliche Ein-
2000 7 W\ strahlung bei mittlerer Bewélkung
§ 7500 i \ im Hochgebirge und im schweize-
5 7000 // \ rischen Tiefland.
§ /4 \ O\ Zur Messung der direkten
§ N Sonnenstrahlung findet vielfach

S 0 A r v awwmr o @ Jas Schwarzkugelthermometer in
Abb, 41, Einstrahlung bei mittlerer Bewslkung im  Luftleerer Glashiille Verwendung.
odhgepige (4) md fm nyalchen efend (5) - Leider haften ihm _verschiedepe

Mingel an, namentlich die nicht
meBbare Beeinflussung durch Riickstrahlung benachbarter Gegenstinde.
Ubrigens vermag es nur einen hochst unvollkommenen Begriff von der
der Vegetation tatsichlich zugefithrten Wirmemenge zu vermitteln.
Diese ist ja nicht bloB von der Strahlungsintensitit, sondern eben so sehr
von der Absorptionsfihigkeit des belichteten Pflanzenteiles abhéingig.

Die Ausstrahlung ist wie die Einstrahlung ortlich und zeitlich ver-

1 Die senkrecht ‘auf eine Fliche von 1 gqem einwirkende Sonnenenergie,
welche in 1 Minute 1 g Wasser von 0° auf 1Y C erwérmt. :
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schieden. Sie erreicht in mittleren Breiten bei klarem Nachthimmel
etwa 0,12 bis 0,15 Grammkalorien und wird namentlich durch die Dicke
der Lufthiille und dén Wassergehalt der Luft reguliert. Am schérfsten
macht sich die Ausstrahlung hart iiber dem Erdboden geltend. HELL-
MANN (Sitzungsber. d. Berliner Akad. d. Wiss. 38. 1918) fand in Potsdam
einen mittleren jéhrlichen Unterschied von 1,80 zwischen der Tempera-
tur 5 cm und 2 m iber dem Boden. In Wien zeigte das Stationsthermo-
meter 1,5 m iiber dem Boden im April 43,50, im Mai 44,00, im Sommer
+2,5% gegeniiber der Temperatur hart iitber dem Rasen (Hanw 1911).

Die mittleren Minima an der Bodenoberfliche und 1,5 m iiber dem
Boden betrugen im Januar 1914 auf einer Rasenfliche bei Montpellier
—80 und —5,4° C. So wird verstandlich, daB im ariden Klima das Was-
ser sich mit einer Eisschicht iiberziehen kann, wéhrend die Lufttempera-
tur in Mannshohe mehrere Grade iber Null betrégt.

Die klimatologische Messung der néchtlichen Warmeausstrahlung
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/, m iiber der Bodenfliche gibt ein
MaB fir die Intensitdt der Warmeausstrahlung. Derartige Messungen
sind noch wenig vorgenommen worden. Sie diirften manche Vegetations-
unterschiede in schneearmen Gebieten mit kalter Jahreszeit erklaren.
Als besonders wichtiger auslesender Faktor erscheinen die tiefen Minima
an der Erdoberfliche fiir die empfindlichen Baum- und Strauchkeim-
linge.

Wirmekurven. Um AufschluB iiber die Warmemengen, die den
Pflanzengesellschaften tatsichlich zukommen, zu erhalten, sind Regi-
striermessungen am Standort selbst notwendig!. Sie werden aber da-
durch erschwert, daf jede Vegetationsschicht streng genommen ihr be-
sonderes Warmeklima 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 ausgefiithrt. Aus den mitgeteilten Daten 148t sich freilich nur die
langstbekannte Tatsache herauslesen, dafl die Luftwirme auf kleinstem
Raum groBen o6rtlichen und oft auch plétzlichen zeitlichen Schwankungen
unterworfen ist. Ganzjahrige Warmekurven besitzen wir dagegen aus
mehreren Vegetationsschichten einiger forstlich wichtiger Waldgesell-
schaften (BUBLER 1918).

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

1 Fiir Wassergesellschaften geben auch Einzelmessungen schon ganz brauch-
bare Anhaltspunkte. Neben dem Kalkgehalt beeinflu3t ja die Wassertemperatur
in hohem Mafle die Ausbildung der Wassergesellschaften. So dominiert in der
Bryum Schleicheri-Philonotis seriata-Quellflur am Feldberg im Schwarzwald bei
4—5° Wassertemperatur im Frithsommer Bryum Schleicheri, bei 7—8° aber

Philonotis seriata unter im iibrigen vollig iibereinstimmenden Standortsverhalt-
nissen und identischer Begleitflora.
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Hitze bringt das Protoplasma zum Gerinnen, tiefe Kiltegrade wirken
tédlich auf die Pflanzengewebe durch Fallung der Proteine wie auch
durch die Bildung von Eiskristallen im Pflanzenleib, was ein Sprengen
und Zerreilen der Gewebe zur Folge hat. Die soziologische Riickwirkung
suBert sich in der Verschiebung der Konkurrenzkraft der Arten.
Dauernde oder auch nur voriibergehende, aber mehrfach wiederholte
Schidigung durch Frost oder Hitze versetzen eine Art ins Hintertreffen
und begiinstigen das Vordringen weniger empfindlicher Mitbewerber.
Beispiele hierfiir bieten namentlich der Norden und die Hochgebirge.
Im kalten schneearmen Winter 1924/25 zeigten manche Zwergstriucher
wie Empetrum, Arctostaphylos uwva ursi, Vaccinium uliginosum an schnee-
freien, ungeschiitzten Stellen der 6stlichen Alpen vielfach Frostschiaden
und waren 1925 in ihrer Entwicklung deutlich gehemmt. Die mit ihnen
alternierenden, weniger empfindlichen Teppiche von Loiseleuria pro-
cumbens und der Rasen
\S™ | von Festuca Halleri dagegen
) hatten kaum gelitten. Sie
entwickelten sich im fol-
genden Sommer kriftig und
dehnten ihr Areal auf
Kosten der frostgeschadig-
ten Zwergstriucher aus.
Die schédigende Wir-
kung der Temperaturex-
treme wird vielfach erh6ht,
wenn sie sich mit un-
giinstigen Nebenfaktoren
verbinden. So werden die
tiefen Wintertemperaturen
der Hochgebirge und des
Nordens in ihrer biologi-

schen Wirkung verstirkt
Abb. 42. 4,5° Januar-Isotherme und Verbreitung von Rubia durch  hef tige austrock

peregrina. (Nach SALISBURY, 1926.)

nende Winde. Mit den
hohen Sommertemperaturen subtropischer Wiisten verbinden sich dau-
ernde intensive Belichtung, Rickstrahlung des nackten Bodens und
extreme Trockenheit. Es ist daher in solchen Fillen ganz aussichtslos,
den Wirkungsgrad des Warmefaktors fir sich allein zu bestimmen.
Schidigungen des Protoplasmas durch Hitzewirkung (Gerinnen) kommen
in der Natur 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 prizisieren. Giinstige Untersuchungsobjekte bieten die Ge-
sellschaften gesellig wachsender immergriiner Strducher und Baume wie
Cistus-Arten, Buxus sempervirens, Ilex aquifolium, Rubia peregrina,
Quercus tlex. 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-
titigkeit treffen, zur Zeit, da der Zucker in den Pflanzengeweben groften-
teils schon in Stéirke iibergefiihrt ist. Forster und Landwirt suchen sich
daher vor allem iiber die Frostgrenzen und die Zahl der Frosttage zu
unterrichten.

Frostlocher. AuBerordentlich ungiinstige Warmeverhéaltnisse kénnen
sich bei mangelnder Luftzirkulation und Ansammlung kalter, stag-
nierender Luftschichten in Talgriinden und muldenartigen Vertiefungen
herausbilden. Bekannt und gefiirchtet sind die ,,Frostlocher des siid-
westlichen Schweizerjura, die sogen. ,,Séches®, flache Mulden, die, obwohl
mitten im Waldgebiet bei 1000—1300 m Hohe gelegen, dennoch voéllig
baumlos sind und hochstens einige unformliche Zwergfichten beher-
bergen, denen weder mit Axt noch Sége beizukommen ist. Zu Hundert-
tausenden sind die Kurztriebe entwickelt; sie stehen so dicht gedréingt,
daB es kaum gelingt, einen Stock ins Innere des Astgewirres zu stofien.
Die Kiltetiefstande dieser ,,Séches‘‘ sind unerhért. Noch der Juni und
wieder der August weisen eine Reihe von Frosttagen mit Minima von
1—6% unter Null auf. PmricHopYy (1921) hat wihrend drei Jahren
Temperaturmessungen im Frostloch von La Joux bei Les Ponts (1100 m)
vornehmen lassen. Die mittlere Minimumtemperatur der Woche vom
20. bis zum 27. Februar 1901 betrug im Frostloch —299, im Hochwald
nur 120 m siidlich davon aber blo§ —149. Noch in der zweiten Hilfte
des Mai wurde ein mittleres Minimum von —35,10 festgestellt, vom
19.—25. Juni ein solches von —29. In derselben Juniwoche betrug das
mittlere Minimum im angrenzenden Hochwald -+4,6° C.

‘Wiirmeumkehr, 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 Péssen und Berg-
riicken. Im Winter 1905 verzeichnete man in St. Moritz-Bad bei 1780 m
Minima von —36° und —38°, Uber 500 m hoher, am Bernina (2310 m),
sank das Minimumthermometer nie unter —249 C. Daraus geht hervor,
daB die obere Grenze der Picea-, Lariz- und Pinus cembra-Wailder in den
Alpen keinesfalls durch tiefe Winterminima bedingt sein kann. Im nérd-
lichen Sibirien ertrigt iibrigens der Larchenwald (Larix sibirica) Tem-
peraturen, die nahe an —700 C heranreichen.

Kiilteschutz. Die Fihigkeit, tiefe Temperaturen zu ertragen, hingt
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 Liprorss’ klas-
sischen Untersuchungen iiber die wintergriine Flora (1907) wird dem
Zucker eine wichtige Schutzwirkung der Plasmakolloide zugeschrieben.
Das Vorhandensein eines Nichtelektrolyten wie Glukose vermindert die
Gefahr der Proteineiwei-Ausfillung. Im Hochwinter sind deshalb die
stiarkereichen 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 kilteempfindlicher wird auch das Protoplasma.
Wie aus Abb. 43 hervorgeht, iiberwiegt in den Blittern von Arbutus
Menziesis und Stellaria media der Zuckergehalt vom Januar bis zum
Mai bedeutend, wahrend im Mai der Stérkegehalt gegeniiber dem Zucker
iiberwiegt. Diese Forméanderung der Kohlehydrate beeinflufit in hohem
Mafle die Kilteharte der Bldtter.

Wirmeschwankung. Wirmeschwankungen werden der Vegetation
um so gefihrlicher, je unvermittelter sie eintreten. Bei allméihlichen
Temperaturinderungen ist innert gewissen Grenzen Anpassung méoglich
(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 Ausmaf standhalten,

und solchen, die auf eine enge

;I"; Wirmeamplitude eingestellt
¢ IT sind. Zu den ersteren zihlt
17 +7] die Windeckenvegetation des
10 / Loiseleurietum cetrariosum, des
/L Caricetum firmae und: des Ely-
/ netums, die unbeschadet Kélte-

09
98 3 /

5 & graden von 30—40° unter Null
47 \t&y trotzen, an klaren Sommer-
06— \,\\7" 1 tagen aber an der Erdober-
65 V(} I/ | | fliche bis auf 500 erwirmt
o4 o || werden. Gesellschaften mit
03— |/ ‘ ‘g?/ enger Wirmeamplitude sind
! /| \\096/ die Alpenrosen- und Heidel-
492 T~ ] __’_S‘_“/ beergebiische des Rhodoreto-
U S L I R Vaccinion.

ScuapE (1917) hat in den

1 i
28.Jan. 5.Febr 12.Febr 21.febr JSMirz S.Apr MMl .
Abb. 43. Verhiltnis zwischen Stirke und Zucker bei Teufelsschliichten des Elb-

Arbutus Menziesii und Stellaria medic im Winter  sandsteingebirges — wihrend

und Frithjahr. (Nach KARRER in Rigg, 1921.) 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 56,8°, Minimum
—9,79). Das Wirmeklima im Lebermoosrasen (Leptoscyphus Taylori,
Calypogeia Neesiana, C. trichomanoides, C. media, Odontoschisma denu-
datum usw.) am schattigen Felshang war viel ausgeglichener; die Jahres-
schwankung erreichte nur 23° (Maximum 17°, Minimum —6°). Zweilokale
Wirmeklimate von schroffstem Gegensatz stehen sich hier gegeniiber.

Es ist natiirlich viel leichter und auch dankbarer, derartige Gegen-
sitze herauszuarbeiten, als die optimalen Wérmeanspriiche bestimmter
Pflanzengesellschaften miithsam zu erforschen.

EinfluB der Vegetation auf die Luftwiirme. 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 genéhert;
die Maxima, liegen tiefer, die Minima héher als im Freien. Daher die all-
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gemeine Erscheinung, daBl empfindliche Gewéchse 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 niahern.

Sehr ausgeprigt macht sich dieses Schutzbediirfnis bei den immer-
griinen Ilex aquifolium und Daphne laureola an ihren AuBenposten im
Alpenvorland bemerkbar, wihrend sich Ilex im ozeanischen Westeuropa
auch vollig freistehend zu prachtvollen, baumartigen Riesen auswéichst.
In Sudeuropa verhalten sich der Miausedorn (Ruscus aculeatus) und V-
burnum tinus 8hnlich. Werden sie durch Kahlschlag freigestellt, so er-
frieren sie in Gebieten mit mittleren Winterminima von —70 bis —8°C.

‘Wirmeklima im Walde. Zahlenm#Bige Untersuchungen iiber das
Wiarmeklima im Walde und im Freien vermitteln die MUTTRICHSChen
Jahresberichte iiber die Beobachtungen der forstlichen meteorologischen
Stationen. Achtzehnjihrige 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. Im Fichtenwald war die Tagesschwankung 2,60, im
Fohrenwald 1,99 geringer als im Freien.

Die mittlere Jahreswirme liegt nach den Beobachtungen von
BUHLER (1918) im Walde tiefer als im Freien, und zwar im Fichtenwald
im Mittel 0,9—1,39, im Buchenwald 0,1—0,7° C. Die Temperaturen der
unteren Luftschicht werden durch die Bodentemperatur beeinflult; sie
sind im Sommer und am Tage unter der Baumschicht kiihler, im Winter
und in der Nacht dagegen etwas wérmer als im Freien. STEBLER und
VorgAaRT (1905, S. 76) bestitigen diese Angaben auch fiir einzelstehende
Obstbaume. Sie stellten in den Monaten Februar und Mérz unter Obst-
baumen nahe am Erdboden eine gegeniiber freier Lage um 1—20 erhohte
Lufttemperatur fest. Daher und wegen der Wiarmeaufnahme der Bdume
durch Strahlung bildet jeder Baum und mehr noch jeder Baumbestand
im Winter ein lokales Wiarmezentrum, und es wird dadurch auch ver-
standlich, weshalb in Obstgérten der Schnee immer zuerst unter den
Béumen wegschmilzt und der Rasen dort zuerst ergrimnt?.

Soziologisch bildet der Standort im Obstbaumschutz eine scharf um-
rissene Enklave innerhalb der mitteleuropéiischen Arrhenatheretum ela-
troris-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
wrsinum, Leucojum vernum, Scilla bifolia, Tulipa silvesiris, Gagea lutea,
Muscari botryoides, Ranunculus ficaria, Anemone memorosa, Adoxo
moschatellina zum Ausdruck. Es sind dies kilteempfindliche Arten, die
das lokale Wiarmeklima unter alten Obstbaumen in den grofien Alpen-
talern (Rhonetal, Rheintal usw.) gut charakterisieren.

Die Tagesschwankung der Wirme im Laubwald und in der an-

1 Das rasche Wegschmelzen wird allerdings auch durch abtropfendes
Schmelzwasser beférdert, das den Schnee dichter macht und dadurch sein Lei-
tungsvermdgen erhoht.
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grenzenden Trockenrasengesellschaft bei Bellinchen a. d. Oder wird

durch nebenstehende Kurve veranschaulicht (Abb. 44).
Wiirmeklima und Periodizitiit. Versuche, aus den Daten der Wetter-
warten Wiarmesummen zu errechnen und sie in Beziehung zu be-
stimmten LebensduBlerungen der

0 ; ] Pflanzen, wie Belaubung, Bliihen,
28 Fruchtreife, zu bringen, reichen
2% m_—— } T weit zuriick. BoussingauvLt (1837)
24— N i zihlte einfach die Mitteltempera-
22— =N turen iiber 00 zusammen, die dem
20— 1D /La o =] Eintritt eines bestimmten Lebens-
8 7= N vorganges vorausgingen. A DE
7 = / : CaxpoLLt (1856) wihlte fir ver-
* P 3 schiedene Pflanzenartenspezifische
1 \ ’ T Nullpunkte zum Ausgang der Be-
T W % % s wusr rechnung. MERrIAM (1898) bildete

Vermittag Nachmitiag Wirmesummen aus den Tages-

Abb. 44. Temperaturverlauf in einem Laubwald

und einer dicht benachbarten sarmatischen
Trockenrasengesellschaft bei Bellinchen a.d. Oder
am 17, Juli 1925. (Nach HUECK, 1926.)

mitteln iber 6° C. Abgesehen da-
von, daB zur Berechnung der
Wirmesummen die Standortstem-

peraturen und nicht die Daten des Wetterdienstes herbeigezogen werden
miiflten, stehen die viel zu ungenauen Resultate dieser Methoden wohl
kaum im richtigen Verhiltnis zum Arbeitsaufwand.

Fahrannerr  Dagegen charakteri-
760 70° sieren die sogenannten
I phéinologischen  Karten
e 7 vempeat 65 mit Kurven, welche die
’ & r . e
£ 720 I e Al P Orte gleichzeitiger Ent-
13 ANEOTN wicklung verbinden, das
N L fisegr” 55 allgemeine Wirmeklima
$ / n/ ErUdiur . g .
3 /i 1922 eines Gebietes recht gut
N v/ .
L 7 50 und haben auch ihre
3 /7 A o3 forst- und landwirtschaft-
3 Ve “ liche Bedeutung. DaB die
S v iodiziti d v
I w it M Periodizitit der Vege-
3 ¥ N TS 40 . .
N N S A Artenzant 1932 tationserscheinungen vor
P M N / 35 allem auf der Einstellung
P der Pflanzenarten zum
i T
0% 75 20 25 30 wwochen ' Lemperaturgang beruht,
LJan. —> 27.August unterliegt ja keinem Zwei-

Abb. 45. Anzahl der blithenden Arten und Temperaturzunahme

in Nordengland. (Nach Mc CREA, 1923.)

fel (vgl. auch MoCrEA
1924).

Eingehende Untersuchungen tiber das Verhalten der Bliitenfolge zur
Temperatur hat Mc CrEA in Nordengland ausgefithrt und kurvenméfig

dargestellt (Abb. 45).

Bei den meisten Pflanzengesellschaften lassen sich zwei oder mehrere

zeitlich getrennte Blith-, Aspekte

unterscheiden.

Im kalifornischen Chapparal gruppieren sich die Arten nach ihrer
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Bliitezeit deutlich um finf Aspekte. Die erste Gruppe erbliiht im Januar
und Februar bei einem mittleren Minimum von 59 und einem mittleren
Maximum von 10°. Die zweite folgt im April—Mai (mittleres Minimum
100, Maximum 159), die dritte im Juni (mittleres Minimum 150, Maximum
200), die vierte im Juli (mittleres Minimum 200, Maximum 25°) und
die finfte im September bei einem mittleren Minimum von 25° und
einem mittleren Maximum von 30° C. Die einzelnen durch die zuneh-
mende Wirme ausgelosten Blitenwogen sollen sich nach SETCHELL
{Americ. Journ. of Bot. 12. 1925) in regelmidBigen Abstéinden, durch
Schwellenwerte von rund 5° 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 gewiirdigt.

‘Wiirmelinien und Vegetationsgrenzen. Man hat auch vielfach ver-
sucht, die Abhingigkeit wichtiger Vegetationsgrenzen von der Wérme zu
prizisieren. Besonderes Gewicht wird dem Verlauf bestimmter Warme-
linien (Isothermen) beigelegt. Dabei wurde aber ofter iibersehen, daf3
Vegetationsgrenzen nur dann als einheitlich und vergleichbar gelten
koénnen, 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 6kologisch
durchaus verschieden reagieren.

Vorschlige zur wirmeklimatischen Charakteristik und ihrer Korre-
lation mit hervorstechenden Arten- oder Vegetationsgrenzen sind u. a.
von MERRIAM (1898), VarL (1911), SAMUELSsoN (1915), BROCKMANN-
JeroscH (1919), ExquisT (1924) gemacht worden.

MerrIAM (1898) nimmt an, daB die Verbreitung der Organismen
gegen Norden durch die Temperaturen iiber Null wihrend der Vege-
tationsperiode, die Siidgrenzen aber durch die mittlere Wirme eines
kurzdauernden Zeitabschnittes zur heiflesten Jahreszeit bedingt sei.

ExqutsT (1924) hebt mit Recht vor allem die Wichtigkeit der Tempe-
raturextreme und ihrer Dauer fiir die Begrenzung der Pflanzenareale
hervor. Er unterscheidet zwischen dem Wirmebediirfnis, das die Grenzen
gegen kiltere Gebiete, und dem Kéltebediirfnis, das die Grenzen gegen
wirmere Gebiete hin bestimmt. Im ersteren Fall muf} eine gewisse
Maximaltemperatur und eine gewisse Minimaltemperatur wahrend einer
bestimmten Anzahl von Tagen iiberschritten werden. Im 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
gelungen, gute Ubereinstimmung zwischen seinen Temperaturkurven
und einzelnen Vegetationsgrenzen zu erzielen. Die Kéltegrenze der
Buche wird dort erreicht, wo weniger als 217 Tage Maxima iiber 79,
jene der Stechpalme (Ilex aquifolium) dort, wo weniger als 345 Tage
Maxima iiber 00 aufweisen.

Wiirmezonen. Wirmeklimatisch fiir den allgemeinen Vegetations-
charakter bestimmend sind neben der mittleren Jahreswirme vor allem

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 6
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auch die Jahresschwankungen. Die mittlere Jahreswérme, von der Lage
eines Gebietes zum Aquator abhingig, bedingt die zonale Anordnung der
groBen Vegetationsgiirtel beider Hemisphéren und an den Abhingen der
Gebirge. Diese Grundanordnung erleidet aber vielfache Abweichungen
und Verschiebungen unter dem Einflul der Warmeschwankungen,

welche ihre Ursache in der

273 Lage zu den grofien Kon-
254 / tinentalmassen haben. Die
Mitteltemperaturen nehmen

£ 229 vom Aquator zu den Polen
s N / allmihlig ab, die mittleren
g”“ « 4 Wirmeschwankungen  zu;
a7 W / letztere steigen auch von der
S ot / Meereskiiste gegen dasInnere
S7s2 / der Kontinente meist rasch
< / Y und Dbetriachtlich (Tab. 5).
quz 7 /I P v Im Landinnern geht zudem
S0 y g /] die Temperaturabnahme im
S / /' s Fortschreiten gegen die Pole
§ 76 4 T _ purt rascher vonstatten als an
// e gem! P L den Kisten. GroBe Wasser-

a7 g g flachen wirken ausgleichend,

25 1 —T serli-A" weil die Oberfliche des
_///’/w’/;;d Wassers durchschnittlich in

niedrigen Breiten etwas kiih-
ler, in hoheren aber be-
deutend warmer ist als die
unterste Luftschicht.

119 65 ~1° +440 10 135 247 26,7C
Mittlere Jahresfemperatur

Abb. 46. Kombination von Wirme- und Feuchtigkeits-
klima. (Nach MACDOUGALL, 1925.)

Tabelle 5. Mittlere Warmeschwankung zwischen dem kiltesten und
warmsten Monat, (Nach Hawy.)

Valentia Miinster Irkutsk | Nertschinsk
(Iland) | (Westfalen) | " 2rschau | Orenburg | (g5 ) (600 m)
oC °C °C °C oC °C
7.8 160 | 230 6,9 39,2 51,8

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

Megathermen, Giirtel der warmen Klimate,

Xerophilen, Trockengebiete,

Mesothermen, warmtemperierte Klimate (15—20° mittlere Jahreswirme),

Mikrothermen, kalttemperierte Klimate (0—149 mittlere Jahreswirme),

Hekistothermen, kalte Klimate,
vermag den tatsichlichen Verhéltnissen nicht gerecht zu werden. Auch
die spiteren Abinderungen bieten nur einen ganz allgemein und weit
gefaBten Unterbau fiir die Anordnung der Vegetationszonen nach den
Wirmeverhiltnissen. In Anlehnung an DE MARTONNE, aber unter Mit-
beriicksichtigung der Ozeanitidt oder Kontinentalitét scheint es geboten,
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folgende Breitenzonen zu unterscheiden: dquatoriale (ohne Trocken-
periode), tropische (mit Trockenperiode), subtropische, warmgem#Bigte,
kithigemiBigte, subarktische und arktische Zone, dieselben aber weiter
zu zerlegen in ozeanische, subozeanische, mittlere, subkontinentale und
kontinentale Gebiete. Warmeklimatisch mufl das Ausmall der Jahres-
und Tagesschwankung zur
Festlegung der Ozeanitét
oder Kontinentalitit her-
beigezogen werden.
Demgeméf3 wéren das
mittlere Nordsibirien als
subarktisch - kontinental,
das Ostliche Mittelmeerge-
biet als subtropisch-sub-
kontinental, GroBbritan-
nien zur Hauptsache als
kithlgem&Bigt - ozeanisch
zu bezeichnen. Zur Cha-
rakterisierung dieser Kli-
mate wird man indessen
auch der Feuchtigkeits-
und Bewolkungsverhalt-
nisse (s. S. 111) nicht ent-
raten kénnen. Mac Dou-
GALL (Ecology 6, 1925)
hat die Kombination von
Wirme- und Feuchtig-
keitsklima  schematisch

darzustellen versucht
(Abb. 46).
Meeresstromungenund

‘Winde. Das Warmeklima
eines Landstriches erfahrt
ortlich. bedeutende Ab-
weichungen durch Meeres-
stromungen und Winde.

Polwirts  flieende
Strémungen, wie der Golf-
strom, bringen Wasser
aus warmen Meeren und
teilenihre Warme deriiber-  Abb. 47. Einflub des Golfstroms auf die mittlere Jahrestem-
lagern denLuftschicht mib. peratur Skandinaviens. (Nach H. E. HAMBERG.)
Der Warmewirkung des Golfstroms verdankt Irland seine mediterranen
Pflanzenkolonien (4drbutus unedo, Rubia peregrina usw.) und seine ter-
tiiren Moos- und Lebermoosrelikte. Er ermdéglicht auch den Vorsto
kélteempfindlicher atlantischer Arten und Pflanzengesellschaften bis
Westnorwegen und zu den Fardern (Abb. 47).

Abkiihlend auf die Kiistengebiete wirken die kalten Meeresstrémun-

6%
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gen, so z. B. an der slidwest- und nordwestafrikanischen Kiiste, was sich
auch in der Vegetation kundtut.

Der wiarmeklimatische EinfluBl 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
abkiithlend (Mistral, Bora) oder erwarmend (Féhn, Chinook). Der warme
Féhn gibt der Vegetation mancher Gebirgstiler am Nordabfall der Alpen
einen sidlicheren Anstrich (CmrisT 1879, Hacer 1916, ScaMID 1923).
Thm verdanken Linth-, Reu3-, Haslital ihre so bezeichnenden, vollig iso-
lierten thermophilen Pflanzenkolonien. Er bringt eine mehrere Zoll hohe
Schneedecke innert 24 Stunden zum Verschwinden, verlingert im Herbst
die Vegetationszeit, begiinstigt das Emporreichen des Getreidebaues und
die Kultur der Rebe und der Kastanie in einigen nordalpinen Féhntélern
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 Wirme und Licht sind, um einen treffenden Vergleich
Ko6ppENS zu gebrauchen, voneinander nicht mehr verschieden alshohe und
tiefe Tone. Wahrend

80 der bei der Warme-
N strahlung hauptsich-
70 YT <Z% & . .
= P lich wirksame Spek-
60 J\gy \—‘QQ\\ tralteil im Ultrarot
\\ . . . -
S0V X —~JI~<] hegt, ist die Hellig-
40 T = keitsstrahlung  vor-
i - . .
30 .r-""Z‘_“'J_'--——--’ e~ nehmlich durch die
el kiirzeren blauvioletten
20 |02 4 10m G-, — Strablen  wirksam.
L s — Eine scharfeScheidung
der Strahlengattungen
Blau  Grin Gelb-Orange Rot nach ihrer biologischen
Abb.48. Wirkung der Atmosphérenschicht auf die Sonnenstrahlung vl a 3 ina
bei verschiedener Sonnenhdhe (10° und 909 ; 4. bei 10 m Meereshhe, erkung laBt sich in
B. bei 1780 m Meereshohe. (Nach PULLING, 1919.) dessen kaum durch-
fiithren.

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 zugefithrt. Verluste der Strah-
lungsenergie 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-dkologische Wirkung des Lichtes. Die fundamentale
Bedeutung des Lichtes bei der Kohlensidureassimilation ist bekannt.
Strahlungsenergie wird hierbei in chemisch wirksame Energie umgewan-
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delt, unter deren Einwirkung die Zerlegung der Kohlensidure im Chloro-
phyllkorn stattfindet. Um ihre Funktion zu erfiillen, miissen aber die
Lichtstrahlen von der Pflanze absorbiert werden. Eshat 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 (Wellenlénge 0,66—0,68 u). Wie UrsPrUNG (1917) nachgewiesen hat,
findet aber selbst im unsichtbaren Ultrarot und Ultraviolett noch be-
schrankte Assimilation statt.

Assimilationskurven. Untersuchungen iiber die Abhéngigkeit der
Assimilation von der Lichtstirke haben zur Erkenntnis gefiithrt, daB die
Assimilationskurven aller Arten vorerst steil ansteigen, daB also bei all-
mahlicher Erhohung schwacher Lichtstirken vorerst eine rasche Zu-
nahme der Assimilationstétigkeit stattfindet. Spiter geht die Kurve in
horizontalen Verlauf iiber; je nach der Art (oder besser nach dem Oko-
typus) tritt frither oder spiter der Moment ein, wo eine weitere Stei-
gerung der Lichtinten-

sitdt nutzlos ist und € l ‘ N -
eine weitere Erhchung 5 o nwjﬂarﬂ

der CO,-Assimilation §y rﬁurﬂ(

ausbleibt. ~ Typische 3§ 3 NS

Schattenblitter zeigen & - - Lralis Schatenptianze)
ein rasches, Licht- &2 e

blatter dagegen ein Q7 7/

langsames Verflachen /

der Assimilationskurve KL | ‘Z 427( a

(Abb. 49). Lichtintensitit

Ozxalis verdeutlicht  Abb. 49. Okologische Assimilationskurven von Sonnen- und
eine Schattenblatt- Schattenblittern. (Nach LUNDEGARDH.)
kurve, die ahnlich wie die Kurve von Melandryum rubrum und Circaes
alpina bei etwa 1/;o des Gesamtlichtes horizontal abbiegt. Lichtintensi-
téten, die 1/;0 iberschreiten, haben somit fiir die genannten Schatten-
pflanzen assimilatorisch 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 Horizontalverlauf einmindet.

Die allgemeine Giiltigkeit des ,,logarithmoiden‘ (an eine logarithmi-
sche Kurve erinnernden) Verlaufes der Lichtkurve der Assimilation hat
LuNDpEGARDH (1925, S. 41) zur Formulierung seines Relativititsgesetzes
der Assimilation veranlaft: ,,Steigerung der Lichtstirke um einen ge-
wissen Bruchteil ruft eine um so erheblichere Steigerung der Assimilations-
intensitdt hervor, je mehr im Minimum das Licht ist.” Im Minimum-
gebiet, also bei geringen Lichtstérken (meist unter 1/;o des Gesamtlichtes),
ist die relative Wirkung des Lichtfaktors am starksten. Im Maximum-
gebiet, bei hohen Lichtstirken (etwa 1/;—1/; des Gesamtlichtes umfas-
send) ist die relative Wirkung stark herabgesetzt oder Null.

Die autokologische Bedeutung der Assimilationskurven hat LUNDE-
GArDpH (1925) eingehend besprochen. Beizufiigen wire noch, dal nach
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den Ergebnissen der Versuche von HENrIcI (1918) iiber Kohlensiure-
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 Intensitdten die Kohlensédure zu zerlegen; im intensiven
Licht der direkten Alpensonne dagegen steigt die Assimilationskurve der
alpinen Individuen noch an, wéhrend jene der Ebenenindividuen schon
lingst in den horizontalen Verlauf iibergegangen ist oder gar absteigt.
Méoglicherweise handelt es sich bei diesen Versuchen aber, wie auch bei
den Versuchen Boxwniers iber den Einflu des Alpenklimas auf die
Pflanzengestalt, zwar um Individuen derselben Art, aber um verschiedene
Okotypen.
Uber den EinfluB des Lichtes auf die Stoffbildung und Speicherung
im Pflanzenkérper geben die Arbeiten von ZoLLIKOFER (1919) Aufschluf.
Stirkespeicherung und Stirkeabbau sind vom Lichtreiz abhéngig. Nach
SaBarrrscEkA und JUNGERMANN (Biochem. Zeitschr. 1925, S.165) wird
auch die Alkaloidbildung stark von der Belichtung beeinflufit.
Chlorophylibildung. Besser bekannt ist die Abhéngigkeit der Chloro-
phyllbildung vom Licht. Bei schwachen Lichtintensititen besteht zwi-
60— schen Lichtmenge und
Chlorophyllproduktion
ein bestimmtes Verhalt-
nis. Bei sehrstarkenIn-
tensitétensinktder Chlo-

8

8

§ rophyllgehalt wieder.

Sao Daher enthalten auch
g die starker Belichtung
g ausgesetzten Blitter al-

piner Wiesenpflanzen be-
deutend weniger Chlo-
rophyll als die Blatter
. 4, derselben Arten aus
07 2z 3% 5 6 7 8 § M T tiefenLagen. Anderseits
Belichtung Minute.
ety e sind die Schneetélchen-

Abb. 50. EinfluB der Belichtungsstirke auf die Keimfihigkeit .
der Samen von Lythrum salicaria (MK.= Meterkerze). pﬂanzen der alplnen

(Nach LEHMANN und LAKSHMANA, 1924.) Stufe, die einen groBen
Teil des Jahres mit griinen Blittern unter der Schneedecke verbringen,
chlorophyllreich (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. KinzgL, E. LEEMANN) untersucht worden ist. Die Be-
lichtung wirkt je nach der ,,Veranlagung® der Samen bald keimungs-
beschleunigend, bald verlangsamend oder hindernd. Samen von Elatine
alsinastrum konnten beispielsweise jahrelang im Dunkeln liegen, ohne zu
keimen, wihrend sie im Licht schon nach 18 Tagen zu 100 vH aufgingen.

Diesem ,,Lichtkeimer‘ steht als ausgesprochener ,,Dunkelkeimer‘
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Nigella sativa gegeniiber, deren Samen im Licht gar nicht, im Dunkeln
aber schon nach wenigen Tagen mit 100 vH keimen (Kinzer 1915).

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

Bei einer Lichtstérke 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. Beistarkem Licht geschieht die Blatt-
und Sprofeinstellung vorwiegend in der Strahlenrichtung (KompaB-
pflanzen), bei schwachem wird das Licht durch Flichenorientierung

Abb. 51. Querschnitte durch Sonnen- und
Schattenwedel von Phyllitis hybrida.
(Nach MORTON.)

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

Wie Laboratoriumsversuche und direkte Beobachtungen im tiefen
Schatten, in Héhlen lehren, hat Ausschaltung der Lichtstrahlen eine Ver-
lingerung der Sprosse, VergroBerung der Blattspreiten, Anderung der
Blatt- und Stengelform zur Folge (s. VocETING 1894). Hand in Hand
mit'iuBeren Gestaltsinderungen gehen Verdnderungen der Gewebestruk-
tur. Schatten- und Dunkelblitter zeigen eine Auflésung 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 4. und B.).

Die formgestaltende Wirkung der Belichtung auf Bau und Entwick-
lung der Blitter und Wurzeln ist von ScHANTZ (1918), MAXIMOW und
LEBENDINCEFF (1923) u. a. niher untersucht worden. ScrEaNTz fand, daB
die Blattstruktur durch Ausschaltung der kurzwelligen ultravioletten
Strahlen erheblich verindert wird. Je mehr kurzwelliges Licht den
Pflanzen entzogen wird, desto dimner das Blatt, desto schméiler die
Palisadenschicht, desto schwicher die Verholzung. Das kurzwellige ultra-
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violette Licht der alpinen Stufe hat nach SceANTZ den Zwergwuchs und
die intensive Farbung der Alpenpflanzen zur Folge.

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

Tabelle 6. Zuwachs und Blattbildung bei 5jihrigen Buchenséimlingen
unter verschiedener Belichtung im Feld. (Nach Warrt.)

Gesamtzuwachs in Mittlere Mittlere
4 Jahren und mitt- Blattzahl Linge der | Breite der

Lichtintensitat lerer Jahreszuwachs Pfll]rg Blatter Blitter
mm anze mm mm
e des Gesamtlichtes
(Bodendecke von } 33,9 (8,5) 3,8 ;26,5 16,5
Ozxalis) i
Yso (Rubus fruticosus l i
in der Bodendecke 47,9 (12,0) 42 i 355 21,3
herrschend) |
zlﬁ—l/ls; am Rand V/,, 72,0 (18,0) 73 | 372 22,1
ichtoffen; direktes |
Sonnenlicht ; } 353,2 (88,3) - “ - 1 -

Im untersuchten Buchenwaldtypus fallt die fiir das Aufkommen von
Buchensiamlingen notige Minimallichtintensitit zusammen mit dem Vor-
herrschen von Oxalis acetosella und betragt etwa /g, des Gesamtlichtes.
Das Lichtoptimum fiir die jungen Buchen dagegen ist 1/;, also volles
Himmelslicht.

Messung der Lichtintensitiit. Die LichtmeBmethoden finden bei
Wiesner (1907), RUBerL (1908, 1922), Bramp (1923), LUNDEGARDH
(1925), MorToN (1927) eingehende Darstellung. Physikalisch einwand-
freie Lichtmessungen sind so umstéindlich, daB sie fiir den Pflanzen-
soziologen vorderhand nicht in Betracht kommen. Annéherungs- und
gute Vergleichswerte gibt dagegen auch die von WiESNER eingefiihrte
und heute meist verwendete photographische LichtmeBmethode. Sie be-
ruht auf der Schwirzung lichtempfindlichen Chlorsilberpapiers. Vouk
und EpEr-HrcHT haben die WiEsNERsche Methode ausgearbeitet. Der
heute bevorzugte Graukeilphotometer von EDER-HECHT gestattet nicht
nur die momentane Lichtintensitit, sondern auch Lichtsummen fiir be-
stimmte Zeitabschnitte zu messen. Er wird mitsamt der Gebrauchs-
anweisung und Zubehér von der Photographischen Industriegesellschaft
Herlango in Wien (HauptstraBle 95) zu bescheidenem Preis geliefert. Ein
registrierender LichtmeBapparat ist von LUNDEGARDE konstruiert
worden.

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

Der relative Lichtgenufl dagegen bezeichnet das Verhiltnis der
Lichtstarke am Pflanzenstandort zur Intensitét des gesamten Himmels-
lichtes bei gleichzeitiger Messung. Auch der relative Lichtgenufl wird
durch einen Bruch angegeben. Relativer Lichtgenul} 1/; bedeutet, daB
die Lichtstirke am Pflanzenstandort 1/; des Gesamtlichtes betrigt.

Die grolen und oft plotzlichen Schwankungen, welchen die Licht-
intensitat unterliegt, haben zur Folge, dall absolute Messungen an be-
stimmten Standorten oder in bestimmten Pflanzengesellschaften (mitt-
lere Lichtsummen) nur dann brauchbare Werte 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 Lichtstdrke an zwei nahegelegenen Stand-
orten, etwa in- und auBlerhalb 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 nérdlich oder im Gebirge auch
in vollig freier Lage gedeihen. Thr Lichtgenufl dndert sich mit der geo-
graphischen Breite und der Héhe. Lichtmessungen, die WIESNER an
Betula alba, B. nana, Acer platanoides und anderen Arten in Mittel- und
Nordeuropa und in der Arktis vorgenommen hat, ergaben, dafl 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 /55, in Tromsd 1/;. Hieraus schlo WIESNER,
daB der Lichtanspruch einer Pflanze um so gréBer ist, je mehr sie sich
ihrer polaren Grenze nahert. Dabei ist allerdings nicht zu vergessen, daf}
durch die WiesNErsche Methode mit der Helligkeitsstrahlung auch die
Waérmestrahlung gemessen wird.

Das Lichtklima des hohen Nordens zeichnet sich durch grofe Gleich-
méaBigkeit der Lichtstirke aus. Die Intensitidt der direkten Strahlung
ist wegen des dauernd niedrigen Sonnenstandes verhdltnismafig gering.
Hingegen steigt die Bedeutung des zerstreuten Lichtes von Siiden nach
Norden.

Das stiarkste direkte Sonnenlicht im Vergleich zum diffusen wird in
der Aquatorialzone erreicht, weshalb der Lichtfaktor gerade dort in
hohem Grade vegetationsgestaltend einwirkt. Inden 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 Regenfille ge-
reinigt wird. Dagegen erreichen hier die Lichtsummen wegen der geringen
Wolkenbildung bedeutende Werte. Die mittlere Bewolkung betrigt bei
600 n. Br. 61 vH, bei 30° n. Br. 42 vH, am Aquator 58 vH, bei 30° s. Br.
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46 vH, bei 600 s. Br. 75 vH (ARREHENIUS in WIiESNER 1910). Noch besser
gelangt die groBe Wolkenlosigkeit der ariden Gebiete durch Abb. 52 zum
Ausdruck.

Auch die extremen Lichtintensitdten der nebelfreien, ariden Gebiete
sind nicht iitberméaBighoch. Eine Schidigung der Wiisten- und Steppenge-
wichse durch die Dauerbelichtung oder aber Lichtflucht ist daher nicht
nachzuweisen. Die Schattenvegetation spielt hier iibrigens eine ver-
schwindend geringe Rolle.

Infolge der gréBeren Durchlissigkeit der Atmosphére im Gebirge
nimmt bei klarem Himmel das Gesamtlicht mit der Hohe zu, das zer-
streute Licht jedoch ab. Die hochste tatséichlich beobachtete Licht-

Bewolkungsgrade (1—10).
Abb. 52. Mittlere jdhrliche Bewtlkung. (Nach TESSEREINC DE BORT aus SZYMEIEWICZ.)

stirke, 2,083 Bunseneinheiten, wurde von WiesNER am Old Faithful im
Yellowstonegebiet (iitber 2000 m) bei véllig wolkenlosem Himmel
(Sonnenhéhe 51947') gemessen.

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

Pflanzensoziologische Bedeutung des Lichtfaktors. Wie sich die
Lebensprozesse der einzelnen Pflanzenarten innert bestimmter Licht-
grenzen abspielen, so haben auch die Pflanzengesellschaften ihren be-
stimmten Lichtgenuf3, abhingig von der Ortslage (geographische Breite,
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Hohe ii. M., Exposition, Neigung, Uberdeckung), von der Stellung zu
anderen Pflanzengesellschaften oder Pflanzenschichten (Beschattung
durch héhere Vegetationsschichten), von der Vegetationsdauer und von
der Dauer der schneefreien Vegetationszeit.

Und wie den Belichtungsextremen entsprechend Heliophyten (Licht-
pflanzen) und Skiophyten (Schattenpflanzen) unterschieden werden, so
lassen sich auch licht- und schattenliebende Pflanzengesellschaften aus-
einanderhalten. Heliophil sind alle einschichtigen und die Oberschicht
mehrschichtiger Gesellschaften der Gebiete mit schwacher oder méaBiger
Wolkenbildung, deren relativer Lichtgenuf} sich um 1/; bewegt. Skiophil
sind die untergetauchte Wasservegetation, manche Gesellschaften der
nordexponierten Abhinge, der Felskliifte und Hoéhlen, die spit aus-
apernden Gesellschaften nordischer und alpiner Schneebdden; sodann
manche Epiphytengesellschaften und ganz allgemein die Unterschichten
mehrschichtiger Pflanzengesellschaften, deren Lichtbediirfnis von oben
nach unten abnimmt. Auch unbelaubte Oberschichten sind imstande,

grofere Lichtmengen abzuhal- o P " - -
ten. So maB WIESNER (1907, 70# Aert Mar S
S. 69) am 27. Marz (12 Uhr) 4 N

im Schatten der unbelaubten 2 /h‘%

Biume eines Mischlaubwaldes R\

bei Wien 0,166 Bunseneinheiten, Buchlyald

wihrend das Gesamtlicht in 3 =

vollig freier Lage 0,712 Ein- 2 \

heiten betrug. Die Rolle des \

Lichtes im Walde hat CIEsLAR

(1904) eingehend studiert. Abb. 53. Abnahme des relativen Lichtgenusses in
Die Jahreslichtkurve vep- Prozenten im Birkenwald und im Buchenwald bei

. . R der Laubentfaltung. (Nach HUECK, 1926.)
lauft unter einem immergriinen

Laubdach ziemlich gleichm#fig, wogegen in mehrschichtigen Fallaub-
gesellschaften auf eine die Bodenschicht beginstigende lichtreiche Friih-
jahrszeit (Corydalis-Scilla-Aspekt) eine lichtarme Zeit folgt, dem Hoch-
stand der Belaubung entsprechend. Im Buchenwald und anderen stark-
schattenden Fallaubgesellschaften steht der jihrliche Vegetationsrhyth-
mus im engsten Zusammenhang mit dem Verlauf der Lichtkurve.

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

Das relative Lichtminimum, d. h. der LichtgenuB der am schwichsten
belichteten, aber noch assimilierenden Blitter hilt sich unter gleicher
geographischer Breite innert enger Grenzen, nimmt aber polwirts ab.
Es liegt bei der Lirche bei /5, bei der Buche bei 1/4p—1 /50 des Gesamt-
lichtes im Freien. Nach HessELMAN (1917) ist das Lichtbediirfnis von
Biumen schlechter Boden hoher als solcher, die auf gutem Boden
stocken.

Das relative Lichtminimum 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 Literatur. In der Regel fillt der Baumschicht, die das
grofte relative Lichtminimum ertragt, der Endsieg zu. Im gréBten Teil
von Mitteleuropa bildet Fagus silvatica die siegreiche Baumschicht, in
den Gebirgen Picea excelsa, in Siiddeuropa Quercus ilex, alles Arten mit
hohem Lichtminimum. Im mittleren Teil der Vereinigten Staaten (Min-
nesota) triumphiert der am stirksten schattende Abies balsamea-Picea
canadensis-Wald  als  klimatischer
Klimax im Kampf der Pflanzen-
gesellschaften. Die dem relativen
Lichtminimum gendherte relative
Lichtintensitdt in  verschiedenen
Waldtypen Minnesotas ist von LEE
(1924) graphisch dargestellt worden
SN v (Abb. 54). Die Anordnung der Wald-
AW typen nach der Lichtintensitét ent-

o0 %o Vo %o 0 %0 0 SFTIT . gpricht im groBen Ganzen auch ihrer

Abb. 54. Relative Lichtintensitit in verschie- s
denen Waldtypen Minnesotas. Sukzessmnsfolge.

a. Pinus Banksiana-Wald. b. Pinus resi- BrowxN (1919) studierte die Be-
nosa-Wald. ¢. Pinus strobus-Wald. d. Pinus R < 10
resinosa-Jungholz. ¢. P. Banksiana Jung- deutung des Lichtfaktors bei der Ge-
oL e Nasemaubwald:  nese der Pflanzengesellschaften auf
den Philippinen; Mac Leax (1919)
fihrte im siidbrasilianischen Urwald aufschluBreiche Lichtmessungen
durch. Die Lichtverteilung im geschlossenen Urwald ist sehr ungleich.
Wiéhrend der Lichtgenull unter dem mehrschichtigen Vegetationsgewolbe

durchweg 1/,4, betrug, erhielten Sonnenflecken bis 1 /g Licht. Am meisten
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Abb. 55. Lichtintensititskurve bei verschiedener Wassertiefe und Assoziationsverteilung im
Esthwaite Water, England (4. Litorelletum, B. Myriophyllum alterniflorum-Assoz.,
C. Isoetetum, D. Nitella flexilis-Assoz.). (Nach PEARSALL.)

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

Im mitteleuropiischen Wald sind blithende Pflanzen noch bei 1/4,
fruchtende beil/ sorelativer Lichtstirke nachgewiesen worden (KASTNER),
wogegen sterile und Keimpflanzen in Hohlen noch mit viel geringeren
Lichtmengen vorlieb nehmen. Moose gehen bis 1/s000 (Leskeella), Algen
(Gloeocapsa-, Protococcus-Arten) bis etwa 1 /3500 Adiantum capillus veneris
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ist von MorTox (1927)in den Quarnerohdhlen bei/;700r. L. vorgefunden
worden. Dabei scheinen hohe Temperaturen das mangelnde Licht einiger-
maflen ersetzen zu kénnen.

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

Im englischen Seendistrikt hat Prarsatn die Lichtgiirtelung der
hoheren Wasserpflanzengesellschaften verfolgt (Abb. 55).

Die schwichste Belichtung ertriagt hier die Netella flexilis-Assoziation.

Einen besonderen LichtmeBapparat fiir Messungen unter Wasser hat
LinsBAUER (1905) konstruiert. Er stellte 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 Pflanzengesellschaften der
Schneebdden, die auch im Winter schneefreien Windeckengesellschaften
und die gleichfalls dauernd schneefreien Felsspaltengesellschaften des
Potentillion caulescentis, Androsacion multiflorae usw. dagegen sehr hohe.
Nach den Untersuchungen von RUBEL (1912) am Berninahospiz (2300 m)
ist die alte zusammengesunkene Schneedecke sehr wenig lichtdurchlissig;
aber selbst der lockere, pulverige, frischgefallene Schnee 4Bt hochstens
1/5000 des Gesamtlichtes bis zu 50—80 cm Tiefe eindringen. Gesellschaf-
ten wie das Salicetum herbaceae oder das Polytrichetum sexangularis, die
erst im Juli ausapern, haben somit einen sehr geringen jéhrlichen Licht-
genufl. Wenn trotzdem auch unter metertiefen ausdauernden Schnee-
lagen ein Ergriinen der Laubsprosse stattfindet (s. Br.-Br. 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 zugénglich macht. Mehr als
alle iibrigen Standortsbedingungen beeinflult das Wasser die innere und
aubere Gestaltung der Pflanzenorgane, deren Zusammenwirken die Phy-
siognomie der Vegetation bestimmt. Im Grofen regiert die Feuchtig
keit die Vegetationsgliederung innerhalb der durch das Warmeklima ab-
gestuften zonalen Grenzen; im Kleinen ist ihr die értliche Ausbildung
und Anordnung der Pflanzengesellschaften untertan. Selbst gering-
fiigige Anderungen in der Wasserversorgung zeichnen sich scharf in der
Vegetationsdecke ab.

Als klimatischer Standortsfaktor ist die Feuchtigkeit durch Menge,
Dauer und zeitliche Verteilung der flissigen und festen Niederschlige
und durch den Wasserdampfgehalt der Luft gegeben.

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

a) Die atmosphdirischen Niederschldge.

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 flissiger Form nieder-
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schlagen. Reiffrost und Hagel wirken wohl nur gelegentlich vegetations-
schidigend. Anders der Schnee, dessen wichtige vegetationsgestaltende
Rolle in den kalten und kiihl-geméBigten Gebieten der Erde erst seit
wenigen Jahrzehnten richtig gedeutet wird.

«) Regen.

Die jahrliche Regenverteilung ist neben der Wirmeverteilung aus-
schlaggebend fiir den allgemeinen Charakter und die Periodizitit der
Vegetation. Je 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 Mittelmeerlinder und
dem ausgeglichenen Regenklima des atlantischen Gebietes, mit seinen
iiber das ganze Jahr verteilten Niederschligen im Vegetationscharakter
besonders geltend. Hier immergriine, tippige Wiesen, Ericaceenheiden,
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Abb. 56. Periodizitit des mediterranen, atlantischen und mitteleuropiischen Regenklimas.

Ginstergebiische (Ulex, Sarothammnus, Genista), dank der stindigen Feuch-
tigkeit ununterbrochen assimilierend, dort, im Bereich des Mittelmeer-
klimas, mit einer durch Sommer- und Winterruhe getrennten Frithlings-
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 (Siditalien, Nordafrika).

Mit der Annéherung an die méchtigen Wiistentafeln der afrikanisch-
asiatischen Landmasse verscharft sich die Sommerdiirre, und die Winter-
regen werden spirlicher. Um so enger sind Erwachen und Abwickelung
des Jahreskreislaufes der Vegetation mit dem Eintritt und der Dauer der
Winterregen verkniipft. Tm Wiistengiirtel, an den Grenzen des Lebens,
verharren einzelne halophile Chamaephyten und ephemere Therophyten
jahrelang in Trockenstarre, um urplétzlich nach befruchtendem Regen
zu neuem Leben zu erwachen.

Gegensiitze im Regenklima. Die schirfsten Vegetationsgegensitze
bieten quer zu den Regenwinden streichende, hohe Bergketten. Die
Regenseite fingt die Kondensationsniederschlige 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 ausgeprigten Maxima liegt
das durch seine eigenartige Trockenvegetation ausgezeichnete Regen-
minimum der tiefen inneren Alpentiler.

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 grofien
zentralalpinen Léngstéler vollzieht. In den nebelreichen AuBenketten,
dies- und jenseits, feuchtigkeitsstrotzende Buchen- und Mischlaubwilder
mit reicher epiphytischer Flechten- und Moosvegetation, den beiden
Regenmaxima entsprechend. Im Inneren (Wallis, Vinschgau, Unterenga-
din) dagegen schiittere Kiefernforste, Juniperus-Gestriippe und steppen-
artiger, sonnverbrannter Trockenrasen, iberspannt vom azurnen Himmel
der Zentralalpen.

Von iiberwiltigender Wucht ist der plotzliche Ubergang aus dem
schneereichen Zedern- und Eichengiirtel am regenfeuchten Westhang des
Mittleren Atlas in die tiberhitzte, sonnenflimmernde Wiistensteppe der
oberen Moulouya. Innert weniger Stunden durchmit man zwei Welten.
Noch gewaltigere Gegensétze 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 Pflanzengesellschaften.
Punkte mit gleicher Regenmenge werden durch Regenlinien (Isohyéten)
verbunden. Beim Studium der Verbreitung einzelner bezeichnender
Arten und Pflanzenkolonien hat es sich herausgestellt, da 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.supina, Kochia prostrata, Astragalus austriacus, A.exscapus,
A. vesicartus, Seselt varium, Dracocephalum austriacum, Achillea tomen-
tosa usw.) 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 beschrinkt. Nach der Verbreitung
der genannten Gesellschaften lassen sich die Regenminima im Innern der
Alpen gut abgrenzen.

Ahnlichen Zeigerwert haben fiir die Nordschweiz und Siiddeutsch-
land einige sarmatische Arten der Eichengehélze und des Xerobrometums.
Das Xerobrometum erecti mit seinen charakteristischen Begleitern hilt
sich hier streng an das Gebiet mit 700—900 mm Jahresregen. Nur an
edaphisch besonders begiinstigten Standorten, an trockenen Stidhéingen
auf durchlassigem Jurakalk, tiberschreitet 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 gehért zu
den Aufgaben der Wetterwarten. Gemessen wird die tégliche Nieder-
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schlagsmenge, sodal auBler den Monats- und Jahresmitteln auch die bio-
logisch héchst bedeutsame Zahl der Regentage (Tage mit mehr als 1 mm
Niederschlag) und ihre jahreszeitliche Verteilung gegeben ist. BloB die

relative Regenminima), D. Mesobrometuin-Gebiet im regen-

(Feine Kurven und Zahlen Jahresregenmenge.)

C. Xerobrometum subjurassicum (4.B.C.

Abb. 57. Nordostschweizerisch-stidwestdeutsches Areal des Xerobrometums und Regenverteilung. 4. Gebiet des Xerobrometum rhenanwm und
reichen Alpenvorland.

suevicum, B. Xerobrometum raeticum,
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Gesamtsumme der jahrlichen Niederschlige wird in unbewohnten
Gebieten, besonders im Hochgebirge, durch Regensammler (Totalisato-
ren) ermittelt. Das umfangreiche Auffanggefil mit Windschirm wird
mit 6 kg Chlorkalzium in Lésung beschickt, um ein Gefrieren der Nieder-
schlige 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 Pyrenden und der Alpen hat die wichtige
Tatsache zutage geférdert, daf die Niederschlagssummen im Gebirge bis
in groBe Hohen stéindig zunehmen.

Zur Messung der, verschiedenen Pflanzengesellschaften und Vegeta-
tionsschichten tatséchlich zukommenden, Regenmengen miissen Regen-
messer an moglichst verschiedenen Stellen innerhalb bestimmter Pflan-
zengesellschaften anfgestellt 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 Baumstdmme entlang abflieBende Regenwasser, fiir die Wasser-
belieferung der Epiphytenvegetation von Bedeutung, kann mittels ge-
eigneter Auffanggefille gemessen werden.

Regendauer. Schwerer als Angaben iiber die Regenmenge sind solche
itber Art und Dauer des Regens zu erlangen, obschon sie wichtige An-
haltspunkte zum Verstindnis der Vegetationsverhiltnisse bieten. Die
gleiche absolute Regenmenge ist ja 6kologisch von ganz verschiedener
Wirkung, je nachdem sie innert weniger Stunden als Platzregen oder als
feiner Dauerregen zur Erde gelangt.

Das Gebirgsspalier am Nordrand des Mittelmeerbeckens erhilt ge-
waltige Regenmengen (Valleraugue [350 m] 1657 mm, Lacarno [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 daf dann die Regenmenge
schiatzungsweise angegeben werden muB. So verzeichnete Lassalle in
den Stidsevennen am 26. September 1907 traurigen Gedenkens 400 mm
Regen, das héchste Tagesmaximum fiir Mittel- und Stidwesteuropa! Aber
trotz diesem zeitlichen UbermaB an Niederschligen bietet die Vegetation
der Siidsevennen vielfach xerische Ziige ; ausgedehnte Clistus-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 trigt mesophile Fallaub-
wilder und tippig griinende Wiesen. Die Sommerdiirre ist hier schwach
ausgeprigt, da sich die Zahl der Regentage gegeniiber den mediterranen
Télern verdoppelt und feine Dauerregen vorherrschen.

Wirkung der Platzregen. Heftige Regengiisse wirken nachteilig
durch Verschwemmung der Feinerde und Verschlimmung des Bodens.
Die Besiedlung einmal bloBgelegter, selbst nur schwach geneigter Béden
wird verunméglicht 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 Sémlinge nicht nur
der Verschwemmung, sondern auch intensiver Hitze und Austrocknung
ausgesetzt sind, gelingt es schon im warm geméBigten Klima nur wenigen,
sich zu halten.

Besonders auffillig und weit verbreitet sind pflanzenarme Abspii-
lungshénge aber in den semiariden Gebieten; am Mittelmeer und in den

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

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

Abb. 59. Abbau der Rosmarinus-Lithospermum [ruticosum-Assoziation. Durch Platzregen bloB-
gelegtes Wurzelwerk von Rosmarinus, Genista scorpius und Lavandule latifolia.
(Aufn. BR.-BL. und P. KELLER.)

g) Tau.

Der Tau sorgt fiir die Wasserbelieferung der Kryptogamen, nament-
lich in Gebieten mit spérlichen Niederschligen.

PrantEFoL (1927) hat die Tauaufnahme der Moospolster von Hylo-
comium triquetrum experimentell untersucht. Er fand im August und
September nach regenlosen Néchten 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-la-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.

VorkEeNs (1887) sieht im Taufall die Lebensbedingung der kurz-
dauernden Frithjahrsvegetation in der Lybischen Wiiste. Die Bedeutung
des Taufalles gegeniiber dem Regen liegt vor allem in seiner Regel-
méiBigkeit.

7) Schnee.

Im warmtemperierten Klima schidigend durch Schneebruch, dem

namentlich die immergriinen Laubhdlzer ausgesetzt sind, aber als Wasser-

T*
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speicher geschatzt, steigt die Bedeutung des Schnees als Standortsfaktor
polwiirts und im Gebirge gipfelwirts. In der hochalpinen Stufe und im
hohen Norden riickt der Schnee in die Reihe der entscheidenden Grenz-
faktoren, die dem Vordringen der Vegetation Halt gebieten.

Die autokologische Wirkung des Schnees hat ScHrOTER (1923,
S. 113) unter Verwertung der einschligigen Literatur besprochen. Aus-
fithrliche Angaben hieriitber geben auch Tu.C.E.Fries (1913) und
BravN-Branquer (1913). SCEROTER gruppiert die Wirkungen des Schnee-
faktors nach seinem Nutzen oder Schaden fiir die Pflanzenwelt.

Er unterscheidet giinstige Wirkungen: Schutz vor Austrocknung
und Kilte und zu frithem Treiben, Warmhalten des Bodens, Begiinsti-
gung der Friihlingsflora, Erhéhung der Sonnentemperatur durch Reflex-
wirkung, diingende Wirkung des niedergeschlagenen Staubes, Wasserver-
sorgung durch Schmelzwasser, glatte Schleifbahn fiir Samenverbreitung.

Schiadliche Wirkungen: Schleifpulver fiir Windschliff, Bildung
einer kalten ,,Gefahrzone“ an der Schneeoberfliche, Verkiirzung der
Vegetationszeit durch zu lange dauernde Schneebedeckung, mechanische
Schidigung, AbreiBlen der Grasnarbe, Begiinstigung der Solifluktion.

Den nachteiligen Wirkungen wéren noch anzufiigen: Deformation der
Holzpflanzen durch Schneedruck und Schneebruch sowie physiologische
Schiden, die in einer Herabsetzung der Vitalitét, namentlich der hoch-
wiichsigen Holzgewéchse, besteht.

LaAxRARI (1920) stellte an den Fichten finnischer Forste als Folge der
Schneeschéiden eine Verminderung des jidhrlichen Zuwachses und Ab-
nahme der Zapfen- und Samenproduktion fest.

Zu den schiidigenden Wirkungen gehért ferner die Begiinstigung ge-
wisser Parasiten durch Schneelagerung: Der parasitire Pilz Herpotrichio
nigra (Sphaeriaceae) umspinnt die Zweige von Pinus montana und Juni-
perus nana in schneereichen Vertiefungen mit einem schwarzbraunen,
schmierigen Myzelgewebe und bringt ganze Bestinde zum Absterben,
wiahrend die hart nebenan wachsenden, weniger lange schneebedeckten
Striucher nicht oder nur wenig leiden.

In finnischen Schneeschadengebieten treten eine Reihe von Pilzpara-
siten (vor allem Fomes- und Fomitopsis-Arten ; auch Trametes pins) nicht
selten geradezu verheerend auf. LAKARI (1920) hat die Schneeschiden
in Waldern eingehend studiert und gibt auch eine Aufzédhlung der be-
ziiglichen Forstliteratur.

Schneeschiitzlinge, Schneefliichtlinge. In schneereichen Gebieten
kann man, nach ihrem Verhalten zur Schneedecke als Standortsfaktor,
zwei extreme Artengruppen auseinanderhalten: Schneeschiitzlinge (chio-
nophile Arten), die nur unter einer betriichtlichen, lange andauernden
Winterschneedecke vorkommen, und Schneefliichtlinge (chionophobe
Arten), die lingere Schneebedeckung scheuen. Nur wenige Arten sind
mehr oder weniger indifferent gegeniiber der Schneebedeckung und kom-
men sowohl an stindig schneefreien, als auch an lange schneebedeckten
Standorten fort (Poa alpina, Agrostis rupestris, Carex nigra in den Alpen).

Die Chionophobie oder Chionophilie beruht zur Hauptsache wohl in
der groBeren oder geringeren Widerstandskraft der Arten gegen Kilte
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und Trockenheit, sowie, bei den Chionophilen, in der Fahigkeit, ihre Ent-
wicklung bei fast volligem Lichtabschlufl unter der Schneedecke zu fér-
dern und nach der Schneeschmelze Bliite und Fruchtreife innert weniger
Wochen abzuwickeln.

Die schidigende Wirkung kiinstlicher Schneefreiheit auf die Vegeta-
tion einer fir gewohnlich mehrmonatig schneebedeckten T'résetum fla-
vescens-Wiese bei 1240 m ii. M. hat GriscH (1907) untersucht. Der kiinst-
lich schneefrei gehaltene Rasenfleck zeigte nicht nur eine rasche Ver-
schiebung im Mengenverhiltnis der Arten, sondern auch die Stoffpro-
duktion war bedeutend herabgesetzt. Die Zahl der Keimlinge betrug am
22.Mai nur 17 im schneefreien, gegeniiber 104 im Quadratful} des dauernd
schneebedeckten Rasenfleckes.

Da die Samen der Alpenpflanzen teilweise schon im Verlaufe des Spét-
herbstes und Winters keimen und viele Arten ohne autonome Winterruhe
mit griinen Trieben iiberwintern 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 Kilte- und Verdunstungs-
schutz offensichtlich.

WOoEIKOFF (1889, S.14) hat in Petersburg am 10. Mérz 1888 folgende
Temperaturen gemessen, die die Kélteabnahme mit der Schneetiefe be-
leuchten:

Lufttemperatur —17° C; Schneeoberfliche —15° C. Im Schnee bei
5 cm Tiefe —11,3%, bei 12 cm — 9,29, bei 23 cm — 8,49, 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 aufblithen. Soldanclla alpina und S. pu-
silla wurden unter bis 0,5 m dicker Schneeschicht blithend 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 0°; Lufttemperatur
120 C) folgende Arten frischgriine, turgeszente Laubblitter : Luzula multi-
flora, Potentilla aurea, Steversia montana, Trifolium Thalit, Pirola minor,
Vaccinium myrtillus, Soldanella alpina, Gentiana Kochiana, Ajuga pyra-
midalis, Galium pumilum, Homogyne alpina, Hieracium alpinum.

Schneedecke und Pflanzengesellschaften. Die Vegetation der
Hochalpen und des Nordens kann nach ihrem Verhalten zur Schnee-
dauer in ein einfaches Schema gebracht werden. Ansétze hierzu sind in
Skandinavien zuerst von VESTERGREN (1902), namentlich aber von
Ta. C. E.FrIEs (1913) gemacht worden. Auch in den mitteleuropéischen
Hochgebirgen stehen ausgesprochen schneescheue ,,Windecken‘‘-Gesell-
schaften (Louseleurietum cetrariosum, Trifidi-Distichetum, Elynetum, Ca-
ricetum firmae usw.) den schneeschutzfordernden ,,Schneeboden‘‘-Gesell-
schaften gegeniiber. Die schneescheuen Gesellschaften sind durchwegs
auch windhart. Zwischen diese Gkologisch grundverschiedenen Typen
schieben sich die mehr oder weniger schneeschutzbediirftigen Assozia-
tionen (Curvuletum, Festucetum Halleri usw.) ein.
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= Polytrichetum sexangularis
(Schneedauer 81/,—91/, Monate)

@ = Salicetum herbaceae

(Schneedauer 8—9 Monate)

= Gnaphalivm supinwm-Fazies

(Schneedauer 8—9 Monate)

= Curvuletum

(Schneedauer 7—8 Monate)

= Loiseleurietum cetrariosum

(dauernd schneefrei)

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

Schneebodengesellschaften.  Die
Schneebodengesellschaften nehmen mit
der kiirzesten Vegetationszeit vorlieb;
sie sind befihigt, 8 bis 11 Monate in
Lethargie zu verharren. Ja, es gibt
Fazies der Polytrichum sexangulare-
Assoziation, die in schneereichen Jahren
itberhaupt nicht ausapern.

Im nordskandinavischen 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
der Alpen gliedern sich in drei floristisch
abweichende Assoziationsverbinde:

das Arabidion coeruleae, auf kalkreichen
Schneeboden, eine ausgesprochen basiphile
Gesellschaft,

das Androsacion alpinae, auf kalkarmem
Verwitterungsschutt (p, 6,4—4,7), eine azi-
diphile Gesellschaft des méiBig feuchten
Grobschuttes,

das Salicion herbaceae, auf kalkarmem
Feinschutt, Gletscherschlamm und sténdig
durchfeuchtetem Humusboden mit beginnen -
der Podsolierung (p, 6,5 bis 4,6), gleichfalls
azidiphil.

Betrichtliche Ausdehnung erlangt
im oberen Giirtel der alpinen Stufe das

Salicion herbaceae, schon von OSWALD

Abb. 61. Anordnung der Assoziationen nach der Dauer der Schneebedeckung am Minorjoch, Bernina,
2450 m in NW-Eposition. a. Winterschneedecke; b. Schneerest am 21. VIL. 1927. 1. Polytrichetum
sexangularis, 2. Normalfazies-, 3. Gnaphalium supinum-, 4. Ligustium mutellina-Fazies des
Salicetum herbaceae, 5. Caricetum curvulae.
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Heer (1836) unter dem treffenden Namen ,,Schneetélchen 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 Lénge der schneefreien Vege-
tationszeit stellen (Abb. 60, 61). Das Salicetum herbaceae verlangt eine
mittlere Aperzeit von 21/,—4 Monaten. Das Polytrichetum sexangularis,
eine Laub- und Lebermoosgesellschaft, begniigt sich mit 11 /,—3 Monaten
Schneefreiheit, vermag aber auch ausnahmsweise mehr als 1 Jahr unter
der Schneedecke auszu- SE
halten. In den Anfangs- %

phasen der Assoziation auf =
Rohboden stellen Anthe- |.. Sx g3
lia Juratzkana, Gymno- .
mitrium  varians, Dicra-
num falcatum und Pohlia ®
commutata die Ersthesied- %
ler. In ihren Polstern 2
setzt sich gern Polytrichum a8 |
sexangulare fest und kann 5=
schliefilich die Vorherr- [-------------eemesommneeoit
schaft erlangen. Unsere . .
Abbildung zeigt die Arten- g
verteilung eines solchen 3
Initialstadiums des Poly-
trichetum sexangularis aus
den Rétischen Alpen. 4 4
Die  Pioniere der [¥ o
Schneetilchenassoziati-  Sold. iz ¢
onen an den #duBersten Sxr—Jx /VIVV =
Grenzen des Lebens haben
sich  auf mannigfa(}he = Anthelia Juratz- [XXXR = Pohlia comnutate
Weise der kurzdauernden — ] feana _
Vegetationszeit angepaBt = Polytrichum = Dicranum

sexangulare falcatum
und Verki)'rpern daher eine Sz = Saxifraga stellaris Sold. = Soldanella, pusilla

1 . ! = Cerasti erastioides icularia geoscypha
auch okologlsch schart C ]C)efras qunz c]f:astzozdes Al Alicularia g ; YP.
: Abb. 62. Initialstadium der Polytrichum sexangulare-
gezemhnete Lebensge' Schneebodengesellschaft am Macunsee (2640 m, Engadin)
meinschaft. Dauerquadrat 1 gm. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.)
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Die wichtigsten Anpassungen sind:

1. Weitgehende Vorbereitung und Entwicklung der Laub- und Bliitensprosse
unter der Schneedecke. Alle Moose und die meisten Bliitenpflanzen?! iberwintern
am Grunde der tiefen Schneelager mit griinen Trieben.

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

3. Dichtrasiger oder horstférmiger Wuchs mit peripherem Ausbreitungs-
vermogen. Einjahrige fehlen.

4. AuBerste Einschrinkung der vegetativen Sphéire. Die Schneetéilchen-
pflanzen sind die Pygméaen der Alpenflora. Akzessorische LaubsproBbildung ist

1 Arenaria biflora, Cerastium cerastioides, Cardamine alpina, Soldanella spec.,
Graphalium supinum usw.
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unterdrickt, die Fortpflanzungsenergie aufs hochste angespannt; auf winzigem
Stengel sitzt der abschlieBende Bliitenstand. Cardamine alpina, Ranunculus
pygmaeus, Soldanella pusilla, S. minima, Gnaphalium supinum sind die kleinsten
Vertreter ihrer Gattungen.

5. Rascheste Entwicklung nach der Schneeschmelze und frithe 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 Lebensoptimumin den Bereich der Gesellschaft fallt.
Hierher Cardamine alpina, Arenaria biflora, Alchemilla pentaphyllea,
Soldanella pusilla, Altendemismen des mitteleuropiischen Alpensystems.

Abb. 63. Salix herbacea-Schneetiilchen in der Tatra 1960 m. (Kenntlich: Salix herbacea, Ligusticum
mutellina, Soldanella carpatica.) (Aufn. A. ZLATNIK.)

Auch in den Waldgebieten der subarktischen Zone und der subalpinen
Stufe der Alpen und Mittelgebirge ist der vegetationsgestaltende Einflul
der Schneedecke allenthalben nachweisbar. GroBe, aber nicht allzuspét
wegschmelzende Schneemassen fordern die Entwicklung der strauchigen
Weiden- und Alpenerlenbesténde, des Rhodoreto- Vaccinion und der Hoch-
staudenfluren von Adenostyles, Cicerbita alpina, Cirstum spinosissi-
mum usw. (Abb. 64). Alle schneereichen Gebirge der geméfigten 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 latifolia iber Manns-
hohe erreichen.

Unterwuchs und Bodendecke des Waldes erhalten je nach der Baum-
schicht sehr verschiedene Schneemengen, da die Baumkronen den Schnee
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verschieden stark auffangen und zuriickhalten. Nach BUHLER (1918) halt
die Fichte im Mittel 55—80 vH! des Schnees in der Krone zuriick, die
Buche nur 10—15 vH; 15jahriger Niederwald aus Carpinus, Corylus usw.
sogar blo8 3 vH. Im Niederwald und Gebiisch ist somit die stirkste Be-
einflussung der Bodenschicht durch den Schneefaktor zu erwarten.

In den Pinus montana-Niederwéldern der Kalkgebirge zwischen Inn
und Etsch kénnen mehrere von der Schneebedeckung abhingige Fazies
unterschieden werden:

1. Das Pinetum montanae cladinosum mit Strauchflechtenunterwuchs (maxi-
male Schneebedeckung etwa 7 Monate), an Nordhéingen und in den als ,,Schnee-

fijingen“ bekannten Einsenkungen. Cladonia alpestris, C.rangiferina, C. silva-
tica, Cetraria islandica mit Vaccinium uliginosum sind meist deckend.

Abb. 64. Oirsium spinosissimum-reiche Hochstaudenflur im Juli am schmelzenden Schnee
(Val Sampuoir 2200 m). (Aufn. W. HELLER.)

2. Das Pinetum montanae hylocomiosum, mit 2—4 Wochen kiirzerer Schnee-
decke. Dominierend sind meist Hylocomium splendens, H. triquetrum, Hypnum
Schreberi mit Vaccinium myrtillus.

3. Pinetum montanae rhodorosum. Schneedauer etwa 51/,—6 Monate; meist
an stark geneigten warmen Héngen. Vorherrschend ist Rhododendron hirsutum.
Auch die vorerwiahnten Moose Hylocomium triquetrum und Hypnum Schreber:
an etwas trockneren, H. splendens an frischeren Stellen und Erica carnea sind

meist reichlich vorhanden.
4. Pinetum montanae ericosum. Schneedauer dhnlich, 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 aber einer der maBgebenden Faktoren.

b) Luftfeuchtigkeit.
Die Luftfeuchtigkeit regelt die Wasserabgabe durch Transpiration. Je
trockener die Luft, um so stirker die wasserentziehende Kraft der Ver-
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dunstung durch die Spaltéffnungen der Transpirationsorgane. Alle
feuchtigkeitsmindernden Standortseinfliisse, wie hohe Luftwirme, inten-
sive Bestrahlung, beftige Winde, tragen somit zur Steigerung der Wasser-
abgabe bei.

Hygromorphie, Xeromorphie. Die Luftfeuchtigkeit beeinfluBt aber
auch direkt die Formgestaltung und Struktur der Pflanzenorgane. Ex-
perimentelle Versuche EBERHARDTs (1903) haben ergeben, dal feuchte
Luft das Wachstum beglinstigt, 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, Einschrinkung
der HolzgefaBe und verlangsamte Verholzung, VergréBerung der Epi-
dermiszellen, starke Vergroflerung der Rinden- und Markzellen, Ausbil-
dung von Interzellularen, wenn solche sonst fehlen, verspitete Entwick-
lung des Korkes, Herabsetzung der Zahl der Spaltéffnungen.

Im Gegensatz hierzu wirkt trockene Luft wachstumshemmend (Na-
nismus der Vegetation!) und begiinstigt in hohem Mafle die Aushildung
von Haariiberziigen. Sie bedingt starke Entwicklung des Wurzelsystems
und beschleunigt Bliiten- und Fruchtbildung. Durch Einwirkung trok-
kener Luft werden unter anderem folgende anatomische Veridnderungen
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,
Verstirkung 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, dafl die Beziehungen zwischen
der Luftfeuchtigkeit und der Wasseraufnahme und -abgabe schwer zu
erfassen sind.

Der erste Schritt zum Skologischen Verstdndnis der Wasserversorgung
tithrt 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 Grofizahl 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 Standortsverhéltnisse aufgefa(3t.
Den Hygrophyten mit morphologischen Vorrichtungen zur Forderung
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der Wasserabgabe stehen die Xerophyten gegeniiber, ausgezeichnet durch
Reduktion der Oberfliche bei gleichem Volum, Reduktion der Interzel-
lularen, Zunahme der Gefi3e, aullerdem verdickte EpidermisauBenwande
mit reichem Kutingehalt und dicker Kutikula, haufig Wachseinlagerun-
gen in die Oberhaut und Wachsiiberziige, Einsenkung der Spaltéffnun-
gen, Behaarung der Blatter mit toten Haaren, also eine die Transpiration
herabsetzende Ausbildung ihrer Oberhaut, endlich oft wasserspeichernde
Gewebe und ein groBes Wurzelsystem (Frrrine 1926, S. 18), alles 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 tkologisch-morphologischen Fragen haben sich Frr-
TING und seine Schule erworben.

Zu den herrschenden MiBverstandnissen hat zweifellos die unklare,
doppeldeutige Definition der Begriffe Hygro- und Xerophyten beigetra-
gen. Wahrend némlich der eine darunter Pflanzen mit hygro- oder xero-
morphen Anpassungserscheinungen verstand, bezeichnete der andere da-
mit Arten, die feuchte oder trockene Standorte bewohnen. Heute ist
man wohl dariiber einig, dafl zundchst jede Art fiir sich genau auf ihren
Wasserhaushalt zu priifen ist, bevor ein Urteil tiber ihr Verhalten ab-
gegeben werden kann. Die morphologisch feststellbaren Trockenschutz-
einrichtungen bleiben ja in ihren Wirkungen hinter den rein physio-
logisch fa3baren (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 ScmmmpErschen Schule wollen diesen Umstand
allerdings durch die Hypothese der ,,physiologischen Trockenheit‘‘ erklart
wissen. Die sorgfiltigen Untersuchungen MoNTFORTs (1918) haben in-
dessen ergeben, dall von einer physiologischen Trockenheit im Sinne
ScHIMPERs, hervorgerufen durch die erschwerte Aufnahme des humus-
sauren Moorwassers, nicht gesprochen werden kann. Bei den sommer-
grimen 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 wird beférdert durch Guttation.
Wasserspalten (Hydathoden) scheiden tropfbar fliissiges Wasser ab. Da
nach ScHIMPER gerade im warmfeuchten Tropenurwald besonders leb-
hafte Guttation stattfindet!, liegt es nahe, hierin einen teilweisen Ersatz
fiir erschwerte Transpiration zu vermuten. Nach McLraw (1919) und
Frrrine (1926) ist es indessen fraglich, ob besondere Schutzmittel gegen
schwache Wasserabgabe iiberhaupt erforderlich sind. Jedenfalls deuten
die sehr sorgfiltigen Untersuchungen von DierricH (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, dafl auch hier die hergebrachte Schulmeinung,
welche die vergroBerte Oberflichenentwicklung der Schattenblitter all-
gemein als transpirationserhéhend ansieht, griindlicher Nachpriifung be-
darf. In Ubereinstimmung mit Stocker (1923), Maxmow (1923) und
KrrrLer (1925) konnte DieTrICH némlich feststellen, daf} die Transpira-
tion auf gleiche Flacheneinheit bezogen bei Schattenarten geringer ist
als bei Sonnenarten. Der Vorteil der groBeren Flichenentwicklung der
Schattenblitter wird bei einer Reihe von Arten vollstindig aufgehoben
durch die Verminderung der Flidchentranspiration.

Ist man iber die Notwendigkeit einer Beférderung der Wasserabgabe
in feuchtigkeitsgeschwiingerter Luft noch nicht im klaren, so hat hin-
gegen jeder einzelne schon die vernichtende Wirkung hoher Lufttrocken-
heit an der Vegetation beobachtet. Sie &dullert 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, Blattgr6Be, Behaarung, Wurzelausbildung, kénnen aber
durch die Standortsverhéltnisse 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 Begiinstigung und Verstirkung der
Einrichtungen zur Herabsetzung der Transpiration. Allerdings 1483t sich
hierfiir schwer ein eindeutiger zahlenméfBiger Ausdruck finden. Die
Menge des pro Flicheneinheit der Transpirationsorgane verausgabten
Wassers sagt ja Uber die Diirreresistenz der Pflanze nichts aus. Xero-
phyten transpirieren nach Maxmow (1923) und SzyMKIEwICZ (1925) oft
starker als Meso-Hygrophyten. Auch ist die Transpiration nicht nur von
Art zu Art und je nach den Standortsverhiltnissen von einem Indivi-
duum zum anderen verschieden, sondern sie variiert sogar an den ver-
schiedenen Trieben einer und derselben Pflanze. An Holzgewichsen
transpirieren Kurztriebe starker als Langtriebe, Jahrestriebe stirker als
zweijahrige Triebe (IwANoFF 1924). Hierdurch werden natiirlich Berech-
nungen der TranspirationsgroBe auBlerordentlich erschwert. Die Bemii-
hungen, aus dem Transpirationsvermogen der Pflanzen einen Grad-
messer des Xerophytismus zu erschlieBen (s. BAKKE 1914, Poor 1923),
sind denn auch bisher erfolglos geblieben.

Aus den neueren Untersuchungen von WALTER (1925) scheint iiber-
haupt hervorzugehen, daf die Flicheneinheit der Blatter als MaBstab
zum Vergleich der VerdunstungsgréBen unbrauchbar ist. Wird namlich
die Transpirationsgrofie groBer und kleiner Blitter auf die gleiche Fli-
cheneinheit umgerechnet, so zeigen kleinere Blitter eine starkere Ver-
dunstung.

‘Wurzelsaugkraft. Firrine (1911) hat zuerst auf das Fehlen xero-
morpher Anpassung bei gewissen nordafrikanischen Wiistensteppen-
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 zuzidhlen, halten der langdauernden
Sommerdiirre stand, ohne morphologisch-anatomisch hervortretende
Trockenschutzeinrichtungen auszubilden. Die neueren Untersuchungen
haben nun ergeben, daf3 der fehlende Trockenheitsschutz bei den Wiisten-
pflanzen, aber auch bei anderen Arten trockener Standorte durch hohe
potentielle Saugkrifte ausgeglichen wird. Manche Arten besitzen das
Vermégen, ihren osmotischen Zelldruck weitgehend zu regulieren. Poma
(1922) konnte nachweisen, dafl bei zunehmendem osmotischen Druck
der Nihrlosung auch die Saugkraft der Wurzeln, also der interzelluldre
osmotische Druck konstant zunimmt. Bei gewissen Halophyten kann er
sich verdreifachen.
Tabelle 7. Zunahme der osmotischen Saugkraft bei Arten des

Juncetum maritimi mit der Erhdhung des osmotischen Druckes
der Nahrlosung. (Nach Poma 1922)

Osmot. Druck der Nahrlosung | 0 ‘ 6 | 11 ’ 22 ‘ Atmosphéren
Triglockin maritimum . . . . . .10 20 24 30 | Atmosphiren
Glyceria maritima . . . . . . . | 10 | 23 | 271 | 34 \ .,
Juncus maritimus . . . . . . . T 20 23 — "

AufschluB iiber die Beziehungen zwischen Saugkraft und Standorts-
verhiltnissen, namentlich auch tiber die Abhéingigkeit der Saugkraft von
der Luftfeuchtigkeit, verdanken wir vor allem URrsprRUNG und seinen
Mitarbeitern. Eine lehrreiche Zusammenfassung der 6kologisch wichtig-
sten Resultate gibt dieser Forscher in SCHROTERs Pflanzenleben der Alpen
(1926, S. 99—1004). Die Tageskurve der Saugkraft verlduft parallel zur
Kurve des Sattigungsdefizits der Luft. Sie steigt mit zunehmendem Sét-
tigungsdefizit (abnehmender Luftfeuchtigkeit) bis um die Mittagszeit und
fallt hierauf bis zum folgenden Morgen. Den Schwankungen der Luft-
feuchtigkeit entspricht die Schwankung des osmotischen Wertes in der
Pflanze. Uber das AusmaB dieser Schwankung gibt Tabelle 8 Aufschluf.

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

‘ Tagesschwank |
] 28 asmllmli aft der ‘ Regenmenge am Versuchstag
Luftfeuchtlgkelt Bel%is-Krone ‘ und den 2 vorausgehenden Tagen
} in Atmosphéren | in mm

13. Nov. 0,6 0,3

26. Sept. 24 3,8 0,1

10. Aug. | 52 8,0 0,0

19. Sept. 52 3,9 7.3

13. Juli 64 9, 8 0,0

Die héchsten osmotischen Werte wurden somit in niederschlagsfreien
Perioden an Tagen mit groen Luftfeuchtigkeitsschwankungen gemessen.
Interessant ist UrsprUNGs Feststellung, dafl bei erschwerter Wasserauf-
nahme durch die Wurzeln im gefrorenen Boden, &hnlich wie bei den
Wiistenpflanzen, eine Druckerhshung eintritt. So stieg die Saugkraft des
Helleborus-Perianths im Winter bis auf 50 Atmosphéren gegeniiber 10 At-
mosphéren im Mai.
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UrspruNG (l. ¢.) und BLAGOWESTSCHENSKI (1926) fanden iiberein-
stimmend fiir Gebirgspflanzen trockener Béden 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.

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

Die bisher gewonnenen Ergebnisse der Saugkraftmessungen diirfen
nur mit Vorsicht verallgemeinert werden. Ausnahmen von der Regel er-
wahnt BLAGOWESTSCHENSKI (1926), der an zarten Hochgebirgspflanzen,
die hoher Verdunstung und tiefen Temperaturen frei ausgesetzt waren,
nur einen duBerst geringen Zelldruck nachweisen konnte. Ein vorziig-
liches Studienobjekt fir vergleichende Druckuntersuchungen wire die
trockenharte Windeckenvegetation der Hochalpen, die extrem xero-
morph gebaute Arten wie Saxifraga caesia, Leontopodium, Elyna, aber
auch mesomorphe wie Anthyllis vulneraria, Gentiana verna, G. brachy-
phylla in sich schlief3t.

Welken. Neue Gesichtspunkte zur Beurteilung der Trockenhirte und
ihrer Abhingigkeit von der Luftfeuchtigkeit hat Maximow (1924) bei-
gebracht. Er erblickt in der Widerstandskraft der Pflanzen gegen das
Welken das eigentliche und ausschlaggebende Merkmal des Xerophytis-
mus. Xerophyten ertragen schadlos die Verminderung ihres Wasser-
gehaltes bis auf die Hilfte. Sie scheinen indes vielmehr trockenheits-
ertragend als trockenheitsliebend.

Das Welken der Blitter ist von einer starken Einschrinkung der
Wasserabgabe begleitet, hervorgerufen durch SchlieBen der Spaltéffnun-
gen (Inyix 1915). Im Zustand des Welkens bleiben die letzten Wasser-
reserven der Pflanze lange erhalten. Moglicherweise findet nach Maxi-
Mow in den Zellen auch eine Ausbildung von Schutzstoffen statt, die das
Plasma vor der Zerstérung bewahren, ahnlich wie Zuckeranreicherung
gegen das Erfrieren schiitzt. Der Grad des Xerophytismus wiirde dem-
nach durch die Fahigkeit den Welkungszustand zu ertragen bestimmt.

Luftfeuchtigkeit und Pflanzengesellschaften. Bietet, wie wir sahen,
schon die autdkologische Seite des Trockenschutzproblems ungewohnte
und teilweise noch unbehobene Schwierigkeiten, so ist dies in noch héhe-
rem MaBe der Fall bei der synokologischen Betrachtung. Der Habitus
einer Pflanzengesellschaft gestattet keine sicheren Riickschliisse auf den
Feuchtigkeitshaushalt. In vielen Fallen ist er zweifellos aus friiheren Erd-
perioden iibernommen und genotypisch fixiert. Nur so kénnen wir uns.
die xeromorphe Struktur der Ericaceenheiden und des Tojal (Ulex-
Gebiisches) der dauernd feuchten Kiistengebiete Westeuropas erkliren.
Auch die Schneeschutz bediirftigen, trockenscheuen Empetrum-Heiden
der mitteleuropéischen Gebirge und die schon erwihnten Ericaceen-
gestriuche der Hochmoore diirften ihre xeromorphe Tracht unter ab-
weichenden Verhiltnissen im Tertidr ausgebildet haben.



Gesellschaftshaushalt (Synokologie): Klimatische Faktoren. 111

Neben der Untersuchung der osmotischen Druckverhéltnisse — einer
Aufgabe des Physiologen — wire festzustellen, unter welchen Luft-
feuchtigkeitsbedingungen in der Natur Welken und Trockentot der ver-
schiedenen Arten einer Pflanzengesellschaft eintritt. Parallelbeobach-
tungen iiber Niederschlag, Luftfeuchtigkeit, Welkungserscheinungen und
Trockentot wiren hierzu nétig.

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 Verhiltnis der
wirklichen Dampfspannung zu der bei der herrschenden Temperatur
hochstméglichen angibt.

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

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

Die relative Luftfeuchtigkeit nimmt wie die Dampfspannung gegen
das Innere der groBlen Landmassen ab.

Tabelle 9. Abnahme der relativen Luftfeuchtigkeit und des
Dampfdruckes unter 48,3—38,69 n. Br. (Nach HaNN).

Paris ‘ Wien ‘E]isabethgrad‘Lugan{ Irgis

Relative Luftfeuchtigkeit (im Som- | 73 | 70 63 60 | 45
mer) vVH . . . . . ... ...
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 Niederschlagsmenge besteht kein un-
mittelbarer Zusammenhang. Aus dem Fehlen von Niederschlidgen darf kei-
neswegs auf geringe Luftfeuchtigkeit geschlossen werden. Kola in Russisch-
Lappland ist regenarm (18 cm Jahresniederschlag), besitzt aber eine mitt-
lere relative Luftfeuchtigkeit von 80 vH. Die ganze Siidwestkiiste Ma-
rokkos, das Klimaxgebiet des Arganiawaldes, hat jahrliche Regenmengen,
die meist unter 30 cm 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 blo3 64 vH.

Nebel. Nebelbeobachtungen vermitteln wichtige Aufschliisse tiber die
Luftfeuchtigkeitsverhiltnisse. Der Nebelgiirtel unserer Mittel- und Hoch-
gebirge zeichnet sich durch ippig 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 fallt in Stideuropa die Buchenstufe, in Nordwest-
afrika der Quercus Mirbeckii- und Qu. maroccana-Wald, auf den Kanaren
der Lorbeerwald zusammen.

Relative Luftfeuchtigkeit auf kleinem Raum. Die Luftfeuchtig-
keit ist raschen und betréchtlichen Schwankungen unterworfen, bedingt
durch Regendauer, Wolken- und Nebelbildung, lckale Winde, Exposi-
tion. Wihrend im Schweizerischen Mittelland das Maximum der Luft-
feuchtigkeit in den Winter, das Minimum in den Sommer féllt, kehren
sich im Gebirge die Verhéltnisse oft geradezu um. Unter dem Einfluf} der
Sommernebelist die Luftfeuchtigkeit in den Alpen im Sommer am gréften.

Messungen der Luftfeuchtigkeit in natiirlichen Pflanzengesellschaften
hat STtockER (1923) durchgefithrt. Es ergaben sich tberraschend grofle
Unterschiede nicht nur zwischen den einzelnen Standorten, sondern auch
in verschiedenen Vegetationsschichten am gleichen Standort. Am 18.Juli
1920, einem sonnigen, fast windstillen Tage, mafl STOCKER in einer Wiese
bei Freiburg i. Br. um 11 Uhr:

Zwischen Gras und Lysi-

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

Zwischen Trifolium . . . 13 cm hoch, 78 vH relative Luftfeuchtigkeit
(Sattigungsdefizit 6,5).
In der freien Luft . . . 100 cm hoch, 57 vH relative Luftfeuchtigkeit

(Sattigungsdefizit 12,8).

Uber die tiglichen und jahreszeitlichen Schwankungen der relativen
Luftfeuchtigkeit an Moos- und Flechtenstandorten geben die Unter-
suchungen ScHADEs an den Felswidnden der Séchsischen Schweiz Auf-
schlul. Seine Methodik leidet aber an groflen Fehlerquellen.

Die relative Feuchtigkeit wurde namentlich von Forstleuten wahrend
langerer Zeitraume gemessen und in Beziehung zum Waldwuchs ge-
bracht. Das Verhéltnis der Luftfeuchtigkeit zur Transpiration der Wald-
baume scheint dagegen noch nicht beriihrt worden zu sein (s. BURGER
1925). BUHLER (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
decidua-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 grofiere Luftfeuchtigkeit im Walde ist auf tiefere Temperaturen,
Windschutz, Schutz gegen direkte Bestrahlung und die daraus resultie-
rende herabgesetzte Verdunstung zuriickzufiithren (s. S. 119).

¢) Sdittigungsdefizit.
Zieht man von der bei bestimmter Temperatur héchstméglichen die
tatsichlich vorhandene Dampfspannung ab, so erhdlt man das Sétti-
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gungsdefizit der Luft. Es wird in Millimetern der Quecksilbersiule aus-
gedriickt. Einer relativen Luftfeuchtigkeit von 75 vH bei 150 C entspricht
eine Dampfspannung von 12,73 mm x 0,75 mm = 9,56 mm. Das Sitti-
gungsdefizit dagegen ist der Unterschied zwischen der hochstméglichen
(12,73 mm bei 15° C) und der vorhandenen Dampfspannung (75 vH), also
12,73 mm — 9,56 mm = 3,17 mm. Wie Boras (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
Sattigungsdefizit.

Okologisch  bedeutet
dasSattigungsdefizit mehr
als die relative Luftfeuch-
tigkeit. Gebiete dauernd
hoher relativer Luftfeuch-
tigkeit konnen Wiisten-
steppencharakter tragen
(Stidwestafrika). Die re-
lative  Luftfeuchtigkeit
der Kiistenstriche Sud-
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- Abb. 65. Sittigungsdefizit der Luft und relative
dauemdenormhoheWtete Luftfeuchtigkeit bei zunehmender Temperatur.
(Sommer 90 vH). Nichts- (Nach Boras, 1926.)

destoweniger tritt der aride Euphorbienkaktusbusch bis an die Kiiste
(Abb. 66). Ungeachtet der hohen relativen Luftfeuchtigkeit ist eben das
Séttigungsdefizit und damit auch die Verdunstung grof3.

Messungen des Sattigungsdefizits sollten sich auf die Tagesstunden
beziehen, denn die stomatédre 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 Sadttigungsdefizits der
Luft im Junil901 in Pawlowsk (59,41° n. Br.). (Nach Szymxirwicz 1923.)

9 |11 13 (15 (17 19 |21
61| 72| 86 85 77| 52 23

23
0,8

Tagesstunde

1 |38 5 |7
Millimeter .

03|04 12 33

Vergleicht man die tiefsten Werte des trockensten Monats, so ergibt
sich, daf3 die Polarlinder und die Gebirge das geringste, die trockenheien
Steppen und Wiisten das hochste Sattigungsdefizit besitzen. HiLLew in
Mesopotamien hatte wihrend der Periode 1908—1910 ein mittleres De-
fizit von 59,3 mm gemessen um 2 Uhr nachmittags des trockensten Mo-
nats; die Schneekoppe im Riesengebirge (1603 m) wihrend der Periode

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 8
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von 1895—1904 zur gleichen Tageszeit des trockensten Monats, aber blofl
1,7 mm (SzYMKIEWICZ).

Siittigungsdefizit am Standort der Pflanzengesellschaften. SzZAFER,
Pawrowskr und Kurczixskr (1923) haben das Sattigungsdefizit einer
Reihe von Assoziationen in der polnischen Tatra untersucht und dabei
sowohl fiir die einzelnen Assoziationen, als auch fiir die verschiedenen

Abb. 66. Euphorbia Beaumierana-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 11. Sattigungsdefizit.

1 2,5 em hoch l 1 m hoch
Sphagnetum . . . . . . ‘ 5,6 mm t 12,6 mm
Myrtillus-Fichtenwald . . | 9,3 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 Siwapal in der polnischen
Tatra. Alle windbestrichenen Westhénge tragen trockenhartes Junce-
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twm trifidi; an den geschiitzten Osthangen gedeiht das Vaccintetum myr-
#illi und im Grund der Einsenkungen spreitet das Polytrichetum sexangu-
laris seinen samtgriinen Teppich. Das Sittigungsdefizit 3 cm iiber dem
Boden withrend eines starken Windes betrug an den Standorten des Jun-
cetum im Mittel 2,6 mm, im Polytrichetum aber blof 1,1 mm.

Messungen des Sittigungsdefizits an Standorten der Karrenfeldvege-
tation hat MULLER (1922) vorgenommen.

Die Verbreitung mancher Klimaxgesellschaften steht zweifellos unter
der Herrschaft des Sittigungsdefizits der Luft. Darauf deuten vor allem
die Vegetationskarten SzyMriEwiczs (1923). Piceaexcelsa 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—1904]) und iiberschreitet diese Linie nur selten und un-

Abb. 67. Vegetationsprofil und Sattigungsdefizit im Juncetum trifidi und Polytrichetum
sexangularis am SiwapaB, etwa 1900 m, in der Tatra (200 m lang, 25 m hoch).

!
(Nach SZAFER, PAWLOWSKI und KULCZYNSKIL)

bedeutend. Die Siidostgrenze des russischen Waldgebietes gegen die
sarmatisch-aralokaspische Steppe fillt ungeféhr 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
und Luftfeuchtigkeit aufzudecken, mufl vorderhand dahingestellt bleiben.
Die Frage verdient aber weiter verfolgt zu werden.

d) Verdunstung.

Dem Sittigungsdefizit proportional ist die Verdunstung. Sie wird
durch dieselben Faktoren wie das Sattigungsdefizit reguliert, nidmlich:
Luftfeuchtigkeit, Temperatur, Wind, Luftdruck (Hohenlage) und Strah-
lung. Aus Abb. 68 ist ersichtlich, dafl die Temperatur gegeniiber der
Windstérke in weit héherem 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 Abhingigkeitsverhiltnis 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 Wasseroberfliche bestimmten

8%
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Umfangs. Da jedoch eine Wasserfliche den grofiten Teil der Wirme-
strahlen reflektiert, farbige Korper wie die Pflanzen sie aber absorbieren,
so wird die Verdunstung beider durch die Strahlung in sehr verschiedener
Weise beeinflult. Man hat daher in den letzten zwei Jahrzehnten MeB-
instrumente eingefiihrt, die diesem Ubelstand begegnen, indem sie dhn-
o lich auf die AuBen-
(44 . .
37,  faktoren reagieren wie
' der  Pflanzenkérper.
Es sind dies die Atmo-
267  meter.
217 Der verdunstende
55 Korper ist ein pordser
Tonbecher, von einem
tieferliegenden Wasser-
%%  behilter gespeist. Ver-
-70  dunstet Wasser, so
sinkt die Wasserfliche
im Behalter; die ver-
dunstete Wassermenge
Wz ApriT Wor Jort Jali AZ@. Sepf OWF Wow 7977 Kann an der Hohe des

Abb. 68. Verhiltnis zwischen mittlerer monatlicher Verdunstung, Wassersplegels direkt
Windstirke und Temperatur in Lawrence, Kansas. abgelesen werden. Der

(Nach SHOLE, 1919.) amerikanische Okologe

LivinasToNn fiihrte die ersten brauchbaren Atmometer ein; Verbes-

serungen brachten SHIVE, JoENsTON, LiviNgsToN und TrONE (1920),
TrONE (1924).

Der verbesserte LiviNnasToN-THONEsche Atmometer (Abb. 70) besteht

aus einer weiten Flasche mit Gummipfropfen. Die wassergefiillte Flasche

ist durch eine Glasréhre mit dem verdunsten-

3

319

700

Monatliche Verdunstung i Zoll
R

P den Kugelbecher verbunden. Um bei Regen
JI 1 AN den RiickfluBl von Feuchtigkeit aus dem
o i Becher in die Wasserflasche zu verhindern,
p 4 Yy wird eine Schicht Quecksilber in den Becher
A . o . .
p g gegossen und die Glasréhre oben -formig
[ 9707717273 1415 1677 1879
’ Tagesstunden umg e_bog en. .
Abb. 69. Gang der Transpiration Die verdunstenden Kugeltonbecher sind,

(L) bei Jimoctia Tarinose wid auf einen sogenannten Normalbecher geeicht,

25. Mai (Trockenzeit). kéuflich zu haben!. Neben den gewdhn-

(Nach SHREVE, 1925.) lichen hellgefirbten 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.

Betrigt der Eichungsfaktor 0,70 und die wéchentliche Verdunstung

400 ccm, so ist das Resultat der Messung:

400 x 70
100 — 280 ccm.

1 Atmometer Apparatus Co., Baltimore, Ind. U. 8. A,
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Die Handlichkeit der Atmometer ermdglicht ihre Aufstellung an den
verschiedensten Standorten, und die erhaltenen Verdunstungsresultate
sind ohne weiteres vergleichbar. Wihrend aber die Messung des Satti-
gungsdefizits der Luft kurzdauernde standértliche Schwankungen ohne
weiteres anzeigt, sind Atmometermessungen mehr fiir Daueruntersuchun-
gen geeignet.

Verdunstungskraft der Luft als Standortsfaktor. Die Messungen
von AMBERG (1916), WETTER (1918), LiDI (1925), MULLER (1924) in der
Schweiz lassen zwar die Bedeutung des Verdunstungsfaktors fiir die 6ko-
logische Differenzierung der Pflanzengesellschaften
erkennen, reichen jedoch, da rdumlich und zeitlich
zu beschrinkt, nicht hin, die Unterschiede in den
Verdunstungsverhéltnissen der einzelnen Gesell-
schaften zu prézisieren.

Aufschlufireicher sind in dieser Beziehung die
Arbeiten englischer (YAPP) und namentlich ameri-
kanischer Forscher.

FurrLer (1914) untersuchte Verdunstung und
Bodenfeuchtigkeit in Beziehung zur Gesellschafts-
folge am Michigansee wihrend dreier Vegetations-
perioden. Die Verdunstungskurven der einzelnen
Jahre zeigen betréichtliche Abweichungen; 1910 fiel
das Maximum in den Hochsommer (Juli/August),
1911 und 1912 in den Mai. Wéahrend das Eintreten
der Maxima und Minima und der Kurvenverlauf im _‘.
allgemeinen jeweilen fiir alle untersuchten Assozia- [

tionen weitgehend iibereinstimmt, sind die Ver-
dunstungsmengen und die Schwankungen der Ver-
dunstungskraft fiir die einzelnen Pflanzengesell-
schaften charakteristisch. ’ir

Die Vegetationsentwicklung im Michigangebiet
bewegt sich von xerischen zu mittleren Verhaltnissen,
was durch die fortschreitende Abnahme der Ver- ;‘;‘;-in@‘;ch;;‘mg?gg{;
dunstungswerte von der Anfangs- zur SchluBigesell. lung von LiviNasro-
schaft, dem Buchen-Ahornwald, sehr schon verdeut- o
licht wird. Der Buchen-Ahorn-Klimaxwald hat die geringste Ver-
dunstung und die geringsten Schwankungen der Verdunstungskraft, die
Populus deltoides-Pionierassoziation der Diinen nicht nur die stirkste
Verdunstung, sondern auch die hochsten Schwankungen.

Die mittlere wochentliche Atmometerverdunstung in Kubikzenti-
metern withrend dreier Vegetationsperioden in Beziehung zur Vegeta-
tionsentwicklung gebracht, ergibt folgende Reihe: Populus deltoides-Diine
(22,3 cem) -> Pinus Banksiana-Dine (10,4 cem) — Quercus velutina-
Diine (11,0 ccm) — Quercus rubra-Wald (8,8 ccm) — Fagus grandifolia-
Acer saccharum-Wald (7,0 ccm).

Fiir das Aufkommen der Keimlinge stellt das Verdunstungsmaximum
im Mai, noch vor der vollen Belaubung der Biume, eine kritische
Periode dar.
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Sprechende Ergebnisse zeitigten auch die Untersuchungen Weavers
(1917, 1918) in den Wald- und Prériegebieten von Washington, Idaho
und Nebraska. Seine Verdunstungskurven bilden eine wertvolle Ergéin-
zung zur Charakteristik der untersuchten, allerdings etwas weit gefafiten
Assoziationen. Aus dem gleichsinnigen Verlauf der Verdunstungskurven
in verschiedenen Assoziationen erhellt deutlich der dominierende Einflufl
des Allgemeinklimas (Abb. 71).

Die quantitativen Anspriiche der einzelnen Gesellschaften gelangen
in der Verdunstungshéhe der verschiedenen Assoziationen zum Ausdruck.

Vergleichende Messungen mit gewohnlichem Kugelatmometer und
mit dem schwarzen Radioatmometer hat TaHONE (1923) in Illinois vor-
genommen. Der maximale Unterschied zwischen den durch die Warme-
strahlung erhhten Radioatmometer- und den gewéhnlichen Atmometer-
werten fillt in die erste Maidekade; im iibrigen laufen die Verdunstungs-
dnderungen bei beiden Atometern ziemlich parallel.

Verdunst__ Juni Juli August September
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Abb. 71. Verdunstungskurve der Andropogon scoparius-Pririe, des Corylus americana-Busches
und des Tilia americana-Ostrya virginiana-Waldes bei Peru in Nebraska. (Nach WEAVER.)

Aus dem Verhiltnis zwischen Verbrauchswasser und Verdunstung
kann auf die relative Trockenheit (,relative xerophytism‘) des Stand-
ortes geschlossen werden. Je hoéher diese relative Trockenheit, um so
offener zeigte sich die Bodendecke, um so kleiner war die Zahl der vor-
handenen Baumsémlinge und der den trockenen Sommer iiberdauernden
Annuellen.

Die Verdunstungskraft der Luft, obschon von den Forstpraktikern
vielfach unterschitzt (s. BUELER 1918, S.150), ist zweifellos auch forst-
Skologisch ein auBlerordentlich wichtiger Faktor. Bei der Wiederbewal-
dung trockener Rasenhiinge, 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. Nur die
trockenharte Waldféhre (Pinus silvesiris) vermag auch im Jugendsta-
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dium lange Trockenperioden zu iiberdauern. Der geringste Schutz durch
Strauch- oder Baumschichten éndert aber die Verdunstungsverhéltnisse
und damit auch die Entwicklungsmdoglichkeit der Baumkeimlinge.

Larsen (Ecology 1922, S. 302) fand die Atometerverdunstung im
Pinus strobus-Wald kaum halb so grof als im Freien, nimlich im Wochen-
mittel (vom 13.Juli bis 31. August) nur 6,9 ccm gegen 15,1 com im
Freien.

Nach den von ScHUBERT (Verhandl. Klimat. Tagung in Davos 1925,
S. 127) veroffentlichten Verdunstungsmessungen!, vorgenommen von
den forstlichen Versuchsanstalten Deutschlands, erreicht die Verdun-
stung im Buchenwald wihrend der Sommermonate nur etwa 1/; der Ver-
dunstung im Freien. Die jahrliche Verdunstung betrug im Fichtenwald
und im Fohrenwald im Mittel 48 vH, im Buchenwald 42 vH der Ver-
dunstung im Freien.

Zu beriicksichtigen ist schlieflich 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). Alle diese Fihigkeiten 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 auf Majorca.
(Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY).

4. Wind.
Der Wind riickt namentlich in Kiisten, an weiten, offenen Flach-
lindern, an Gebirgskimmen zum entscheidenden Faktor vor.
Mit der Erhebung iiber dem Boden steigt die Windstérke. Nach
Herimany (Meteor. Zeitschr. 32. 1915) betrug die mittlere Jahresge-

1 Es handelt sich hier allerdings nicht um Atmometerverdunstung.
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schwindigkeit des Windes auf offenem Feld in Nauen bei 2m Héhe
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) registriert 9,2 m/Sek., der
freistehende Mount Washington (1950 m) gar 15 m/Sek. im Jahres-
mittel 1.

Abb. 73. Windform von Cedrus atlantica an der Lalla Kheditscha (2200 m), Algerien
(Aufn. K. MULLER.)

Von furchtbarer Gewalt sind die Extreme. Sie erreichen beispiels-
weise am Sonnblick Stundenmittel von 38,1 m/Sek.; am Séntis verzeich-
nete der Windmesser am 27.Januar 1890 ein Tagesmittel von 32,3 m/Sek.;

1 Seit KiurLmaNs bahnbrechenden Untersuchungen iiber die Wirkung der
Winde auf die Vegetation (1890) ist ein gewaltiges Tatsachenmaterial iiber den
Windfaktor zusammengetragen worden. Wichtigere Beitrige zum Windproblem
lieferten u. a. KLINGE (1890), VoaLER(1901), FrH (1902), WAaRMING (1902, 1903),
BucHENAU (1903), Hansen (1904), Kravus (1910), SkorTsBERG (1916), TH. C.
E. Fries (1913), BRAUN-BLaNQUET (1913, 1915), Szymriewicz (1924), Fra-
HAULT (1925), KiaNHOLTZ-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 Zirich 1890—1900: 24 m/Sek.). Derartige
Windstéirken sind imstande, ganze Baumbestinde zu knicken oder zu
entwurzeln und Steinplatten vom gefrorenen Boden wegzureiBien und in
die Luft zu wirbeln (Br.-Br. 1913, S. 53).

Die Luftstrémungen wirken sowohl rein mechanisch durch ihre Stof-
kraft, als auch physiologisch, verdunstungsbeschleunigend, also aus-
trocknend. Vegetationsgestaltend ist vor allem die Dauerwirkung des.
Windes.

Mechanische Dauerwirkung. Die Winde vermitteln durch Pollen-
iibertragung die Befruchtung der Windblitler und beginstigen durch
VergroBerung des Streubereiches der Samen die Ausbreitung und Wan-
derung vieler Pflanzen. Windtransport flugfahiger Samen iiber Strecken
von 10—20 km sind keine Seltenheit. Samen von Picea, Pinus silvest-
ri8, Lariz, Alnus viridis, Acer pseudoplatanus haben wir auf Schnee-
feldern hoch iiber den
letzten AuBenposten
und 10—15 km von
den néichsten samen-
tragenden Béumen
entfernt gesammelt.

Beider Wiederbesied-
Tung der Vulkaninsel
Krakatau  miussen
viele Pflanzenkeime
18,5—40 km breite

Meeresarme uberflo-
gen haben (ERNST Abb. 74. Fichtenfahne im Windbereich an der Waldgrenze in den

1907) Alpen und Windschliff.

Soziologisch bedeutungsvoll ist der Umstand, daB sich bei der Regel-
méBigkeit der herrschenden Winde zur Zeit der Fruchtreife mancherorts.
eine ausgesprochene Ausbreitungs- und Wanderungstendenz der Arten
in der Windrichtung feststellen 148t. Crrist (1879, S. 381) hat bei der
Besprechung der Einwanderung seltener Alpenpflanzen ins Alpstein-
gebiet hierauf hingewiesen. In Siidfrankreich geht bei einzel stehenden
Aleppofohren der natiirliche Samenanflug vorwiegend in der Richtung
des herrschenden Windes (Mistral) auf und entfernt sich in dieser Rich-
tung auch am weitesten von den Mutterbiumen.

Schéidigend wirkt die StoBkraft des Windes durch Verkriippelung und
Verbildung der Baum- und Strauchgestalt. Der Schidigung der jungen
Triebe und Knospen auf der Windseite geht eine oft gesteigerte Entwick-
lung der Leeseite parallel, so dal jene eigenartigen Fahnenformen und
zugestutzten, glattgeschorenen Heckendiinen entstehen, die fiir wind-
reiche Gegenden so charakteristisch sind (Abb. 72, 73). Die Haupt-
windrichtung 148t sich nicht nur an der Baum- und Strauch-, sondern
oft selbst an der Rasenvegetation deutlich ablesen (Braun-Br. 1913).

Sand, Grus, Salz- oder Schneekristalle als Schleifpulver verschérfen die
mechanische Windwirkung. Am stérksten ist der Windschliff wenige Zenti-
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meter iiber dem Erdboden oder der Schneeoberfliche. Fiir den Baum- und
Strauchwuchs wird diese Schliffzone oft verderblich (Abb. 74). Aste und

Abb. 75. Wirkung des Schneegeblises an hochalpinen Windecken. TFig. 1. Polster von Silene
acaulis einseitig abgeschliffen. Flimserstein 2670 m an schneefreien Windecken. Januar 1911.
Fig. 2. Elyna myosuroides, angefeilter Randhorst vom Aelplipass bei Parpan 2640 m. August 1910.
Fig. 8. Androsace helvetica, halbseitig abgetotetes Windpolster vom Stézerhorn, schneefreie
Felskuppe 2500 m. Mirz 1911. TFig. 4. Elyna myosuroides vom Piz Lagalb 2600 m, Windecken.
Februar 1906. Fig. 5. Festuca glacialis, einseitig geschliffenes Halbkugelpolster von der windoffenen
Gipfelfliche des Pic de la Bernatoix, Pyrenden, 2660 m. August 1907. (Nach BR.-BL. 1913.)

Zweige imWindbereich zeigen in der Gefahrzone oft mehr oder weniger deut-
liche Spuren des Sand- oder Schneegeblises. 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 Winderosionsmale. Sandkérner und Schnee-
kristalle bringen ahnliche Erosionsgebilde hervor, doch arbeitet der
Sandschliff griindlicher (Abb. 75, 76).

Gegen Schneeschliff sehr widerstandsfahig sind die nordisch-alpinen
Horstpflanzen Elyna myosurotdes und Juncus trifidus sowie die polster-
bildenden Androsace helvetica, Stlene acaulis, Saxifraga caesia, S. retusa.
An windgefegten Kémmen wachsen sie, von vorn, von der Seite oder vom
erhéhten Zentrum aus angefressen, einseitig im Windschutz des abge-
storbenen Polsterteiles weiter (Abb. 75). Im finnischen Schirengebiet

Abb. 76. Wirkung des Sandgeblises in der Wiiste. Fig. 6. Stipa tenacissima (Halfa). Felsgrat im
Gebiet der Sanddiinen westlich Biskra, Sahara. Toter, vom Sandschliff ausgefeilter Horst.
Fig. 7. Andropogon laniger, einseitig abgeschliffener Horst aus der Umgebung von Tolga, Sahara.
Fig. 8. Centaurea omphalotricha, kiimmerlich vegetierendes Rumpfstiick, zu 3/, abrasiert. Fels-
wiiste zwischen Tolga und Biskra. (Nach BR.-BL. 1913.)
sind nach HAvriN (Med. Soc. Fauna et Flora Fenn. 44. 1918) Wind-
polster der Moose Hedwigia albicans und Rhacomitrium-Arten besonders
widerstandsfahig.

Pflanzensoziologisch auBerordentlich wichtig ist die Rolle des Windes
als Schnee- und Sandverteiler. Hoéhe und Dauer der Schneedecke sind
ortlich viel weniger von der Menge des gefallenen Schnees, als von den
herrschenden Windverhéltnissen abhingig. Diein den Alpenléindern viel-
fach iiblichen gegensétzlichen Ausdriicke ,,Windecke® (schneefrei ge-
blasene Stelle) und ,,Schneefang, Schneeloch, Gwichte** (von geweht)
deuten schon darauf hin. Allwinterlich sind es dieselben Bergvorspriinge,
Kimme und Kuppen, die freigeblasen, dieselben Bodenvertiefungen und
Gratkanten im Windschatten, die mit gewaltigen Schneemassen iiber-
schiittet werden. Daher sind Strauchbestinde von Rhododendron,
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Vaccinium, Juniperus, im Norden auch von Betula, Picea und anderen
kélte- und windempfindlichen Arten an windexponierten Stellen, soweit
sie dort uberhaupt gedeihen, auf die mittlere winterliche Schneehdhe
zurlickgestutzt, ihr tischebenes Aussehen verridt die Hohe der Winter-
schneedecke.

An wintersiiber schneefreien Windecken macht sich der schiadigende
EinfluB des Windschliffes auch durch Unterhéhlung und Abbau des
Rasens, inshesondere im Elynetum und im Caricetum firmae geltend. Jede
offene Rasenwunde als Angriffsstelle ausniitzend, gribt und nagt der
Wind gleich der Brandung an der Steilkiiste. Die Erdkrume wird ge-
lockert und zerbréckelt, das Wurzelwerk bloBgelegt. Flechtenschorfe
nisten sich auf den absterbenden Rasenhorsten ein, die schliefSlich zer-
fallen und mit der Feinerde verweht werden. Die Unterhohlung und

Abb. 77. Windanri im Elynetwin am Piz Padella (2500 m). (Aufn. J. KLIKA und 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 daf die Kammlinie aussieht
wie vom Pfluge aufgerissen. Die Wiederberasung verlauft dulerst lang-
sam und wird je nach Boden und Héhenlage bald von Dryas octopetala
und Saliz serpyllifolia-Spalieren, bald von Carex rupestris, oder Loise-
leuria procumbens in die Wege geleitet.

Ahnliche Winderosionsbilder hieten die Stranddiinengesellschaften
(Abb. 78).

Diinenbildung. Unter dem EinfluBl des Windes steht auch die Um-
lagerung der Sandmassen in vegetationsarmen Gebieten. Geht die Sand-
verfrachtung ganz allméhlich vor sich, so vermag sich die Vegetation
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ofter dadurch gegen das Verschiittetwerden zu schiitzen, daB sie den
Sand durchwéchst und bindet. Im Binnenland sind vorziigliche Sand-
binder die Rhizomgeophyten Agropyrum und Calamagrostis (besonders
C. epigeios), in der nordafrikanischen Wiste nehmen Aristida pungens
und Kuphorbia Gouyoniana eine dhnliche Stellung ein. In Strandgebieten

Abb. 78. Abbau des Crucianelletum maritimae der alten Stranddiinen bei Montpellier.
(Aufn. RUBEL und UEHLINGER.)

sind Elymus europaeus, Ammophila arenaria, Cyperus capitatus von hohem
dynamischen Wert. Indem sich ihr Sprofisystem in gleichem MaBe hebt,
als Sandzufuhr stattfindet, geben sie Anstof 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 Mittelmeerkiiste (Abb. 80).

Wanderdiinen. Die Festigung eigentlicher Wanderdimen durch die
natiirlichen Pflanzengesellschaften ist ohne menschliche Nachhilfe nahezu
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ausgeschlossen, auch dort, wo sich die einzelnen Wanderdiinen in langen
Zwischenrdumen folgen. Dagegen gibt das Verhalten der natiirlichen
Pflanzengesellschaften die besten Lehren fir die kiinstliche Diinen-
bekampfung.

Im gewaltigen Wanderdiinengebiet zwischen Kap Sim und Kap
Ghir an der siidmarokkanischen Kiiste schiebt sich zwischen die ein-
zelnen 20 und mehr Meter hohen Diinen eine duflerst charakteristische
Gesellschaftsfolge ein, deren Studium zur rationellen Bekdmpfung der
Dinenwanderung gefithrt hat. Sie beginnt auf dem eben von der Wander-
diine verlassenen Bodenstreifen mit einem Initialstadium von Ononis
Tournefortiana, worauf die dichter zusammenschlieBende Assoziation von

Abb. 79. Dilnenembryonen und mannshohe Diine mit Aristide westlich Biskra (Sahara).
(Aufn. X. MULLER.)

Ononis angustissima folgt, die schlieflich vom Retama Webbii-Busch ab-
gelost wird. Aber bevor der letztere zur vollen Entwicklung gelangt,
riickt die Folgediine heran und begribt den Busch (Abb. 154).

Die kinstliche Diinenfestigung setzt mit dem Ononis angustissima-
Stadium ein, das auf kilometerbreiten Flichen kiinstlich nachgezogen
wird, indem man samentragende Zweige iiber den Sandboden hinspreitet
und mit etwas Sand verankert. Hat das Ononidetum Full gefait, so wird
Retama hineingesit, oder sie erscheint frither oder spéter auch natiir-
licherweise ohne Beihilfe (Abb. 155).

Physiologische Windwirkung. Zur mechanischen gesellt sich stets
auch die physiologische, austrocknende Windwirkung.

Ist die Wasserversorgung der Pflanzen unzureichend, der Wasser-
nachschub bei gefrorenem Boden verlangsamt, so sind nach heftigen
Winden dieselben Welkungserscheinungen nachweisbar wie bei groBer
Diirre. Die jungen, saftigen Triebe vertrocknen, die Laubblétter sind von:
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der Spitze und von den Seiten her, wo die Wasserabgabe am stérksten,
gebriunt, oft verbogen oder gerollt. Nach Hansen (1904) sollen die Leit-
biindel unter der Windwirkung direkt ihrer Leitfdhigkeit verlustig gehen,
was das Vertrocknen und Absterben des Mesophylls nach sich zieht.

Die physiologische Windwirkung bestimmt den Verlauf der polaren
Waldgrenze. Nach Krarman (1890, S. 75) ist es nicht die mechanische
Kraft des Windes an sich, nicht die Kélte, nicht der Salzgehalt oder die
Feuchtigkeit der Atmosphére, die dem Walde seine Schranken setzen,
sondern hauptsichlich die monatelang dauernde ununterbrochene Aus-

Abb. 80. Sommeraspekt der dmmophila-Medicago marina-Assoziation bei Carnon nichst
Montpellier (im Vordergrund Echinophora spinosa und Euphorbia paralias).
(Aufn. RUBEL und UEHLINGER.)

trocknung der jungen Triebe zu einer Jahreszeit, die jeden Ersatz des
verdunsteten Wassers unméglich macht. Gerade an der Baumgrenze, im
Norden wie in den Gebirgen, ist die physiologische, austrocknende Wir-
kung aber stets auch von mechanischer Windschiadigung begleitet, und
an der Baumvegetation wird eben der Gesamteffekt sichtbar.

Gesamtwirkung des Windes. Wie die Kilte- und Diirreresistenz,
so ist auch die Widerstandskraft der Pflanzen gegen Windwirkung eine
Arteigenschaft, die sich nur teilweise auf morphologisch-anatomische An-
passungen zuriickfithren 146t. Durch Windwirkung ofter ,,geziichtet‘
und als Schutzform gegen heftige Winde zu betrachten ist der dicht-
geschlossene Polsterwuchs. Polsterpflanzen sind charakteristisch fir
windausgesetzte Standorte : Kiistengebiete, Wiistensteppen, Kdmme der
Hochgebirge, Arktis. Die Polsterpflanzen sind allerdings nicht nur gegen
Wind, sondern auch gegen Wirmeschwankungen und intensive Bestrah-



128 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

lung wenig empfindlich, und es ist daher nicht leicht, die von anderen
Faktoren unbeeinfluBte ,,Windhiarte’“ der Gewichse einzuschitzen.
Forstbaulich wertvoll wire die Kenntnis der spezifischen Windhérte der
Holzer, ihr Verhalten zum Windfaktor in der Nahe der Waldgrenze.
Viele Fehlschlige bei Aufforstungen kénnten dadurch vermieden werden.
An der Unterschitzung des Windfaktors sind unter anderem alle viel-
jahrigen Aufforstungsversuche am Gipfelgrat des Mont Aigoual und am
Col de Trépaloux in den Siidsevennen (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 Nardetum am Gipfelgrat des Aigoual (Sitddsevennen) 1540 m,
durch Wind und Schneegeblise vernichtet. (Aufn. E. FURRER.)

Wind und Pflanzengesellschaften. Nicht den katastrophalen Wir-
kungen der Orkane, die Baumbestéinde knicken und entwurzeln, sondern
den dauernden Windstrémungen kommt die groBte vegetationsgestal-
tende Wirkung zu. Nirgends ist dies besser wahrzunehmen als im Ge-
birge, wo Windschutz fiir das Bestehen vieler Pflanzengesellschaften zur
unbedingten Voraussetzung wird. Die Extreme liegen hier hart neben-
cinander und sind um so schérfer abgegrenzt, als der Wind auch die Schnee-
verteilung meistert. Die Vegetation der windoffenen ist von jener der
windgeschiitzten Standorte vollig verschieden, so dafl auch bei unbe-
wegter Luft aus der Vegetation auf die Windverhéltnisse am Standort
geschlossen werden kann. Néher untersucht sind diese Abhingigkeits-
verhiltnisse in Lappland und in den Schweizeralpen. Dort sind die
Parmelia lanata-, Gyrophora proboscidea-, Hierochloa alpina-, Dryas octo-
petala-, Diapensia lapponica- und die flechtenreiche Loiseleuria procum-
bens-Assoziation fir windgefegte Stellen charakteristisch (Fries 1913).
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In den Zentralalpen krént das Loiseleurietum cetrariosum windumbrauste
Kamme und Bergriicken. Diese azidiphile, flechtenreiche Azaleenheide
umfaBt mehrere Varianten, die sich wieder nach ihrer Windhirte an-
ordnen!. Auf Kalkrohbéden wird die Assoziation durch das dryasreiche
Caricetum firmae ersetzt. In hoheren Gebirgslagen bezeichnen das Ely-
netum, das Curvuletum elynetosum und das Curvuletum cetrarietosum mit
reicher Windflechtenbeimischung ( Thamnolia vermicularis, Cetraria cucul-
lata, C.nivalis, C. juniperina) die wintersiiber schneefrei geblasenen,
extremen Standorte.

In der Tatra ist nach SzaFER, PAwrLowskI und Kurczynskr (1923)
an den Standorten unseres Flynetums das Juncetum irifidi verbreitet, in

Abb. 82. Alternanz zwischen Elynetum und Curvuletum am Murtérjoch, 2600 m.
(Aus BR.-BL. und JENNY, 1926.)

der Auvergne um 1700—1850 m die Assoziation von Festuca spadicen
und Chrysanthemum Delarbre; (Br.-BL. 1926), in den Pyrenéden eine dem
Elynetum verwandte Assoziation, worin Klyna 6fter dominiert. An den
windgefegten Kdmmen des hohen Atlas (Djebel Ourgouz) haben wir bei
2500 m prachtvolle Winderosionsspuren an einer die Gratschneiden be-
kleidenden Festuca maroccana-Scutellaria demnatensis-Assoziation beob-
achtet.

Alle diese ,, Windgesellschaften®, deren vergleichend-6kologisches Stu-
dium ein dankbares Arbeitsfeld ergébe, 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 windhirteste 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 Windeinflu$3, zu beobachten.
Zur direkten Windwirkung tritt an Windecken vielfach indirekte Stand-
ortsbeeinflussung durch Anderung der Bodenkonstitution, der Boden-
fauna, der Kohlensiurezirkulation usw. Diese Verhéiltnisse sind aber
noch nicht untersucht. Der Boden an Windecken weist bei sonst iiberein-
stimmenden Verhaltnissen auch ein hoheres py-auf, ist also weniger sauer
als nebenan im Windschutz (Br.-BL. und JENNY 1926). Dichter gesell-
schaftlicher ZusammenschluB erhéht die Widerstandskraft der Einzel-
glieder gegen den Wind, seien es nun Baume, Striucher oder Kriuter.

Wind und Waldgrenze. Die Baumfeindlichkeit windoffener Inseln
und Meereskiisten ist bekannt. Auf den Zusammenhang zwischen polarer

Abb. 83. Kriechbuchen die Waldgrenze bildend. Nordwestkamm des Aigoual (Siidsevennen), 1500 m.
(Aufn. E. FURRER.)

Waldgrenze und WindeinfluB hat besonders nachdriicklich Krarman
(1890) hingewiesen. Nach SkoTTsBERG (1916) und HauMAN (1926) ist
die Waldlosigkeit grofier Teile Stidargentiniens auf die andauernde Heftig-
keit der Winde zuriickzufithren. Sie schaffen in Westpatagonien und
Feuerland eine ,,maritime’* Waldgrenze, jenseits welcher nur noch die
kiitmmerliche Polsterheide fortkommt. Der zerstérenden Gewalt der
West- und Siidwestwinde schreibt Morisson die Armut Siidpatagoniens
zu, und die Unméglichkeit, auBerhalb der wenigen geschiitzten Barrancas
Ackerbau zu treiben.

Szymriewicz (1924) gelangt auf Grund seiner Klimastudien zur An-
nahme, daB die kalten Gebiete der Erde, wo die mittlere Windstirke
10 m iiber dem Boden 6 m/Sek. erreicht, baumlos sein miissen.
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Von Frésten begleitete heftige Winde sind dem Baumwuchs besonders
ungiinstig. Daher der eigenartige Verlauf der Waldgrenze parallel zur
Kiistenlinie zu beiden Seiten der Behringstralle und auch in Labrador.
Daher auch die Depression der
Waldgrenze an den windoffenen
Kémmen unserer Mittelgebirge,
im Schwarzwald,in den Vogesen,
in der Auvergne, in den Siid-
sevennen. Diese windbedingte
Waldgrenze hat zur Folge, dafl
die obersten Buchengruppen an
den Héngen des mehrere Breite-
grade nordlicher gelegenen
Schwarzwaldes fast ebenso hoch e Bintre

(bis etwa 1450 m) emporreichen, o ;
. . .. .. Abb. 84. Windklimatische Waldgrenze am flachen
wie in den Siidsevennen mit Scheitel (4) und wirmeklimatische Waldgrenze am

N

st 1~ Fichte

o . . Steilhang (B) des Pallastunturi, Lappland.
ghnlicher Kammhohe, und daB * ; &
’ (Nach HANNERZ, 1923.)
der Hochwald an windoffenen
Kimmen von einem — heute allerdings vielfach unterbrochenen —

schiitzenden Giirtel von Kriechbuchen umsidumt ist (Abb. 83).

Auch in Schwedisch Lappland sind windbedingte Waldgrenzen fir
flache, isolierte Bergkuppen bezeichnend. Sie verlaufen oft betrichtlich
unter der wirmeklimatischen Waldgrenze (Abb. 84).
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B. Bodenfaktoren.

Wiahrend der Mensch die Klima- und Reliefverhiltnisse als gegeben
hinnehmen muf und ihnen fast machtlos gegeniibersteht, liegt es in seinem
Vermégen, die Bodenverhiltnisse weitgehend zu beeinflussen, sie seinen
Bediirfnissen entsprechend umzugestalten. Das Bodenproblem hat daher
nicht nur den Vegetationsforscher, sondern auch Landwirte, Forster und
Gértner seit jeher aufs lebhafteste beschiiftigt. Auf keinem Gebiet be-
rithren und kreuzen sich ja so viele verschiedenartige praktische und rein
theoretische Interessen. Der Boden bildet einen verwickelten Faktoren-
komplex; die einzelnen Faktoren stehen in Wechselwirkung zueinander
und kénnen sich in ihren Wirkungen teilweise autheben oder ersetzen.

Das Bodenproblem 148t sich daher nicht auf vereinfachte Formeln
zuriickfithren, wie man lange glaubte, und die aufzudecken sich die boden-
kundlich gerichteten Botaniker des 19. Jahrhunderts heifle Miithe und
Arbeit kosten lieBen.

Geschichtliches. Wahrend noch der grofie Genfer A.-P. pE CANDOLLE
dem chemischen Bodenzustand einen erheblichen Einflu8 auf Vorkom-
men und Verteilung der Gewichse 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 allem Nachdruck auf die Abhiingigkeit der Pflanzen
von der chemischen Zusammensetzung der Bodenunterlage hin. Ihm
hatten die Nordtiroler Alpen die scharfen Gegensiitze enthiillt, die zwi-
schen der Silikatflora der inneren und der Kalkflora der duleren Ketten
bestehen. Er stellte in seiner berithmt gewordenen Preisschrift: L, Uber
den EinfluB des Bodens auf die Verteilung der Gewichse* (Wien 1836)
fest, dal} es neben Gewiichsen, die in jedem Boden gedeihen, viele solcher
gibt, welche streng an bestimmte Biden 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 teiite diese ,,Bodenzeiger‘ in zwei
groBe Gruppen : Kalkpflanzen und Tonschiefer- oder Kieselpflanzen. Fiir
beide Gruppen werden zahlreiche Beispiele gegeben. Wenig spéter ver-
offentlichte RUEHLE (1838) ein umfangreiches Verzeichnis bodenvager und
bodenbestimmender Alpenpflanzen (kalksteter, kalkholder, urgebirgs-
steter, urgebirgsholder Arten). UNaER ging dann (1836, S.191) allerdings
soweit, die chemische Zusammensetzung des Bodens sogar fiir die Ent-
stehung vieler Pflanzenarten verantwortlich zamachen. Sieh#ttensich von
den Grundtypen unter dem Einflu$ ,,sehr differenter Bodenunterschiede
abgespalten*. Die so entstandenen, nahverwandten Arten auf Kalk- und
auf Tonschiefer bezeichnete er als stellvertretend oder vikariierend.
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Kann man UNeERs Ausfithrungen auch nicht in allen Einzelheiten
beiptlichten, so bleibt doch der Kern seiner Anschauungen zu Recht be-
stehen. Kalkgesteine und Kalkbéden sind in der Natur ungemein weit
verbreitet. Die Abhingigkeit der Pflanzenverteilung und Pflanzengrup-
pierung vom Kalk ist daher besonders leicht festzustellen, und so wird
auch verstindlich, daBl 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 auflerstande,
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
UncERs 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, feinkérnigen Béden
von hohem Dispersitidtsgrad. Sie sind das Verwitterungsprodukt pelo-
gener Gesteine (Tonschiefer, Mergel, vieler Kalke).

Die psammischen Boden entsprechen den sandigen Béden 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 Béden und nicht chemische
Verhiltnisse 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 withrend mehrerer
Dezennien die Pflanzengeographen in zwei Lager spaltet und dem geo-
botanischen Studium jener Zeit geradezu seinen Stempel aufdriickt. Erst
viel spiter erkannte man, daB beide Theorien nebeneinander ihre Be-
rechtigung haben, ja dafB sie sich vielfach erginzen, dal 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
Anhinger der chemischen und der physikalischen Bodentheorie fiir die
Richtigkeit ihrer Anschauungen ins Feld fithrten. Berithmte Namen wie
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LEecoQ, SENDTNER, KERNER VON MARILAUN, DE CANDOLLE, CHRIST,
CoNTEJEAN, Fricae, MAGNIN u. a. kniipfen sich an diese Erérterungen.
Heute freilich diirfte ihnen nur noch historisches Interesse zukommen.
Einen einschneidenden Wendepunkt in der Bodenfrage brachte die
Entwicklung der Kolloidchemie und der Aziditédtslehre. Mit ihrer Be-
sprechung treten wir aus der Vergangenheit in die Gegenwart iiber.

1. Bodenchemic und Pflanzengesellschaften.
a) Kolloidchemische Richiung.

Die Kolloid- oder besser Dispersoidchemie, das Bindeglied zwischen
physikalischer und chemischer Bodenforschung, sucht das gesetzmiBige
Verhalten zwischen dem Zerteilungsgrad der Stoffe und ihren physikali-
schen und chemischen Eigenschaften aufzudecken.

Der Boden als Ganzes wird nach WigGNER (1924), der die dispersoid-
chemische Betrachtung zuerst in vollem Umfang der bodenkundlichen
Untersuchung zugrunde gelegt hat, als ein , kolloides System‘ aufgefaf3t.
In diesem System sind die Bodenkdrner die ,,disperse Phase‘; Bodenluft
und Bodenwasser bilden das Dispersionsmittel. Kolloiddisperse Phasen
weisen eine iiberaus grofle Oberflachenentwicklung auf und sind der Sitz
einer besonderen Energieform (Oberflichenenergie). 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 grole nach Ausbildung und Eigen-
schaften verschiedene Gruppen geschieden werden: Kristalloide und Kol-
loide.

Kristalloide sind Stoffe, deren suBere regelmafBige Formgestaltung
in gesetzmaBigem Zusammenhang mit den besonderen physikalischen
und chemischen Eigenschaften steht. Wie der Name besagt, kénnen sie
in Kristallform iibergefiihrt werden. Sie sind ferner befihigt, aus Lo-
sungen durch diinne Héute (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 kénnen sowohl Kristalloide als Kolloide unter Beibehaltung
ihrer chemischen Zusammensetzung ihre Ausbildungsform wechseln, Kri-
stalloide konnen in Kolloide iibergefithrt werden und umgekehrt. Beide
gehen ohne scharfe Grenzen in einander tiber: es sind lediglich Stoffe ver-
schiedenen Zerteilungsgrades. Der Zerteilungsgrad der Kristalloide ist
gréber, jener der Kolloide duBlerst fein (hochdispers); die einzelnen Teil-
chen besitzen 1-—100 gt Durchmesser!. Indessen zeigen die kristalloiden

1 Die in der Kolloidchemie gebriuchliche Einteilung der dispersen Systeme
unterscheidet nach der Teilchengrofle (siche WIEGNER 1926, S.9):

1. Grobdisperse Systeme (Dispersionen). Durchmesser der Teilchen iiber
100 pu (Mikronen).

2. Kolloiddisperse Systeme (Dispersoide). Durchmesser der Teilchen 1 bis
100 puwp (Ultramikronen).

3. Maximaldisperse Systeme (echte Losungen). Durchmesser der Teilchen
unter 1 uu (Molekile, Ionen).
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Mehle schon von 0,02 mm Korndurchmesser an kolloidihnliche Eigen-
schaften.

Auf der groBen Oberflichenwirkung der feinzerteilten Stoffe beruhen
die kolloidchemisch duBerst wichtigen Adsorptionsvorgénge.

Gesiittigte und ungesiittigte Kolloide. Mit fortschreitender Korn-
zerteilung nimmt die Wirkung der Oberflichenkréfte zu. Kolloide Zer-
teilungen sind daher in hohem Mafie befahigt, fremde Stoffe an sich zu
ziechen, zu adsorbieren. Man unterscheidet gesdttigte Kolloide, bei
welchen die Anlagerung der fremden Stoffe den hochstméglichen Grad
erreicht hat, und ungesiattigte, bei welchen die Grenze der Adsorp-
tionsfahigkeit noch nicht erreicht ist. Mit der Sattigung gehen wichtige
Eigenschaftséinderungen Hand in Hand, die, wenn es sich num Boden
handelt, sich auch 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 erhéhte
Adsorptionsfahigkeit aus. Sind Erdalkalikationen (Magnesium, Kalzium)
in reichlicher Menge vorhanden, so bedingen sie die Koagulation der
Humusstoffe; es entsteht der gesittigte Humus (s. S. 208).

Fehlen Basen (z. B. in Hochmooren, auf sandigen Waldbdden), so
bleiben die Humuskolloide adsorptiv ungesiittigt. Der Boden ist dann
dicht gelagert, schlecht durchliiftet, arm an Nahrstoffen und Elektro-
lyten; er reagiert sauer.

Schutzkelloide. Adsorptiv ungesattigter, hochdisperser Humus ist
auch ein wirksames Schutzkolloid. Durch die Umhiillung der dispersen
Teilchen durchdasrelativ elektrolytunempfindliche Schutzkolloid wird die
so geschiitzte Phase selbst unempfindlich gegen Elektrolyteinwirkung, so
daf} Zerteilungséinderungen verzogert und Ausflockungen unter Umstén-
den ganz unterbunden werden. Selbst sehr geringe Mengen eines Schutz-
kolloids vermogen Dispersititsanderungen der dispersen Phase zu ver-
hindern. Der ungesittigte Humus z. B. hilt verschiedene Bodenkolloide
(AL[OH];, Fe[OH); usw.) in I6slichem, hochdispersem Zustand, schiitzt sie
dadurch vor Ausflockung und macht sie leicht beweglich, der Auswaschung
zuginglich. Der Schutzkolloidwirkung des sauren Humus verdanken
die Schwarzwisser der kristallinen Gebiete und der Moorlandereien ihre
dunkle Farbung, herrithrend von den ausgewaschenen Humuskolloiden.

lonenumtausch. Als Tonenumtausch werden die auch in der Diinger-
lehre hohe Bedeutung erlangenden Austauscherscheinungen vieler Béden
bezeichnet. Tréger des Austausches sind die verschiedenen Bodenkol-
loide, wobei die elektronegativen Teilchen Basenumtausch, die elektro-
positiven Teilchen dagegen Anionenumtausch aufweisen (PALLMANN
miindl.). Schon seit langem bekannt, aber erst durch die Kolloidchemie
richtig gedeutet, ist der Basenumtausch in Ackerbéden. Die Gele von
Aluminiumbydroxyd und Kieselsiure, wichtige Bestandteile der Tone,
binden Ammonium- und Kaliumionen fester als Natrium- und Kalzium-
ionen, welch letztere infolgedessen von ersteren leicht verdringt und ad-
sorptiv ersetzt werden. Wihrend Ammonium und Kalium unléslich im
Boden gebunden verbleiben, flielen die gelosten Natrium- und Kalzium-
ionen ab. Der Boden wird durch Kaliumzufuhr entkalkt.
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Ahnliche Austauscherscheinungen finden natiirlich auch in gewachse-
nen Boden statt und sind fiir die Vegetationsentwicklung von der groBten
Tragweite. Auf Basenumtausch fithrt JENNY (BRr.-Br. und JENNY 1926,
S. 298) die Auslaugung der Rendzinabéden der Alpen und ihre Uber-
fithrung in Podsol- und alpine Humusbéden zuriick. Die durch Humus
und Ton adsorbierten H-Ionen verdringen die iibrigen Kationen des
Rendzinabodens nach dem Schema:

Na"K*+Catt g HHHH o (NaCl; MgCl
H; K . A+ s N in Boden-
| olloidton [Mg + mHCl 2= H| Kolloidton | +KCl; FeCl, 15
Al Rerit HEAAHAH [Call; AlCL,) 50

Dieverdringten l6slichen Kationen werden durch Regen- und Schmelz-
wasser ausgespiilt und wandern in die Tiefe, withrend sich die Wasserstoff-
ionen trotz fortwihrender Basen-
zufuhr (durch abgestorbene Pflan-
zenteile, Flugstaub, Tierreste) in der
Oberschicht anreichern (Abb. 85).

Der Basenaustausch hat hier
eine griindliche Anderung der physi-
kalisch - chemischen = Bodeneigen-
schaften zur Folge, die, wie ander-
warts (s. S. 268) dargestellt, natiirlich
auch auf die Vegetation riickwirkt.

Osmotische Theorie Golas. Die
erste Anwendung kolloidchemischer
Forschungsergebnisse auf geobota-
nische Probleme versuchte Giuserps
Gora, Professor in Padua. Seine
l?is 1905 zuriickreichenden Arbeiten ADb, B B ‘iféngissgﬁoggggﬂgg‘gghe
ither den Gegenstand verdichten sich
1910 zu dem bedeutenden ,,Saggio di una teoria osmotica dell’ edafismo‘.
Diese osmotische Theorie 148t sich kurz folgendermafien zusammen-
fassen.

Ausschlaggebend fiir die Beziehungen zwischen Pflanze und Boden
ist nach Gowra der osmotische Druck der Bodenldsungen, die mit dem
Wurzelsystem in Berithrung kommen. Der osmotische Druck dieser Lé-
sungen wird bedingt durch ihren Konzentrationsgrad. Die Konzentra-
tion der gelésten Bodensalze ist entweder dauernd gleichmiBig ,,eusta-
tisch‘* oder rasch wechselnd ,,anastatisch‘‘. Die raschwechselnde Kon-
zentration anastatischer Losungen iibt auf viele Pflanzen eine besonders
schidliche Wirkung aus.

Nach ihrem Konzentrationsgrad werden schwach- und starkkonzen-
trierte Bodenlésungen unterschieden. Das Hauptmerkmal der Béden mit
schwachkonzentrierten Salzlosungen liegt in ihren kolloidalen KEigen-
schaften. In den Béden mit hochkonzentrierten Losungen dagegen iiber-
wiegen die kristalloiden Eigenschaften. Demnach teilt Gora die Boden
in zwei grofle 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 Béden, ausgezeichnet durch salzreiche, hochkonzentrierte Li-
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 Béden wachsend, die weniger als 0,2 vT ge-
Ioster Kristalloide enthalten (Saprophyten, Epiphyten, humikole Arten).

2. Gelikole Arten. In Béden mit 0,2—0,5 vI geloster Kristalloide (hier-
her die kalkfliehenden Arten der meisten Silikatrohbdden).

I1. Pflanzen haloider Béden.

3. Halikole Arten. In Bdden mit 0,5—2 vT geldster Kristalloide (Pflan-
zen kalkreicher Béden und Bewohner der Acker- und Wegborde).

4. Perhalikole Arten. In Bdden mit mehr als 2 vT geldster Kristalloide
(nitrophile Ruderalpflanzen, Arten der Salzbéden am Meeresstrand und in Trocken-
gebieten).

Die Konzentration haloider Boden ist in der Regel rasch wechselnd,
anastatisch.

Durch diese Einteilung nach der Konzentration der Nahrlésungen im
Boden wird gewissermalen auch schon eine Unterscheidung der Béden
nach ihrem Zerteilungs- und S#&uregrad angebahnt. Die geloiden ent-
sprechen mehr oder weniger den sauren, hochdispersen, die haloiden den
basischen, weniger hochdispersen Béden.

Die Theorie GoLas fand in Italien eifrige Verfechter in Nrorr (1911)
und BEguinot (1913), in Frankreich in Cr. Roux (1911). Anderwéarts hatte
sie kaum Ful} zu fassen vermocht, als auch schon ein bedeutsamer Schritt
vorwirts getan wurde im Ausbau physikalisch-chemischer Methoden zur
Charakterisierung des Standortes der Gesellschaften. Durch verhéltnis-
miBig einfache Mittel wird man instand gesetzt, die wichtigsten Boden-
faktoren geniigend genau zu bestimmen.

b) Bodenaziditiit.

Die moderne Aziditdtslehre fuBit auf der Dissoziationstheorie des
schwedischen Forschers SvANTE ARRHENIUS. Der Satz ARRHENIUS’
lautet: ,,Vom elektrischen Strom vollig unabhéingig ist jede Elektrolyt-
16sung ganz oder teilweise gespalten in elektrisch geladene Atome oder
Atomgruppen, die Ionen genannt werden.*

Hierzu sei folgendes in Erinnerung gebracht. Das reine Wasser, H,O0,
leitet den elektrischen Strom kaum, das fliissige Gas HCI ist sogar voll-
standig isolierend. Reines H,O und HCl 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 HCI geht somit in wisseriger Lésung in einen neuen Zustand tiber.
Das Losungsmittel Wasser sprengt die neutralen Molekiile in ihre elek-
trisch geladenen positiven und negativen Ionen auf, es bewirkt deren
Dissoziation. Derjenige Bruchteil eines Salzes, der in Ionen zerlegt ist,
wird als Dissoziationsgrad bezeichnet. Die Ionen, also die kleinsten 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 Sduregrad (die Aziditat) irgendeiner Losung hingt von ihrem
Gehalt an positiv geladenen Wasserstoffionen (H*) ab. Das Vorherrschen
dieser H-Ionen verleiht den Séuren ihre gemeinsamen charakteristischen
Eigenschaften, wahrend bei den Basen stets die elektronegativen Hy-
droxylionen (OH ) an Menge iiberwiegen. In jeder Lisung aber herrscht
ein dauerndes Gleichgewicht zwischen den H'- und OH -Ionen in der
Weise, daB eine Zunahme der H"-Tonen durch entsprechende Abnahme
der OH -Ionen ausgeglichen wird und umgekehrt. Je mehr H"-Ionen
vorhanden sind, um so saurer, je mehr OH -Tonen, um so basischer ist
die Losung; sind H*- und OH -Ionen in dquivalentem Mengenverhiltnis
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*.-Tonen und
0,0000001 g » » 10—7 g OH -Ionen.

Da sich die Gesamtmenge der H- und OH -Ionen dauernd gleich
bleibt, so betrigt die Gesamtionenmenge einer Losung stets 10~14. Ist
die Losung sauer, so wiegen die H'-Tonen vor (H™ = 10— bis 10—7), ist sie
alkalisch, so iiberwiegen die OH -Ionen (H' = 10—7bis 10—4). Man kann
somit den Aziditdtsgrad sowohl einer sauren als einer alkalischen Losung
durch die Menge der H"-Tonen im Liter der Losung angeben.

Darstellung der H-Ionenkonzentration. Die umstédndliche Schreib-
weise der tatsichlichen Wasserstoffionenkonzentration
1‘66‘010(W Atomgramme HT)
veranlaflte SORENSEN (1909), als Exponenten des Séuregrades den nega-
tiven Logarithmus der H-Ionenkonzentration mit dem Vorzeichen py
vorzuschlagen. Betriigt z. B. die H'-Tonenkonzentration einer Losung
107¢, so ist der umgekehrte Logarithmus 6 und der Exponent nach SOREN-
SEN 6 py. Der Kiirze halber nennt man den pg-Wert die Wasserstoffzahl.

Man vergesse aber nie, dal hohe Wasserstoffzahlen (7—14 py) einer
geringen, tiefe (1—7 py), aber einer hohen Wasserstoffionenkonzen-
tration entsprechen. Wir schreiben daher auch 6—5 py und nicht
5—6 pu-

Im Sprachgebrauch des Pflanzensoziologen erhalten die Wasserstoff-
zahlen, auf das Verhalten der einzelnen Arten und Gesellschaften be-
zogen, folgende Bedeutung:

1. Azidiphile Arten und Gesellschaften
(kalkfliehend; 6,7—3,8< px)

(Neutraler Zustand =

extrem azidiphil méBig azidiphil schwach azidiphil
5—3,8< Pr 6,2—5 Pr 6,7—6,2 Pr
(Boden stark sauer) (Boden maBig sauer) (Boden schwach sauer)

2. Neutrophile Arten und Gesellschaften
(7,0_6’7 PH)
(Boden neutral)
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3. Basiphile Arten und Gesellschaften

( >7s5k750 PH)
basiphil-—neutrophil ausgesprochen basiphil
7,5—6,7 pu >7,5—7,0 py
(Boden neutral bis basisch) (Boden basisch)

4. Indifferente Arten und Gesellschaften

pn aus dem basischen weit in den saueren Reaktionsbereich hiniiberreichend.

‘Wirkliche oder spezifische Aziditit. Die logarithmische Wasserstoff-
zahl hat den Nachteil, betrichtliche Unterschiede in der tatsichlichen
H.-Ionenkonzentration nicht geniigend scharf hervortreten zu lassen. Dem
abzuhelfen hat WEERRY (1920) eine Methode vorgeschlagen, die, vom
Neutralpunkt (py 7=1) ausgehend, die tatséichliche Aziditat oder Alkali-
nitdt angibt. Die wirkliche oder ,spezifische Aziditat gibt die
Menge der H'-Tonen in 1 Liter Losung, bezogen auf die approximative
H-Ionenkonzentration reinen Wassers (0,0000001 g im Liter) an. Die
»spezifische Alkalinitat® bedeutet die entsprechende Menge OH -
Tonen. WHERRYs Methode hat bei den nordamerikanischen Pflanzen-
soziologen rasch Eingang gefunden und wird jenseits des Ozeans viel an-
gewendet. In der europiischen Literatur finden wir sie erwihnt bei
CHRISTOPHERSEN (1925), der ihr jedoch die Angabe der Aziditit durch
SORENSENs Wasserstoffzahl vorzieht. Um den direkten Vergleich zwi-
schen SORENSENs Wasserstoffzahlen und der wirklichen Aziditit zu er-
moglichen, seien hier die dem py; entsprechenden Azidititszahlen wieder-
gegeben.

Tabelle 12. Wirklicher Aziditdtswert (spezifische Aziditat) der

Wasserstoffzahlen (pg). (Nach WHERRY 1922, S. 346.)

Spez. Spez. Spez.
Pu Aziditat Pu Aziditit Pu Asiditit
4,0 =1000 61 = 8 8,1 = 0,08
41 = 800 62 = 6,3 8,2 = 0,063
42 = 630 63 = 5 8,3 = 0,05
43 = 500 64 = 4 84 = 0,04
44 = 400 6,56 = 315 8,5 = 0,032
45 = 315 66 = 25 8,6 = 0,025
46 = 250 6,7 = 2,0 8,7 = 0,020
4,7 = 200 68 = 1,6 8,8 = 0,016
48 = 160 69 = 1,25 8,9 = 0,013
4,9 = 125 7.0 = 1 9,0 = 0,010
5,0 = 100 7,1 = 08 9,1 = 0,008
51 = 80 72 = 0,63 9,2 = 0,0063
52 = 63 73 = 05 9,3 = 0,0050
53 = 50 74 = 04 94 = 0,0040
54 = 40 75 = 0,32 9,5 = 0,0032
556 = 31,5 76 = 0,25 9,6 = 0,0025
56 = 25 7,7 = 0,20 9,7 = 0,0020
57 = 20 78 = 0,16 9,8 = 0,0016
58 = 16 7.9 = 013 9,9 = 0,0013
59 = 125 8,0 = 0,10 10,0 = 0,0010
6,0 = 10

pr-Messung. Zur Messung der freien, elektrisch geladenen Ht-Ionen
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 py-Messung der Bodenlésung mittelst der Chin-
hydronelektrode hat mehr Anklang gefunden, liefert aber nach Brroux
und P1EN und nach CARSTEN OLSEN und LinpErsTrROM (1927) zu hohe,
unkorrigierbare Resultate. Einfacher fiir Bodenuntersuchungen und auch
genauer ist die Indikatorenmethode, die auf SORENSEN (1909) zuriickgeht.

Indikatorenmethode. Sie griindet auf der Eigenschaft, dal gewisse
Farbstoffe (Indikatoren) in Lésungen von bestimmtem py-Wert einen
bestimmten Farbton annehmen. Aus diesen Farblosungen wird eine
titrierte Farbenskala zusammengestellt, deren einzelne Ténungen ganz
bestimmten py-Werten entsprechen. Setzt man nun einer beliebigen
Lésung einige Tropfen In-
dikatorenlosung zu, so gibt

die erfolgte Farbanderung 2
durch Vergleich mit der 1
titrierten Farbenskala ohne ' 3
weiteres den py-Wert der 1
untersuchten ILosung an. p—2<~L &2
Alkali

Vo1-T+ [:X]
7.0

05
65
5.8
4.6

,5
7.5
68
56

1.0PH
8.0
13
6.1

63
51

Als einfacher, handlicher S&ure
Apparat leistet das Io- ' 8.
noskop, hergestellt vom b1
Schweizer. Serum- und
Impfinstitut in Bern, gute
Dienste. Etwas kostspie-
liger ist der von P. Arr-
MANN in Berlin in den
Handel gebrachte XKeil-
apparat nach BJERRUM- ||
ArrEENIUS (Bjerrumkeil, &=
Abb. 86; zu haben bei Ben-  app. s6. Bjerrumkeil zur Bestimmung der Bodenreaktion.
der und Hobein, Miinchen

und Zirich), Gebrauchsanweisungen sind den Apparaten beigegeben.
Eine gute Einfithrung in die Handhabung der beiden Apparate gibt auch
WIEGNER (1926), worauf verwiesen sei.

Behandlung der Bodenproben zur py-Messung. 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 laflt die Mischung in verschlossenem Glaskolben
unter mehrmaligem Schiitteln mindestens 24 Stunden stehen!. Von dieser
wasserigen Bodenlosung wird die notige Menge vorsichtig abgegossen
oder abpipettiert und kann, falls nicht zu sehr getriibt, direkt zur Mes-
sung verwendet werden. Stark getriibte Losungen miissen zentrifugiert
werden. Die Messungen mit dem Ionoskop und dem Bjerrumkeil geben
bis auf etwa 0,1 py genaue Resultate.

1 Torfbéden, die sehr viel Wasser aufnehmen, kann bis 100 cem Wasser
zugesetzt werden.

-

7,
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Bedeutung der Wasserstoffionen. Das Wasserstoffion, ein ein-
fachgebautes und &uBerst bewegliches Ion beeinfluit in hohem MafSe
die physiologischen Prozesse, die sich im Pflanzenk&rper abspielen. Ins-
besondere sind die im Lebenskreislauf der Pflanze so wichtigen Enzym-
wirkungen, wie Diastase, die Stirke in Zucker iiberfithrt, Cytase, die
Zellulose verzuckert usw., von der H-Ionenkonzentration abhingig.

Die Konzentration des Zellsaftes einer Pflanze mull zu der Ionen-
konzentration der Bodenldsung in bestimmtem Verhiltnis stehen. Wird
dieses Verhiltnis 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 kénnen
nur auf Nahrbéden von ganz bestimmter H-Ionenkonzentration geziich-
tet werden. ULkHLA (1923) wies nach, dal die Apikalzellen gewisser
Algen (Cladophora, Basidiobolus) platzen, wenn sie in ein saures Medium
iibergefuhrt werden. Es handelt sich anscheinend um adsorptive Beein-
flussung der Zellmembrankolloide

;/g durch die H-Tonen und nicht um
osmotische Erscheinungen.

30 Die schidigende Wirkung para-

sitédrer Pilze kann durch py-Ande-

2l rungen vermindert oder aufgehoben

§ 0k werden. Nach Fiscuer (1925) ist

Q die Wirkung des Kartoffelschorfs

§75 L (Actinomyces scabies) bei 8 py stark,

< bei 7,2 pg schwach, bei 6,8 py fast

701 Null; bei 5,2—5,0 py wird er nach

WarsmaN (Soil se. 1922, 14, S. 61)

51 vertrieben. GAUMANN (1925) zeigte,

daB eine Infektion der Runkelriiben

0&,0 J,!J 6{0 6‘,15' z'o 7,'5 &0pH durch Phoma betae nur in stark
Abb. 87a. Zweigipflige py-Variationskurve von alkalischen Béden regelmé'ﬁig die
Ficaria %@igzt‘f)‘B?g;ghiIéﬂgg}l;%‘;&ﬁg’z‘;f“e grup- Herzkrankheit yerursacht; Infek-
tionsversuche mit Pflanzen schwach
saurer Boden (py 6,6) verliefen negativ. In welch entscheidendem Mafle
pr die Vitalitdt der Mykorrhizenpilze und damit auch das Gedeihen der
Nadelbéume beeinflufit, hat kiirzlich MELIN (1924) gezeigt.

Die héheren Pflanzen besitzen eine mehr oder minder weite pg-Ampli-
tilde mit einem deutlichen Optimumbereich, der als ein Ausdruck der
Bodenstetigkeit der Arten gelten kann. Das pg-Optimum wildwachsen-
der Arten, an natirlichen Standorten untersucht, ergibt bald eine mehr
oder weniger steil ansteigende eingipfelige oder aber eine zweigipfelige
Kurve. Indessen macht OsvALD (1926) darauf aufmerksam, daf} diese
zweigipfeligen Kurven moglicherweise auf Fehlerquellen in der ange-
wandten Methodik zuriickzufithren sind. Die py-Bestimmung sollte sich
auf natiirliche Béden beziehen.

Als Beispiel einer deutlich zweigipfeligen py-Kurve diene die py-Ver-
teilungskurve fiir Ficaria verna-Béden Englands nach SALIsBURY (1925)
(Abb. 87a).
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Die Ursache der Zweigipfeligkeit der pg-Kurven konnte vielleicht auch
im Vorhandensein verschiedener biologischer Rassen ihre Erkldrung finden.

Prachtvolle eingipfelige py-Kurven ergaben Béden aus der Wurzel-
schicht von Ammophila arenaria in Blakeney Point, England (Saris-
BURY) und von Carex curvula, Carex firma, Elyna myosuroides aus den
Alpen (Abb. 87b).

Nebenstehende Kurve fult auf 125 Bodenproben aus den Schweizer-,
Italienischen und Tiroleralpen, dem Wurzelbereich von Carex curvula
(5—10cm Tiefe) entnommen. Sie beleuchtet die py-Amplitiide der Art,
ist aber natiirlich von der Anzahl der untersuchten Proben abhingig
(Br.-Br. und JENNY 1926, S.305). Das py-Optimum der Art liegt zwi-
schen 5,4 und 4,6 py; Carex curvula ist mithin eine ausgesprochen azidi-
phile Pflanze. Innerhalb des optimalen py-Bereiches der Art erscheint
die Aziditat fir das Gedeihen
von Carex curvule nebensich-
lich; sie wird dagegen zum
entscheidenden Faktor im
Minimumbereich  (unterhalb
5,4 py), wie auch im schid-
lichen Maximum. Hier ent-
scheidet schon ein geringes
Mehr oder Weniger iiber
Lebensméglichkeit und Kon-
kurrenzfihigkeit der Art1.

Pflanzengesellschaftenund
pi. Jede Pflanzengesellschaft I 1
hat ihren bestimmten engeren %60 5,5 50 45 4opH
O‘der weiteren Pﬂ'Ber‘eiCh mit  gppb.s7h. Th?orehische und experimentelle py-Variations-
cinem mehr oder weniger aus. K 108 Caren cmln, 128 roben s g Jentral
gepriagten Optimum, was aber
natiirlich nicht ausschlieBt, daB mehrere Assoziationen ungefihr das-
selbe pg-Optimum aufweisen koénnen. Weitgefalite Gesellschaften, so
z. B. die von SALISBURY (1925) untersuchten Quercus pedunculata- und
Buchenwilder Siidenglands, zeigen zwei py-Optima. Dies rithrt aber
zweifellos daber, daBl man es mit zwei verschiedenen Assoziationen oder
doch verschiedenen Fazies zu tun hat. Die Untersuchungen von WLODEK
und STRZEMTENSKI (1924), CHRISTOPHERSEN (1925), BR.-BL. und JENNY
(1926) an ein- und mehrschichtigen, enger begrenzten Gesellschaften er-
geben iibereinstimmend eingipfelige py-Kurven miteinem oft recht engen
pu-Optimum. So betréigt der py-Bereich der Carex firma-Assoziation in
den Zentralalpen (auf 100 Proben berechnet) 1,2 pg, derjenige des Curovu-
letums 1,5 py, jener des Elynetums 2,5 py. Das Optimum aber umfafBt beim
Firmetum bloB 0,4 py, beim Curvuletum 0,6 py, beim Elynetum 0,9 py
(s. Abb. 88).

Zum Verstindnis der Vegetationsinderungen, hervorgerufen durch
Anderungen der Wasserstoffionenkonzentration des Bodens, ist die py-

"1 Die forstliche Seite der Bodenaziditiit beleuchten zahlreiche Schriften, so
besonders eingehend jene von N#mec und Kvarir (1925) und von FrANK (1927).
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Kurve unentbehrlich. Soziologisch besonders bedeutsam sind die Schnitt-
linien der py-Kurven im Maximum- und Minimumgebiet der Assozia-
tionen, denn dort spielt sich der erbitterte Kampf zwischen der herr-
schenden und der durch die pg-Anderung mehr und mehr begiinstigten
eindringenden Gesellschaft ab. Aus obiger Kurve ist ersichtlich, daB
dieser Kampf auf Leben und Tod zwischen Elynetum und Firmetum in
Béden von 7—6,5 py, zwischen Curvuletum und Elynetum bei 5,56—5,1 py
ausgefochten wird. In diesem Maximum- und Minimumgebiet des Ely-
netums ist py der entscheidende Faktor.

Es ist die Ansicht ausgesprochen worden, Assoziationen stark saurer
Boden besidfen eine geringere py-Amplitiide als solche neutraler oder
alkalischer Boden (WLODEK und STRZEMIENSKY, S. 811, CHRISTOPHER-
SEN, S. 566). Diese Verallgemeinerung ist jedenfalls nicht zulassig. Das

201
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Abb. 88. Vegetationsentwicklung und Bodenreaktion fiir die Folge: Firmetum —> Elynetum —>
Curvuletum. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.)

ausgesprochen basiphile Firmetum der Alpen hat eine engere pg-Ampli-
tiide als die azidiphilen Assoziationen des Elynetums und Curvuletums.
Allerdings fithrt im humiden Klima die Humusanreicherung und Aus-
waschung auf Kalkrohboden schon frithzeitig zur Versauerung der ober-
sten Bodenschicht, so dall erhebliche Schwankungen im pgy-Wert ent-
stehen, je nachdem die Proben aus dem Rohboden selbst oder aus
dicken iiberlagernden Pflanzenhorsten stammen. An wasserziigigen Stel-
len, am flieBenden Wasser iiberhaupt, verringert sich die Bodenaziditét,
weshalb mitten unter stark azidiphilen Arten an solchen Stellen schwach
azidiphile und selbst neutrophil-basiphile Arten auftreten kénnen (s. auch
Sza¥ER, KULCZYNSKI, PAWLOWSEI, STECKI, SOKOLOWSKI 1927).
pa-Linie. Zur Feststellung des mittleren py-Wertes und der pg-
Schwankungen innerhalb eines Einzelbestandes miissen an verschie-
denen Punkten desselben Bodenproben entnommen werden. Es emp-
fiehlt sich, hierzu den von H. JEnNy (1925) eingefiihrten Begriff der
Bodenlinie zu verwenden. Die Bodenlinie gestattet einen bestimmten
Bodentyp nach der rdumlichen horizontalen Verbreitung gewisser Boden-
eigenschaften graphisch zu charakterisieren. Durch eine homogene Pflan-
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zensiedlung wird eine gerade Linie gelegt und l4ngs derselben in gewissen
Absténden (bei ausgedehnten Siedlungen etwa von 2 zu 2 m) eine Boden-
probe entnommen. py-Bodenlinien aus dem Firmetum, Elynetum und
Curvuletum sind in Abb. 89 dargestellt.

Diese Bodenlinien spiegeln die py-Variation innerhalb je eines Einzel-
bestandes wieder, geben aber auch Anhaltspunkte iiber die pgz-Amplitiide
der betreffenden Assoziationen selbst. Bemerkenswert sind die starken
Schwankungen im Elynetum, bedingt durch verschieden weit fortge-
schrittene Humusanreicherung und Versauerung des urspriinglich stark
alkalischen Rohbodens. Unsere Curvuletum- und Elynetum-py-Linien lie-
gen unmittelbar nebeneinander iiber derselben Bodenunterlage auf Rét-
mergel am Murtérjoch (Unterengadin). Rein physiognomisch sehen sich
die beiden Gesellschaften sehr dhnlich; erst die floristische Analyse deckt
tiefer gehende Unter-
schiede auf, die durch _,, 2% *

die Bodenlinie schon-
ste Okologische Be- Curvuletum
g € pH.5 - (Humusbider)

griindung erfahren. saver a A ,;1\
. \
pr-Profil. Mitder A A J \ 0 £y et
Tiefe dndert sich die prsp- O\ & NS B |[erdsinatoden)
Bodenreaktion meist | 1Y ¥
4

rasch. Tiefwurzelnde
Arten s namentlich ”:::;_:/ i O/D/O—c\/\/v_\ Firmetum
Biume, beziehen ihre Ly |mesrentiden)
Nahrung daher oft O T T avenprase
aus Boden von sehr app. s py-Linien im Curvuletwm, Elynetwm und Firmetwm am
verschiedener Was- Murtér (U-Engadin), riumliche Verteilung der py-Werte.

A (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.)
serstoffionenkonzen-
tration. Hierbei ist immerhin zu beriicksichtigen, dafl die Keimlinge und
jungen Pflanzen doch unter allen Umsténden auf die oberste Boden-
schicht angewiesen sind.

Das pyg der obersten Bodenschichten ist demnach von ganz beson-
derer Bedeutung. Gerade in der obersten Bodenschicht (1—2 cm) aber
ist die H-Ionenkonzentration stark von den herrschenden Pflanzenarten
bzw. deren Abfallstoffen abhingig (s. S. 205).

Mit der Tiefe tritt die Beeinflussung des py durch die Pflanzenstreu
zuriick gegeniiber klimatischen Einfliissen (Feuchtigkeit) und dem Ein-
flufl der Gesteinsunterlage.

Betrachtet man irgendein Bodenprofil als Ganzes, so tritt die
klimatische Beeinflussung der pg-Werte deutlich hervor.

Im perhumiden Klima der Alpen erfolgt in der Regel eine Ab-
nahme der H-Tonenkonzentration mit der Bodentiefe. Dies gilt so-
wohl fiir Podsol und podsolige Béden, als auch fiir alpine Humusbéden
und Rendzina. Die H-Ionenproduktion ist am gréfiten in der sauren
Rohhumusschicht und nimmt hierauf bei tiefgriindigen Béden lang-
sam, bei flachgriindigen rasch ab. Uber Kalksubstrat erfolgt oft ein
ganz plotzlicher py-Umschlag zwischen Humusschicht und Rohboden,
was u.a. aus Abb. 90 ersichtlich ist. Wurzelverlauf und Wurzelschichtung

10*
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der azidiphilen Rohhumuspflanzen zeigen diesen Sdureumschlag im

Boden deutlich an.

In den podsoligen und Podsolbéden der Alpen und des nérdlichen
Europa zeigt die Rohhumusschicht (4,-Horizont) stets eine hohe, die aus-

gelaugte Bleicherde- oder
Bleichsandschicht (4,) eine
etwas geringere und die
Anreicherungsschicht (B-
Horizont) die geringste H-
Ionenkonzentrationt. FEi-
nige Beispiele sind in
Tabelle 13 enthalten.
Uberdiepg-Anderungen
in Bodenprofilen anderer
Klimagebiete liegen nur
wenigeauf bestimmte Pflan.-
zengesellschaften  beziig-
liche Angaben vor. Am
ehesten unterrichtet sind
wir iber die Roterdebdden
des Mittelmeergebietes.
Hier scheint im Gegensatz
zum Podsol mit der Tiefe
eine Zunahme der H-Ionen-
konzentration (also Ab-
nahme des py) stattzu-

Abb. 90, Profil im Curvuletum-Boden auf Dolomit imOfenpaB- finden, wie aus neben-

gebiet (2500 m). 4;. 2 cm schwarzer Humus, 4. 6 cm humose 1sDi -
Feinerde, B. 12cm hellgrane Verwitterungs,;erde, C. Dolomit- stehenden Belsp]elen her

schutt. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.)

vorgeht (Tab. 14).

Tabelle 13. pg-Anderung in nordischen und alpinen Podsolprofilen.
(Nach Br.-BL. und JenNY 1926 und CHRISTOPHERSEN.)

| Rohhumus-

Auswaschungs- | Anreicherungs-| Verwitterungs-

Horizont (4;) | Horizont (A;) | Horizont (B) erde (C)
Tiefe Tiefe Tiefe | Tiefe
Pt em | pg | em | Do cm | py | cm
Carex curvula-Ass. auf Rend- ! ;
zinapodsol (Zentral-Alpen) | 5,0 |0—35| 5,7 35—38} 6,5 36—45| 7,8 45
Carex curvula-Ass. auf Hu-
muspodsol (Zentral-Alpen) | 5,5 | 0—3 | 5,4 | 3—13| 5,4 |13—18] 6,3 | 18
Empetrum-Vaccinium uligino- | | |
sum-Heide (Zentral-Alpen) 4,2 | 2—-5 | 5,0 15
Lariz- Pinus-Mischwald (Zen-
tral-Alpen) . . . . . . . 6,0 |0—15]| 6,4 15—30| 6,8 |30—50] 7,2 | 55
Calluna-Cladonia-Heide (Sy- l
lene, Norwegen) 4,3 | 44 | 4,7
Vaccinium myrtillus- Betula ' i ! .
pubescens-Wald  (Sylene, | |
Norwegen) . . . . . . . | 4,0 | 4,0 4,7 [ i

1 p;f;dile aus Waldpodsolbéden des Schwarzwaldes liegen vor von FRANK

(1927). Sie zeigen #hnliche pg-Anderungen mit der Tiefe.
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Tabelle 14. pa-Anderung in mediterranen Roterdeprofilen.

Schwach Rotlich gefirbter, eisen- Verwitterungs-

humoser (und aluminium-)reicher
Horizont Horizont Rohboden
Boden- | Boden- Boden- Boden-
tiefe tiefe tiefe tiefe
Pu cm pg | cm Pu cm Pu cm

Brachypodietum ramosi auf ‘
Jurakalk (Montpellier). .| 68 | 1—5 65| 15 |65 | 60

Quercus ilex-Jungwald auf
Kreidekalk (Urgon) (Pont-
du-Gard) . . 7411—-2 | 7,3 5 | 72] 25 72| 50

Quercus zlez-Busch mltC’alluna
auf kalkfreiem Silikat-
geschiebe (Montpellier) .| 69 | 1-2 | 6,6 10 | 6,3 20—25| 6,2 40—50

Quercus tlex-Urwald im Atlas
bei Azrou (1500 m). Unter-
lage vulkanisch . . . . . 7,2 2 721 10

Sehr lockerer Quercus suber-
Bestand auf kalkfreiem
Pliozénsand (Kenitre, Ma-
rokko) . . . . . . . .. 7,2 2 70| 10 69| 20 |69]| 30

Pufferung der Boden. Schon Gora (1910) hatte richtig erkannt, daf
die mehr oder minder gleichméflige, konstante oder aber rasch wech-
selnde Konzentration der Bodenlésungen die Zusammensetzung der Vege-
tationsdecke sehr verschieden beeinfluflt; hierauf griindet seine Eintei-
lung in anastatische und eustatische Béden (s. S. 139). Fiir uns stellt
sich die Frage: ist der Sduregrad eines Bodens konstant oder, wenn nicht,
wie dndert er sich zeitlich?

Die Bodenstudien der letzten Jahre haben die wichtige Tatsache er-
geben, daB den meisten Béden die Fahigkeit zukommt, ihre Wasserstoff-
ionenkonzentration innert gewisser Grenzen konstant zu erhalten. Jeder
Boden besitzt ein ihm eigenes charakteristisches py, seine ,,Eigenreak-
tion¢‘, die normalerweise durch dullere Einfliisse nicht verdndert wird,
gleichwie der physikalische Zustand des Wassers bis zu einem gewissen
Grad unabhingig ist von den Schwankungen der Auflentemperatur. Diese
Eigenschaft des zihen Festhaltens der Eigenreaktion nennt man Puffe-
rung (s. hieriiber KnrouT 1920, SALISBURY 1922, ARRHENIUS 1922, JENNY
1925 u. a.).

Als Pufferstoffe im Boden wirken schwache Sauren, Salze schwacher
Sduren mit starken Basen, amphotere Elektrolyte, austauschféhiger Ton
und Humus, kolloides Eisen- und Aluminiumhydroxyd. Besonders stark
gepuffert sind Humusboden und zwar sowohl gegen Siurezusatz als auch
besonders gegen Laugezusatz ; Kalkrohbdden sind sehr stark gegen Sduren
gepuffert. Diese Bodenarten haben somit eine sehr konstante Eigen-
reaktion. Sehr schwach gepuffert sind hingegen Sandbdden; ihr py-Wert
andert sich bei Zusatz von Siduren oder Basen sehr rasch, die Konstanz
der Eigenreaktion ist gering, diese Biden sind ,,nachgiebig®. In Podsol-
boden ist daher auch die ausgewaschene Bleicherdeschicht gegeniiber der
Humus- und der Anreicherungsschicht viel schwécher gepuffert. Einen
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Begriff von der Festigkeit der Eigenreaktion von Humusbsden und der
Nachgiebigkeit der Bleicherde gibt Tabelle 15.

Tabelle 15. Puffervermdgen einiger alpiner Béden, (Aus Br.-BrL. u.
JENNY 1926.)

Eigen- Pufferung Puiferung
Bodenart reaktion| gegen Sdure |gegen Lauge Bemerkungen
Nach- Nach-
Pr | PE |giehigkeit| PH | giebigkeit
1. Humusbdden: tes Puft
Curvuletum . . . . . 5,3 4,8 05 (56 03 gutes tu elr‘t.
Elynetum . . . . . . 5,5 5,3 02 |57 02 Veml;"gef’ 1,;“' atlv
Firmetum (mit Kalk) | 7,2 7,2 0,0 7,3 01 P"nsv‘:‘;t:
-
2. Bleicherden:
Podsol unter Curvulet., 5,5 |<4,1] >14 |6,6 1,1
Podsol i. Oberengadin| 6,0 |<{4,0/ > 1’,9 7,0 1,’0 3‘3;13%22? ]i;lefxfﬁ;
Podsol unter Fohren- ! o as
wald(Cluoza) Unter- !‘ best%l‘}d;%e
engadin . . . . . | 64 4,8] 1,6 169 05 Pr-Werte

Am stirksten gepuffert ist von obigen Béden der humusreiche Kalk-
boden der Carex firma-Assoziation. Auch der saure Humusboden des
Curvuletums ist gut gegen Laugezusatz gepuffert, man kann ihm groBere
Laugemengen zusetzen, ohne daf} er seine Eigenreaktion éndert ; dagegen

steigt sein Sauregrad bei Zusatz von 1 cem 1—12) HCI von 5,3 auf 4,8 py.

Hierin macht sich die Versauerungstendenz des alpinen Klimaxbodens
bereits bemerkbar.

Bestimmung der Pufferung. Die Nachgiebigkeit der Boden wird
bestimmt, indem man die pg-Anderung der Eigenreaktion durch Zusatz

von 1 cem I%-Séiure (HCI) und 1 cem {:)-Lauge (NaOH) zu 10 g Boden

in 30 ccm Wasser gelost feststellt.

Pufferwirkung und Pflanzengesellschaften. Die Féahigkeit der mei-
sten Boden, ihre Eigenreaktion konstant zu erhalten, begiinstigt die Sta-
bilitit der Pflanzengesellschaften und verlangsamt die Vegetations-
verinderungen. In schwachgepufferten Boden mit unbestdndiger H-
Tonenkonzentration mufl die Vegetation auf betrachtliche py-Schwan-
kungen eingestellt sein; die pp-Amplitiide der Besiedler solcher Boden
ist weit; der Faktor verliert an elektiver Bedeutung. Dies diirfte der
Fall sein bei manchen Sandbéden und bei Schutthdden der Silikatgesteine.

Welch gewaltige Zufuhr von Basen die Humusbdden der zentral-
alpinen Carex curvula-Assoziation ertragen, ohne deshalb ihre Eigen-
reaktion zu verindern, geht aus Untersuchungen in den Rétischen Alpen
hervor. Flugstaubmessungen haben ergeben, daB im Gebiet der Alp
Murtér (Val Cluoza) pro Jahr und pro Hektar 50 Doppelzentner kalk-
reicher alkalischer Flugstaub zur Ablagerung gelangt. Nach den Berech-
nungen JENNYs wire aber mindestens eine 3—5fache Kalkzufuhr er-
forderlich, um die stark saure Eigenreaktion der Curvuletum-Béden zu
sprengen. Dieser starken Pufferung des Humusbodens ist es zuzuschrei-
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ben, daBl das Curvuletum als Vegetationsklimax der alpinen Stufe auch
in Gebieten mit hoher Flugstaubverfrachtung dauernd erhalten bleibt.
SArIsBURY (1922, S. 237) bespricht Pufferkurven aus Kalkboden siid-
englischer Buchenwilder. Die oberste Humusschicht (2—3 cm tief) ergab
eine gute Pufferung gegen Sdure infolge des hohen Humusgehaltes. Bei
6 cm Tiefe war die Nachgiebigkeit gegen Séure erhéht, 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-)b6éden und Rendzinapodsole gibt folgende Tabelle Auskunit.

Tabelle 16. Nachgiebigkeit gegen Sdure- oder Laugezusatz im
Elynetum- und Curvuletum-Profil der Zentralalpen (Schweizer.
Nationalpark, Unterengadin). (Nach Br.-Br. und JENNY 1926).

A. Elynetum auf Rendzinaboden.

Alp Murtér 2450 m Alp Murtér 2250 m
§ Puftfe ‘ Puff
hBo_den " Boden- utierang Boden- utierang

orizont | “yiefe | pm | ) 8egen | b) gegen | tiefe | py | @) gegen  b) gegen
Lauge Sdure Lauge Saure

cm Pr Pu cm ! P | PE

A, 0—-10 |5,8 0,3 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 04 | 00 65— 7,6 02 | 00

B. Curvuletum auf Rendzinapodsol am Murtarsl (Cluoza) 2570 m.

Bodenhorizont | Bodentiofe pa | Pufferung
‘ cm [1 a) gegen Lauge ‘ b) gegen Saure
0—35 50 1,3 | 0,4
35—38 57 0,8 > 1.6
38—45 6,5 0,1 1,2
L 45— 7,8 0,0 | 0.0

Der starken Pufferung gerade der obersten Bodenschicht ist es auch
zuzuschreiben, daf weder die Zunahme des Kohlensiuregehaltes des Bo-
dens durch die Tatigkeit der Bodenorganismen, noch die Bildung von
Salpetersiure durch nitrifizierende Lebewesen die Eigenreaktion des Bo-
dens nennenswert verandern.

pu- und Bodentypen. Wie der Humusgehalt, so kann auch die Was-
serstoffionenkonzentration zur Charakterisierung der Bodentypen heran-
gezogen werden. Allerdings darf man sich hierbei nicht auf alle beliebigen
pr-Werte, sondern vorerst nur auf diejenigen der ektodynamomorphen
Klimaxbéden stiitzen. In der oberen Bodenschicht arider, warmer Ge-
biete scheinen fast ausschlielich Werte von iiber 7 py (also alkalische
Boéden) vorzukommen, in semiariden, warmen Gebieten (Roterdegebiet)
sind mehr oder weniger neutrale Klimaxbdden die Regel. Im Buchen-
gebiet halten sich die Klimaxbéden um 6,5—4.,5 py, im Fichtengebiet
um 6,0—3,6 py. Im feuchtkiihlen Klimaxgebiet der Krummsegge in den
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Zentralalpen liegen die py-Werte der Klimaxboden zwischen 5 und 4,0 pg.
Die bisher festgestellten py-Extreme von Bodenlésungen iiberhaupt sind
2,9 und 11 py (in Agypten).

P der Wassergesellschaften. Die H-Tonenkonzentration des Wassers
zeigt deutliche Beziehungen zum Kohlensiduregehalt, so daB z. B. der-
selbe Fluf} stark abweichende py-Werte an ruhigen und bewegten Stellen

PH
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63
62
61
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Abb. 91. Tagesschwankung der pg-Werte im ruhigen und bewegten FluBwasser.
(Nach COWLES und SCHWITALIA, 1923.)

Wasserfall

Stromschnelle
—~

T AT T T
{
l
]
\

Teichartige FluRerwerterung

T T 1T 1

zeigt. Wihrend an ruhigen Stellen im Laufe des Tages keine pg-Ande-
rungen nachzuweisen sind, konnen dieselben an Wasserfillen ziemlich
bedeutend sein (Abb. 91).

¢) Néihrsalze und Pflanzengesellschaften.

Die Nahrstoffe werden von den Pflanzenwurzeln in Ionenform 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 Einflu8 der Hydrolyse in Verbindung mit der im Boden vorhande-
nen Kohlenséure und anderen, besonders organischen, Séuren werden die
schwerlslichen Mineralstoffe in 16sliche Form iibergefithrt. Bei der Nihr-
stoffaufnahme macht sich vielfach eine antagonistische Tonenwirkung
geltend, indem bestimmte Tonen die Wirkung anderer Ionen vermindern
oder aufheben.

Die Aufnahme der mineralischen Néhrstoffe durch die Pflanze 146t
ein ausgesprochenes Wahlvermégen erkennen, und zwar scheint die Durch-
lassigkeit der Pflanzenzellen fiir bestimmte Ionen eine spezifisch arteigene
Eigenschaft zu sein. Die Untersuchungen von Paxtanerni (1915),
LunpEGARDH und MORAVEK (zit. .. 1925) u. a. zeigen, daf} bald die An-
ionen, bald die Kationen im Uberschuf aufgenommen werden. Von den
Runkelriiben z. B. werden die Kationen der meisten Chloride stéarker (bei
Kalziumchlorid 7mal stirker) absorbiert als die Anionen (STILES 1923).
Umgekehrt scheinen Gramineen Anionen stérker zu absorbieren als Kat-
ionen (StorLAsA 1924). Die Fihigkeit der selektiven Ionenaufnahme er-
klart die schon frither bekannte Tatsache, dafl die Pflanze von sich aus
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die Aziditidt oder Alkalinitdt der Néhrlosung zu d4ndern vermag. Beson-
ders klar ist dies bei Versuchen mit Wasserpflanzen nachweisbar. Spi-
rogyra majuscula vermag den Sauregrad der Loésung von 6,6 py auf
11,0 pg zu senken (Bode 1925/26). UrLknLA (1923) gibt sehr anschau-
liche Kurven fiir die py-Regulation des Wassers durch ein Oedogonium,
(Abb. 92).

Bei Kulturversuchen mit dem Wurzelpilz Rhizoctonia silvestris auf
Nihrbéden verschiedenen Sduregrades ergaben sich nach MELIN (1924,
S. 45) folgende py-Anderungen unter der Einwirkung des Pilzes:

Vor dem Versuch: 3,4 4,1 44 49 57 60 7,0 pg
Nach dem Versuch: 3,2 35 41 42 44 45 6,0 pg

Die Moglichkeiten des Ionenumtausches und die Herstellung des
Tonengleichgewichts im Innern der Pflanzenzelle hat StiLEs (1923) aus-
fithrlichbesprochen. Der aus der Boden-

losung in das Wurzelgewebe vor sich /;Z
gehende Nahrstoffeintausch - bedingt
einen elektro-dquivalenten Austausch 5 -
. /
anderer Ionen oder Molekiile aus der ' 14
SO o 50 > v

Wurzel in die Bodenlésung. s

Die gelosten Mineralstoffe sind der 52 L
Pflanze teils unentbehrlich, hierher // /?z/
Kalium, Magnesium, Schwefel, Phos- 6% 77
phor, Eisen und fiir héhere Gewéchse oI
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Giftwirkung. Die schidigende Oedogonium. (Nach ULEHEA.)

Wirkung grofler Kalkmengen im Bo-

den ist auch dem Landwirt bekannt. Analysen von CHAUZIT (zit. in
RusseLL 1921, S.166) ergaben, daB Vitis vinifera 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 die Kalkchlorose, so tritt bei der Sojabohne
schon bei geringem Eiseniiberschuf} 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 beeinflufit und steigt mit
zunehmender Wasserstoffionenkonzentration des Bodens; unter 5 py
nimmt die Loslichkeit von AL, O; rasch zu. In Boden iiber 5 py dagegen
litten nach MacisTap (Soil science 1925, S. 20) Luzerne, Rotklee und
Hafer wenig unter der Giftigkeit des Aluminiums. Mit der schiadigenden
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Wirkung der Erdalkalien auf das Pflanzenplasma hat sich neuerdings
namentlich Karo (1926) beschiftigt. Er konnte nachweisen, dafl die
Giftwirkung vom Eindringungsvermogen der Ionen abhéngt, wobei die
Anionen eine gegeniiber den Kationen erhéhte Wirkung entfalten. Die
Permeabilitdtsverhaltnisse des Protoplasmas scheinen sich unter dem
EinfluB verschiedener Ionen zu veréndern.

Wechselwirkung der Ionen. Die klassischen Untersuchungen LoEBs
(Dynamik der Lebenserscheinungen, 1906) haben gelehrt, dal gewisse
Salze, wie Chlornatrium, fiir sich allein auf die Pflanzen zwar giftig wir-
ken, daB aber durch Zugabe von Magnesium oder Kalzium die Giftig-
keit der Chlornatriumlésung vermindert oder ganz aufgehoben werden
kann!. Ahnlich wirkt das Kalzium gegeniiber Magnesiumsalzen und
gegeniiber dem Kalium (s. RoBERT 1915). Bei dieser Entgiftung spielt
selbstverstindlich auch die Konzentration der Losungen eine wichtige
Rolle (s. auch S. 159).

Relativititsgesetz. Man kann mit LUNDEGARDH (1925, S.270—279)
drei Wirkungsphasen der Nihrsalze unterscheiden:

1. Die einfache chemische Nahrwirkung.

2. Die osmotische Hemmungswirkung héherer Salzkonzentrationen.

3. Die kolloidchemische Wirkung der Ionen.

Relativ am besten unterrichtet sind wir, namentlich durch Unter-
suchungen an Kulturpflanzen, tiber die chemische Néhrwirkung; noch
fast gar nicht untersucht ist dagegen die kolloidchemische Wirkung der
Ionen. Fiir die chemische Nihrwirkung der Salze, ihre Bedeutung am
Aufbau des Pflanzenkérpers diirfte das Relativititsgesetz (MITSCHER-
11cH-LUNDEGARDH) Geltung besitzen, welches neuerdings an Stelle des
frither vielfach angerufenen Gesetzes vom Minimum (LIEBIG) getreten
ist. Letzteres ist in seiner fritheren Fassung nicht mehr haltbar (ROMELL
1926). LunDEGARDH (1925, S. 279) hat dem Gesetz folgende dkologische
Formulierung gegeben:

,,Die relative Wirkung eines Faktors ist um so gréBer, je mehr der Faktor
sich im Minimum gegeniiber den anderen Faktoren befindet. Die relative Wir-
kung nimmt mit steigender Intensitit des Faktors dauernd ab und nihert sich
im Maximumgebiet der Wirkung dem Werte Null.*

Wir haben anderwirts (Br.-Br. und JENNY 1926, S. 306) gezeigt, dall
das Gesetz auch fiir den pg-Faktor im Curvuletum der Alpen zutrifft.
Im Minimumgebiet oder im schidlichen Maximum ist pg ausschlag-
gebend, im Optimumbereich dagegen entscheiden andere Faktoren
(Bodenfeuchtigkeit, Schneebedeckung, Windeinflu usw.) iiber die Le-
bensfihigkeit der Assoziation.

Wenn wir im folgenden versuchen, die Bedeutung der &kologisch
wichtigsten Nihrstoffe des Bodens fir die Gestaltung der Vegetations-
decke zu beleuchten, so miissen wir gestehen, dafl noch wenige genaue
Untersuchungen hieriiber vorliegen. Der ganze Abschnitt erhalt dadurch
einen mehr orientierenden Charakter.

1 Instruktive Beispiele iiber die antagonistische Wirkung verschiedener Ionen
gibt auch Irsin (1925, S. 345).
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o) Kalzium.

Neben der Ionenwirkung des Wasserstoffes (H') steht, die Pflanzen-
verbreitung und die Gruppierung der Pflanzen beeinflussend, das zwei-
wertige Kalziumion (Ca™) an erster Stelle. Das Kalzium, dessen viel-
filtige Bedeutung fir 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 schwé-
bischen Alb, bestehen bis zu 99 vH aus Kalziumkarbonat (CaCQOs). Aber
selbst manche Silikatgesteine, wie Syenite, Plagioklasgneise, Diorite, ent-
halten nicht unbetrichtliche Kalkmengen. Der Wirkungsgrad des vor-
handenen Kalziums wird durch seine Loslichkeit, nicht durch die absolut
vorhandene Kalkmenge bestimmt.

Zum besseren Verstindnis der Beziehungen zwischen Kalkgehalt des
Bodens und Pflanzendecke ist es notwendig, die direkte von der indirek-
ten Kalkwirkung zu trennen.

Indirekte Kalkwirkung. Das Kalziumion beeinfluit in hohem Mafe
die physikalisch-chemischen Bodenverhéltnisse und hierdurch indirekt
auch die Vegetation. Der Kalk bewirkt die Ausflockung und Zusammen-
ballung der Bodenkolloide, wodurch grobe Kriimelstruktur erzeugt,
Wasserfithrung und Durchliiftung des Bodens in giinstigem Sinne ver-
andert und auch die Wiirmeverhiltnisse des Bodens beeinflufit werden.

Kalkreiche Boden reagieren stets mehr oder weniger neutral oder
alkalisch, da CaCO; die Siuren neutralisiert!. Dadurch werden den
Bodenorganismen (Bakterien, Wiirmern usw.) giinstige Lebensbedingun-
gen geboten; das Nahrstoffkapital nimmt zu und wird in leichter auf-
nehmbare Form tibergefiihrt.

Auf dieser 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 Bodenstetigkeit ge-
wisser anscheinend ausschlieBlicher Kalkpflanzen in Siideuropa verfolgt,
wird zu seinem Erstaunen feststellen, daf3 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 Falle mit einer
beeintrichtigenden Wirkung der H-Ionen zu tun. Ist die neutrale oder
basische Reaktion hergestellt, 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-Tonen (in schwacher Konzentration) (PAuL 1908; MevIus 1921). TLoIN
(1925, S. 349) konnte den Nachweis leisten, daB Vincefoxicum officinale,

1 Die Alkalinitdt steigt jedoch nicht proportional der Menge des vorhandenen
Kalkes, wie man vielleicht annehmen kénnte, sondern die Kohlensiure allein
ist hierfir maBgebend. In einer Bodenlésung wird ein Gemisch von Kalzium-
karbonat und Kohlensiure einen py-Wert von 7,8—7,2 haben (WikeNER
1926, S. 154).
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eine Ca-JTonen sehr gut ertragende Pflanze, gegen die Wirkung der OH-
Tonen #uBerst empfindlich ist.

Trockenheitsliebende Gewiéichse sind gegen ihre Nordgrenze hin aber
auch deshalb mehr und mehr an Kalkbdden gebunden, weil diese allein
ihnen physikalisch zutrigliche Bodenverhéltnisse (Erwirmung, Wasser-
fithrung, Durchlifftung) zu bieten vermdégen. Auf diesen Umstand ist
seit Framavrnr (1893) vielfach hingewiesen worden (s. u. a. ANDERSSON
und Hesssrman 1910, S. 31, 114), und nur in dieser Hinsicht wird von
einem Ersatz des Kalkbodens durch physikalische Faktoren gesprochen
werden koénnen.

Von Arten, die nach ConTrIEAN (1881, S. 125) als kalkstet bezeichnet
worden sind, kommen in Siidfrankreich folgende auch auf kalkfreiem

Boden vor:
Melica ciliata Coronilla minima
Carex Halleriana Prunus mahaleb
Hippocrepis comosa Euphorbia Seguieriana
Coronilla emerus Vincetoxicum officinale

Framavrr (1893) gibt eine Liste von Arten, die in Nordfrankreich
als kalkstet betrachtet, in den Sevennen aber auch auf kalkarmen Béden
gefunden werden.

Ahnlich verhalten sich die soziologisch wichtigen: Fagus silvatica,
Quercus pubescens, Bromus erectus, die im Siiden auf jeder Bodenunterlage
(Kalken, sauren Gneisen, Graniten) gedeihen und auf kalkarmen Béden
auch ausgedehnte Bestéinde bilden. Aber schon in Mitteleuropa gilt Bromus
erectus als Kalkpflanze, und aus der engen Ubereinstimmung zwischen
Kreidekalkvorkommen und Buchenverbreitung in England und ander-
wiirts ist von manchen Autoren auf eine direkte Abhingigkeit des Bau-
mes vonder chemischen Beschaffenheit der Unterlage geschlossen worden?.

Direkte Kalkwirkung. Von der Aziditit oder Alkalinitdt unbeein-
fluBt erscheint die direkte Wirkung der Kalziumionen, welche durch die
Menge des 16slichen Kalkes bestimmt ist. NachMaeNIN, CONTEJEAN (1881)
u. a. sind Béden mit wenigstens 2—3 vH léslichen Kalkes als Kalkbéden
zu bezeichnen. Unter besonders giinstigen duBeren Umsténden, sobald
der Wettbewerb besser angepalter Arten ausgeschaltet wird, ertragen
niamlich viele kalkfliehende Arten diese Kalkmenge. Anderseits gestatten
aber auch schon Kalkspuren (0,2—0,3 vH) das Vorkommen von Kalk-
pflanzen. Hohe CaCO;-Mengen vertreiben die indifferenten Pflanzen mehr
und mehr, und die kalkholden oder kalksteten Arten behaupten immer
ausschlieBlicher das Feld. Von éhnlicher Wirkung und wenigstens teil-
weise das Kalziumkarbonatersetzend ist das Magnesiumkarbonat (MgCOs).

Wie von kalksteten Arten und Kalkpflanzenkolonien, so kann man
selbstverstindlich auch von kalksteten Assoziationen sprechenz. Kalk-

1 Feinerde aus der Wurzelschicht des Bromion-Rasens auf Kalk in Mittel-
england enthielt nach V. ANDERSON (1927) bei 15—20 cm Tiefe durchschnittlich
70—80 vH, bei 30—40 cm Tiefe 90—95 vH Karbonate, hauptsichlich CaCOj.

2 Man ist erstaunt, in dem sonst so wertvollen Buch LunpEGARDHS (S. 295)
lesen zu miissen, daB nur sehr wenige ausgeprigt kalkfliechende Arten (Saro-
thamnus, Castanea vesca, Pinus pinaster) bekannt geworden seien. Wer sich die
Miihe nimmt, auch nur die allerwichtigste einschldgige Literatur durchzugehen,
wird bald eines besseren belehrt.
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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
niver und Thlaspeetum rotundifoliv der Alpen, das Schoenetum nigricantis
Mitteleuropas, die Schoenus nigricans-Plantago crassifolia-Assoziation,
das Deschampsietum mediae und die Rosmarinus- Lithospermum frutico-
sum-Assoziation Siidfrankreichs, alle alpinen Felsritzenassoziationen des
Potentillion-Verbandes und die standértlich ,,homologen‘ Assoziationen
Nordwestafrikas.

Woméglich noch strenger an das Vorkommen hochkonzentrierter
Kalziumlosungen gebunden sind manche Kryptogamengesellschaften.
Die kalkinkrustierenden Tuffbildner: Eucladium verticillatum, Gymnosto-
mum calcareum, Cratoneuron irrigatum bilden ausgedehnte Teppiche an
von kalkhaltigem Wasser iiberrieselten Felshéngen und Mauern. Die
Cratoneuron commutatum- Arabis bellidifolia- Assoziation in verschiedenen
faziellen Ausbildungen gehort zu den standigen Erscheinungen an kalten,
kalkreichen Quellen der Alpen. Moryka (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 kalkflichenden Flechtenassoziationen. Ahnliche Gesell-
schaften besiedeln den Dolomit der schwibischen Alb (Verrucaria calci-
seda-Gesellschaft mit mehreren Varianten), Mitteldeutschlands (KaisEr
1926), der Alpen usw.

Dafl 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, um erst am Sidfull der Alpenkette
im Tessin (ohne Subularia) wiederzukehren.

Fassen wir das Gesagte kurz zusammen:

Die Kalkflieher sind teils Arten, welche durch hochkonzentrierte
Kalklésungen geschédigt oder in ihrer Entwicklung gehemmt werden,
teils azidiphile Arten, die nur auf sauren Boden bei einem Uberschuf3
von H-Tonen gedeihen und deren Fehlen auf Kalk allein schon aus ihrem
Verhalten zur Bodenreaktion erklarlich wird.

Inwieweit dieindifferenten und kalkholden Arten kalkertragend
sind, dariiber ist heute ein abschlieBendes Urteil nicht moglich. In einem
Hauptpunkt stimmen Beobachtungstatsachen und experimentelle Unter-
suchungen tiberein : 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 Kalklésungen gebunden.

Kalkbestimmung. Das Kalziumkarbonat als leichtlgsliche Verbindung
ist den Pflanzen stets zuginglich. An Stelle der zeitraubenden Ca-Ana-
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lysen wird daher in neuerer Zeit meist die sehr einfache Karbonat-
bestimmung ausgefithrt. s darf aber nicht ibersehen werden, daf3
neben dem an Karbonat gebundenen Ca im Boden noch anderweitig ge-
bundenes Kalzium vorhanden sein kann, und ferner, daf3 bei der Kar-
bonatbestimmung auch andere Karbonate, wie Magnesium- und Eisen-
karbonat mitbestimmt werden. Allerdings ist das im Dolomit in grofien
Mengen vorhandene Magnesiumkarbonat in seiner Wirkung auf die Vege-
tation dem Kalziumkarbonat sehr dhnlich.

Einfache, geeichte Kalzimeter sind in verschiedener Ausfiihrung und
GroBe im Handel. In der Schweiz und in Deutschland bedient man sich
meist des Kalkmessers nach Passon, und zwar fiir karbonatarme Boden
des kleinen, fiir karbonatreichere (iiber 1 vH) des groflen Passon.

Einen Anhaltspunkt iiber den ungefihren Kalkreichtum eines Bodens
erhilt man schon durch Befeuchten der frischen Erdprobe mit einigen
Tropfen zur Hilfte verdimnter Salzsdure (1 Teil HCl konzentriert : 1 Teil
Wasser). Boden mit weniger als 1 vH CaCO; brausen nicht, solche mit
1—4 vH brausen schwach und nicht anhaltend, Boden mit iiber 5 vH
brausen stark und anhaltend.

Anweisung zur Bestimmung des Kalziumgehaltes als Kalziumoxyd
{Ca0) geben WiraNER (1926), MITscEERLICH (1923) u. a.

Gipsvegetation. Gips (CaSO, + 2 H,0) und Anhydrit (CaSO,) tra-
gen eine durchaus kalkliebende Flora, das Ca-Ion macht hier seinen Ein-
fluB geltend. Fossile Gipsablagerungen paldozoischen bis tertidren Alters
sind anstehend in Siideuropa, in den Alpen, in Mittel- und Norddeutsch-
land, Nordfrankreich, Polen und vielfach anderwirts. Die Gipsinseln der
Alpen stechen in ihrer blendenden Nacktheit scharf ab von den an-
schlieBenden Sedimentschichten. Thre Pflanzendecke ist duflerst diirftig
und besteht aus basiphilen Spalierstrauchpionieren (Dryas, Saliz ser-
pyllifolia), einer kleinen Zahl ausgesprochen kalksteter oder kalkliebender
und wenigen indifferenten Arten. Gipsstete oder auch nur gipsliebende
Arten fehlen hier, wie in den von DzruBarTowski (1915, 1925) und von
KozLowsgA (1925) untersuchten steppenhaften Assoziationen von Stipa
capillate und von Carex humilis und Inula ensifolia der Gipsboden auf
der Hochfliche Kleinpolens. Diese Gipsboden sind ziemlich reich an Kar-
bonaten, ihre H-Ionenkonzentration schwankt zwischen 7,6 und 6,8pg.
Dieselben Assoziationen besiedeln aber auch kalkreichen LoBS. Aus den
Bodenanalysen von MIKLASZEWSKI (zit. in DziuBALTOWSKI, 1925) geht iib-
rigens hervor, da der anstehende Gipsfels kein Kalziumkarbonat enthilt,
withrend im verwitterten Gipsfels 10 vH und mehr CaCO; vorhanden ist.

Deutlicher von der Kalkvegetation abgegrenzt ist die Gipsvegetation
der spanischen Meseta, was schon daraus hervorgeht, daB H. DELVILLAR
(1925, S.18) sogar eine besondere Entwicklungsserie der Gipsvegetation
aufstellt. Die von ihm beschriebene Gypsophila struthium-Lepidium
subulatum-Assorziation scheint tatsiichlich ausgesprochen selbstindig. Als
charakteristische Gipspflanzen nennt pEr VILLAR Gypsophila struthium,
Lepidium subulatum, Herniaria jruticosa, Frankenia Reuteri, Vella
pseudo-cytisus, Agropyrum curvifolium, Sedum gypsicolum, Narduretia gyp-
sacew, Centaurium gypsicolum u.a. Leider fehlen Bodenanalysen.
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f) Magnesium.

Das Magnesium kommt in zahlreichen Verbindungen, meist aber
in geringer Menge, im Boden und in den Gesteinen vor. Die weitaus
wichtigsten Magnesium fithrenden Gesteine sind der Dolomit (MgCO; -
CaCO;, mit 54 vH Kalk- und 46 vH Magnesitstoff), méchtige helleuch-
tende Gebirgsstdcke aufbauend (Sadtiroler Dolomiten), und der Serpentin
(2810, MgO 2H,0), meist schwarz- bis griinglanzend, scherbig oder eckig
zerfallend und einen dullerst unfruchtbaren, erdarmen Verwitterungs-
boden bildend. Die Serpentingebirge der Alpen in ihrer schwarzen Toten-
starre gehoren zum trostlos 6desten, 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 Wirkung des Mg. Die Bedeutung des Magnesiums
fur den molekularen Aufbau des Chlorophylls haben WILLsTAETTER und
seine Schiiler dargetan. Kine 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 erwéhnt, die toxische
Wirkung des Magnesiums auf, und es kénnen sich gréfiere Mengen von
Mg in den Pflanzengeweben ansammeln. Die Asche der Blatter von Ilex
aquifolium enthilt 12,34 vH, von Stellaria media 13,08 vH, von Solanum
tuberosum 17,08 vH Mg (Cawars L c. S. 33).

Dolomitvegetation. Der Dolomit, eine Verbindung von leichtlos-
lichem CaCO; und schwerloslichem MgCOs, bietet im wesentlichen den-
selben Vegetationscharakter wie der kompakte Kalk. Die Wirkung der
Ca-Ionen scheint auf Dolomitsubstrat von iiberwiegendem Einfluf3. Ob
aber die exklusiven Dolomitspezialisten — solche gibt es zweifellos —
grofere Mengen von Magnesium in Verbindung mit Kalzium zu ihrem
Gedeihen benétigen, oder ob sie sich aus anderen Griinden streng an
Dolomitbéden halten, mufl vorderhand dahingestellt bleiben. Moglich
ware immerhin, daf} sie dort allein die ihnen zusagenden physikalischen
Bodenbedingungen vorfinden. Man wird in Zukunft bei Vegetations-
studien schirfer darauf zu achten haben, ob der Boden dolomitisch ist
oder nicht.

Zahlreiche Dolomitspezialisten bewohnen die spanischen Sierren, die
Stidsevennen, die Sidalpen. Bei einzelnen mag die Beschrinkung auf
Dolomitsubstrat aus ihrer Reliktnatur zu erkliren sein. Nicht wenige
sind ndmlich Reliktendemismen tertiiren Alters mit engumgrenztem Vor-
kommen (Armeria juncea, Saxifraga cebennensis, Hieracium stelligerum
der Sevennen, Asplenium Seelosii, Draba ladina der Siid- und Zentral-
alpen). Es sind dies ausschlieBlich Bewohner der Dolomitrohboden,
Fels- oder Felsschuttpflanzen. Sobald nédmlich 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 gesittigten, milden Humus der Kalkbéden. In
humiden Gebieten setzt auch auf Dolomit mit der Bodenbildung die Aus-
waschung der Karbonate ein, und der fortschreitenden Versauerung des
Dolomitrohbodens folgen auf dem FuBle die azidiphilen Kalkflicher.
Dieses Vorkommen von ,,Kieselpflanzen‘‘ auf Dolomitsubstrat hat schon
SENDTNER (1854, 8.330) hervorgehoben. In unserer Arbeit mit H. JENNY
(1926) konnten wir die Erklarung dazu liefern. Pflanzengesellschaften
der Dolomitrohbéden sind u. a. die Felsspaltenassoziation von Poten-
tilla caulescens var. cebennensis und Saxifraga cebennensis und die siid-
tiroler Fazies der Androsace helvetica-Assoziation (Br.-BL. 1915, 1926);
dann die farbenpréchtige, scharfbegrenzte Assoziation der endemischen
Armeria juncea, begleitet von Arenaria capitata, Alyssum montanum var.
psammeum usw., fur die Dolomitsande der siidfranzosischen ,,Causses®
duflerst charakteristisch. Ausgesprochene Dolomitspezialisten scheinen
ferner gewisse Felshaftergesellschaften. Nach MoTyra (1926, S.198) be-
herbergen Dolomit, Kalk und Mergel in der Tatra ganz verschiedene
Flechtenassoziationen. Die Flechtenvegetation auf Dolomit erscheint
iiberhaupt viel sparlicher und artendrmer entwickelt als auf Kalk, worauf
auch D1ers Untersuchungen in den Siidtiroler Dolomiten hinweisen (1914,
S. 524). Zudem ist die Vitalitét der Arten auf Dolomit stark herab-
gesetzt. Dies mag teilweise mit der Verwitterungsart des Gesteins zu-
sammenhéngen; ausschlaggebend ist jedoch nach Moryka der Chemis-
mus. Flechtenassoziationen der Dolomite in der Tatra sind die Thel:-
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 Dirrs (1914) erst-
mals naher beschriebenen epi- und endolithischen Algengesellschaften
der siidtiroler Dolomitriffe. An den Steilwénden des Schlern erscheinen
diese Kryptogamengesellschaften nach der Lichtbediirftigkeit deutlich
geschichtet. Die Gesteinsoberfliche iiberzieht ein Scyfonemetum, worin
Scytonema crassum und andere Scyfonema-Arten in bis 0,5 mm langen
Réschen vorherrschen. Unter dem Scytonema-Mantel folgt ein Cyanocap-
setum, das als Vorstufe und Vorbedingung des Scytonemetums aufzufassen
istl. Neben diesen epilithischen oder Oberflichengesellschaften, die in-
tensives Licht und grofe Austrocknung ertragen, gibt es aber auch noch
sehr eigentiimliche endolithische Algenvereinigungen bis 8 mm im Innern
der feinsten, von blofem Auge unsichtbaren Haarspalten. Sie bestehen
zunéchst unter der Gesteinsoberfliche aus orangeroter T'rentepohlia, zu
innerst unter sehr schwacher Belichtung aus winzigen farbloshiilligen
Gloeocapsa-Formen, die beim Anschlag mit dem Hammer als griine Binder
hervortreten. Die Frage der Abhéngigkeit dieser Algenassoziationen vom
Magnesiumkarbonat als Substrat verlangt aber noch niaherer Priifung.

Serpentin. Der Serpentinrohboden bietet neben indifferenten auch
viele kalkholde und selbst kalkstete Arten (7'risetum distichophyllum,

1 Dieses Cyanocapsetum bildet die fiir Dolomitwénde charakteristischen blau-
schwarzen ,,Tintenstriche‘.
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Ranunculus parnassifolius, Oxytropis montana, Rhododendron hirsutum,
Doronicum grandiflorum, Leontopodium alpinum usw.). Das Vorkommen
der Kalkpflanzen diirfte mit dem Vorhandensein von Kalzium im Ser-
pentin zusammenhéngen. Vielleicht ist auch ein Ersatz der Ca- durch
Mg-Tonen moglich. Serpentine aus Steiermark ergaben nach ANGEL:
Si0, MgO Fe,0; FeO  CaO
Serpentin von Kraubat . . . . 40,81 37,09 1,98 5,02 1,32vH
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 durch die floristische Zusammensetzung der Vegetation an-
gezeigt. Serpentine aus der
Bruckergegend enthalten hin-
gegen kein Kalziumoxyd.
Dem Serpentin sind eine be-
schrinkte Zahl von Pflanzen-
formen eigen, die ausschlieB3-
lich an Magnesiumsilikate
bzw. Karbonate (Serpentin,
Magnesit) gebunden, als cha-
rakteristische Serpentinpflan-
zen aufzufassen sind. Hierher
vor allem die iiber einen groflen
Teil von Europahochst sprung-
weise verbreiteten Farne As-
plenium adulterinum und 4.
cuneifolium,deren Verbreitung
streng mit den Serpentinvor-
kommnissen zusammenfallt.
Haver (1923) und NEVOLE

(1926) erwihnen ferner als Ser-

pen’cinspezialisten aus Steler- Abb.93.Bodenprofiliiber Serpentingestein am Ochsenkopt
. . bei Parpan (2400m). A; Schwarzer Humus (2—3 cm) py 5,4,

mark die Neoendemismen: A,Graubraune humose Feinerde (4—5cm) py 5,4, B Gelb-
. 17 brauner Verwitterungsboden (18—20cm) py 5,8, 'Serpen-
Dianthus capillifrons, Semper- tinschutt py 6,8. (Nach BR.-BL. und JENNY, 1926.)

vivum Pittonic und 8. Hille-
brandtii. Fiir die Balkanlinder fithrt AbAmovI¢ (1909, S.80) nicht weniger
als 20 serpentinstete Arten an, darunter aber allerdings auch Kalkpflanzen,
wie Scorzonera crispa, ferner Erica carnea, Dianthus vaginatus, die er-
kennen lassen, daf} seine Aufziahlung cum grano salis auszulegen ist. Die
meisten ausdauernden Serpentinpflanzen haben ein auBlerordentlich ent-
wickeltes Wurzelsystem, wogegen die oberirdischen Pflanzenteile eher
kiimmerlich ausgebildet sind und vielfach nur spérlicher Bliten- und
Fruchtansatz stattfindet. Uber die Pflanzengesellschaften der Serpentin-
rohbéden ist noch sehr wenig bekannt. Im Gegensatz zu den klimatisch
bedingten Salzbodengesellschaften der ariden Gebiete stellt aber die
Serpentinvegetation eine rein lokale, edaphisch bedingte Erscheinung dar.
Die Bodenbildung auf Serpentinunterlage verlauft langsam. An Steil-
héngen tritt der griinschwarze, pflanzenarme Serpentinrohboden allent-
halben zutage, und nur an maflig geneigten oder 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 trigt (Abb. 94).

Polytrichetum
sexangularis

Salicetum
herbaceae

Elynetum (auf
der Kuppe)

Curvuletum

Abb. 94, Azidiphile Kontaktassoziationen am Ochsenkopf bei Parpan (2400 m) auf Serpentin.
(Nach BRr.-BL. und JENNY, 1926.)

7) Eisen.

Eisenanreicherung macht sich durch rétliche bis gelbbraune Boden-
fairbung bemerkbar. Es ist das Eisensesquioxyd (Fe,O:), das den Rot-
erden Siideuropas und klimatisch dhnlicher Gebiete ihre charakteristische
ziegel- bis braunrote Farbe verleiht. Besonders eisenreiche Konkretionen
sind die oberflichlich dem Kalk eingelagerten tiefroten Bauxite (Bauxit
wird zur Hauptsache als amorphes A(OH),-Gel angesehen). Der Abraum
der Bauxitlagerstitten Sideuropas ist dem Pflanzenwuchs keineswegs
ungiinstig. Es stellen sich darauf sehr bald die Arten der niheren Um-
gebung, Kalkpflanzen und indifferente Arten ein. Besonders reichlich
breiten sich Spartium junceum, Dorycnium suffruticosum, Euphorbia ni-
cacensis, Helichryswm stoechas, Inula viscosa aus. Auch die Pflanzen-
decke im nichsten Umkreis der jurassischen Eisengruben setzt sich ledig-
lich aus bodenvagen und kalkliebenden Arten zusammen (CONTEJEAN
1881). Anders verhilt sich die Vegetation an den Eisenblende- und
Pyritlagerstiitten Oberitaliens. GroBe Flichen sind iiberhaupt vegeta-
tionslos. Als erste Pioniere des eisenoxydreichen Abraums erscheinen
Kalkflieher wie Calluna, Agrostis canina, Silene rupestris und die indif-
ferente Molinia coerulea (GorLa 1910). Sie sind aber chlorotisch und ver-
kiimmert.
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Eisenspezialisten sind nicht bekannt!, wohl aber eine eigenartige
eisenliebende (esellschaft pflanzlicher Kleinlebewesen (Moriscr 1910).
In Moorschlenken leben von den im Wasser fein verteilten Humusstoffen
Eisenspaltpilze (Crenothrixz 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, wihrend das Moorwasser von einem schillernden Erdélhdut-
chen itberzogen scheint. Ahnlicherweise soll Crenothrix manganifera bei
der Manganabscheidung tétig sein.

d) Zink, Kupfer.

Zinkhaltige Boden, obwohl von ziemlich beschrinkter 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-
metall-, besonders kupferhold, wéhrend von mitteleuropéischen Laub-
moosen nur Mielichhoferia nitida als kupferhold angegeben wird. In den
Anden dagegen sollen sich nach HERzoa (zit. in MorTON und Gams 1925)
zahlreiche kupferliebende Mielichhoferia-Arten vorfinden. In wieweit die
Schwermetallboden den gesellschaftlichen Zusammenschluf der Pflanzen
beeinflussen, ist nicht untersucht.

¢) Chloride, Sulfate, Soda (Salze der ,,Salzboden’).

In der Pflanzengeographie, aber auch in der Land- und Forstwirtschaft
der Kiistenldnder, Wiisten- und Steppengebiete spielen die ,,Salzbéden
eine wichtige Rolle. Sie sind teils klimatisch, teils edaphisch bedingt und
zeigen demgemill physikalisch und chemisch verschiedenartige Zusam-
mensetzung.

Die edaphisch bedingten Salzb&den 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 betrigt etwa 80 vH der im Meerwasser gelosten Salze.

Von den edaphisch bedingten unterscheiden sich die klimatisch be-
dingten Salzbdden der Wiisten- und Wiistensteppengebiete durch er-
hohte Austrocknung und durch das Vorherrschen der Sulfate, besonders
Natrium- und Magnesiumsulfat (Na,SO,, MgSO,). Das Kochsalz (NaCl)
tritt mehr zuriick, dagegen ist Soda (Na,CO;) stellenweise reichlich vor-
handen.

Die floristischen Unterschiede zwischen den Chlornatrium- und den
Sulfat- und Sodabéden herauszuarbeiten, muB der Zukunft iiberlassen
bleiben. Unterschiede sind zweifellos vorhanden, wenn man auch her-
gebrachtermallen die Vegetation der Kochsalz-, Sulfat- und Sodabdden

1 Nach ViELLARD (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 eisenarmen eine durchaus eigenartige Flora
(Dammara ovata, Eutassa intermedia, Dacrydium caledonicum usw.) besitzen.

11%*



164 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

meist nach der duBerlichen Ubereinstimmung einfach unter der Bezeich-
nung ,,Halophytenvegetation‘‘ zusammenfaf3t.

Halophytenproblem. An die Beziehungen zwischen Standort, Le-
bensweise und Bau dieser ,,Salzpflanzen‘‘ kntipft sich eine seit mehreren
Dezennien heftig gefithrte Fehde: das Halophytenproblem.

Bekanntlich gehort der Grofiteil der ,,Salzpflanzen® zu den Sukku-
lenten, die sich durch wasserspeichernde Gewebe auszeichnen. Die klas-
gische Theorie W. ScHIMPERSs sieht darin einen Verdunstungsschutz, also
eine xeromorphe Anpassung, bedingt durch die sogenannte ,,physio-
logische Trockenheit** der Salzstandorte. Die Salzpflanzen vermégen, so
nimmt ScHIMPER an, ihren Wasserbedarf aus der hochkonzentrierten
Bodenlésung nur mit Mithe zu decken und benétigen daher der Einrich-
tungen zur Herabsetzung der Wasserabgabe.

Diese bestechende Theorie fand groBen Anklang, doch erhoben sich
bald auch Bedenken. Es zeigte sich némlich, daf manche Halophyten
xeromorpher Anpassungen entbehren, und daf viele von ihnen nicht nur
auBerordentlich hohe Saugkraftwerte entwickeln, sondern auch stark
transpirieren. So betrigt nach STOCKER (1925, S.13) die Wasserabgabe
typischer Halophyten, wie Aster tripolium und Salicornia herbacea, in der
gleichen Zeit auf die Flicheneinheit bezogen das Doppelte von Fragaria
vesca und das 4—>5fache der Wasserabgabe von Erica tetralix. Schon
frither hatte DELF (1912) gezeigt, daB die Verdunstung der Salicornia
auf die Einheit der Oberfliche bezogen jene von Vicia cracca iibertrifft.
Die Ursache der hohen Widerstandsfihigkeit von Salicornia 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, daB3 der osmotische Druck von Salicornia herbacea bei
erhohter Salzzufuhr stark zunimmt. Auch die Untersuchungen von
HARRIS, GORTNER U. a. an Atriplex confertifolia ergaben aulerordentlich
hohe osmotische Druckwerte!. Der osmotische Druck erreichte nicht we-
niger als 150 Atmosphéren, die elektrische Leitfahigkeit 0,129 mho; der
Chloridgehalt iiberstieg 100 g auf 11 Zellsaft. An den Mangroven der
indischen Koralleninseln maB Faser (1925) am Ende der Flutzeit
148,4 Atmosphiiren (im Blatt von Rhizophora) und 163,2 Atmosphéiren
(im Blatt von Avicennia officinalis).

Hierzu kommt, daB die meisten Halophyten iiber ein auBerordentlich
hohes Regulationsvermogen gegeniiber Druckdnderungen verfiigen. Es
sind anastatische Arten im Sinne von Gora. Die Mangroven, als fakul-
tative Halophyten, gedeihen in gewdhnlicher Erde, anderseits aber er-
tragen sie Salzlosungen von 8—12 vH. Als Xerophyten, wie SCHIMPER
angenommen hatte, kann man sie aber keineswegs betrachten, ergaben
doch Versuche von Faszrr, daB die Erhdhung des osmotischen Druckes
bei Kulturen in hochkonzentrierten Nihrlésungen (NaCl, MgSO4, KNO,)

1 Bei ihren Studien in Tooele-Valley (Utah) fanden HARRIS, GORTNER u. a.
deutliche Bezichungen zwischen den Bodenverhéltnissen und dem physikalisch-
chemischen Verhalten des Zellinhaltes (osmotischer Druck, elektrische Leitfahig-
keit, Chloridgehalt) der wichtigsten Indikatorenpflanzen (1. c. 1924).
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allein schon eine Zunahme des Wassergewebes zur Folge hatte, wodurch
die Verdickung der Blétter erreicht wird. Die Sukkulenz der Mangrove
wiire demnach eine durch hohen Turgordruck bedingte hypertrophische
Wachstumserscheinung. Zu dhnlichen Ergebnissen gelangte auch KELLER
(1925) bei Versuchen mit Salicornia herbacea. Schon ein Zusatz kleinerer
Mengen von Natrium- und Kaliumchlorid zur Nahrlosung hatte ein
iippigeres (Gedeihen und eine Verstirkung der Sukkulenz zur Folge. Auch
Natriumsulfat wirkte ahnlich, wogegen Magnesiumsulfat nach den Ver-
suchen von BATALIN (zit. in KELLER, 1925) keine bemerkbare Erhohung
der Sukkulenz gegeniiber Pflanzen unversalzter Boden hervorbrachte.

Ubrigens hatten schon die Versuche von Lusace (1890) gezeigt, daB3
NaCl-Béden bei manchen Arten einen gewissen Grad von Sukkulenz
hervorrufen. Damit stimmen vielfache Beobachtungen tiber das Ver-
halten nichthalophiler binnenlindischer Arten in Kiistengebieten iiber-
ein. Auf den Salzbdden bringen manche nichthalophile Arten besondere,
mehr oder weniger sukkulente Varietdten zur Ausbildung: Tetragono-
lobus siliquosus (var. maritima), Plantago major (var. carnosa), P. corono-
pus (var. maritima) usw. Kreuzung zwischen den Genotypen einer salz-
ertragenden Artpopulation unter Ausmerzung der ungeeigneten Ab-
kémmlinge muBte notwendigerweise zur genotypischen Festigung der
dkologisch vorteilhaften, durch den Salzboden begiinstigten Sukkulenten-
struktur fithren. Die Sukkulenz braucht aber nicht notwendigerweise
xeromorph zu sein, wenn sie es auch in vielen Féllen tatsdchlich ist,
was schon Duvar-Jouve (1868) firr Salicornia macrostachya mnachge-
wiesen hat.

Die ScaimpERsche Hypothese von der ,,physiologischen Trockenheit‘
des Salzbodens kann somit keine allgemeine Giiltigkeit beanspruchen.
Der Salzboden ist zum mindesten nicht fiir alle Arten ,,physiologisch
trocken*‘. Weitere Untersuchungen in der Richtung der Frrrineschen
Schule, die die Erklirung der funktionellen Bedeutung 6kologischer An-
passungserscheinungen der Halophytenvegetation zum Ziele haben,wéren
sehr erwiinscht, nur sollten sie, mehr noch als bisher, auf ausgesprochen
halophile Salzspezialisten und ihre natirlichen Vergesellschaftungen
(z. B. das Salicornion) Bezug haben.

Salzstetigkeit. Wie bei den Kalkpflanzen, so 1aBt sich auch fiir die
Halophyten eine Stufenleiter von den absolut salzfliechenden iiber die
salzertragenden und salzliebenden zu den salzsteten Arten aufstellen. Zu
den letzteren gehdéren, abgesehen von zahlreichen Gramineen der Gat-
tungen Spartina, Glyceria, Atropis, Distichlis, Sphenopus usw. fast durch-
wegs Sukkulenten der Gattungen Salicornia, Arthrocnemum, Salsola,
Suaeda, Atriplex usw.; ferner das Meeresplankton und die vom Salz-
wasser bespiilte Kiistenvegetation. Allerdings kénnen ausgesprochene
Halophyten nach CONTEJEAN, GRABNER u. a. auch ohne Salzzugabe ge-
zogen werden. Ihr Gedeihen bleibt jedoch kiimmerlich (vgl. KELLER
1925) und nur Arten, wie Salsola kali, Suaeda fruticosa, Hordewm mari-
timum usw., die man nicht als obligate Halophyten bezeichnen kann,
vermégen sich lingere Zeit zu halten. Thre Ausbreitung an salzarmen
Orten ist vornehmlich eine Konkurrenzfrage.
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Schon die Versuche von PArts mit Atriplex halimus (s. BEcuiNor 1913,
S.101) deuten aber darauf hin, daBl es Arten gibt, die nur in Chlor-
natriumboéden dauernd normal gedeihen, dafl mithin neben der osmoti-
schen Saugwirkung der hochkonzentrierten Salzlésungen auch hier ganz
spezifische Ionenwirkungen der Salzkomponenten einhergehen. Nach
den jiungsten Untersuchungen ILsins (1925) darf dies, wie fiir Kalzium-
ionen nunmehr auch fiir Na-Ionen als erwiesen gelten.

Nach dieser Auffassung wéren die salzsteten Halophyten Pflanzen,
die zu ihrem Gedeihen bestimmter Tonen der Alkalimetalle und Halogene
bediirfen, die sich daher nur in salzhaltigen Béden zu halten und dauernd
durch Samen fortzupflanzen vermégen, und die auch Béden bewohnen,
wo die betreffenden Salze in derartigen Mengen angehauft sind, daf sie
fir die meisten anderen Gewichse todlich wirken. Die Halophyten-
vegetation als Ganzes genommen aber sollte, so kénnte man annehmen,
nach dem Vorkommen oder Fehlen bestimmter Ionen in der Bodenlésung
der Kochsalz-, Soda-, Gips-, Magnesiumsulfatbéden verschiedene Typen
erkennen lassen. Die spezifische Ionenwirkung sollte sich in der floristi-
schen Zusammensetzung der Pflanzendecke spiegeln, wenn auch, wie
schon Gora (1910) hervorhebt, ein teilweiser Ersatz des NaCl durch
MgCl, oder CaCl, moglich sein wird.

Vegetation der Kochsalzbéden. Uber die Beschrinkung der Pflan-
zengesellschaften auf bestimmte Typen von Salzbdden liegen noch wenig
zuverlissige Angaben vor. Am besten untersucht ist die Vegetation der
Chlornatriumbéden. Neben NaCl enthalten dieselben meist einen be-
deutenden Bruchteil Kalziumkarbonat, Magnesiumkarbonat und, in den
Trockengebieten, Sulfate in wechselnder Menge. Die Chlornatriumbéden
am Mittelmeer sind stellenweise reich an Eisenoxyd. FEine Probe aus
der Lagune von Venedig bei Mestre enthielt nach Bicurzor (1913, S. 46):

NaCl 1,10, CaCO; 6,08, MgCO; 6,87, Fe,03 + Al,O; 11,25, organische
Substanzen 3,00, unloslicher Riickstand 69,62 vH. '

Der mittlere Kochsalzgehalt des Mittelmeeres betrigt 3,8 vH und ist
geringen Schwankungen unterworfen, wogegen die Salzkonzentration des
Lagunenwassers und der zeitweilig iiberschwemmten Boden zeitlich
groBe Verinderungen erleidet. Wahrend zur Zeit der Sommertrockenheit
NaCl-Konzentrationen von 8—10 vH in den obersten Bodenschichten
hiufig vorkommen, ist der Boden nach den Herbstregen nahezu aus-
gesiiBt (0,15 vH NaCl). Der Kochsalzgehalt nicht stindig vom Salz-
wasser bespulter Béden wird von den Niederschlagsverhiltnissen regu-
liert. Dieselben machen ihren EinfluB natiirlich am stérksten in den
obersten Bodenschichten, in der Wurzelschicht der Halophyten geltend.
Sehr eingehende und sorgfiltige Untersuchungen tber die jahreszeit-
lichen Schwankungen der Salzkonzentration in den Béden der Lagunen-
gebiete Siidfrankreichs verdanken wir LacATu und Stcarp (1911). Sie
beziehen sich sowehl auf trockene und feuchte Erde, als auf die wisserige
Bodenlosung.

Die Salicornia-Vegetation dieser Bioden ertragt NaCl- Konzentra-
tionen von 8—10 vH; die jahreszeitlichen Schwankungen betragen in
den obersten Bodenschichten 8—9 vH, tiefer als 50 cm sind sie nur un-
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bedeutend (Abb. 95). Die NaCl-Konzentration des Grundwassers aus
1—2m Tiefe erfihrt im Laufe des Jahres nur geringe Anderungen
(7,4—8,25vH). Dieses Bodenwasser ist der dauernde Kochsalzspeicher,
der bei oberflichlicher Verdunstung stindig NaCl in Loésung an die
oberen Bodenschichten abgibt.

Fiir die ('}liederung s

der schwimmenden 7001 W\
und submersen Pflan- 90 | 25, 49
zengesellschaften des %7 //\W%@—'“{Ly\.\ N
Meeres, die im kon- Zg B & //«\ @953.-'
stanten NaCl-Opti- 5| som godt- A
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haltes andere, physi- 6 26. 9. 8,
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Faktoren (Licht ,Wel- Abb].395d. J: alhressc?v&{ankling des li)oghsalzsgehaltes (Gewichtsprozente
der Bodenldsung) eines Lagunenbodens Salicornion fruticosae am
lenschlag usw.) aus- Etang d’Arnel bei Montpellier. (Nach Zahlenangaben von LAGATU

schlaggebendeBedeu- u. SICARD konstruiert.)

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 gréBerer
Bedeutung sind als der Salzgehalt.

Anders an Flachkiisten, welche periodischen Ubersohwemmungen
unterliegen, die daher zeitlich und értlich durch hohe Schwankungen des
NaCl-Gehaltes ausgezeichnet sind.
Hier diirfte das Relativitdtsprinzip
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 V'Ol‘. AuBers.t ) SpreChend Abb. 96. Vegetationsgiirtelung am Etang von Pala-
hierfir sind namentlich von eng. it Sighapiesic) mut, sinshendyn il
lischen Forschern (OLIVER, YAPP, Wasser. B. Giirtel des Salicornietum herbaceae

pg7.3; Chloride 1,186 vH. C.Giirtel des Salicornie-
Joxs und JONES u. a-) gegebene t;m f;'uticosae Py 7,2; Chloride 0,948 vH. D. Giirtel

i von Atriplex portulacoides py 7,4; deutliche
Giirteltranssekte. Spuren von Chloriden. . Giirtel von’A’triplex und

Derartige Gﬁrtelbildung istauch 4 gropyrum elongatum py1,4; kejne nachweisbaren
an den Lagunen des Mittelmeeres Spuren von Chloriden.
allenthalben zu beobachten, wo aber dem abnehmenden NaCl-Gehalt
landeinwiirts gleichzeitig abnehmende Bodenfeuchtigkeit parallel geht
(s. Abb. 96).

Die Salzpflanzen der Lagunen keimen im Frithjahr. Ihre Hauptent-
wicklung fallt in die Zeit nach den groBten Niederschliigen und geringer
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Salzkonzentration. Im Spétsommer, wenn unter den sengenden Sonnen-
strahlen der kapillare Aufstieg der Salze im Boden seinen Hohepunkt
erreicht hat, sind die Einjahrigen teilweise schon verdorrt, und Straucher
und Halbstriucher stehen in Frucht. Ihre Bewurzelung ist durchgehends
auBerst schwach und, um dem hohen Salzgehalt des Bodens in 25—50 cm
Tiefe auszuweichen, oberflichlich. Méichtige Straucher, wie Salicornia
macrostachya wurzeln nur 10—15 cm tief.

Abb 97. Salicornietun fruticosae; Winteraspekt in der Camargue.
(Nach einer kiuflichen Photographie.)

Alsscharf ausgepriigte extrem perhaloid-anastatische Assoziationender
NaCl-Béden Siideuropas nennen wir: die Suaeda maritima- Kochia hirsuta-
Assoziation der Strandwille, das Salicornietum radicantis (halt die lingste
Uberflutung aus), das Salicornietum fruticosae, mit Atriplex portulacoides
kilometerweite Flichen deckend (Abb.97), das Salicornietum macrostachyae
(s.8.193). Diese charakteristische Assoziation ertrigt die hochste und am
lingsten dauernde Salzkonzentration: sie umgiirtet die vegetationslosen
im Winter iiberschwemmten Salzpfannen, die sich im Sommer in charak-
teristische Polygonbéden mit Siulenstruktur verwandeln (Abb. 107).
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Als Anfangsgesellschaften auf nacktem, zeitweise vom Salzwasser
iiberfluteten Schlick- und Sandboden stellen sich an den nordeuropé-
ischen Kiisten, wie am Mittelmeer, Schizophyceengesellschaften von M¢-
crocoleus chithonoplastes, Lyngbya u. a. ein. Von den Sandkiisten Déne-
marks erwihnen WarMING und GRABNER (1918) Gesellschaften blau-
griiner Algen und Diatomeen, welche mit ihren Schleimhiillen-. oder
-scheiden die Sandkérner miteinander verkleben und dicht unter der
Sandoberfliche krustenihnliche Bildungen hervorrufen. Diese Pionier-
assoziationen tragen zur Durcharbeitung der obersten Bodenschicht bei
und geben Keimbeete ab fiir héhere Pflanzen.

An F!achkﬁsten bigtet der machjovoll N Cl-Cebatt %o
fortschreitende natiirliche Vegetations- 0 0 20 30 40
und Bodenwechsel (AussiiBung) eine Fiille . \<
interessanter soziologischer Probleme, R N
deren gewaltige praktische Bedeutung \ x
namentlichimMiindungsgebiet dergroB3en o
Strome (Podelta, Camargue, Ebrodelta,
Rheindelta usw.) noch nicht die ihr ge-
biihrende Wiirdigung erfahren hat.

Die Kochsalzbéden an den Ufern der
groBen Binnenseen sind auch reich an Sul-
faten. So enthilt die Salzkruste am Ufer
des SalzseesJugur Kul bei Chiwa inTrans- \
kaspien nach PAaurLsen (1911, S.11): \x
NaCl79,9 vH, MgSO, 21,5vH, NaSO, 1,6 vH. 200

N

8

Lid

=
S
S

X

b

Bodentiefe incm
(\)\‘
S

Der Boden ist mit Salicornia herbacea
bewachsen.

Mit dem Kochsalz vergesellschaftet 250
finden sich oft auch Brom- und Jodver- Abb.9s. Zunahme des NaCl-Gehaltes mit der
bindungen, iiber deren Bedeutung fiir die D e i T (o)
Vegetation noch nichts bekannt ist. nach LAGATU u. SICARD 1911, 8. 164/65.)

Bestimmung des Chloridgehaltes. Nach LacaTu und Stcarp (1911)-
ergeben die Schwankungen des Chlorgehaltes im Boden auf 100 Teile
lufttrockene oder feuchte Erde berechnet einen ziemlich iibereinstimmen-
den Verlauf. Auf trockene oder feuchte Erde berechnet nimmt der NaCl-
Gehalt der Lagunenbiden bei Montpellier mit der Bodentiefe bis zu 2,5 m
stindig zu, wie aus nebenstehender Abbildung hervorgeht (Abb. 98).

Die beiden Autoren machen jedoch mit Recht darauf aufmerksam,
daB die Pflanzenwurzeln ihre Nahrung aus der Bodenlésung aufnehmen,
weshalb der NaCl-Gehalt der Losung untersucht und daher bei der
Probeentnahme jeweilen auch die Bodenfeuchtigkeit gemessen wer-
den muB. Die Bodenproben zur NaCl-Untersuchung sind am Ort der Ent-
nahme in gut schlieBende etiquettierte Gefifle (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 gelésten Chlorides mit genau eingestelltem Silbernitrat
und Kaliumchromat als Indikator durchgefiihrt.
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Enthélt der Boden organische Beimengungen, so ist das Filtrat ein-
zudampfen und der Riickstand bis zur Verbrennung des Kohlenstoffes
vorsichtig zu glithen. Der Chlornatriumgehalt ergibt sich durch Multipli-

kation des Chlorgewichtes mit dem Faktor 1,648 Ngfl = % = 1,648).

Sind Bodenfeuchtigkeit und NaCl-Gehalt des trockenen Bodens be-

kannt, so erhéilt man die im Boden gel6ste NaCl-Menge durch einfache

Division. Beispiel: 100 g trockene Erde enthalte 0,53 vH NaCl; die Bo-

denfeuchtigkeit betrage 20 vH. Die feuchte Erde enthilt mithin geldst:
0’532'019_9 = 2,65 vH NaCl.

Die noch vielfach iibliche alleinige Angabe des NaCl-Gehaltes in Pro-
zenten des Trockengewichtes der Béden sagt ohne gleichzeitige Bestim-
mung der Bodenfeuchtigkeit dkologisch wenig aus.

Vegetation der Sulfatbiéden. Sulfatbéden bedecken ungeheure Lin-
derstrecken der Trockengebiete Siidosteuropas, Persiens, Zentralasiens,
der westlichen Staaten Nordamerikas, Nordafrikas und anderwirts. Es
sind die in der Bodenkunde unter dem Namen ,,Solonetz* und ,,Solon-
tschak® bekannten Trockenbdden von stellenweise durchaus wiisten-
haftem Charakter, die nicht selten von einer schneeweiBlen Salzkruste
iiberzogen sind.

Die Sulfate erscheinen meist als Natriumsulfat (Na,SO,) oder Ma-
gnesiumsulfat (MgSO,); seltener ist Kalziumsulfat (CaSO,). Gelegentlich
iiberwiegen auch die Chloride.

Die Solontschakboden SiidostruBllands und Transkaspiens haben
durch die russischen Bodenforscher ausgezeichnete Bearbeitung erfahren.
Uber ihre Vegetation geben unter anderem die Arbeiten von OVE PaAvUL-
SEN (1912), Kurriassorr (1926), B. KerrLer (1923, 1926) AufschluB3.-
Reichste Artentfaltung erlangen hier die sukkulenten Chenopodiaceen
der Gattungen Suaeda, Salsola, Anabasis, Halimocnemis. Von Nicht-
sukkulenten besonders bezeichnend sind Statice, Frankenia, Cressa,
deren Driisenapparat grole Mengen leichtloslicher Salze (Na,SO,, NaCl)
ausscheiden. Ahnliche Salzausscheidungen an Blittern sind auch bei
Statice, Limoniastrum, Frankenia, Tamariz, Cressa der siideuropéischen
und. nordafrikanischen Salzsteppen, an Arten der Mangrove (Avicennia,
Aegiceras, Acanthus ilicifolius), sowie bei Armeria, Statice und Glaux
maritima an der norddeutschen Kiiste beobachtet worden. Wéihrend
Frrring (1911, S. 267) diese von ihm morgens an den Blittern beob-
achtete ,,Salzlauge’* durch osmotische Nachsaugung seitens fest ausge-
schiedener Salzmassen erkliren méchte, ergeben die experimentellen Ver-
suche RUHLANDs (1915), daBl es sich um néchtliche Ausscheidung wésse-
riger Losungen handelt, welche die lebenden Zellen vom schédlichen
UberfluB der Salze befreien. MoxTrForT (1922, S.156), der die Salzaus-
scheidung an Statice limonium und Armeria maritima niher verfolgt hat,
erblickt darin ein Zeichen ungehemmter Wasseraufnahme durch starke
osmotische Wurzelsaugung.

Die dominierenden Sukkulenten der Solontschakbdéden Westasiens
schliefen sich, wie am Mittelmeer, nach Salzkonzentration und Feuchtig-
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keit zu verschiedenen, éfter giirtelartig angeordneten Gesellschaften zu-
sammen. Boris Krrrer (1923, 8. 38) kennt aus der Wiistensteppe bei
Sarepta drei nach abnehmendem Salz- und Feuchtigkeitsgehalt des Bo-
dens angeordnete Assoziationen einjihriger Arten : die Salicornia herbacea-,
Suaeda maritima- und Petrosimonia erassifolia-Assoziation und zwei
Halbstrauchassoziationen: die Halocnemum strobilaceum- und Atriplex
verruciferum - Assoziation. Nur die beiden erstgenannten kommen,
wenigstens in annidhernder Zusammensetzung, auch an européischen
Kiisten auf Kochsalzboden vor.

Stirker verschieden erscheinen die Solontschak-Assoziationen der
Hungersteppe Turkestans (s. PAvLseN l.c.). Nach SpryciN und Porow
sind dort nach abnehmendem Salzgehalt und abnehmender Befeuchtung
der Béden neun Gesellschaften (ob Assoziationen?) zu unterscheiden:

Gesellschaft von Salicornia herbacea
Halocnemum strobilaceum
' ., Halostachys caspica

. ,»  Kalidium caspicum
Suaeda arcuata

ys ,, Salsola crassa

’e .. Salsola lanata

v ,, Artemisia maritima

. ,, Anabasis salsa.

Abnehmender Salz-
gehalt

Halocnemum strobilacewm bildet auch an den Ufern der nordafrikani-
schen Schotts einen wichtigen Bestandteil der Halophytenvegetation,
wihrend die Anabasis salsa-Assoziation Zentralasiens auf den Sulfat-
boéden Nordafrikas durch die Anabasis aphylla-Assoziation vertreten wird.
Mustergiiltige Bearbeitung hat die Vegetation der Sulfatbéden des nord-
amerikanischen Westens durch KEARNEY, Bricas, SHANTZ, McLANE,
PIEMEISEL u. a. erfahren. Auf Boden, die neben vorherrschenden Chlo-
riden reichlich Sulfate enthalten, ist im siidlichen Arizona und in den
Trockengebieten Kaliforniens die Desertsage-(diriplex polycarpa-)Asso-
ziation herrschend an miBig geneigten Héingen, die zu Zeiten vom Riesel-
wasser befeuchtet werden. Ein weit ausgedehnteres Areal nimmt in-
dessen das Pickleweed-(Alenrolfea occidentalis-)Gestriipp ein. Es ertrigt
die salzreichsten Boden, die nur noch wenige Gréaser und Stréucher, aber
keine Annuellen mehr zulassen. Im Gebiet des Gila River bildet auf
Sulfatbéden die Komposite Pluchea sericea (Arrowweed) einen manns-
hohen, undurchdringlichen Scrub.

Solfataren, Fumarolen. Besteht die "Halophytenvegetation der
Wiisten und Steppen vorzugsweise aus Xerophyten, so zeigen die Pflan-
zengesellschaften der Solfataren und Fumarolen durchaus mesophyti-
schen Charakter. Am besten untersucht, auch auf ihre Gewebestruktur
hin, ist die Vegetation der Schwefelquellen Javas. Die Bodenoberfliche
ist hier von einem gelben und weiBien Uberzug von Schwefel und Schwe-
felverbindungen bedeckt; die dampfenden Quellen sind reich an Alaun.
Der elegante Farn Pteris incisa gedeiht nirgends iippiger als auf diesen
breiartigen Schwefelboden ; Polypodium vulcanicum wagt sich sogar auf
Steinblscke, die von einem bisweilen auf 75° erhitzten Wasser bespiilt



172 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

werden. Nach HoLTERMANN (1907, S.78) sind die dominierenden Striu-
cher Agapetes vulgaris und Rhododendron refusum mit einem gelblichen,
durch die Schwefeldimpfe abgeschiedenen Niederschlag vollstindig iiber-
zogen. Trotzdem bleiben die Blitter frischgriin, und selbst im warmen
Schlamm, rings umgeben von kochenden Solfataren, blihen und fruchten
die Straucher. Die Blattanatomie simtlicher untersuchten Arten zeich-
net sich aus durch das Fehlen xerophytischer Anpassungen.

Schwefelbildung durch Bakterien. Weit verbreitet sind in der Natur
die Schwefelwasserstoff oxydierenden Schwefelbakterien (Purpurbakte-
rien, Beggiatoa-, Thiothriz-, Thiovolum-, Thiophysa-Arten usw.), deren
Gesellschaften namentlich in Schwefelquellen und am Ufer brackiger Ge-
wiasser leben. Die durch Oxydation von H,S gebildete Schwefelséure
wird durch Karbonate (meist CaCOj;) neutralisiert:

(HsS0, + CaCO; = CaS0, + COy + H,0)

und als Sulfat, in diesem Falle als Kalziumsulfat, ausgeschieden.

Alle Schwefelbakterien benttigen zu ihrem Aufbau Schwefelverbin-
dungen, welche ihnen bei der Zersetzung von Pflanzen- und Tierresten
im Wasser durch den freiwerdenden Schwefelwasserstoff zugefithrt wer-
den. Daher ihr Uberhandnehmen im sulfatreichen, ruhigen Wasser, wie
es WarMING (1875) und ExcLER (1883) fiir die ddnische Kiiste und die
Kielerfohrde schildern. Gesellschaftsbildend finden sich Purpurbakterien
im Frithjahr auf Schlickboden der Lagunen bei Montpellier. Entfernt
man die zolldicke Algenschwemmschicht von Ulva- und Enteromorpha-
Arten, so erscheint der feuchte Boden weithin von einem intensiv wein-
roten, iibelriechenden Bakterienteppich iiberzogen. Eine Ubersicht itber
die Schwefelbakterien mit reichem Literaturnachweis gibt DUceELI
(1919). Die Assoziationen sind noch nicht ndher untersucht.

Sulfatbestimmung. Man macht einen Bodenauszug mit schwach ange-
siuertem Wasser (HCL1vH). Im erhaltenen Filtratfallt man die Sulfate mit
Bariumchlorid. Das erhaltene Baritsulfat wird sorgféltig ausgewaschenund
getrocknet. Sein Gewicht, mit 0,4115 multipliziert, ergibt das Verhaltnis
der Schwefelsidure (1 g BaS0,=0,4115g SO,) (s. auchWIEGNER 1926, S.39).

Sodabéden. In weniger ariden Gebieten, im noérdlichen Teil der
Schwarzerdezone Rufilands, in Ruménien, Ungarn, auch in den Ver-
einigten Staaten (Kalifornien) und Innerasien treten an Stelle der Sulfat-
boden die kohlensdurereichen Sodabdden. Hauptbestandteil der leicht-
16slichen Salze ist das Natriumkarbonat (Na,CO;). Im Gegensatz zu den
Sulfatboden scheint es sich hier zur Hauptsache aber nicht um klima-
tisch, sondern um 6rtlich, edaphisch bedingte Bildungen in mittleren bis
halbariden Klimagebieten zu handeln!. Nach den Untersuchungen von
HirearD in Kalifornien und von P. Tre11Z in Ungarn finden sie sich nur
auf L68 und Mergel2. Entscheidend fiir ihre Entstehung ist nach TrEITZ

1 In Wiistengebieten tritt Soda nur bei erhohter Bodenfeuchtigkeit besonders
in alten FluBtilern und an morastigen Stellen auf (s. Dimo 1925).

2 Die Bildung der nordamerikanischen Sodabdden ist nach BREAZEALE in
vielen Fillen auf das Vorhandensein einer Kalkkruste im Chlornatriumboden
zuriickzufithren (vgl. auch Dorsey, C. W.: Alkali soils of the United States.
U. 8. Dep. Agr. Bur. Soil. Bul. 35. 1906).
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(1908) der Umstand, ob die Niederschlige mit dem Bodenwasser abge-
leitet werden oder nicht. Ist 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 pordsen,
kalkreichen Boden ein — Sodabildung ist nur auf kalkreichem Boden
moglich —, so geht der Kalk als Bikarbonat in Losung, und es entstehen
kohlensaure Alkalien, wihrend der Kalk von der Schwefelsiure und der
Chlorsdure gebunden wird. ,,Wahrend der feuchten Jahreshélfte zieht
das in der Bodenfeuchtigkeit geloste kohlensaure Natron von den oberen
Schichten in den Untergrund hinab und erfihrt 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
(TrerTZ 1908, S.119). Diese Salzwanderung hat zur Folge, dafi der Soda-
boden im Frithjahr 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
,»9z6k-“, Boden enthalten die Haloide in unausgeflocktem Zustand,
sind daher feindispers, dichtgelagert und oft verkrustet. Durch den
ausgeféllten Humusstoff erhilt die Bodenlosung eine schwarze Farbung.
Der Nordamerikaner bezeichnet diese Bdden als black Alkali Land
im Gegensatz zum white Alkali Land (Sulfat- und NaCl- Boden).
Sodabsden unterscheiden sich somit nicht nur chemisch, sondern auch
physikalisch von den iibrigen Salzbéden, die eine grobere und kérnigere
Struktur besitzen.

Sodabestimmung. Man kocht 50 g Boden mit 500 cem destilliertem
Wasser, filtriert ab und ergénzt in einem MeBkolben auf 500 ccm. Diese

Losung titriert man mit ln—o HCl unter Zusatz von Methylorange als
Indikator (Na,CO; 4 2 HCl = 2 NaCl + H,CO;). Aus der Menge des
zur Verdréangung der Kohlenséure verbrauchten lnT) HCI ergibt sich der

Sodagehalt (TREADWELL 1923).

Vegetation der Sodabiéden. 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 Sodabdden, nachdem schon KERNER
im Pflanzenleben der Donauldnder (1863) die Hauptziige der Salzvegeta-
tion des ungarischen grofien Alf6ld zur Darstellung gebracht hatte. Auf
groflen Strecken herrscht Statice Gmelini. Feuchten, salzigen Sandboden
charakterisiert durch massenhaftes Auftreten Achillea crustata, der sich
Aster tripolium, Scorzonera parviflora, Erythraea linarifolia, Carex di-
vise und andere salzliebende Arten beimischen. Tieferliegende, stark
sodahaltige Bodensenken, im Zentrum oft pflanzenlos, sind von einem
Giirtel dunkelrotbrauner Kochien und Salicornien eingefafit, 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 pannonicus, Lepidium crassifolium, L. ruderale,
L. perfoliatum usw.). Wie die ungarischen, so diirften auch die rumé-
nisch-stidrussischen Sodaboden ihre besonderen, noch unbeschriebenen
Pflanzengesellschaften beherbergen.

Gipssiimpfe ( Gypsum salt swamps) kommen nach OsBorN (1925) in
groBlerer Ausdehnung in Australien vor. Inihrer floristischen Zusammen-
setzung schlieflen sie sich den Chlorid- und Natriumsulfatbéden an. Die
namlichen Halophytengattungen, die in den européischen, nordafrika-
nischen und zentralasiatischen Salzgebieten verbreitet sind, treten uns
auch hier entgegen (Arthrocnemum, Salicornia, Kochia, Frankenia).
Neben dem Mesembryanthemum australe umsiumt die Gipssiimpfe auf
Flinders Eiland auch die auf mediterranen Kochsalzbéden weitverbrei-
tete Graminee Lepturus incurvatus. Leider gibt OsBORN keine Boden-
analysen, so dafl man iiber die Menge dér hier zweifellos vorhandenen
Na- und Cl-Verbindungen im Unklaren bleibt.

2. Bodenphysik und Pflanzendecke.
a) Struktur des Bodens.

Der Kolloidchemiker hat sich hauptséichlich mit den feindispersen
Systemen und ihren kleinsten Teilchen, den Mikronen, Molekiilen, Ionen,
zu befassen ; die physikalische Bodenforschung dagegen beschéftigt sich
vornehmlich mit den groberen Zerteilungsgraden. Ein prinzipieller Unter-
schied zwischen beiden Forschungsrichtungen ist indes, wie schon be-
merkt, nicht vorhanden.

Bodenkiérnung. Die Bedeutung des Zerteilungsgrades der Boden-
teilchen fiir die pflanzliche Besiedlung des Bodens ist schon frithzeitig
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 TH. ScHLO-
siNG (C. R. Ac. Sc. 136, S. 1608) in Vorschlag. Auf dieser Einteilung be-
ruht die 1898 in Frankreich amtlich eingefithrte Methode der Korn-
scheidung nach Groflenklassen. Etwas abweichende Korngréfenklassen
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 Grobkies (Gersll) mehr
als 20mm, Kies 20—2mm, Grobsand 2-—0,2mm, Feinsand 0,2—0,02mm,
Schluff oder Staub 0,02—0,002 mm, Schlamm oder Ton weniger als
0,002 mm (= 2 u).

Der Zerteilungsgrad des Bodens ist ausschlaggebend fur die
wichtigsten physikalischen Bodeneigenschaften, wie Absorptionsver-
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mogen, Durchliftung, Wasserfithrung. Auch die Tétigkeit der Pflanzen-
wurzeln wird in hohem MafBe von der KorngréBe der Bodenteilchen
beeinfluf3t.

Bei 2 mm KorngroBe liegt die obere Grenze der kapillaren Wasser-
bewegung und Wasserhaltung. Sinkt die Korngréfe unter 0,02 mm, so
vermogen die Wurzelhaare der Pflanzen bei Einzelkornstruktur nicht
mehr in die Zwischenriume einzudringen; alle Teilchen, selbst Quarz-
korner, nehmen tonéhnliche Eigenschaften an (RamMaNN). Zwischen 0,02
und 0,002 mm wird durch Elektrolyte oder H-Ionen Ausflockung hervor-
gerufen; OH-Tonen dagegen erhalten den feinen Dispersitatszustand.

Grobzerteilte Sandbéden haben gute Wasserfilhrung, unterliegen aber
deshalb auch intensiver Auslaugung und sind mithin nahrstoffarm. Fein-
zerteilte Rohtonbséden dagegen sind undurchléssig, wenig der Aus-
waschung unterworfen, daher nihrstoffreich, aber die Wurzeltitigkeit
in diesen zihen Boden ist erschwert. Rohton (Korndurchmesser weniger
als 2 u) soll sogar die Bewegung der Bakterien verunméglichen.

Rohton Staub Femsand Grobsand Feiq/_r/'es Grobhies_

------------- J+rt 4+ ..

Internationale Methode (ATTERBERG).

Rohton Stoub Feinsand M”’f{; ,7607 76" Grus
N . = e Bl S

riniiiniin PRSP PP ERRREY SN £ X 504 A AR
2 S 20n S0u 200u250u 500 Tmum 2mm Smumt, Aorn =
Durchmesser

Methode des U.S.A. Bureau of soils.
Abb. 99. Klassifikation der Bodenkornung. (Nach BURGEVIN, 1925.)

Bestimmung der Korngrofie. Obschon keine der gebréuchlichen
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 gréberen Bodenteile bedient man sich der Sieb-
methode (s. Ramaxw 1911, S. 287, M1TscHERLICH 1923, BURGEVIN 1925).
Zur Bestimmung des Stein- und Kiesgehaltes wird der Boden bei 1000 C
getrocknet und dann gesiebt, dagegen soll die zur Bestimmung der fei-
neren Bestandteile nétige Erde an der Luft getrocknet sein (BURGEVIN
1925, S. 480).

Die mittelfeinen Bodenteilchen kénnen durch die Spiilmethode
von ScHONE, KOPECKY u. a. bestimmt werden, doch empfiehlt sich an
ihrer Statt die Sedimentmethode, womit auch die feineren Teilchen
gemessen werden kénnen. Heute finden in den staatlichen Anstalten
fast ausschlieBlich Sedimentmethoden Anwendung. Sie beruhen im
Prinzip auf der Fallgeschwindigkeit der Bodenteilchen in einer Losung.
Die Fallgeschwindigkeit héingt in erster Linie ab von der GroBe der
Bodenteilchen ; die groBten Teilchen werden zuerst abgelagert. Zwischen
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Fallgeschwindigkeit und GréBenklasse der Bodenteilchen besteht ein be-
stimmtes Verhaltnis. Nach der StoxEsschen Formel kann hiernach die
TeilchengréBe berechnet werden (s. WIrenNEr 1926, BUrGEvVIN 1925,
S. 457). Zur Bestimmung der Fallgeschwindigkeit der Bodenteilchen sind
zahlreiche Apparate konstruiert worden. Eine Aufzdhlung und Bespre-
chung ihrer Vor- und Nachteile gibt BurcEVIN (1925). Als einfaches
und nicht teures Instrument kann der Schlimmapparat
©) von WIEGNER empfohlen werden, der in Ziirich hergestellt
wird. Eine sinnreiche Verbesserung des WIEGNERschen
i Apparates hat GESSNER (1922) erfunden. Sie gestattet
H: die Fallkurven der Bodenteilchen photographisch zu regi-
strieren.
H Bodenzerteilung und Pflanzendecke. Aus dem An-
teil,den verschiedene Korngrofen an der Bodenzusammen-
y setzung nehmen, kénnen manche Bodeneigenschaften ab-
geleitet und Vegetationserscheinungen erklart werden.
Die mechanische Analyse trennt ja nicht nur physikalisch,
30||| sondern in den meisten Féllen auch chemisch verschiedene
Stoffgruppen. Von Béden natiirlicher Pflanzengesell-
20|\ schaften sind aber noch zu wenig Schlimmanalysen be-
kannt, um die Abhéngigkeitsverhdltnisse klar hervor-
= treten zu lassen!. Wir wissen zwar, daB ein schwerer,
toniger, sand- und steinarmer Boden Pflanzengesell-
schaften beherbergt, die auf sandig-kiesigen Boden durch-
aus fehlen (Deschampsietum mediae in Studfrankreich,
¢ Anthoceretum in Mitteleuropa), wihrend grobzerteilte
Sandbéden ihre eigenen, spezifischen Pflanzengesell-
schaften besitzen (Corynephoretum, Ammophiletum, Cru-
U cianelletum usw.). Durch Zahlen gestiitzte Beziehungen

Abb. 100, zwischen Dispersitét und Pflanzengesellschaften bleiben

Schlimmapparat  aber erst noch aufzudecken.
};’253?5;3 (‘i‘fﬁaﬁ; Grobe Dispersitétsbestimmungen mit der Siebmethode
rohr, B kleines  hat schon GREGor KraUs (1911) an Béden des Bromion
liertom  Wasser, erecti-Verbandes bei Wiirzburg vorgenommen. Es zeigte
M Hann, ~ sich, daB die Verteilung der groberen Bodenteilchen in
Boden ein und derselben Pflanzengesellschaft bedeutenden
Schwankungen unterworfen sein konnen. Im Bromion erecti auf LoB
fand Kravs (L. ¢. S. 78) 89,2 vH Feinerde (Korngréfie unter 0,5 mm), auf
Kalkschotter nur 28,7 vH. Die grobkérnigen Teile (das sogenannte
Bodenskelett) mit iiber 0,5 mm Korndurchmesser betrugen 10,8 bzw.
71,3 vH.

Bedeutsamere Ausblicke erdffnen die von GESsNER und SIEGRIST
(1925) gemachten Dispersitdtsbestimmungen (Methode WIBGNER-GESS-
NER) der Boden einiger flulbegleitender Pflanzengesellschaften der Aare-
auen in der Schweiz.

Ein Profil im Alnus incana-Wald zeigte folgende Bodenkdérnung:

(3

E g
—=

1 Vgl. MARKGRAF (1922), BRAUN-BLANQUET (1925), GESSNER und SIEGRIST
(1925).
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Tabelle 17. Bodenkdérnung im Auenwald.

| Grobsand | Feinsand ‘Staubsand Staub Rohton
Bodentiefe 2 bis 0,2 bis 0,1 bis 0,05 bis | feiner als
in em 0,2 mm 0,1 mm J 0,05 mm ‘ 0,02 mm | 0,02 mm
vH vE | vH | vH vH
0—10 (Humussand) I 2,6 10,1 ‘ 19,8 ‘ 29,0 i 38,3

156—25 (Sand) . . . 2,6 20,4 19,3 14,5 41,4
30—45 (Sand) . . l 40,5 540 | 20 ’ 038 f 2.8
Das Vorherrschen des Grob- und Feinsandes in der untersten und
des Staub- und Rohtones in der obersten Schicht 148t 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 allméhlicher schrittweiser Bodenumwandlung der
heutige Alnus tncana-Auenwald mit tppigem Krautunterwuchs fest-
gesetzt hat. Frisch angeschwemmte Sandbénke ohne jegliche Vegetation
zeigten eine der untersten Schicht sehr dhnliche Zusammensetzung :
Grobsand Feinsand Staubsand Staub Rohton
57,5 vH 32,7 vH 3,6 vH 1,0 vH 5,7 vH

Bemerkenswert ist der Umstand, dal die FluBanschwemmungen vor-
wiegend Grobsand enthalten, wiahrend die durch ausgeblasenen Flugsand
aufgebauten kleinen FluBdiinen (wie der L68!) 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 Calamagrostis epigeios-Herden (Geophyt) besiedelt
und spéter vom Mischlaubwald in Beschlag genommen, wihrend die
Grobkiesbénke sich zunéchst mit einem lockeren Mesobrometum-Rasen
bedecken, worin in der Regel die Fohre (Pinus silvestris) Full faBt.

Die tonarmen, basischen Kiesbéden an den grofen Alpenfliissen sind
duBerst durchléssig, nahrstoffarm?, trocken und daher in den Friih-
stadien der Vegetationsentwicklung nur anspruchslosen Pionieren zu-
génglich, worunter dem unscheinbaren Polstermoos Torfella inclinaio und
Sedum-Arten eine ganz besonders wichtige aufbauende Rolle zukommt.
Diese Sedum-Tortella inclinata-Initialstadien mit reicher Beimischung
herabgetragener Alpenpflanzen und von den benachbarten trockenen
Hingen zugewanderter Xerophyten (Oxytropis pilosa, Carex nitida usw.)
werden im biindnerischen Rheintal nach 1—2 Jahrzehnten durch un-
durchdringliche Hippophaé- Gestriippe verdringt, welche ihrerseits spé-
ter dem Pinus stlvestris-Wald weichen miissen.

Kriimelung. Die Besiedelbarkeit eines Bodens héngt aber nicht nur
von seiner Zerteilung, sondern ebensosehr von der gegenseitigen Lage-
rung der Einzeltcilchen ab. Je feinkorniger ein Boden, desto groBere
Bedeutung erlangen die Lagerungsverhéltnisse der einzelnen Boden-
partikel. Die Bodenkunde unterscheidet zwei Lagerungszusténde: Ein-
zelkornstruktur und Kriimelstruktur.

1 Der wichtigste Trager der Nahrstoffe ist der Rohton.

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 12
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Nach langeren, heftigen Regengiissen erscheint der feinkérnige Boden
teig- oder breiartig, klebrig; er ist ,,verschlimmt‘‘. Mineralarmes Regen-
wagser dringt zwischen die Bodenteilchen ein, ihre Kohésion wird ver-
mindert, sie verschieben sich unter dem EinfluB der aufschlagenden
Regentropfen und fiillen die Hohlriume aus. Der Boden geht in Einzel-
kornstruktur {iber. Entgegengesetzt wirken
Hitze und vor allem der Frost. Die plétz-
liche VergroBerung des Bodenvolumens
beim Gefrieren des Bodenwassers sprengt
die dicht gelagerten Bodenteilchen. Diese
Sprengwirkung erstreckt sich in die feinsten
Hoblrdume. Die kleinsten Bodenteilchen
lagern sich gruppenweise; sie bilden Kriimel
(Abb. 1015). Kriimelung des Bodens ent-
steht auch unter dem EinfluB der Boden-
organismen, ferner durch Bodenbearbeitung,
vor allem aber auch unter dem Einflufl
mancher 6slicher Salze (Salze der Kohlen-

) sdure, der Schwefelsiure, Chloride usw.);

AbD. 1%1;ﬁ£‘e“1§fr’§§;‘§?&‘;t“r @ dagegen wirken neutrale kohlensaure Salze

und losliche kieselsaure Salze der Aus-

flockung entgegen. Daher sind Béden in salzarmem Wasser abgelagert
(glaziale Dryastone!) sehr dicht gelagert.

Der Landwirt und der Forster bekdmpfen die Einzelkornstruktur
ihrer Boden und suchen ihnen Kriimelstruktur zu erhalten.

Fiir den Pflanzensoziologen ergibe die Feststellung der Beziehungen
der Wurzelschichten zur Strukturform des Bodens ein dankbares Arbeits-
feld. Wassergehalt, Wasserfithrung und Durchliiftung des Bodens wéren
hierbei als direkt abhéngige Faktoren mit zu beriicksichtigen.

b) Bodenwasser.

Nach der Art der Speicherung im Boden unterscheidet der Boden-
kundler Haftwasser, d. h. im Boden gebundenes Wasser, und Senk-
wasser, das, dem Gesetz der Schwere folgend, absickern kann. Das
Haftwasser 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 allem von der Bodenstruktur abhéingt. Nach RamMANN
(1911, S.335) ist das Kapillarwasser des Bodens als eine diinne, zusam-
menhidngende Wasserhiille der festen Bodenteilchen anzusehen. Jede
Verdnderung im Kapillarwassergehalt hat somit eine Wasserstrémung
zur Folge, bis der Ausgleich erreicht ist. ATTERBERGs Versuche mit San-
den verschiedener KorngréBe zeigen, dall die Hohe und Geschwindigkeit
des Wasseraufstiegs mit abnehmender KorngréBe rasch zunimmt, um bei
einer GréBe der Bodenteilchen von 0,02—0,05 das Maximum zu erreichen.
Feinere Koérnungen 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 Pflanzennéihrstoffe 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 Gesellschaften, die beféhigt sind, sich das wenige vorhandene
Wasser nutzbar zu machen. Als Vegetationsfaktor tritt der Wasser-
gehalt des Bodens oft ins Minimum und erlangt dadurch entscheidenden
EinfluB auf die Vegetationszusammensetzung. Uber schidigende Wir-
kung des Bodenwassers im Maximumgebiet ist im Abschnitt iiber Boden-
durchliftung das Notige mitgeteilt.

Das der Vegetation stets zugiingliche Verbrauchswasser wird von
CLeEmENTS (1905, S. 30) ,,Chresard’* genannt, im Gegensatz zu dem im
Boden festhaftenden Wasser ,,Echard‘‘, das die Pflanzenwurzeln nicht
zu entreilen vermégen. Der Ubergangszustand zwischen Echard und
Chresard, bei welchem das Welken der Pflanzen eintritt, wird als
Welkungspunkt und sein zahlenmé&Biger Ausdruck als Welkungskoef-
fizient bezeichnet.

Verbrauchswasser. 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—105°¢ C.

Crump (1913) bringt dagegen folgendes empfehlenswertes Verfahren
in Vorschlag.

Bodenproben von etwa 200 g Gewicht werden in einem Block der
Hauptwurzelschicht oder aber mehreren Wurzelschichten entnommen
und in festschlieBende Gefidle oder in Stanniolpapier fest verpackt. Zur
Wigung, die moglichst bald vorgenommen werden muf}, schneidet man
aus der Mitte der Bodenprobe ein Stiick Erde von etwa 50—100 g und
wiegt bis auf ein Zentigramm genau!. 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 sollten in Zwischenrdumen von je
etwa 8 Tagen fortlaufend wihrend der ganzen Vegetationszeit gemacht
und kurvenmaifig dargestellt werden.

Wasserkapazitit. Umstédndlicher als die grobe Bodenfeuchtigkeits-
bestimmung, aber genauer ist die Bestimmung der Wasserkapazitét.

1 Statt dessen konnen auch Bodenproben von beliebigem Gewicht in weit-
halsige tarierte Gléser gefiillt, mit dem Glas gewogen, hierauf getrocknet und
dann wieder gewogen werden. Der Feuchtigkeitsprozent ist stets auf das
Trockengewicht des Bodens zu beziehen!

12%
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Man versteht darunter jene Wassermenge, die ein Boden dauernd fest-
hilt und vor dem Absickern bewahrt (Ramany 1911, S. 336). Die Me-
thoden sind namentlich von Ramanxw, Korrcky (1914) und BurcEr
(1922) ausgearbeitet worden. BURGER (1. c. 8. 47) verfahrt bei der Wasser-
kapazitétsbestimmung folgendermaflen.

Mit dem 1000 ccm haltenden stihlernen MeBzylinder wird eine Probe
gewachsenen, ungestorten Bodens sorgfiltig. ausgehoben und wihrend
24 Stunden im Wasserbad gesdttigt. Der nach der Sattigung iiber den
Zilinderrand sich ausdehnende Boden wird weggeschnitten und die Probe
nach 2stiindigem Vertropfen gewogen. Hierauf wird die Probe etwas
zerkleinert, bei 100—120° C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und

dann abermals gewogen. Der Gewichtsunterschied ergibt den Wasser-
100

1000° 5° erhilt man

gehalt des geséttigten Bodens; multipliziert man mit

direkt die Wasserkapazitit in Volumprozenten
Wassergehalt

(Trockengewicﬂf;

Den besten Ausdruck fiir die wasserhaltende Kraft eines Bodens ver-
mittelt die Angabe der Wasserkapazitit in Volumprozenten.

Mit dem Porenvolumen des gewachsenen Bodens geht die Wasser-
kapazitdt selbstverstdndlich nicht parallel. Die gréBeren Poren ent-
halten absickerbares Senkwasser, das bei der Bestimmung der Wasser-
kapazitdt nicht mitgerechnet wird.

Die Wasserkapazitit ist eine Funktion der Korngréfie und Struktur
einerseits und der vorhandenen quellbaren Stoffe (Humus, Ton) anderseits.
Humusbéden besitzen eine auBerordentlich hohe Wasserkapazitit. Im
iibrigen ergibt sich aus den Untersuchungen von N1rzsca (1925), daB die
Wasserkapazitit mit zunehmendem Porenvolumen, d. h. mit steigender
Lockerheit des Bodens, nur bis zu einem bestimmten, durch die 6rtlichen
Verhiltnisse gegebenen Maximum zu, dann aber weiterhin stark ab-
nimmt.

Tabelle 18. Wasser- und Luftkapazitdt im 100jahrigen
Laubholzbestand bei Zofingen. (Nach BURGER.)

- 100 = Wasserkapazitat in Gewichtsprozenten) .

Bodentiefe Wasserkapazitiit Luftkapazitit
cm Vol. vH vH
0—10 51,6 14,0
40—50 42,9 6.3
80—90 40,3 31

Wihrend das im Boden tatsiichlich vorhandene Verbrauchswasser,
von Niederschlag und Verdunstung abhiingig, bedeutenden Schwankun-
gen unterworfen ist, stellen die Wasserkapazititen der verschiedenen
Bodenschichten einer Pflanzengesellschaft recht konstante Werte dar,
die in der Regel schon bei einmaliger Untersuchung ziemlich genau fest-
gelegt werden konnen. In einer Trockenwiese (wohl Mesobrometum) bei
Zofingen ergaben sich nach BUreER (1922, S.106) bei sieben auf alle
Jahreszeiten verteilten Untersuchungen im Maximum blof 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-
kapazitit der untersuchten Boden meist ab.

Bei der 6kologischen Charakterisierung der Pflanzengesellschaften
diirfte kiinftig der Wasser-(und Luft-)Kapazitit des Bodens mehr Auf-
merksamkeit zugewendet werden.

Koeffizient der Bodenfeuchtigkeit. Wir sahen, dal die Wasser-
kapazitit neben der Kornung ganz besonders von den quellbaren kolloi-
den Substanzen des Bodens beeinflufit 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 fullend, hat Crump (1913)
einen Bodenfeuchtigkeitskoeffizienten berechnet, den er als Stan-
dardindex der Bodenfeuchtigkeit bezeichnet. Der Bodenfeuchtigkeits-
koeffizient wird ausgedriickt durch den prozentualen Wassergehalt des
Iufttrockenen Bodens (bei 150 C), geteilt durch den Humusgehalt
(K _ Wassergehalt

Humusgehalt
fall ziemlich tibereinstimmende 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.

). Da der Quotient bei humosen Béden in jedem Einzel:

Tabelle 19. Feuchtigkeitskoeffizient verschiedener

Eichenwaldfazies.
Koeffizient der
Bodenfazies H,0 Humus Bodenfeuchtigkeit
vH vH vH
Scilla non scripta . . . { gé’g g’g _: g’ g 5
Carex pendula . . . . { gié’g gg’? - 3’38
Holcus mollis. . . . . { gé’% ig’? - §’§6

DaB der Zeitpunkt der Untersuchung fiir das Resultat nicht von Be-
lang ist, scheint aus folgenden Daten hervorzugehen.

Tabelle 20. Feuchtigkeitskoeffizient im Rasen von Sesleria coerulea
auf Kalkfels.

H,0 Koeffizient der
untersucht im (lufttrocken) Humus Bodenfeuchtigkeit
vH vH vH
April 314 37,7 = 0,80
April 154 17,0 = 0,90
August 22,3 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 Wasserbelieferung. Er ist bei
gleicher Bodenstruktur fiir sehr verschiedene Pflanzenarten nahe iiber-
einstimmend ; andert sich dagegen, wie leicht verstindlich, mit dem Zer-
teilungsgrad und der Wasserkapazitéat des Bodens. In dichtgelagerten,
feinkérnigen Béden wird der Welkungspunkt viel rascher, d. h. bei einem
hoheren Wassergehalt erreicht als in lockeren Sandbdden, die das Wasser
schlechter zuriickhalten. Im lockeren Diinensand liegt er bei weniger
als 1 vH, in tonig-lehmigem Boden dagegen bei 17 vH (Brices und

SuanTzZ 1913).
Bricas und SuaNTZ (L. ¢.) definieren den Welkungskoeffizienten fol-
gendermaBlen: ,,Als Welkungskoeffizient wird derjenige Feuchtigkeits-
grad des Bodens be-

% Juni Juli August zeichnet, bei welchem
/ m die Blatter einer
o AW/ Pflanze zuerst eine
5 / bleibende Verringe-
= / \ / rung ihres Wasser-
2 30 v V gehaltes  erleiden.
s L A Ohne daf dem Boden
5 Wasser  zugegeben
S o /_\ \ ,. wird, sind die Blatter
< /—/\ - \ V\ auch in dampfgesit-
S 1Y S V— \ tigter = Atmosphére
R N )% AN unfihig, sich zu er-
W= A B A holen. AusdenUnter-
~
Py I Ay SRRy A ——— [=>] suchungen Maxi-
mows (1924) und

0 KxicHTS (1922) geht
Abb. 102. Bodenfeuchtigkeit und korrespondierende Welkungs- hervor, daf das Wel-
koeffizienten (gelgz%iaﬁgl;.mg Nl:c r(lir%E\;eer;:‘hll%(i%en Assoziationen kenam Tu_rgorverlus t

duflerlich wahrnehm-
bar ist, noch bevor der Wasserverlust durch Wégung deutlich in Er-
scheinung tritt. Das Welken stellt somit einen duflerst empfindlichen
Zeiger fiir die Wasserbelieferung dar, und sein Eintritt gibt den besten
MaBstab fiir die Trockenhirte der Pflanzen.

In der neueren pflanzensoziologischen Literatur finden wir den Wel-
kungskoeffizienten bei zahlreichen amerikanischen Forschern syndko-
logisch ausgewertet (FuLLER 1914, WEAVER, THONE 1922, SHANTZ und
PiemEIsenL 1925 u. a.).

Die Unterschiede im Welkungspunkt verschiedener Pflanzengesell-
schaften kénnen betriichtlich sein. Gesellschaften mit hoher Verbrauchs-
wasserkurve haben einen hoheren Welkungskoeffizienten als solche mit
geringeren Bodenwasseranspriichen (Abb. 102).

Der Welkungskoeffizient steigt im Verlaufe mesophytischer Sukzes-
sionen mit den Verinderungen, die die Bodenbildung begleiten (Humus-
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anreicherung usw.). Fiir das Gebiet der groflen Seen konnte dies FuLLER
(1914) schoén nachweisen.

Tabelle 21. Diinensukzession am Michigansee.

Populus |  Pinus | Quercus | Quercus | Fagus
deltoides —> Banksiana — velutina — rubra —>grandifolia
Ass. Ass. | Ass. Ass. Acer-Ass.
Welkungskoeffizi-
ent bei 7,5 cm
Tiefe . . . . . 0,8 1,1 1,1 9,0 13,6
bei 25 cm Tiefe. . 0,8 1,0 0,9 9,5 9,5
Verdunstung (Ver-
gleichswerte) . . 315 154 149 115 100
Verhiltnis zwischen
Verdunstung und
Verbrauchswasser 11,7 10,7 9,37 [ 2,78 1,81

Im Klimaxwald von Fagus grandifolia 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
Bricas und SANTZ (1912) beruht auf der Gleichung:

Feuchtigkeitsrest
1,84

Der Feuchtigkeitsrest (,,moisture equivalent‘‘) ist die im Boden ver-
bleibende Feuchtigkeitsmenge, wenn man die gleichméBig durchfeuch-
tete Probe in einer Zentrifuge schleudert, die 1000mal der Kraft der
Erdanziehung entspricht (s. auch Bricgs und McLaxe 1907, FULLER
1914). Da das Welken der Pflanzen aber nicht nur von der Regulierung
der Wasseraufnahme im Boden, sondern auch von atmosphérischen Ein-
flissen (Luftfeuchtigkeit usw.) abhingt, schligt LunpreirpE (1925,
S. 164) vor, den Welkungspunkt bei einem bestimmten Feuchtigkeits-
gehalt der Atmosphére zu ermitteln oder nach C. A. SHULL (Bot. Gaz.
62, 1916) den Gegendruck des Wassers im Boden festzustellen.

Grundwasser. Die Grundwasserverhéltnisse 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 fithren zu iiber-
stiirzten Sukzessionen.

Aber auch natiirliche Anderungen durch Vermoorung oder durch das
Einschneiden von FluBldufen in ihrem Oberlauf vollziehen sich rascher
als die langsame Verlandung von Tumpeln und Seen (s. SieGrIST und
GESSNER 1925).

Bei der Tieferlegung eines FluBbettes geht die Vegetation der tiefer-
liegenden allméhlich in jene der hoherliegenden Verlandungsgiirtel iiber,
der Senkung des Grundwasserstandes entsprechend, bis der Klimax er-
reicht ist.

. Zur Messung des Grundwasserstandes sind regelméiflige Pegelablesun-
gen notwendig. In einer oder mehreren Gesellschaften eines Verlandungs-

= Welkungskoeffizient.
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komplexes werden (soweit das Wasser nicht offen liegt) seitlich durch-
lscherte Blechrohren (Ofenrohren von 5—10 em Durchmesser geniigen)
fest eingegraben und moglichst unsichtbar gemacht. Die Ablesungen
sollten wihrend léngerer Zeit durchgefiihrt werden, um ein Bild der
jahreszeitlichen Grundwasserschwankungen zu geben.

¢) Bodenwdrme.

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 wéhrend langer Monate im durchfrorenen Boden steckt,
entwickeln sich spit und zeigen eine von der umgebenden Vegetation
stark abweichende floristische Zusammensetzung. In den ,kalten‘
Mooren der gemiBigten Zone finden sich nordische, subalpine und selbst
vereinzelte alpine Arten mitten im Buchengebiet zusammen. Die sub-
alpinen Moore des mitteleuropéischen Alpenvorlandes, wo man noch im
Mai und Juni in 15—20 cm Tiefe auf gefrorenen Boden st68t, sind be-
kannt als Refugien von Glazialrelikten der letzten und vorletzten Ver-
eisung, die sich gegeniiber der Konkurrenz bodenstéandiger Arten wohl
vor allem dank der lokal erniedrigten Bodentemperaturen halten konnten.
Im Humusboden erfolgt das Auftauen am langsamsten (WoriNy 1898).

Die pflanzenphysiologischen Untersuchungen lassen es wahrschein-
lich erscheinen, dafl die Bodentemperatur auf die Durchlissigkeit der
Pflanzenzelle einwirkt und damit die Aufnahme der Baustoffe beeinflufit.
Untersuchungen iiber die Abhingigkeit des Wachstums von der Boden-
temperatur des Standortes stellte Canxon (1918) an. Er verfolgte den
Wurzelzuwachs des Wiistenstrauches Covillea tridentata bei verschiede-
nen Temperaturen und erhielt folgende Mittelwerte des stiindlichen
Wurzelzuwachses:

Bei 15°C . . . . .. 0,1 mm bei 25°C . ... 04mm
» 2000 ., . .. L. 0,2 ,, » 300C . ... 05 ,
bei 320C . . .. ... 1,6 mm.

Das Wachstumsoptimum der Covillea-Wurzeln liegt bei 320 C. Es ist
anzunehmen, da jede Art ihre besondere Optimaltemperatur des Zu-
wachses besitzt.

Die Bodenwirme unterliegt groBen értlichen und zeitlichen Schwan-
kungen und ist daher als Standortsfaktor wichtig. Messungen haben aber
nur dann einen Sinn, wenn es sich um Erfassung von Extremen zu Ver-
gleichen zwischen verschiedenen Standorten oder aber um registrierende
Dauerbeobachtungen handelt.

Die Bodenwirme ist von der Ortslage und von der physikalischen Be-
schaffenheit des Standortes abhéngig, sodann natiirlich von der lebenden
und toten Bodendecke; erniedrigend wirkt die Bodenausstrahlung.

Je steiler der Einfallswinkel, je linger die Dauer und je stéirker die
Intensitét der Bestrahlung, um so hoher liegt auch die Bodentemperatur.
Am schirfsten ausgeprigt sind die Gegensitze im Gebirge, und hierauf
nicht zum wenigsten sind die gewaltigen Vegetationsunterschiede zuriick-
zufithren, 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 cm Tiefe (Baumwurzelschicht in gutem
Boden).

Tabelle 22. Mittlere Bodentemperaturen bei zunehmender
Meereshohe in den Schweizeralpen (Nach MAURER.)

.. Bodenwirme in UberschuB der Boden-

MeereshShe 120 cm Tiefe iiber die Lufttemperatur
m oC o
600 9,0 0,5
900 7.8 1,0
1200 6,5 1,3
1500 5,3 1,7
1800 40 2,0
2100 27 2.3
2400 13 2.5

2700 0,0 2,

3000 —13 2.9

Die relative Bodenwirme zeigt mithin eine regelméBige Zunahme mit
dem Ansteigen im Gebirge. Wahrend das Jahresmittel der Lufttempe-
ratur schon wenig iiber 2000m den Gefrierpunkt erreicht, geschieht dies
bei der Bodentemperatur in den Zentralalpen erst in 2700 m Hohe.

Die Abhingigkeit der Bodentemperatur von den physikalischen
Bodenverhiltnissen behandelt eine interessante Abhandlung von HENNE
(1894) iiber die Erwirmung der obersten Bodenschicht verschiedenartig
gefiarbter Boden. Sie beziehen sich auf einen Zeitabschnitt von 7 Monaten
(April bis Oktober) und wurden durchgefithrt im Forstversuchsgarten
Adlisberg bei Zirich in 3—5 cm Bodentiefe.

Tabelle 23. Bodentemperaturen (3—>5 cm tief) im Verwitterungsschutt
ohne Humus. (Nach HENNE.)

Gesteinsart Bodenfarbe Mittel Mittlere Maxima
o 0C (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 Luftwirme betrug gleichzeitig im Mittel 14,20, das mittlere Maxi-
mum 15,60 C. Die Bodenwidrme wihrend der 7 Untersuchungsmonate
lag somit betréchtlich hoher als die gleichzeitige Lufttemperatur; die
Temperatur schwarzer betrichtlich héher als jene andersfarbiger Boden.
Dieser Umstand eignet schwachberaste Basalt-, Phonolith-, Serpentin-
boden (wie iiberhaupt dunkelfarbige, trockene und durchléssige Béden)
ganz besonders fiir wirmeliebende, siidlichere Pflanzengesellschaften
(vulkanische Béden des Hegau, des Kaiserstuhl, der Auvergne; Serpentine
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des Murtales in Steiermark, Basalte Stidfrankreichs). Europdische Be-
rithmtheit 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 weit siid-
licher, in Nordafrika, zu suchen ist. Die eigenartige Isoetes setacea-Asso-
ziation mit Marsilia pubescens, Pilularia minuta, Peplis erecta usw. ist in
ganz Frankreich nirgends so reich und ippig entwickelt wie um die
schwarzen Wasserlachen von Roquehaute, wo im Sommer wochenlang
eine wahre Hollenglut diinstet.
Auf die Wichtigkeit der Bodenstruktur fir die Bodenwirme hat mit
allem Nachdruck Ramanx (1911, S.395) hingewiesen. ,,In Wirkung
or treten die hohe Was-
24 . serkapazitat, Warme-
. 4 “\‘\ bindung infolge Ver-
27 dunstung, Anderun-
20 gen der Temperatur
tieferer =~ Schichten
beim Eindringen von

i 3 Wasser und der Ein-
4 hY \ \\ fluB von Oberflichen-
/ \ W\ 1"  wasser auf die Boden-
i \ \.Néoem temperatur. Der
esem Einflufl des Wassers
ist somit sehr grof.
. Die sogenannten
h : \ ,,kalten Boden*, Hu-

/ \ mus und Tonbéden,
/ ‘ '-\ sind wasserreich. G.
/' e Kraus (1911, S.120
bis 123) hat durch
\ ’ zahlreiche Messungen

Vs die Unterschiede zwi-
schen der Temperatur
nasser und trockener

Abb. 103. Jidhrlicher Gang der Bodentemperatur in verschiedener . 1
Tiefe (0,25, 0,50 und 1 m tief) in Montpellier (1901) 9 Uhr morgens. Boden beleuchtet,

(Nach Bull. météorol.) leider ohne irgend-
welche Abhéangigkeitsbeziehungen der Vegetation aufzudecken.

Uber den jahrlichen Gang der Temperatur in verschiedenen Boden-
tiefen (am Vormittag gemessen) gibt Abb. 103 Aufschlul (Zahlen aus
HoupatrLe, Bull. météorol. Montpellier 1902).

In mehrschichtigen Pflanzengesellschaften, Gebiischen und Wéldern
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 keimungsférdernder Faktor dirfte 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. Wihrend Kraus (1911, S. 109) als maximale
Temperaturen der obersten Bodenschicht (2—35 e¢m tief) in natiirlichen
Rasengesellschaften (Bromion) bei Wirzburg 38,5—440 C, ALLORGE
(1922) im Pariserbecken 49° angibt, steigt die Warme im Steppenboden
RuBlands auf 50—60° und mehr!. In den Wiistengebieten Arizonas
stellte SINCLATR bei 4 cm Tiefe 71,50 C fest und BuxTon (1924, S. 132)
beobachtete im August bei Jerusalem 63,4° an der Bodenoberfliche.
Derartigen extremen Temperaturen, wenn sie sich zudem mit erhéhter
Trockenheit verbinden, halten auf die Dauer nur wenige Gewéchse, Cha-
maephyten und Nanophanerophyten, stand, wihrend Therophyten und
Geophyten ihnen durch Verschiebung der Vegetationsperiode und Hitze-
ruhe ausweichen. Baumkeimlinge
gehen zugrunde. In der stidrussischen 752‘/77,06’/‘%”/' w w0
Steppe am Dnjepr beobachtete & 77\0
Ramanw (1911, S.397) in groBer Zahl
einjihrige Eichen, bei welchen hart 2
an der Bodenoberfliche eine kaum

millimeterdicke Schicht des Stammes 4
abgetotet war. Nur die Hitzewirkung \
konnte als Schiadigungsursache in Be- 6 \

tracht kommen. \
Temperaturabnahme mit der
Bodentiefe. Die Temperaturabnahme
mit der Tiefe verlauft um so rascher,
je stiarker die obersten Bodenschichten
erwarmt sind. Auch bei den héchsten
Oberflachentemperaturen (itber 700)
ist die Hitze schon 15 cm tief nurnoch
wenig spiirbar (Abb.104). Tiefgehende
Wurzeln sind daher niemals tiber- 7
méBiger Erwirmung ausgesetzt. Die
Gefahr des Hitzetodes besteht aber »
fir alle Samlinge.
Weéhrend die Maxima in der 20
obersten Bodenschicht diejenigen der Abb.104 Temperaturabnahme mit der Tiefe
untersten Luftschichten weit iiber- o e e o, T one-
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 Bodengefiige ist. Daher sind lockere Humusbéden
am widerstandsfihigsten gegen das Eindringen der Kélte. Da aber ge-
rade in den kalten Gebieten der Erde die tiefsten Temperaturen mit dem
Vorhandensein einer isolierenden Schneedecke zusammenfallen, kommt
dort Wurzelbeschiadigung durch Frost kaum vor. Ausgezeichnete Isola-
toren sind natiirlich auch Laubstreue, Flechten- und Moosschichten.

Bodentiefe in cm
2 o
—]
e —]

1 Angaben von 60° und mehr aus mitteleuropiischen Pflanzengesellschaften
(siehe z. B. HURCK, 1926, S. 13) sind dagegen wohl infolge Leitung oder (falls
Oberflichentemperaturen) Riickstrahlung zu hoch.
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Uber Wurzelbeschadigungen wildwachsender Pflanzen durch Friih-
und Spatiroste ist nichts bekannt. Bei Kulturpflanzen (Roggen-, Wei-
zen-, Erbsen-, Maiskeimlingen) hat ZacHArROWA (1925) festgestellt, dafl
die verschiedene Kélteresistenz der einzelnen Wurzelteile durch die Re-
aktion des Zellsaftes beeinflullt wird. Die widerstandsfihigsten Zellen
zeigen eine mehr alkalische Reaktion als die empfindlicheren. Im sauren
Medium soll die EiweiBausflockung schon bei weniger tiefen Tempera-
turen eintreten als im alkalischen.

Messung der Bodenwiirme. Zur Messung der Bodenwérme sind zahl-
reiche Bodenthermometer im Gebrauch, die aber alle 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 gestért, 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 einzufithren. Oberflachliche
Einzelmessungen werden gew6hnlich mit dem sogenannten Stechthermo-
meter in Messinghiilse vorgenommen, doch kénnen die Ablesungen nicht
auf groBe Genauigkeit Anspruch machen.

d) Bodenluft.
Im Boden wird fortwahrend Kohlenséure frei, durch die Téatigkeit
der Bodenorganismen und durch Wurzelatmung. Anderseits benétigen
die Lebewesen Sauerstoff, den sie

72
Pl ot nur durch Gasaustausch aus der
- dufﬁ’ﬂu’f’ Luft erhalten koénnen. Fir die
NS s grofle Mehrzahl der hoheren
§3 o Vi Pflanzen ist lebhafter Gasaus-
N ¢’ tausch im Boden Lebensbedin-
Sqb ¢ fo gung. LiviNgsToN und FrEE
RS / B (1917) wiesen nach, daB die La-
81 ,/ biate Coleus Blumes beim Fehlen
3 g / von Sauerstoff innert weniger
N Z- _ A Stunden die Wasseraufnahme
U durch die Wurzeln einstellt. Da-
570 7% 25—  gegen wurde Salix nigra dadurch
Febr Mirz  in keiner Weise benachteiligt.

Abb. 105. EinfluB der]?urchlilftung auf die Keimung Den EinfluB der Durchlﬁftung
der Samen von Impatiens. (Nach HUNTER und RICH.) N . . .

auf die Keimungsintensitat der
Samen von Impatiens studierten HuNTER und R1cr (1925). Die Keimungs-
kurve in gut durchliifteten Boden steigt viel rascher als in nicht oder
schlecht durchlifteten (Abb. 105).

Die Entwicklung des Wurzelsystems ist, wie HuNTER und Rick auch
experimentell gezeigt haben, von der Bodenstruktur in hohem MaBe ab-
hingig, und dadurch wird indirekt das Wachstum der oberirdischen Or-
gane beeinfluBt.

Gut durchliiftete Boden zeigen stets einen hohen Sauerstoff- und
niedrigen Kohlensiduregehalt. Je langsamer der Gasaustausch im
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Boden vonstatten geht, desto mehr Kohlensdure kann sich anhiufen;
gleichzeitig sinkt der Sauerstoffgehalt, und die floristische Zusammen-
setzung der Vegetation veréindert sich dementsprechend.
Saunerstoffgehalt (02) des Bodens. Der O,-Gehalt des Bodens und
seine okologische Wirkung ist von HESSELMAN (1910), RUSSELL und
AppLEYARD (1915), CaANNON (1924) u. a., besonders griindlich aber von
RoMELL (1922, woselbst ausfiihrliche Literaturangaben) untersucht wor-
den. Mit dem Sauerstoff wurde gleichzeitig die Kohlenséure bestimmt.
Die Analysen wurden mit Krocus Mikroanalysenapparat ausgefithrt.
Aus RomELrs Untersuchungen geht unzweifelhaft hervor, daf die
Bodendurchliftung, im Gegensatz zu der unter dem Einflufl von RAMANN
und MrrscHERLICH herrschenden Anschauung, in natiirlichen Béden vor-
herrschend, in Waldbdden ausschlieBlich durch Diffusion wirkt. Sauer-
stoffdefizit und Kohlenséureiiberschull sind bei Gleichheit der iibrigen
Faktoren in gegebener Bodentiefe direkt proportional der Bodenaktivi-
tdt. Bei gleicher Aktivitdt (CO,-Produktion) und Aktivitdtsverteilung
im Boden sind obige Werte umgekehrt proportional dem Luftgehalt des
betreffenden Bodens. In Boden groberen Zerteilungsgrades ist die Korn-
gréBe fir die Durchliiftung von untergeordneter Wichtigkeit. Sehr stark
herabgesetzt ist sie dagegen in feindispersen Tonbéden (auf etwa 1/140
der normalen Durchliftung). Den groften Widerstand setzt der Durch-
liftung freilich das Bodenwasser entgegen. Durch Verstopfung der Poren
mit Wasser sinkt sie auf etwa 1/,9000 des normalen Wertes.
Ausschlaggebend fiir die Bodenventilation sind Aktivitit und Luft-
gehalt der oberflichlichen Bodenschichten. Ubrigens bestehen nicht un-
betrachtliche zeitliche Schwankungen, so daf einzelne Stichproben {iber
die tatséichlichen Durchliiftungsverhéltnisse wenig aussagen. Das hochste
Sauerstoffdefizit bei héchstem CO,-UberschuB fand RoMELL stets in
Boden, die so nal waren, dall mit der Bodenprobe Wasser enthoben
wurde. Beinahe vollstindigen O,-Mangel ergaben versumpfende Roh-
humusbéden. Die frither von GRABNER aufgestellte Behauptung, daB
nichtversumpfende Rohhumusbéden und Ortssteinschichten Sauerstoff-
mangel aufweisen, 148t sich dagegen nach den neueren Untersuchungen,
wenigstens in dieser allgemeinen Form, nicht mehr halten. Buchenroh-
humus der allerschlechtesten Art ergab nimlich selbst nach Regen-
perioden vollig normale O,- und CO,.-Werte.
Der Sauerstoffgehalt der oberflichlichen Wurzelschichten néhert sich
dem der Atmosphére und hilt sich meist auf etwa 18—20 Volumprozent.
Kohlensiuregehalt (COz) des Bodens. Da Sauerstoff- und Kohlen-
siuregehalt des Bodens in einem bestimmten Verhéltnis zueinander
stehen und gemeinsam variieren, braucht fiir gewShnlich nur einer der
beiden Faktoren gemessen zu werden. LUNDEGARDEH (1925, S. 263) ent-
scheidet sich fiir die Kohlensdure. Die Bestimmung des Kohlensdure-
gehaltes der Bodenluft geschieht wie jene des Sauerstoffes mittelst des
tragbaren Gasanalysenapparates (s. oben). Uber die Methodik geben
RomELL (1922) und LuNDEGARDH (1925) eingehenden AufschluBf. Die
Arbeiten beider Forscher sind iibrigens fiir jeden, der sich mit der Zu-
sammensetzung der Bodenluft beschiftigen 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 CO,-Gehalt in der Regel. In tieferen Bodenschichten
kann das Volumprozent der Kohlensidure den Sauerstoffgehalt erreichen
oder sogar liberschreiten.

Fopor (1875) mal unter einer Wiese in Klausenburg folgende CO,-
und O,-Mengen:

Tabelle 24. Zunahme des Kohlensduregehaltes mit der Bodentiefe.

Bodentiefe Volumprozente
m Kohlensiure ‘ Sauerstoff
1 1,9 19,2
2 3.8 18,6
4 10,8 8,6

Als maximalen CO,-Wert bei 4 m Tiefe verzeichnet Fopor 14,3 vH,
wihrend RusseLL und APPLEYARD (1915) in einer nassen Moorwiese bei
Rothamsted (England) schon bei 15 cm Tiefe einen Maximalwert von
9,1 vH CO, vorfanden.

Vergleichswerte iiber die Kohlensiurebildung in verschiedener Tiefe
unter natiirlichen Pflanzengesellschaften in Schweden gibt namentlich
RomEerL (1922). Er fand in einem Buchenwald mit Vaccinium myrtillus-
Bodendecke folgenden CO,-Gehalt des Bodens:

CO, bei 15cm 0,2 vH, bei 30 cm 0,4 vH, bei 60 cm Tiefe 0,4 vH.

Der Boden war also gut durchliiftet. In einem nassen Laubbruchwald
dagegen mafl er:

bei 15 cm 30 cm 45 cm Tiefe
CO, . . .02 1,0 2,0 vH
Og. . . .21 20 16 vH.

In 45 cm Tiefe ist im Bruchwald die Kohlensdurestauung schon so
betrichtlich, daB ihr nur noch ganz bestimmte Holzer: einige Weiden und
vor allem Erlen (Alnus incana und A. glutinosa) gewachsen sind. CO,-
Konzentrationen von 1—2 vH wirken fiir manche Gewéchse schon giftig;
bei 4 vH keimen die Samen von Brassica alba (bei 30 Wérme) nicht mehr
(Kipp 1914), bei 25 vH CO, wird der Wurzelzuwachs von Covillea tri-
dentata, Krameria canescens, Mesembryanthemum sp. nach wenigen Stun-
den vollig unterbunden (CANNON, zit. in RomMELL 1922). Fiir den Forst-
mann ergibt sich hieraus die Notwendigkeit, die spezifische Widerstands-
fiahigkeit der Holzarten gegen Kohlensiurevergiftung und die Mittel zu
ihrer Behebung genauer zu untersuchen. Uber den Anteil, den die ein-
zelnen wildwachsenden Pflanzen an der CO,-Anhiufung haben, ist noch
nichts bekannt. Die Versuche PARKERs (Soil Sc. 17, 1924, S. 229—247)
mit Kulturpflanzen lassen indessen erwarten, dafl sich die einzelnen
Arten sehr verschieden verhalten. Wihrend Buchweizen sehr wenig CO,
abgab, schieden Bohnenwurzeln viel Kohlenséure aus.

Wie unvermittelt der Kohlenséuregehalt als Standortsfaktor wechselt,
zeigen die Beobachtungen LuNDEGArDEs (1925, S.268). Er mafl im
Carex vesicaria-Sumpf (Caricetum rostrato-vesicariae) mit Peucedanum
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palustre 1,24 vH und nur 2 m davon bei gleicher Tiefe (15 cm) im Erlen-
bruchwald mit Oxalis, Majanthemum usw. 0,24—0,50 vH CO,.

Wertvolle Anhaltspunkte zur Beurteilung der Bodendurchliftung
geben die rein physikalischen Methoden der Bestimmung des Poren-
volumens und der Luftkapazitit. (Gleichzeitig kénnen auch Wasser-
gehalt und Wasserkapazitét des Bodens bestimmt werden.

Porenvolumen. Das Porenvolumen entspricht den lufterfiillten Hohl-
riumen des trockenen 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 Bodenbestandteile, direkt das Hohl-
raum- oder Porenvolumen des Bodens in Tausendsteln. Ramanw (1911,
S. 308), der das Porenvolumen einer Diluvialsanddiine bei Eberswalde
untersuchte, stellte in verschiedenen Tiefen folgende Hohlraumvolu-
men fest:

0—10cecm 20—30cm 40—50cm  60—70cm  80—90 cm Tiefe
506 459 404 382 373 vT

Das Porenvolumen nimmt von oben nach unten zuerst rasch, spéter
langsam ab. Die dichteste Bodenlagerung findet sich unter Wasser
(200—300 vT). Dagegen sind Torf- und Moorbdden sehr locker gelagert
(Porenvolumen 840—850 vT).

Neuere Untersuchungen von BUrRGER (1922) mit verfeinerter Metho-
dik bestéatigten die allgemeinen Resultate RaAmMaNNs, die ja mit den Unter-
suchungen iiber O,- und CO,-Gehalt des Bodens gut iibereinstimmen.

Tabelle 25. Porenvolumen (invT) des Bodens zweier halbnatiirlicher
Pflanzengesellschaften (nach BURGER).

Bodentiefe 0—10cm | 20—30 cm ’ 50—60 cm
Trockenwiese bei Biel (Bromion?) . 487 443 —
Quercus pedunculata-Wald bei Boudry

(150j8hrig) . . . . . . . . .. 592 463 397

In der Trockenwiese ist auch die oberste Bodenschicht ziemlich fest
gelagert, wogegen im wenig beriithrten 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 verschlimmenden
Wirkung der Regenfille her; nach Kahlschlag vermindert sich denn auch
das Hohlraumvolumen wesentlich. Aus den von W. NrrzscH (1925) ge-
gebenen Kurvendarstellungen zur Beleuchtung der Beziehungen zwischen
Wasserkapazitdt und Porenvolumen geht hervor, daf sich mit steigender
Lockerheit auch die Wasserkapazitiat vergroBert. Von einer bestimmten,
durch die Standortsverhéltnisse gegebenen Grenze an nimmt sie dann
weiterhin stark ab.

Luftkapazitit. Die Bestimmung des Porenvolumens, alle nicht von
den festen Bodenbestandteilen (Erde, Steine, Wurzeln) ausgefiillten Hohl-
raume einschliefend, ermoglicht durch Sattigung eines bestimmten
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Bodenvolumens mit Wasser gleichzeitig die Messung zweier weiterer
GroBen: der Luft- und Wasserkapazitit. Im wassergesittigten Bo-
den ist:

Wassergehalt + Luftgehalt 4- Volumen der festen Bodenbestandteile
= AusmaB des gewachsenen Bodens.

Der Luftgehalt des gesittigten Bodens (Luftkapazitét nach Korecky
1914) ist dasjenige Porenvolumen, das nach der Sittigung des Bodens
bis auf die Hohe der absoluten Wasserkapazitdt noch mit Luft erfiillt
bleibt.

Die Luftkapazitit gibt somit den auch im wassergesittigten Boden
noch verfiigharen Luftgehalt an, der den Pflanzenwurzeln unter allen
Umsténden zur Verfiigung steht. HEs sind dies kurz gesagt die infolge
ihrer GréB8e nicht mehr kapillar wirksamen Hohlrdume. In allen Ge-
bieten mit reichlichen, andauernden Niederschligen, sowie in Stimpfen

wird der Faktor des

§ 50 20 40 60 &0 700%50 20 40 60 &0 100% st‘ets verfiigharen Mj_
S nimalluftgehaltes zeit-
IS % weilig ins Minimum
3 / geriickt und wirkt als-
&% 45 dannentscheidend. Da,
% wie wir sahen, der O,-
3 Mangel in luftarmen

85 85 Boden weniger zu be-

cm Tiefe cmTiere fiirchten ist als die CO,-
89 s Stauung (s. S. 190), so
& diirfte die Ermittlung
3, H  der Luftkapazitit, die
_i% 45 den CO, - Messungen
£ mehr oder weniger pa-
< : rallel 1auft, vielfach ge-
S5 85 niigen.

7007éhriger Laubholzhochwald Magere Dauerwiese BurcER(1922,8.54),

Feste Bestondfeile (] Wasser B2 Luff der die Luftkapazitit

Abb. 106. Feste Bestandteile, Wasser und Luft in Wald- und vom forstlichen Ge-
Wiesenboden von Zofingen. Mittelwerte der Untersuchungen vom .
8. Oktober 1919 bis 8. Februar 1921. (Nach BURGER, 1922.) sichtspunkt aus unter-

suchte, fand bei seinen
Boden stets, daBl der groBBeren Luftkapazitét auch eine bessere forstliche
Bonitit entspricht. Wenn im Frithjahr bei abwechselnden Regen- und
Schneefillen der Boden nahezu den Séttigungszustand erreicht, ist die
Wurzelatmung in Béden mit geringer Luftkapazitit unterbunden oder
doch eingeschrinkt. Vor allem gilt dies fir tiefwurzelnde Holzarten.
Wie das Porenvolumen, so nimmt ja auch die Luftkapazitit mit der Tiefe
zuerst rasch, hierauf langsam ab. Die hochste Luftkapazitit (25,2 vH)
stellte BURGER in der obersten Schicht (0—10 cm) eines Tannen-Fichten-
Mischwaldes mit vereinzelten Buchen fest. Trockenrasengesellschaften
zeigen auch in der obersten Schicht meist eine geringe Luftkapazitit
(2,6—6,1 vH). Das Verhiltnis in der Zusammensetzung nach festen Be-
standteilen, Bodenwasser und Luft des Bodens in verschiedenen Tiefen
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eines Laubmischwaldes bei Zofingen (Buchen-FEichenwald) und einer
Trockenwiese (wohl Mesobrometum) geht aus obenstehenden Abbildungen
klar hervor.

Die Moorvegetation begniigt sich mit geringen Luftkapazititen (s.
Korrcky 1914). Sinkt der Luftgehalt jedoch wahrend lingerer Zeit
unter ein gewisses Minimum, so sterben zahlreiche Gewichse ab. Am
deutlichsten tritt dies bei Uberschwemmungen oder langdauerndem,
auBergew6hnlich hohem Grundwasserstand in Erscheinung.

Abb. 107. Salicornietum macrostachyae auf Polygon-Salzboden, Sommeraspekt (Etang de Vie).
(Aufn. BR.-BL. u. P. KELLER.)

Sehr dicht gelagert, feindispers und luftarm sind gewisse Alluvial-
béden am Mittelmeerstrand, besonders in der Nédhe von FluBmiindungen.
Selbst nach mehrtigigem Regen konnen diese pflanzenarmen Stellen be-
schritten werden, ohne daf der Ful merklich einsinkt. Untersucht man
den 5—10 em hoch iiberschwemmten Boden, so findet man ihn schon in
15—20 cm Tiefe nahezu trocken, bréckelig und vollkommen wurzelfrei,
ein Beweis seiner Undurchléssigkeit.

Charakteristisch fur diese Boden ist das Salicornietum macrostachyae
(Abb. 107), eine ausgesprochene Halophytenassoziation. Neben der meist
stark vorherrschenden Salicornia macrostachya und spérlich beigemisch-
ten, meist kiilmmerlichen Exemplaren von Salicornia fruticose und Atri-

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 13
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plex portulacoides (alles Nanophanerophyten) beherbergt sie lauter kurz-
lebige Therophyten (Sphenopus Gouant, Frankenia pulverulenta, Sagina
maritima, Hutchinsia procumbens), die nach den Friihlingsregen auf-
sprieflen, und deren Wurzeln kaum zentimetertief eindringen. Aber auch
die Straucher besitzen vollsténdig oberflichlich verlaufende Wurzeln.
Man kann die Riesenschildkréten dhnlichen, oft mehr als meterbreiten
iippigen Biische der Salicornia macrostachya leicht mit dem Wurzelwerk
ausheben. Zu seinem Erstaunen wird man dann gewahr, dafl das reich
entwickelte, allseitig ausstrahlende Wurzelwerk, spalierartig die oberste
Bodenschicht durchziehende, kriftige Haupt- und Nebenachsen, aber nur
kurze, meist 15 cm nicht tiberschreitende, senkrecht eindringende Néhr-
wurzeln besitzt.

Bestimmung der Luftkapazitit. Das Porenvolumen eines Bodens
gibt kein zuverldssiges Maf fiir seine Durchliiftung. Burarr (1922
S. 185) hat gezeigt, daB selbst ein Boden mit 70 vHH Porenvolumen in
gesittigtem Zustand schlecht durchliiftet sein kann. Es empfiehlt sich
daher die Bestimmung der Luftkapazitiat, nicht nur wegen ihrer groflen
praktischen Wichtigkeit (z. B. als wichtigstes Kriterium zur Beurteilung
der Giite eines Waldbodens), sondern auch deshalb, weil ein von WikG-
NER vorgeschlagenes Naherungsverfahren ohne groBle Miihe brauchbare
Werte liefert.

Die 1000 cem fassenden Bodenproben werden im Mefizilinder in ein
groferes Wasserbecken gebracht und dort bis zur vollstindigen Durch-
trainkung unter Wasser belassen. Nach 24 Stunden wird der MeBzilinder
unter Wasser wasserdicht abgeschlossen, abgetrocknet und sogleich ge-
wogen. Hierauf 148t man durch einstiindiges! Austropfen das Senk-
wagser aus der Probe abziehen, so dafi nur kapillargebundenes Wasser
zuriickbleibt und wiegt den Zylinder abermals.

Der Gewichtsunterschied zwischen den beiden Wagungen entspricht
theoretisch dem Gewicht des Senkwassers und daher auch dem Volumen
der nicht kapillar wirkenden Hohlrdume, mithin der Luftkapazitit. Bur-
GER (l. c. S. 56) verglich die genauere indirekte Methode (Volumen der
festen Bodenbestandteile — Wassergehalt der geséttigten Erdprobe) mit
dem Néherungsverfahren und fand, dafl das letztere im Mittel eine etwas
hohere Luftkapazitit ergibt. Die stidrkste Abweichung betrug 4,8 vH.

3. Bedeutung der Bodenorganismen fiir Boden und Vegetation.

Die Zahl der niederen Pflanzen und Tiere, die zeitweilig oder stindig
im Boden hausen und dorther ihre Nahrung beziehen, ist Legion; neun
Zehntel aller Insekten verbringen eine kiirzere oder lingere Zeitspanne
im Boden. Ihre vegetationsschiddigende Wirkung durch Wurzelfral3
(Engerlinge), Beschédigen von Keimlingen, ungiinstige physikalisch-
chemische Beeinflussung des Bodens usw. wird iiberdeckt durch ihre
tiefgreifende bodenverbessernde Tatigkeit.

Die Tierwelt des Bodens. CH. DARWIN hat zuerst auf die Bedeutung
der Wiirmer fiir die Durcharbeitung des Bodens hingewiesen. Durch ihre

1 Man wiirde 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. Thre Hauptnahrung, verwesende Pflanzenreste, zer-
mahlen sie mit viel Erde. Der Wurmkot gelangt teils in den Géngen im
Boden, grofitenteils aber an der Erdoberfliche in spiralig aufgebauten
Haufchen zur Ablagerung. Er ist, wie D’AvcHALD (Journ. agron. prat.
3, 8.700, 1902) feststellte, reicher an Salpetersdure und an Kalzium-
karbonat als die urspriingliche Frde, weshalb auch die Bodenreaktion
des Wurmkotes eine etwas geringere H-Ionenkonzentration aufweist.
Auch Sar1sBURY (1924) fand im Wurmkot einen héheren 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 Néahrstoffe des Bodens den
Pflanzen zugénglicher und erhéhen das Nahrstoffkapital.

Am héufigsten sind die Regenwiirmer in nahezu neutralen Béden; in
sauren Boden, die mehr als 6 py aufweisen, findet man sie selten. Immer-
hin hat WHERRY (1924, S. 309) Helodrilus Linnbergi auch in Torfbéden
von 4,7 py nachgewiesen.

Neben der Téatigkeit der Regenwiirmer diirfte die Bedeutung der
Insektenlarven, Ameisen, Tausendfiiler, Milben, Springschwinze usw.
im Boden sehr zuriicktreten, doch ist hieriiber noch wenig Genaues be-
kannt. Die Springschwénze (Collembolen) sind nach Morris (Ann. Appl.
Biol. 9, 8. 282—305, 1922) und HanpscHIN (1925) stdndige Bewohner
der oberflachlichen Erdschichten, ziehen sich aber unter Umstidnden, den
glinstigen Lebensbedingungen folgend, in die Tiefe. Auf Friedhéfen und
Leichenfeldern findet bei 120—180 cm Tiefe eine Massenanhdufung der
Springschwinze auf Leichen statt.

Uber den Lebenshaushalt der Bodeninsekten haben SHELFORD (Chi-
cago Univ. Press., 1913), CAMERON (Trans. Roy. Soc. Edinb. 22, 1, 1916),
Mogkris (1. ¢. 1922) und BuckLe (Ann. Appl. Biol. 8, 8. 135—145, 1921;
Journ. of Ecol. 9, S. 93—102, 1923) u. a. geschrieben. Die urspriingliche
Annahme, bestimmten Pflanzengesellschaften entspriachen auch beson-
dere Lebensgemeinschaften der Bodeninsekten, hat sich als viel zu weit-
gehend erwiesen. Die grofie Mehrzahl der Arten bewohnt vielmehr Béden
verschiedenster Zusammensetzung.

BuckLE (1923) unterscheidet nach der Ernahrungsweise Erdfresser,
Fleischfresser und Pflanzenfresser. Die von ihm untersuchten Wiesen-
und Weidebsden Mittelenglands enthielten gut 50 vH Pflanzenfresser,
wahrend im Ackerboden Fleichfresser vorherrschten, was mit dem Um-
stand zusammenhéngen diirfte, daf3 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 duBlersten Grenzen
des Lebens beteiligt sie sich an den Prozessen der Bodenbildung. Schon
EHrRENBERG (Verh. Akad. Wiss. Berlin, 1853) hat hierauf aufmerksam ge-

13*



196 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

macht!. Hrmts (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 hilt sie in hervorragendem
MaBe an der Humusbildung beteiligt.

Untersuchungen von Bodenproben aus Spitzbergen ergaben ferner,
dafl in den Humus- und auch in den Mineralbdden des hohen Nordens
eine reiche, jener der gemafigten Zone dullerst dhnliche Protozoenfauna
vorkommt. Einer starken Entwicklung der Protozoenfauna entspricht in
der Regel eine verarmte Bakterienflora; die Bakterienentwicklung und
Bakterientétigkeit wird durch das Vorhandensein grofier Protozoen-
mengen unginstig beeinfluflt.

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 duflerst lebhafte Tétigkeit ent-
falten. Ihre Bedeutung &uBert sich sowohl als Nahrstoffmehrer als auch
darin, daB} sie schon im Boden vorhandene, aber schwer aufnehmbare
Stoffe hoheren Pflanzen zugéinglich machen.

a) Ndhrstoffmehrer.

Zum Aufbau ihrer Eiweilkoérper benétigt die Pflanze Stickstoff-
verbindungen, die ihr nur zum Teil in anorganischer Form aus der Atmo-
sphére zugefiihrt werden. Bei Gewittern verbinden sich grofiere Mengen
von Sauerstoff mit dem Stickstoff der Luft. Unter der Einwirkung der
Luftfeuchtigkeit bilden sich salpetrige und Salpetersiure, die mit dem
Regen in den Boden gelangen. In Form von Salpetersdure ist der Stick-
stoff den Pflanzen leicht zugénglich, wihrend elementarer Stickstoff fiir
die meisten Pflanzen totes Kapital bedeutet.

Neben dieser anorganischen steht der Vegetation aber eine nicht min-
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 WINoGRADSKY. Bei geniigender Durchliiftung bindet
dieser Spaltpilz auf 1 g verbrauchter Glukose 0,0025—0,003 g Luftstick-
stoff. Erst eine starke Erhéhung des Stickstoffgehaltes des Bodens hat
das Aufhéren oder eine Verlangsamung der Stickstoffbindung durch das
Bakterium zur Folge.

1 Von weiteren beziiglichen Arbeiten seien erwihnt: GrEFF, R.: Uber 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.: Uber 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. Biol. 7, 11-—24. 1920; Francg, R. H.: Das Edaphon.
Stuttgart 1921; RusseLL, E. J.: Soil Protozoa and Soil Bacteria. Proc. of the

Roy. Soc. 89. 1915; Sanpon, 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, da8 Clostridium Pastorianwm, welches auch
in stickstoff- und kohlenstoffreiem Boden sehr reichlich Luftstickstoff
bindet, seine eigenen Nahrstoffe aus den Wurzelausscheidungen der hihe-
ren Pflanzen (es handelt sich bei vorliegenden Versuchen um Zea mais)
beziehen kann.

Zwei weitere Clostridium-Arten (C. americanum und C. aerobicum)
sind von PrinesHEIM als Stickstoffbinder isoliert worden. Clostridiwm
aerobicum ist, wie der Name besagt, luftbediirftig (aerob). Gleichfalls
aerob sind einige spéter entdeckte Bakterien, vorzugsweise der Gattung
Azotobacter (A. chroococcum, A. Beijerinckic, A. Vinelandiz, A. agilis,
A. vitreum u. a.). Namentlich Azotobacter chroococcum, 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 py) (N1ELAS, PoscHENRIEDER und Hocx, Zentralbl. f. Bakt. 2, S. 66,
1925). Am besten entwickelt er sich in Kalkboden bei einer optimalen
Temperatur von etwa 28% C, hingegen schidigen Kochsalz und Sulfate
sein Gedeihen. Ersteres wirkt schon in Dosen von 0,5 vH 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 (Aspergillus, Phoma, Gymnoascus, Alternaria u. a.)
und Algen freien Stickstoff binden zu konnen. Einige dieser Pilze und
Bakterien scheinen in symbiontischem Verhéltnis zueinander zu stehen.

Nur in Symbiose mit hoheren Pflanzen (fast ausschlieBlich Legu-
minosen, aber auch Podocarpus, Alnus, Elaeagnus, Hippophaé) dirften
die Knollchenbakterien (Bacterium radicicola, B. Beijerinckit) Stickstoff
produzieren. Welche Rolle ihnen in der Landwirtschaft zukommt, ist
seit HELLRIEGEL und WILFAHRTSs klassischen Untersuchungen genugsam
bekannt, dagegen wissen wir noch gar nichts iiber ihre Bedeutung im
Entwicklungsgang der natiirlichen Vegetation. Es wire mdoglich, daB
dieKnoéllchenbakterien das ungemein tippige, herdenweise Gedeihen zahl-
reicher Leguminosen (Lupinus, Lotus, Astragalus, Ornithopus usw.) auf
reinen Sandboden Siideuropas und Nordafrikas begiinstigen oder erst er-
moglichen.

Die Stickstoffgewinne sich selbst iiberlassener ungediingter Boden
miissen sehr betrachtlich sein. Zwei Felder in Mittelengland, die wiahrend
22 und 24 Jahren keine Stickstoffdiingung erhalten hatten, ergaben
nach Russern (1921, S.183) einen Totalstickstoffzuwachs von 2162
und 1567 kg pro Hektar. Diese Stickstoffgewinne standen im Verhiltnis
zur Haufigkeit der Leguminosen.

Mikroorganismen tragen aber nicht nur zur Erhéhung des Nahrstoff-
kapitals im Boden bei, sie schliefen auch anorganische Néhrstoffe auf;
sodann vollzieht sich unter ihrer Vermittlung der wunderbare Kreis-
lauf, der die toten organischen Abfallstoffe wieder in assimilierbare
Pflanzennahrung tiberfithrt. Nach der Art ihrer Tétigkeit haben wir eine
ganze Reihe teils durchaus spezifisch wirkender, 6kologisch hochspeziali-
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sierter Formen (zur Hauptsache Bakterien), teils banaler, an sehr ver-
schiedene Lebensbedingungen angepaliter Arten und Artengruppen zu
unterscheiden. Die direkte und indirekte Bedeutung derselben in pflan-
zensoziologischer Hinsicht ist aber noch wenig geklart.

Ammoniumbildung (Ammonifizierung). Von den Stickstoffverbin-
dungen sind die Nitrate fiir die Erndhrung der Pflanze am wirksamsten.
Fiir alle nicht in Symbiose mit den Knollchenbakterien lebenden héheren
Pflanzen bildet die Salpetersidure, wenn pnicht die einzige!, so doch die
bei weitem wichtigste Stickstoffnahrung. Die im Boden vorhandenen
Stickstoffverbindungen miissen somit im allgemeinen, um ihre physio-
logische Bestimmung zu erfiilllen, in Salpetersdure (HNO;) iibergefithrt
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 Ammonifizierungsprozel3 durch,
an dem zahlreiche Mikroorganismen, neben Bakterien auch Pilze (Mucor,
Aspergillus, Fusarium u. a.) beteiligt sind. Nach MARCHAL (1893) kommt
dem Spaltpilz Bacterium 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 (AxprE 1921). Das Endprodukt dieser ersten Umsetzung im
Boden ist das Ammoniumkarbonat [(NH,),CO;]. Kohlensaures Ammon
entsteht auch bei der Zersetzung von Urin und Exkrementen unter Mit-
wirkung von harnstoffvergirenden Bakterien (Bacterium cole, 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 Oxydationsprozel3, der den Am-
monstickstoff in Nitratstickstoff tberfithrt, 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 (Niétrosomonas,
Nitrosococcus) ein, beméichtigen sich der Ammoniakverbindungen und
fihren sie durch teilweise Oxydation in salpetriger Séure oder Nitrit
(HNO,) iiber. Der Vorgang wird durch das Vorhandensein alkalischer
Substanzen, Kalk, Magnesium usw., begiinstigt.

Nun erst gelangen die Nitratbakterien (Nitrobacter) zur Herrschaft.
Der Oxydationsproze8 schreitet unter ihrer Tatigkeit weiter zur Salpeter-
sdure (Nitrat, HNO;), die von den hoheren Pflanzen gierig aufgenommen
wird. Nitrobacter, der sich von Nitrosomonas und Nitrosococcus auch
morphologisch unterscheidet, kann aber nicht frither in den Kreislauf

1 Vgl. SCHREINER, 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 nicht-in Form von
Salzen der Salpetersidure, sondern in Form von Ammonverbindungen (oder
Aminosauren) auf. Auf stark sauren Boden, wo keine Salpetersiure gebildet
wird, sind sie daher den autotrophen Pflanzen gegeniiber im Vorteil.



Gesellschaftshaushalt (Synékologie): Bodenfaktoren. 199

eingreifen, da die Ammoniakverbindungen seine Entwicklung verhin-
dern. 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 Erhéhung der Bodenfeuchtig-
keit etwa bis zur kapillaren Sittigung des Bodens. Grobdisperse Boden
bendtigen zur giinstigen Abwicklung der Salpeterbildung einen geringeren
Wassergehalt als feindisperse ; sehr vorteilbaft ist eine gute Bodendurch-
liftung. In sehr sauren Béden ist die Nitrifikation stark herabgesetzt.
Immerhin konnte C. Orsen (1921) sogar in Moorboden von 3.6 py, also
bei extrem saurer Reaktion, noch Salpetersiurebildung nachweisen. Die
Nitrifikation beginnt bei 59, erreicht ihr Optimum bei etwa 37° und wird
bei 570 Wirme abgebrochen.

Nitrifikationsvermégen. Der zeitliche Verlauf der Salpetersdure-
bildung erscheint unabhéngig von der Menge des organischen Stick-
stoffes im Boden, dagegen dirfte die Art des vorhandenen Humusstick-
stoffes die Geschwindigkeit der Ammonifizierung stark beeinflussen.
Schwer angreifbare Stickstoffverbindungen verlangsamen die Nitrifika-
tion (AnprE 1921, S.179). C.Ousenx (1921) konnte feststellen, daf
Béden von Flachmoorgesellschaften mit Carices, Molinia, Deschampsia
caespitosa, die bei der ersten Untersuchung keine Spur von Salpetersiure
nachweisen lielen, nach Verlauf von 25 Tagen im Liter Boden 22—25 mg
angereichert hatten. Hieraus geht hervor, daf die zu gegebener Stunde
vorhandene Nitratmenge keinerlei Riickschliisse auf die Nitratversorgung
der Pflanzengesellschaften gestattet. Nicht nur wird die Salpetersiure
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 Skologisch Bedeutung, weil sie dazu
fithren, nicht die gerade vorhandene Salpetersdure, noch die Menge des
Gesamtstickstoffes als maBgebend fiir die Nitratbelieferung der Pflanzen
zu erachten, sondern das Nitrifikationsvermdgen des Bodens. Hierunter
ist die Nitratmenge zu verstehen, die wihrend eines bestimmten Zeit-
abschnittes gebildet wird.

Die Untersuchungen C. OLSENs zeigen die Abhingigkeit mancher
Arten von der Nitrifikationskraft des Bodens. So trifft {ippiges Gedeihen
der Urtica dioeca-Bestinde stets mit einem intensiven Nitrifikations-
vermdgen des Bodens zusammen, und es hat den Anschein, als hiinge
die iippige Entwicklung der Pflanze von der Nitrifikation direkt ab. Die
gut nitrifizierenden Urtica-Boden enthielten aber auch verhiltnismiBig
reichliche Mengen Phosphorséure (PO,), die méglicherweise an der iippi-
gen Entwicklung mit beteiligt war.

Die Methoden zur Bestimmung der Nitrifikationskraft sind vorder-
hand zu kompliziert, um allgemeinere Anwendung zu finden. Bei dem
schwankenden Stand der ganzen Frage geniige der Hinweis auf C. OLsEN
(1921).
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Nitratnachweis mittels Diphenylamin. Hochst wiinschenswert wére
eine vereinfachte Methode, die auch dem Pflanzensoziologen gestattet,
den Nitratfaktor in den Kreis seiner Untersuchungen einzubeziehen.
Eine solche ist die von MoriscH eingefithrte und spater von HESSEL-
MAN, BorNEBUSCH, WEIS, RAUNKIAER auch bei pflanzensoziologischen
Studien verwendete Diphenylaminmethode.

Wihrend Weis (1925) den Nitratgehalt des Bodens direkt unter-
suchte, gingen HEssErmMax (1917) und RAUNKIAER (1926) von der
Auffassung aus, daB der Nitratgehalt der Pflanzen selbst iiber das
Nitrifikationsvermégen des Bodens AufschluBl erteilen miisse. In den
Pflanzengeweben selbst kann kein Nitrat entstehen ; es muf also die im
Pflanzensaft vorhandene Salpetersiure aus dem Boden stammen. Dabei
darf allerdings nicht iibersehen werden, dafl negativen Resultaten ge-
ringere Beweiskraft zukommt als den positiven, da nicht alle Pflanzen
Nitrat speichern und auch bei der gleichen Art junge, entwicklungsfihige
Individuen unter Umstéinden groBe Nitratmengen enthalten, wahrend
alte Exemplare derselben Art nitratfrei sind. Der Nitratnachweis ist
suBerst einfach. Am besten beniitzt man wie RAUNKIAER (1926, S. 9)
den ausgepreften Pflanzensaft. Dem Bruchteil eines Tropfens Pflanzen-
saft wird in einer Glasschale ein Tropfen Diphenylaminschwefelsiure
(konzentrierte Schwefelsiure [spez. Gewicht 1,84] -+ kristallisiertes Di-
phenylamin) zugesetzt. Bei starkem Nitratgehalt erfolgt kriftige Blau-
firbung. Nach der Stirke der Blaufirbung kénnen mehrere Grade des
Nitratgehaltes unterschieden werden. RAUNEIAER bezeichnet mit 1 sehr
schwache, mit 2 ziemlich schwache, mit 3 ziemlich starke, mit 4 sehr
starke Reaktion. Wiinschenswert wire die Herstellung einer titrierten
Farbenskala zur genaueren quantitativen Nitratbestimmung.

Nitrophile Pflanzengesellschaften. Obwohl bisher noch wenig ein-
wandfreie Untersuchungen iiber Nitrifikation in natirlichen Pflanzen-
gesellschaften vorliegen, so geniigen dieselben doch, den Wirkungsbereich
dieses Faktors zu umgrenzen. Intensive Nitrifikation kommt in den mei-
sten Wiesenbéden und in vielen Waldboden vor. FEinzelne Gesell-
schaften, wie die kriuterreichen Alnus-Wilder und die Haintélchen
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 Atriplex, Honkenya peploides zeigen gleichfalls intensive Nitrat-
reaktion. Dagegen sind alle Rohhumus bildenden Pflanzengesellschaften
nitratarm, was mit dem Mangel an Basen zusammenhéngt. Wenn die
Nitratbakterien auch stark saure Reaktion ertragen, so ist ihre Tatigkeit
im sauren Medium doch stark eingeschrinkt. Béden der an Calluna,
Vaccinium, Empetrum reichen Wilder und Heiden besitzen durchwegs
eine geringe Nitrifikationskraft. Dasselbe scheint fiir Hochmoore zu
gelten, wogegen wasserziigige Carex-Flachmoore (und wohl auch alle Ge-
sellschaften des Molinion) reichlich nitrifizieren.
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Im milden Humus der Laubwilder geht die Salpeterbildung normal
vonstatten. Anemone nemorosa hat nach RAUNRIAER im Buchenwald ihr
bestes Nitrifikationsvermdgen. 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-
européischen Ge-
birgen  scheinen
die aus mastigen
Hochstauden zu-
sammengesetzten
Assoziationen des
Adenostylion, wel-
che gut durch-
luftete, feuchte,
schwach saure bis
basische Béden be-
siedeln, durch den

Nitratreichtum
des Bodens be-
dingt (Abb. 64).

Sehr grofle Ver-
breitung erlangen
nitrophile Gesell-
schaften in den
trockenen  sub-
tropischen Gebie-
ten (Abb. 108).

Zu den nitro-
philen Gesellschaf-
ten gehdren auch
die von SERNAN-

DER (1912), FrEY

(1922), Gawms
(1924), MoTyra . ) . ) o Mok
(1925) u. a. unter- Abb.108. Nitrophile As)s;:;g;xﬁg ?Aﬁ;ﬁagf/%lﬁfﬁm.f?nentom bei Meknes,
suchten Flechten-
assoziationen an Vogel- und Murmeltiersitzplatzen, vonSchaf- und Ziegen-
urin besprengten Felsen und Steinen und dhnlichen iiberdiingten Stellen.

Ist die Zufuhr von Exkrementen zu groB, so vermdégen nur wenige
Arten zu gedeihen, und auch sie verkiimmern oft. Nach dem Grad ihrer
Nitrophilie sind die Felsflechtengesellschaften oft ausgeprigt giirtelartig
angeordnet. An den Vogel- und Murmeltiersitzplidtzen der Alpen und
der Tatra siedelt sich auf der iiberdiingten Kulmfliche das extrem nitro-
phile Ramalinetum strepsilis mit Rinodina demissa, Xanthoria fallax,
Physcia tribacia u. a. Charakterarten an, wahrend sich an den etwas ge-
neigten Randflachen, wohin die Nitratverbindungen nur in vom Regen-
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wasser gelostem Zustand gelangen, das Alectorietum chalybeiformis mit
Gyrophora cirrhosa, Lecanora frustulosa, L. melanophtalma ansiedelt. Die
Neigungsflichen sind von der Gyrophora cylindrica-Cetraria noermoerica-
Assoziation eingenommen (Abb. 109 B). Ahnliche, wenn auch weniger
ausgeprigte Giirtelung fanden wir an Kaninchensitzplitzen auf Basalt-
blécken in Sudfrankreich.

Die nitrophilen Rindenhaftergesellschaften aus Flechten, Moosen und
Algen haben neuerdings namentlich durch OcusNER und FrEY (1925,
1928) eingehende Behandlung erfahren. OcHSNER unterscheidet zwei
ausgesprochen nitrophile Rindenassoziationen: das meist durch Anflug
von nitratreichem StraBenstaub bedingte lichtliebende Physcietum ascen-
dentis und das mehrere Subassoziationen umfassende Parmelietwm ace-
tabulae, das dltere Baume mit mittelrissiger Borke bevorzugt. Die beiden
Assoziationen und ihre Varianten werden zum Verband des Xanthorion
parietinae vereinigt.

Abb. 109. Giirtelung der Flechtenassoziationen nach abnehmendem Nitratgehalt des Standortes.
A Raubvogelsitzplatz im mittelskandinavischen Hochgebirge (nach GAMS 1924). B Vogelsitzplatz
in der Hohen Tatra (gez. nach Ang. v. MOTYKA 1925).

Denitrifikation. Den Nitratbildnern stehen die Salpetersiure zer-
stérenden ,,denitrifizierenden’* Bakterien (Bacterium denttrificans,
B. Stutzeri u. a.) gegeniiber. Neben den stickstoffoxydierenden einher
laufen ndmlich stets auch stickstoffentbindende Vorginge: Nitrate wer-
den durch die Salpeterzerstorer in Nitrite und diese wieder in elementaren
Stickstoff iibergefithrt, 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 Béden vor, wo Salpetersdure gebildet wird. Je nach-
dem die Bodenverhiltnisse dem optimalen Gedeihen der einen oder der
anderen Gruppe mehr zusagen, herrscht bald Salpetersdurebildung, bald
-zerstorung vor.

b) Organismen der Gesteinsverwitterung und Bodenbildung.

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 Téatigkeit.
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Biogene Gesteinsverwitterung. Nicht nur die hoheren Pflanzen, son-
dern auch Algen, Flechten und Spaltpilze befordern die physikalische
und chemische Gesteinsverwitterung. Nach BASSALIK (zit. in KGRSTEI-
NER 1923, S. 219) sind Bakterien bei der Verwitterung der Silikate die
wichtigsten aller biologischen Verwitterungsfaktoren. BacaMaNN (1911,
1916) hat die kalklosenden Algen und Pilze niher untersucht. Er konnte
das Eindringen von Trentepohlia-Algenfaden in Kalzitkristalle feststellen.

Schon 1890 hatte MtNTz (C. R. Ac. sc. Paris, t. 110) auf die ge-
steinszerstorende Tétigkeit der Salpeterbakterien hingewiesen. In den
bitumingsen Biindnerschiefern finden sich ganze Gesteinshorizonte von
Nitratbakterien durchsetzt, zermiirbt. Aus der Zersetzung dieser Kalk-
schiefer geht eine dullerst nahrstoffreiche Feinerde hervor, die im Hoch-
gebirge gern von Saxifraga biflora, Campanula cenisia, Leontodon mon-
tanus, in tieferen Lagen auch von Leguminosen (Hedysarum, Oxytropis

° montana, Onobrychis usw.) in Beschlag genommen
wird, noch bevor irgendwelche Anzeichen von

\J' Humusbildung erkennbar sind.

X In den humusfreien priméren Verwitterungs-

schichten und in feinen Gesteinsfugen der alpinen
Hochgipfel fand KURSTEINER (1923) noch in Héhen
) von 4000—4200 m ansehnliche Mengen von Bac-

terium mesentericus und andere Schizomyceten. Als

N Kohlensdureproduzenten diirften diese kleinsten
g Lebewesen den ProzeB der chemischen Gesteins-
N e verwitterung beschleunigen. Unter dem Einflufl
f“; der Kohlensiure losen sich alle Karbonate, na-

~~

+
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Abb. 110. Bakteriengehaltkurve. (Nach WAKSMAN in ROMELL, 1922.) Gefiillte kleine Kreise und
liegende Kreuze = Gartenbdden, ungefiillte Kreise = Timotheewiese, stehende, Kreuze = Waldboden.
Die Kurve ist eine Ausgleichung nach AugenmaB dieser Punkte.

mentlich die in der Natur so verbreiteten Kalzium-, Magnesium-, Eisen-
karbonate, und es werden in Lésung befindliche Silikate der Alkalien
und alkalischen Erden zersetzt (Ramanwy 1911, S. 28). Sehr ausfiihrliche
Angaben iiber die Bedeutung der Mikroorganismen bei der Verwitterung
und Bodenbildung finden sich bei WoLLNY (1898).

Humifizierung. Die physikalisch-chemische Gesteinsverwitterung
liefert das Rohmaterial der Bodenbildung. Die hoheren Pflanzen beziehen
ihre elementaren Baustoffe aus dem Verwitterungsboden und geben sie
ihm nach dem Absterben in komplizierten Verbindungen wieder zuriick.

Das tote Pflanzenmaterial bildet den Ausgangspunkt der chemisch
noch immer ungeniigend bekannten Umsetzungsprozesse, die man unter
,,Humifizierung‘‘ zusammenfaft: die Umwandlung der organischen Sub-
stanzen in Humus. Die Bodenorganismengesellschaften, namentlich Bak-
terien- und Fadenpilzassoziationen sind hierbei die treibenden Krifte.
Sie finden ihre optimalen Lebensbedingungen in der obersten Boden-
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schicht und verarmen mit der Tiefe rasch (Abb. 110). Die Humifizierung
spielt sich daher hauptsichlich in der allerobersten Bodenschicht ab.

Die Zersetzung der organischen Stoffe geht insbesondere als Ver-
wesung oder Féulnis vor sich.

Fiulnis. Die Fdulnis vollzieht sich vorwiegend bei SauerstoffabschluB3
unter Mitwirkung luftscheuer Bakterien. Als anaerobe EiweiBzersetzer
seien Bacillus putrificans, B. paraputrificans, Paraplectrum foetidum ge-
nannt. An der Zerstérung der Pektinstoffe (Pflanzenschleime) und der
als Reservestoffe und Zellwandsubstanz verbreiteten Hemizellulosen
beteiligen sich Bacillus macerans, B. amylobacter. Die Gesellschaft der
anaeroben Zellulosevergirer, die den Zellstoff unter Bildung von Fett-
sduren (Buttersiure, Essigsiure usw.), Methan und Wasserstoff zer-
setzen, umfaBt nach DeGELI (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
angebduft sind und der Luftzutritt erschwert ist, also namentlich im
Sumpfschlamm und Schwemmtorf der Seen und grofen Fliisse. Die bei
der Humuszersetzung im Schlamm hervorgehenden mineralischen Sub-
stanzen finden sich aber in fiir die Pflanzen unaufnehmbarer Form.

Verwesung. Fiulnis- und Verwesungsprozesse verlaufen durchwegs
nebeneinander und gehen ineinander iiber. Wihrend aber bei der Féulnis
eine unvollstdndige Verbrennung stattfindet und die gebildeten Korper
einer weiteren Oxydation zuginglich sind, ist die Verwesung durch fast
vollige, langsame Verbrennung der organischen Stoffe charakterisiert.
Als Hauptprodukt entsteht Kohlensdure, und zwar wieder zumeist unter
Einwirkung der Spaltpilze. Die Menge der gebildeten Kohlensidure gilt
als MaBstab fiir die Schnelligkeit der Verwesung.

Die an der Verwesung beteiligten luftbediirftigen Bakterien entfalten
eine gréBere Lebensenergie als die luftscheuen Faulnisbakterien. An der
Zellstoffverwesung beteiligen sich unter anderem Bacillus ferrugineus,
Mykogene puccinoides, Botrytis vulgaris, wihrend Sireptothrix cromogena
die Bildung dunkler, humuséhnlicher Stoffe befordert. Von den Zellulose-
vergirern werden gewaltige Mengen schwerloslicher Kohlehydratverbin-
dungen umgesetzt und die freiwerdende Kohlensiure der Assimilation
zuriickgegeben.

Die Verwesung ist der gewéhnliche Weg, der auch in pflanzensozio-
logischer Hinsicht so ungemein wichtigen Humusbildung.

Humus und Humusbildung. Der Verlauf der Humifizierung hingt
wesentlich ab von der Intensitit des Kleinlebens in der Verwesungs-
schicht. Erhshte Temperatur, méaBige Feuchtigkeit, neutrale oder basi-
sche Reaktion begiinstigen die Entwicklung der Bodenorganismen und
damit die Zersetzung der toten organischen Substanz. Im 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 mithestimmt. Immerhin scheint sich der Prozefl der Humus-
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bildung in chemischer Hinsicht allenthalben dhnlich abzuwickeln. Nach
der Auffassung von MIcHAELIS und von PAGE (zit. in HEsSELMAN 1927)
bestiinde vielleicht die gesamte Humusbildung, soweit sie von der Mine-
ralerde unbeeinfluflt ist, darin, daB die durch die Azidoide gebundenen
metallischen Kationen mehr und mehr durch Wasserstoffanionen ersetzt
werden. Die entbundenen Kationen werden im humiden Klima leicht
ausgewaschen und in tiefere Bodenschichten abgefithrt, wo sie sich an-
reichern und zur Ortsteinbildung Veranlassung geben koénnen.

Die ortlichen Unterschiede bei der Humifizierung betrifen demnach
mehr die Geschwindigkeit der Humusbildung und die Menge der Humus-
produktion. Diese Verhiltnisse stehen aber in direkter Abhéingigkeit 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. Annéherungsresultate geben indessen die Humuspro-
zente der Boden &dhnlicher 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 Abfiallen 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.

Wéhrend das py; der obersten Bodenschicht auf Rohbéden ohne oder
mit sehr geringer Humusdecke von der petrographischen Beschaffenheit
des Substrats abhingt, diirfte hierfir auf vegetationsbedecktem Boden
die Pflanzenstreu (im weitesten Sinne als Forna) maBgebend sein. Frische
Picea excelsa-Streu ergab 3,8 py, Lariz decidua-Streu 3,9 py, also stark
saure Reaktion, wihrend die Laubstreu von Ulmus scabra 7,3 pgy betrug,
also ausgesprochen alkalische Reaktion zeigte, was die Nitrifizierbarkeit
des Stickstoffes begilinstigte (HESSELMAN 1926, 1927).

Hieraus wird verstindlich, daB selbst geringe Rohhumusansamm-
lungen von Larix- oder Picea-Laubstreu das py der oberen Bodenschicht
in der Regel nach der sauren Seite hin verschieben?!, wihrend durch
alkalische Laubstreu die saure Bodenreaktion gegen die alkalische Seite
hin verschoben werden kann. So ergab eine 1—2 em dicke Schicht un-
verwester Juniperus nana-Nadeln im Val Scarl bei 2500 m 6,0 py; der
unmittelbar darunterliegende Granitboden, worin der Wachholderstrauch
wurzelte, aber 5,3 py. Diese py-Anderungen durch die Pflanzenstreu
machen ihre Riickwirkung auch auf die Moos- und Krautschicht geltend;

1 Dadurch erklirt sich auch die von N&MEC und Kvarin (1925, 1926) und
von FRANK (1927) festgestellte Tatsache, daB Lichtungen im Fichtenwald stets
geringere Aziditdt aufweisen als der Boden im Walde und daB der Boden junger
Fichtenbestinde mit ihrer dicken Nadelstreudecke saurer ist als im Altholz.
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die floristische Zusammensetzung der Unterschichten in verschiedenen
Wildern ist meist stark verschieden, und auch innerhalb einer bestimm-
ten Waldassoziation machen sich Unterschiede geltend (Anh&dufung be-
stimmter Arten im engeren Streubereich der Kronen: Vaccinium vitis
idaea unter Pinus montana und P. silvestris).

Humusaufbau und -abbau. Die Humusanreicherung durch die
Pflanzenstreu und etwaige Tierreste ist abhéingig von der Menge der jéhr-
lich absterbenden Pflanzensubstanz und der Geschwindigkeit der Verwe-
sungsprozesse. Ein Ausdruck hierfiir ist die Verwesungskurve (Abb.111).

Jedem Klimagebiet scheint ein spezifischer Koeffizient der Humus-
bildung zu entsprechen. In trockenwarmen Gebieten steht der raschen
und nahezu restlosen Verwesung eine geringe Pflanzenstreubildung

Prodwktionskurve
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Abb. 111. Schema der klimatischen Humusbildung bei konstanter Pflanzenproduktion und unter
Gleichheit aller iibrigen Faktoren. Die eingeklammerten Zahlen bedeuten NS-Quotienten

(5%)‘ (Aus BR.-BL. u. JENNY, 1926.)

gegeniiber. Humusanreicherung ist daher ausgeschlossen. Nach HiL-
GARD (1914) betrigt der mittlere Humusgehalt arider Béden nur 1 vH.
Auch in den feuchten Tropen wird wenig Humus gespeichert, weil die
Wirmeverhiltnisse die Zersetzung befordern.

Viel giinstiger liegen die Verhéaltnisse fiir die Humusbildung im kiihl-
feuchten Klima. Die Zersetzung ist hier verlangsamt durch die klima-
tischen und ungiinstigeren 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 Einfliissen, im wesentlichen von der
herrschenden Pflanzendecke bestimmt. Aber auch innerhalb ein und
derselben Pflanzengesellschaft ergeben sich oft groe Schwankungen, so
daB Mittelwerte, um greifbare Resultate zu zeitigen, auf sehr zahlreichen
Humusbestimmungen beruhen miissen. Néher untersucht sind diese Ver-
hiltnisse bei einigen hochalpinen Pflanzengesellschaften (Br.-Br. und
JENNY 1926).

Der prozentuale Anteil der Humussubstanzen betragt in der Wurzel-
erde alpiner Rasengesellschaften im Mittel 20—40 vH. Ein etwas héheres
Mittel ergeben die Zwergstrauchgesellschaften.
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Die basiphile, kalkstete Assoziation des Firmetums speichert im Mittel
15—20 vH, das schwach azidiphile Elynetum 30—40 vH, das ausgespro-
chen azidiphile Cur-
vuletum 25—35vH?L.
Im 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
Elynetum  besitzt  Ffirmetum Festucet. Elynetum  Curvuletum
cin goberes Pro. | e
duktionsvermogen Humus.

als das C’urvuletum, Abb. 112. Verhiltnis der jéhrlichen Stoffproduktion, py-Optimum und
. . Humusprozent einiger Assoziationen der Zentralalpen.
weil der jahrliche

Zuwachs stirker und der Pflanzenkérper ligninreicher ist. Im Curvu-
letum, wo der Humusabbau wegen des hohen Sauregrades am lang-
samsten  fortschreitet,
scheint ein gewisses 2
Gleichgewicht zwischen
Humusaufbau und -ab-
bau erreicht, wenn rund
zwei Drittel der Pflan-
zenreste der Zerstérung
anheimgefallen sind (s.
Abb.112).

Die Verwesungskurve
des Curvuletums der al-
pinen Stufe in den Gst-
lichen Zentralalpen gibt
einen guten Begriff vom
Verlauf der Humuszer-

1 3 1 I { 1 L L 1
setzungimalpinenKlima 0 0 20 30 W o0 60 70 80 90 700% Humus

tuberhaupt (Abb. 113).
Di h isch héch Abb. 113. Verwesungskurve (zugleich Humusverteilungskurve)
ie theoretisc Ochst- fiir das Curvuletawm. (Aus BR-BL. u. JENNY, 1926.)

mogliche Humusanrei-

cherung wiirde etwa 90 vH betragen, da Carex curvulo rand 8—12 vH
unverbrennbare Aschenbestandteile enthilt. Die hochsten wirklich beob-
achteten Humusprozente im Curvuletum liegen aber zwischen 60 und
70 vH, da der anfinglich beschleunigte Abbau die leichtzersetzlichen
EiweiBverbindungen, Fette usw. rasch zerstort.

85— 59pH

ungeséittigter Humus.

a8
T T

untersuchte Probenzah/
S
T

O
T

1 Mit dem Verwesungsgrad ist die Humusmenge (die Dicke der Humus-
schicht) nicht zu verwechseln. Dieselbe erreicht im Louseleurietum bis 1 m, im
Curvuletum 40—50 cm, im Elynetum bis 15—20 cm.
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Trotz betrachtlich hoherer Stoffproduktion als im Curvuletum, betrigt
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.

Humusformen. Unter dem Kollektivbegriff Humus, der alle in Zer-
setzung begriffenen organischen Kérper umfaft, verbergen sich in Wirk-
lichkeit zahlreiche, chemisch noch wenig bekannte Stoffe, die auBer durch
ihren gemeinsamen Ursprung nur noch durch die Gemeinsamkeit des
Dispersitiatszustandes charakterisierbar sind.

Alle Humusstoffe sind nimlich Kolloidkomplexe; allen kommen so-
mit gewisse in ihrer Kolloidnatur selbst begriindete Eigenschaften zu
(s. 8.137). Vom pflanzensoziologischen Gesichtspunkt aus ist ihre Zu-
sammenfassung daher durchaus gerechtfertigt.

Die Humussubstanzen sind quellbar, sie halten das Wasser zihe fest.
oH Das aufgenommene
50 Wasser wird durch

Verdunstung nur teil-
% weise entfernt. Die
4o hohe Retentionskraft

Sn
Y

des Restwassers und
ihre Abschwéchung
mit abnehmendem
Humusgehalt  geht
aus Abb. 114 hervor.

30

o
<

ORI WO RIS SR TR SO O |

20 ] Die chemischen
1 Umsetzungen im Hu-

- Hy09% v 166 mus folgen den Ce-
\\ setzen der Ober-

] flachenwirkung und

0 L L L ! L L L 70  sind in hohem Grade

?
S w20 25 50 J%Ddg;/ﬁgg von der Konzentra-

Abb. 114, Parallelismus zwischen abnehmendem py, Humusgehalt tion der Lésungen
und Restwasser (lufttrocken) mit der Bodentiefe im Klimax-Curvu- anoi _
letum am Schlern. (Aus BR.-BL. und JENNY, 1926.) abha’nglgf‘ Humus
stoffe fillen elek-

trisch entgegengesetzt geladene Sole, z. B. Eisenhydroxyd, in charak-
teristischer Weise aus (VAN BEMMELEN, zit. in Ramany 1911). Humus-
ausziige, mit Salzsdure und Alkali behandelt, zeigen eine charakteristische
dunkelbraune Féarbung, die sie gewissen Humusstoffen (Huminséure,
Hymatomelansiure und Krensidure) verdanken. Dieser Umstand hat
MeLiN und OpEN (1916) veranlaBt, den Grad der Humifizierung eines
Bodens kolorimetrisch, also nach dem Intensitétsgrad 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, geséttigten und den
adsorptiv ungeséttigten Humus.

Der adsorptiv gesdttigte 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, um so groBere Humusmengen werden neutralisiert. Der
milde, gesittigte Humus ist relativ grobdispers, kriimelig, 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 férdert die Kleinlebewelt und
damit die Kohlensdureerzeugung mit ihren Folgewirkungen, was nach
WiEGNER (1926, S. 31) zur Dispersitatsverringerung fithrt. Koagulierter,
gesittigter Humus zeigt mehr oder weniger neutrale oder schwach basi-
sche Reaktion. Sein Puffervermdgen ist sehr verschieden ; es kann gering
sein (Mullformen skandinavischer Waldboéden) oder sehr stark (Caricetum
firmae der Alpen). Adsorptiv gesittigte Humusbdden tragen wirtschaft-
lich gute, hochproduktive Rasen- und Waldgesellschaften. Nur im ge-
sittigten Humus wurzeln unter anderem die iiberaus {ippige, kréuter-
reiche Assoziation des Caricetum ferruginei der Alpen, das Seslerieto-
Semperviretum, die meisten Hochstaudengesellschaften des Adenostylion.

Bodenkundlich und daher auch in seiner Wirkung auf die Vegetation
vollig verschieden ist der adsorptiv ungesittigte, saure Humus.

Der ungesiittigte Humus, wie er uns besonders charakteristisch im
Hochmoor und in der Zwergstrauchheide entgegentritt, ist elektrolyt-
arm, reagiert stets sauer (also niedriges py), erscheint nahezu maximal-
dispers und erhilt nach WireNER auch die mineralische Dispersion des
Bodens in hoher Dispersitdt, im Solzustand. Eine hervorstechend be-
merkenswerte Eigenschaft des hochdispersen sauren Humus ist seine
weitreichende Schutzwirkung gegeniiber der Koagulation von FEisen-
hydroxyd, Aluminiumhydroxyd, Kieselsdure in Solform, hervorgerufen
durch TiweiBe und Kohlehydrate (s.S.138). Streng an ungesittigte
Humusbéden gebunden sind alle an Nardus, Deschampsia flexuosa, Vacci-
nswm myrtillus reichen Gesellschaften, das Caricion curvulae der Alpen,
das Rhodoreto- Vaccinion usw.

Die adsorptiv ungesittigten sauren Boéden sind aus klimatischen
Griinden auf Gebiete mit tiefer bis méBiger Temperatur und ziemlich bis
sehr reichlichen Niederschligen beschrinkt, wo die Humuszersetzung
langsam fortschreitet (s. S. 206).

Adsorptiv ungesiittigte Humusformen. Saurer Humus tritt je nach
den AuBenverhiltnissen, im besonderen nach den Pflanzengesellschaften,
die seine Bildung veranlaBten, in zahlreichen zum Teil noch recht unscharf
umschriebenen Formen auf, deren wichtigste hier genannt sein mdogen.

Hochmoortorf. An seiner Bildung sind vor allem Sumpfmoose
(Sphagnum-Arten) beteiligt. Der Sphagnum-Torf, locker, von graubrauner,
gelblicher oder tiefbrauner Farbe, enthilt 96—99 vH organische Bestand-
teile. Der Vaginatum-Torf, von Eriophorum vaginatum gebildet, ist kom-
pakt, von faseriger Struktur, glinzend braun. Er enthélt nach ZAIDLER
etwa 98 vH organische Substanz. Verwandt sind der Scheuchzeria- und
Scirpus caespitosus-Torf. Der Ast- oder Braunmoostorf stellt eine hetero-
gene Bildung dar, an der verschiedene Hypnaceen beteiligt sein konnen.

Rohhumus. Der verbreitete, von Alp- und Forstwirt gefiirchtete
Rohhumus ist eine durch Pilzhyphen, Mycelfiden und durch das Wurzel-

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 14



210 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

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 spérlich beigemischt. Rohhumus reagiert stets stark sauer. Die
oberste, noch wenig vermoderte Rohhumusschicht, die die einzelnen
Pflanzenteile noch mehr oder weniger deutlich erkennen 148t, wird meist
als Trockentorf unterschieden. Wie KASTNER (1921) hervorhebt, wer-
den groBere Trockentorfmengen nur dort gebildet, wo die abbauenden
Krifte die Laubstreu nicht bewéiltigen kénnen. An berasten Stellen
kommt es daher in Mitteleuropa nicht zur Bildung von Trockentorf.
Man spricht von Lotiseleuria-, Vaccinium-, Buchen-, Fichten-Trocken-
torf usw. Trockentorf darf aber nicht mit der vollig unzersetzten Laub-
streu (s. S. 205) verwechselt werden. Die Rohhumusbildung erscheint als
das Resultat humider oder perhumider Klimaverhéltnisse.

Alpiner Humus. Im Gegensatz zu RAMANN, LEININGEN u. a., die
unter Alpenhumus, Alpenmoder den milden, adsorptiv geséttigten Humus
alpiner und besonders subalpiner Kalkbtoden verstehen, méchte ich mit
JENNY (BR.-Br. und JENNY 1926) den Ausdruck auf den sauren Humus
beschrénkt wissen, der als Bodenklimax der alpinen Stufe der Alpen (und
wohl auch anderer Hochgebirge mit #hnlichen Klimaverhaltnissen) an-
gesprochen werden mufl. Er unterscheidet sich vom Alpenmoder im
Sinne RaMaxNs durch hohe Dispersion und hohe Wasserstoffionen-
konzentration. Die organischen Reste sind gut zersetzt und 6fter 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 Humusbdden. Etwa 3—10 g lufttrockenen Bodens werden in der
Platinschale 1/,—1 Stunde geglitht und der Gliihverlust bestimmt.
Gleichzeitig wird eine Bodenprobe bei 110° C 3 Stunden im Trocken-
schrank getrocknet; der sich ergebende Wasserverlust wird auf die zur
Verbrennung gebrachte Bodenmenge umgerechnet und vom Glithverlust
abgezogen.

Etwas umsténdlicher ist das bei tonigen oder karbonathaltigen Béden
angewandte, gebrduchliche Verfahren. Man verbrennt die organische
Substanz im Verbrennungsrohr, mifit die entwickelte Kohlenséure und
multipliziert sie mit dem Faktor 0,471, der nach der Annahme: 1g
Humus = 0,58 g Kohlenstoff berechnet wird?.

Humifizierungsgrad. Der Humifizierungsgrad des Bodens wird kolo-
rimetrisch bestimmt. Meriy und OpEN (1917) vertieften und verbesser-

1 Neuerdings hat V. ANDERsON (1927, S. 84) folgende Methode vorgeschla-
gen: 5 g bei 1000 getrockneten Bodens werden mit 5 proz. HCl behandelt, bis alle
Karbonate entwichen sind, hierauf ausgewaschen und getrocknet. Der sich er-
gebende Glithverlust wird als Humusgehalt aufgefaBt, der Riickstand entspricht
anndhernd der tonigen Beimischung (,,clay‘‘-fraction).
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ten die von BEam (Cairo Scient. Journ. 6, 1912) eingefithrte Methodik
und wandten sie bei der Untersuchung schwedischer Torfbéden an.

Die Humusbiéden werden vorerst mit HCl ausgezogen, um die Kal-
ziumverbindungen zu zersetzen, hierauf mit Alkali, um die Humussiduren
zu losen. Die mehr oder weniger dunkelbraune Farbung der Lésung wird
mit dem kéuflichen Praparat Acidum huminicum verglichen und erhilt
nach der grofleren oder geringeren Uberelnstlmmung der Farbennuance
mit jener des Acidum huminicum eine sogenannte Humifizierungszahl.
Uber die genaue Durchfuhrung der Untersuchung muf auf die oben er-
wihnte Arbeit verwiesen werden. MELIN und ODEN konnten nachweisen,
daf} die Humifizierung des Hochmoortorfes durch Entwésserung in hohem
Grade beschleunigt wird. Die Humifizierung schreitet von unten nach
oben rasch vorwarts, wie aus folgender Tabelle hervorgeht.

Tabelle 26. Humifizierung eines vor etwa 20 Jahren entwisserten
Sphagnum fuscum-Hochmoors in Angermanland Schweden
(MELIN und OpEx 1916).

Tiefe Wichtigster - Humifizierungs-

em Torfbildner | zahl 8 Bemerkungen

1'; 8 p_lmgnum } 1} 6 ] Farbe braun, Sphagnum-Blitter

fuscum } 12,4 ¢ erhalt

20 N ‘ 18.4 I gut erhalten

30 » ‘ 26,0

40 » ‘ 23,7

50 . ‘ 28,0 Etwa 50vH der Blatter zersetat
60 ‘ 52.1 {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 Abhéngigkeitsbeziehungen 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.

Wihrend der Landwirt unter ,,Boden‘ im aligemeinen nur die ober-
flichliche Bodenkrume versteht, bezeichnet man in der Bodenkunde mit
,,Boden‘ den lebenden Teil der Erdkruste, soweit iiberhaupt bio-
logische Prozesse sich bemerkbar machen. Darunter erst beginnt das
,,Gestein®, die feste Erdrinde, eine anorganische, tote Masse.

Uber den Bodencharakter gibt das Bodenprofil AufschluBl. Erst auf
Grund des Profils 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*



212 Die Pflanzengesellschaften und ihre Untersuchung.

nen. Die bisher unterschiedenen Bodentypen sind allerdings erst in
ganz groBen Zigen umschrieben und ihre Abarten erst zum Teil ein-
laBlicher untersucht. Wie die Pflanzensoziologie, so hat sich eben auch
die Bodenkunde erst in jingster Zeit zur selbstindigen Wissenschaft
durchgerungen.

Mineralische Verwitterung. Bei der mineralischen Verwitterung
reiBt das Wasser durch Hydrolyse die erste Bresche in das feste Gestein.
Ungeféhr gleichzeitig oder wenig spéter diirfte die Oxydation in den Ver-
witterungsprozell eingreifen. Die Bedeutung der Temperatur fiir den
Verlauf der Verwitterung geht aus den Angaben Raman~s hervor. FEr
nimmt an (1911, S. 23), daBl die Intensitdt der Wasserhydrolyse bei 500
Wirme etwa 8mal grofler ist als bei 00. Dasselbe Muttergestein mul}
daher schon im ersten Stadium der Verwitterung in klimatisch abwei-
chenden Gebieten grofe Unterschiede aufweisen. Die chemische Ver-
anderung des Muttergesteins vollzieht sich bei der Verwitterung karbo-
natreicher Gesteine dullerst rasch und grindlich, wahrend, wie NiceLI
(1926, S. 337) gezeigt hat, die Verwitterungsprodukte der Silikate den
Chemismus des Muttergesteins noch lange bewahren. Eine eingreifende
Anderung des Bodenchemismus scheint unter diesen Verhiltnissen erst
der saure Humus herbeizufithren, der sich allerdings im humiden, ge-
méBigten 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, mufl auch das Ergebnis, der
ausgereifte Boden, den Stempel der klimatischen Bildung tragen. Es
haben denn auch tatséchlich unter bestimmten klimatischen Bedingun-
gen alle 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 Bdden eines klimatisch einheitlichen Ge-
bietes stellen 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 natirlich, daB die zeitliche Dauer
der Entwicklung nicht zu kurz ist.

Zwischen dem Vegetationsklimax, der klimatisch bedingten Schluf3-
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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Wirme, Niederschlag, Regenverteilung, Luftfeuchtigkeit und Ver-
dunstung sind die klimatischen Kardinalfaktoren der Bodenbildung (s.
auch A. MEYER 1926).

Diese Klimafaktoren bewirken nach Kossowirscr (zit. in WIEGNER
1926, 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 Anh#dufung 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 fir die Bodenbildung eine sekundére Rolle. Die orga-
nische Stoffproduktion, die Wirkungsweise und Wirkungsintensitidt 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 Rufiland, dem Land der unabsehbaren Steppen mit gleich-
férmigen Relief- und Vegetationsverhiltnissen.

Neben DokuTsCHAJEFF und SIBIRZEFF hat besonders GLINkA die kli-
matische Bodeneinteilung geférdert. Thm haben sich RAMANN, STREMME
und Laxe in Deutschland, TrErTz in Ungarn, WIEGNER und seine Mit-
arbeiter in der Schweiz angeschlossen.

GLiNkAs Einteilung der Boden auf genetischer Grundlage bildet den
Ausgangspunkt der heute mafBgebenden Bodenklassifizierung. Nach
Gringa (1914) sind zwei genetisch bedingte Hauptbodenformen zu unter-
scheiden:

1. Ektodynamomorphe Béden. Die Bodenbildung wird iiberwiegend
durch das Klima und die davon abhéngige Vegetation bedingt.

2. Endodynamomorphe Béden. Die Bodenbildung wird vorwiegend
durch das Muttergestein bedingt.

Die ektodynamomorphen, klimatisch bedingten Boden sind, wie die
Klimaxgebiete der Vegetation, mehr oder weniger regional angeordnet;
sie stehen in fortgeschrittenem Reifestadium und herrschen bei wei-
tem vor.

Die endodynamomorphen sind teils auf vegetationsarme Wiisten- und
Hochgebirgsgebiete beschriankt (Frosterden usw.), oder sie sind als bloBe
Entwicklungsstadien der ektodynamomorphen Klimaxbhdden aufzufassen
(azonale Boden).

Die Einteilung der weitgefafiten Bodentypen der Erde stiitzt sich da-
her durchwegs auf die ektodynamomorphen Béden.

Ihrer Befeuchtung und der vom Klima abhéngigen Humusanreiche-
rung entsprechend kénnen dieselben unter drei Hauptgruppen gebracht
werden?:

1 Statt drei Haupttypen unterscheidet GLINEA (1924, S. 5) deren fiinf (Types
Latérite, 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.

V; 1. Extrem aride Wiistenboden.
2. Aride und semiaride Salzbdéden (Solonetz-,
L. Aride, humusarme Solontschak-, WeiBalkali-, Schwarzalkali-
Biden béden)t.

3. Semiaride Steppen- und LoB8bdden (braune,
graue und rotliche Steppenbdden).

1. Boden mit starker Befeuchtung; Tropen (La-

. terit).
IL Humide, humusarme 2. Boden mit miBiger bis schwacher Befeuch-
Biden der warmen ;
Gebiete tung (Subtropen) (Roterde; Terrarossa. Hier-

her wohl auch die noch ungeniigend erforsch-
ten Gelberden).

1. Béden mit mafliger bis schwacher Befeuch-
tung (Schwarzerden [Tschernosem], degra-
dierte Schwarzerden, Kastanienerden).

2. Béden mittlerer Befeuchtung und Auswa-
schung (braune und graue Waldbéden, eigent-

: : liche Braunerde).

Igf.ﬂumlde’hum}?s?eIChe 3. Boden mittlerer bis starker Befeuchtung und
oden der gemifigten A ; dsol
and kalten Gebiete starker uswgschupg (Bleicherde [Podsol]
und podsolartige Boden).

4. Béden mit sehr starker Befeuchtung (klima-
tisch bedingte Torf- und Moorbdden; Tun-
drenbéden).

. Béden mit sehr starker Befeuchtung und
Humusanreicherung (alpine Humusbdden).

<———— Zunehmende Humusanreicherung
(11

Neben diesen Hauptbodentypen werden selbstverstindlich eine grofle
Zahl von Nebentypen mit mehr lokaler Verbreitung zu unterscheiden
sein, deren Herausschiilen der Bodenkunde iiberlassen werden muf.

Obiger Anordnung nach zunehmender Humusanreicherung entspricht
auch in groBen Ziigen der abnehmende Salzgehalt der obersten Boden-
schicht. Im ariden Klima wird mehr Wasser verdunstet als zugefiihrt.
Infolgedessen herrscht im Boden der aufsteigende Wasserstrom, und es
reichern sich die Bodensalze oben an. Die durch verwesende Pflanzen-
substanz gebildeten Humusséuren werden schon im mediterranen Klima
fast unmittelbar neutralisiert, so daB selbst auf Silikatboden oberflich-
lich hohe Wasserstoffzahlen gefunden werden. Umgekehrt {iberwiegen
im humiden Klima die Niederschlige iiber die Verdunstung. Der Wasser-
strom ist abwirts gerichtet; die oberste Bodenschicht wird mehr oder
weniger ausgewaschen, und die loslichen Stoffe werden im Wasser weg-
gefithrt 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 fiir die relative Befeuchtung eines Ortes betrachtet er den
Quotienten aus Niederschlag und Sattigungsdefizit, den N.-S.-Quotienten.

1 Die Solonetzbsden, wie iiberhaupt die meisten klimatischen Bodentypen
konnen unter besonderen lokalen Verhiltnissen auch extrazonal in den angrenzen-
den Bodenklimaxgebieten auftreten.
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Dieser N.-S.-Quotient betrégt:

. In Wiisten und Wiistensteppen (aride, humusarme Boden).
. In Gebieten mediterraner Roterden . .

. In Gebieten der Kastanien- und Schwarzerden .

Im Braunerdegebiet

Im Podsolgebiet . .o .

. Im Gebiet der Moor- und Tundrenboden .

. Im Gebiet der alpinen Humusbéden .
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Abb. 115a. Schematischer Uberblick der Bodentypen eines Teiles von Mittel- und Westeuropa.

(Hauptsiichlich nach AGAFONOFF, 1927.)

Aus der von MEYER gezeichneten Karte der N.-S.-Quotienten Europas
(Abb. 115b) ergibt s1ch die grofiere oder geringere Ubereinstimmung
mit der Karte der Hauptbodentypen eines Teiles von Mittel- und West-
europa (Abb. 115a). Schematische Karten der groBlen klimatischen
Bodenprovinzen der Erde geben GLINKA (1914) und Ramaxx (1918).
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C. Relieffaktoren.

Klima- und Bodenfaktoren werden in ihrer Wirkung auf die Vegeta-
tion durch die Bodenplastik vielfach beeinfluffit, verstirkt oder abge-
schwicht. 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-
verhiltnisse und mithin die Bodenbildung stehen in bewegtem Geldnde
unter der Herrschaft der Relieffaktoren. Thr Wirkungsgrad nimmt im
allgemeinen zu von Siiden nach Norden und vom Fuf} der Gebirge gegen
die Gipfel.

1. Hohenlage.

In den auBertropischen Gebirgen sinkt nach HANN die mittlere Jahres-
temperatur mit 100 m Erhebung um 0,55° C. Diese Wéarmeabnahme

i hat eine entsprechende Verkiir-
Meer 1on fotr s Apr Mai Juni Jull Aug. Seot. Okt Mov Dz, Zung  der Vegetationszeit zur
3300 A Folge. 16jihrige Beobachtungen
poa | in den Nordalpen ergaben, daB
3000 ,/ ‘g#\ die mittlere schneefreie Vege-
3{%5 Z/—-l/ 'L\— tationszeit bei 1000 m Hohe auf
2600 / ‘{\ \ ebener Fliche 8—9 Monate, bei
2500 & g_;/j o5°C) YQ- 1500 m 7—8 Monate, bei 1800 m
2300 ;?ﬂ[/;? H 6 Monate, bei 2400 m noch etwa
2700 &/ § | \Y 31/, Monate dauert. Den Ver-
200 7 $ (70 T lauf des Ausaperns und Ein-
1600 e b schneiensin verschiedener Hohen-
A / '1/ A lage an der Schatten- und Sonnen-
1500 / S/(62°) ' ‘e seite im tirolischen Inntal ver-
7300 71 Slcqﬁ”eef rele Y- anschaulicht nebenstehendes Bild
e T perael v (Abb. 116).

000 o/ 1577) % Die Verkiirzung der Vege-
gvzi: 17‘ / \ tationszeit hat vielfach eine Be-
sod— 1 L7~g7°0) schleunigung der Lebensprozesse,
50

insbesondere des Blithens und
Abb.116. Ausapern und Einschneien an der Schatten-

und Sonnenseite im mittleren Inntal. (Mittlere Fruchtens zur FOlge- Im Hoch-

Termine aus 16 jihrigen Beobachtungen.) Die o 3
Temperaturen beziehen sich auf die Luftwérme geblrge, am Rande des ewligen

ur Zeit der Schneeschmelze. (Nach F.v. Kurxer  Schnees, tritt uns dasselbe Schau-

in G. SCHROTER, 1623, spiel sich iiberstiirzender Bliiten-
und Fruchtbildung entgegen wie in den regenarmen Wiisten- und Steppen-
gebieten. Trotz der kurzen Vegetationszeit keimen die Samen der Schnee-
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téalchenpflanzen des hochalpinen Salicion herbaceae gut (Keimfahigkeit
bei Veronica alpina 80 vH, bei Gnaphalium supinum 73 vH, bei Soldanella
pusille 86 vH) (Br.-Br. 1913).

Untersuchungen iiber die Abhéngigkeit der Konkurrenzkraft (Keim-
fahigkeit und Zuwachs der Keimlinge) von der Hohenlage sind von Hor-
MANN (1921) in den Vereinigten Staaten mit Pseudotsuga taxifolia durch-
gefithrt worden.

Tabelle 28. EinfluB der Hohenlage der Mutterbidume auf die
Keimung bei Pseudotsuga taxifolia.

Meereshohe der Keimfihigkeit der Hohenzuwachs
Mutterbdume Samen einjihriger Sémlinge
in FuB vH Zoll
500 53,8 1,6
2600 44,1 1,6
3000 39,0 L5
3800 26,4 1,3

Bei der Douglaskiefer nehmen demnach Keimfahigkeit und Zuwachs
der Keimlinge mit zunehmender Meereshhe regelmaflig ab.

Neigt das Klima, wie an freistehenden Berggipfeln, mehr zu ozeani-
schen Verhiltnissen, so erfahren die meisten (aber nicht alle!) Héhen-
grenzen eine Erniedrigung. Massenerhebung, die die Kontinentalitit
begiinstigt, hat dagegen ein Ansteigen vieler Héhengrenzen zur Folge.

2. Massenerhebung.

Die Massenerhebung, d. h. die mittlere Erhebung der Erdoberfliche
eines Gebietes, macht ihre Riickwirkung zunéchst auf die Warmeverhalt-
nisse geltend. Der Zunahme der Massenerhebung geht nach pE QUER-
vaN (1903) eine Hebung der isothermen Flachen parallel, begiinstigt
durch Einstrahlung und dynamische Erwérmung und durch verminderte
Abkiihlung der Hochflichen. 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 Verlauf der Waldgrenze im Engadin und im Mimnstertal hin. In
den Alpen verzeichnet néchst dem Engadin das Monterosagebiet eine
kraftige Hebung der isothermen Flichen, besonders wihrend der Mittags-
stunden (Abb. 117—119). Die Kirtchen der Isothermen und Wald-
grenzlinien lassen die Ubereinstimmung mit der Verteilung der Massen-
erhebung in der Schweiz deutlich erkennen. Aber auch die Hoéhenver-
breitung der wichtigsten alpinen Pflanzengesellschaften fiigt sich, soweit
bekannt, sehr gut in diesen Rahmen. Wéahrend beispielsweise die maxi-
malen Vorkommnisse des Curvuletums in den Zentren der ritischen
Massenerhebung bei 3000—3100 m, im zentralen Wallis bei 3100—3200 m
liegen, halten sie sich im mittleren Graubiinden (Plessurgebirge) zwischen
2800 und 2900 m und bleiben im nérdlichen 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 Darstellung der Schneeschmelze (S. 222) 148t die Bevorzugung
der Siid- gegeniiber der Nordlage scharf hervortreten. Schon A.pE CaN-
DOLLE (1856) und SENDTNER (1854) haben diesem Umstand Rechnung
getragen. SENDTNER verwendete viel Zeit und Ausdauer auf die Bestim-
mung der Héhengrenzen in den verschiedenen Expositionen. Er fand in
Stidbayern die héchsten Grenzen fast durchwegs in Siidwest-, die tiefsten
in Nord- und Nordostlage bei einem maximalen Hohenunterschied von
213 m fiir Picea excelsa, von 140 m fir Alnus viridis.

Abb. 120. Verlauf der Baumgrenze in verschiedenen Himmelslagen in den Unterengadiner Dolo-
miten. A. Klimaxgebiet der Arven-Lirchenwilder. B. Klimaxgebiet des Caricion curvulae.
(. Klimaxgebiet der Krustenflechten.

Weit geringer sind die Unterschiede im Verlauf der Baumgrenze in
den ostbiindnerischen 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, dafl die Pflanzen auf die Himmelslage ver-
schieden reagieren, mithin eine Korrektur aller Héhengrenzen auf eine
mittlere Exposition nach SENDTNERs Vorgang (1854, S.721) unstatthaft
ist. Heliophyten und lichtliebende Gesellschaften erreichen ihre dufersten
Grenzen in Siidexposition, Schattenpflanzen wie Pinus cembra und schat-
tenliebende Gesellschaften (Empetreto- Vaccinietum, Polytrichetum sexan-
gularis u. a.) aber in Nord-, Nordost-, Nordwestlage.

Bekanntlich sind die Unterschiede der Insolation und des Licht-
genusses zwischen Siid- und Nordhéngen im Gebirge sehr hoch, bedeutend
hoher als in der Ebene. Die Lichtsumme erreicht in Siidlage 1,6—2,3 mal

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologic. 15
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héhere 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-, Festuce
spadicea-, Festuca alpestris-Rasen fast ausschlieBlich an heille, trockene
oder felsige Siid-, Stidost- und Siidwesthéinge gebunden. In Nordlage
nehmen Hochstaudenfluren von Adenostyles tomentosa, Zwergstrauch-
heiden, Bestinde der Luzula spadicea ihre Stelle ein. Die Hohenverbrei-
tung dieser nach der Himmelslage standdrtlich gesonderten Pflanzen-
gesellschaften kann selbstverstdndlich nicht zueinander in Parallele ge-
setzt werden.

Betrachtet man indessen das organische Leben in seiner Gesamtheit,
80 springt ohne weiteres die gewaltige Begiinstigung der Siid-, Sidost-,
Studwesthiange in die Augen. In den dstlichen Schweizeralpen steigt das
héhere Pflanzenleben in Siidlage 400—500m hoher empor als in Nordlage.

Die mittleren , klimatischen Grenzlinien liegen in Stdlage tiefer, in
Nordlage hoher als die tatséchlichen ,,orographischen® Grenzen. Bis-
weilen sind bedeutende Ab-
weichungen festzustellen. So
ibersteigt im Oberengadin
die orographische Rasen-
grenze in Siudexposition
2900 m; in Nordlage bleibt

T 7 gie schon bei etwa 2600 m zu-

Abb. 121. Insolationsunterschiede (nach pE MartoNne). riick. Die Carex curvula-

C-D erhiilt die %at]akg@eli]esgetstirlz;lhlél(%%tt?ﬁp die geringste, Assoziation stéBt 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 dringt sich wirmesuchend in
den geschiitzten Nischen der Stidseite zusammen.

Auch die héchsten Acker, Obstgirten, Weinberge liegen mit den hich-
sten Winterdorfern am Siidhang. Schattenhidnge werden im Gebirge gern
dem Wald iiberlassen.

In Trockengebieten, schon in Siideuropa, bietet die Schattenseite dem
Wald bessere Erhaltungs- und Regenerationsbedingungen und trigt eine
ippigere, artenreichere Mesophytenflora, was wieder auf die Humus-
bildung und auf den Séuregrad des Bodens riickwirkt. Garir (1921) stellte
im trockenen Idaho auf gleicher geologischer Unterlage in Nordostexpo-
sition einen mittleren Sauregrad von 6,5 py; fest, gegen 6,8 py in Stidwest-
exposition.

Aus dem reichen vorliegenden Zahlenmaterial iiber die Wirmeunter-
schiede in verschiedenen Expositionen sei ein Beispiel aus dem Tiefland,
der polnischen Steppe, herausgegriffen (Tabelle 29).

Die Temperatur, hart an der Erdoberfliche gemessen, zeigt viel
schérfer ausgeprigte Unterschiede als 5 oder 10 cm iiber dem Erdboden,
wo sich die ausgleichenden Windstromungen schon stark bemerkbar
machen. Im Hiigelland gleichen sich die Warmeunterschiede zwischen
den Baumschichten verschiedener Himmelslagen viel leichter aus als im
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Gebirge, wo die Spalierwirkung der Hinge die Gegensiitze auch im Be-
reich der Oberschichten steigert.

Tabelle 29. Temperaturen an der Erdoberfliche und in 10 cm Héhe
auf der Siid- und Nordseite eines kleinen Hiigels in der polnischen
Steppe bei Sandomierz am 12./13. August. (Nach DZruBALTOWSKI.)

TagesstundenlS‘IO‘IQ 1416 18|20 (222 | 46 |8
Erdoberfliche ‘ ‘ ‘

Siidseite © C. 42 A 260 31,0/36,2) 32,5254 19,8 17,4 15,0 13,8/14,8/ 19,0

Nordseite ©C . 14,1/15,8|16,0 11,7/ 13,4
Krautschicht f
in 10 cm Héhe i ‘

Siidseite °C. . [19,4| 196,201 22,6| 21,6/17,8/14,0/12,8/10,0, 9,813,2| 16,8

Nordseite ¢ C

16,6 /18,0

13,0| 15,8

Okologisch bedeutungsvoller als die Differenzen in der Luftwirme ist
freilich der Wechsel der Bodentemperatur in den verschiedenen Himmels-
lagen, welcher sich bis .
in die tieferen Wurzel- o¢
schichten geltend macht. 72 |-
Wir sind hieriiber durch  ,,
KEerNERs Beobachtun-
gen aus den Tiro-
ler Alpen unterrichtet

12,6 156 1,7 72,2

Innsbruck 780m.

g -

(Abb. 122).. ' sl 78

Auch die Praktiker G T TS
unter den Forstleuten 7 / ﬁ'/ﬂ&/m&mnn‘zfa/ZﬂIOm\ NS
haben &hnliche Unter- | J,g// Y
suchungen durchge- 87 /,’Iﬁ”l 1 ‘ ( | .
fihrt. BtmELER (1918, ¢ N WE £ SE S SW W W
S. 238) stellte fest, daB Exposition

in Ziirich wahrend der spp. 122. Einflug der Exposition auf die Jahresmittel der

o 3 Bodentemperatur in 80 cm Tiefe. (Kurve nach Daten von
ganzen Vegetationszeit KERNER 1867—1869 konstruiert.)

die Bodentemperatur in

5 cm Tiefe in allen Himmelslagen, ausgenommen Nord, hoher ist als die
Lufttemperatur. Die Unterschiede sind am gréfiten im Hochsommer
zur Mittagszeit. Die Bodenwéirme erreichte beispielsweise am 23. August
13 Uhr in 3—5 cm Tiefe 38° bei einer gleichzeitigen Luftwirme von
28,2° im Schatten.

Unter dem dichten Laubdach 20jahriger Buchen dagegen sind die
Expositionsunterschiede in der Bodentemperatur nahezu ausgeglichen.

Mit nordamerikanischer GroBziigigkeit haben SHREVE, BATES, GAIL
u. a. das Problem des Einflusses der Himmelslage auf die Vegetation an
die Hand genommen.

SHREVE stellte bei 2130, 2440 und 2740 m Héhe in den Catalinabergen
Arizonas selbstregistrierende Thermometer 10 cm tief in den natiirlichen
Pflanzengesellschaften auf. Die Ergebnisse dieser vom Mai bis September
fortgefithrten Beobachtungen geben den zahlenméBigen Nachweis, daB3
der Unterschied in der Bodenwérme zwischen Siid- und Nordseite mit der

15*
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Meereshohe zunimmt. Damit im Einklang stehen die in héheren Gebirgs-
lagen zugespitzten Vegetationsgegensitze zwischen Siid- und Nordhang.

Nordhang
Siidhang
Talsohle
7 - / 0uerpr;;7ﬁ/—L/'ﬂie
0| 12
750 7 2 3 ¥ § 6 7 & 9 1,77 713 MLage der 74 MeBstellen
720 70
770 g
700 8 5
90 73
~ BN
‘s 80 63
R ®
§, 70 54
< \ 143
S 60t o ll ¢3
50 b N | e 43>
e, .._3 ~ / o Bodentemp.
4o ---..............\..\__._"__J.- TFuR tef 42
~
30 7

Abb. 123. Mikroklimatisches Querprofil durch ein Ost-West verlaufendes Tal in den Rocky Moun-
tains (Colorado), den Einfluf der Himmelslage auf die Oberflichentemperatur (4), Bodentempe-
ratur (B) und Verdunstung (C) (Juli-August-Mittel) zeigend. (Zusammengestellt nach BATES.)

ccm - Juni Juli Sept.

300
285
270
255
240
225
210
795
180
165
150
735
720
105

August

¥ 1 1 1 1 1 L i I | |
8. 5. 22.30. 7 15 22.30. 6 13 20. 27 3. 70. 77
Abb. 124. Verdunstung 4 in SW-Lage offen, B in NE-
Lage unter Pinus ponderose und Pseudotsuga taxi-
folia (Wochenmittel). (Nach F. W. GAIL.)

Ein sprechendes mikro-
klimatisches Querprofil durch
ein Ost-West verlaufendes Ge-
birgstal der Rocky Mountains
gibt BaTes (1923) (s. Abb.123).
Als Forstmann war es BATES
namentlichum die Anderungen
der Oberfldchen- und Boden-
temperatur sowie der Ver-
dunstung zu tun. Die Neigung
der Hange betrug rund 250,
Der Temperaturerhéhung am
Stidhang 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 Erdoberfliche in
Sudlage, der viele Keimlinge
zum Opfer fallen. Am wider-
standsfihigsten erwiesen sich

die Simlinge von Pinus ponderosa, welche rasch keimen und sich ziem.

lich tief bewurzeln.
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Trifft es sich, daf3 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 groflen Atlas). Derartige extreme Verhélt-
nisse herrschen nach Gair (1921) auch in den Gebirgen von Idaho. Dort
liegt im Sommer das Mittel der relativen Luftfeuchtigkeit in Nordostlage
um volle 22 vH héher 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 alle
Einjahrigen braungebrannt.

Der herrschende Waldbaum rucrgtrs, . .
ist hier die trockenharte 60 20! L Auqust S
Pinus ponderosa, wogegender 7
Nordosthang von den meso-
phileren  Pseudotsuga - Wal-
dern eingenommen wird.
Einen ausgezeichneten
Uberblick iiber die Abhén.
gigkeit der Pflanzengesell-
schaften von der Himmelslage
im Mont-Dore-Massiv vermit.
telt die farbige Vegetations-
karte von A.Luquer (1926).

Die regenfeuchte Nordwest- , Tﬁ”ﬂd‘_/miﬁz"e_”.’,i‘."f —]
seite des Gebirges umgiirten i

: : : Ne-Hang 4
Ginster- und tiefrote Erica- 4| N

. . . -

ceenheiden, Agrostis-Wiesen L Welkungskoafiizient |SW
und neben Buchen- auch 4
ausgedehnte Tannenwilder. 6L SW-Hang

Am Sudosthang fehlt 4bies 3
vollkommen und an Stelle der T I T e
Heiden und Agrostis-Wiesen . 105 “pogengoncntigiett fiir 1915 in SW- wad N
herrscht das intensive Gelb  Exposition und Welkungskoeffizient. (Nach F.W.GAIL.)
der Getreidefelder.

Expositionsunterschiede, auch auf kleinstem Raum, sind allenthalben
nachweisbar. Die Wirme und Trockenheit liebenden Kolonien der medi-
terranen und sarmatischen Flora sind im westlichen Mittel- und Nord-
europa fast ausschlieBlich auf die Siid-, Siidost- und Stidwesthéinge der
Talflanken, Hiigel und Bodenwellen beschrinkt, wihrend umgekehrt im
siidlichen Europa, schon in Siidfrankreich, die mitteleuropéische Wald-
vegetation aufs strengste an schattige Nordlagen gebunden ist. Klassi-
sche Beispiele hierfiir bieten die Montagne de Ste. Baume bei Marseille
(L. LavrexT, DECROCK) und der Pic St.Loup nérdlich 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 Nordwest-, Nordost- und Siidexposition in verschiedenen Héhen
am Stamm von Quercus stellata fest (Abb. 126). Letzterer untersuchte
die Epiphyten in den verschiedenen Rich-
- tungen der Himmelsrose am Stamm von
/| Populus nigra. Es ergab sich hierbei unten-
stehendes Bild (Abb. 127).
Die Blattflechten sind hier fast aus-
f schlieBlich auf die Nordseite (Schatten), die
RN Leucodonform der Moose ist auf die Siidseite
"""""""""" s (Belichtung und Trockenheit), die Ortho-
trichum- und die Lebermoos- Radula-Form
sind auf die Westseite (Regenseite) lokalisiert.
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4. Bodenncigung.

" Die Neigung der Bodenoberfliche wirkt
direkt und indirekt.

22 3 %7 7z Die indirekte Wirkung, auf die wir hier
Abb. 126 ”’Sﬁe’r’;’c’h‘fgg’:’n dor Ver. nicht néher eintreten wollen, beruht in der
dunstung bei verschiedenen Hohen Anderung der Wasserversorgung des Bodens
“ngti;‘;gi‘;glifd&gc]ffspgfgggaf"m und der Verschiebung des Einfallswinkels der
(Nach PESSIN.) Sonnenstrahlen, der die Strahlungsintensitit
erh6ht. Unter der Voraussetzung sténdig
klaren Wetters wiirde eine ebene Fliche in Davos bei 1500 m jahrlich
141992, eine senkrecht zur Sonne gestellte aber 255061 Grammkalorien

v
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Abb. 127. Verteilungsart der verschiedenen Epiphytenformen nach der Exposition am FuBteil
(bis 1 m hoch) von 100 Pappeln bei Zurzach am Rhein. (Nach OCHSNER.)
1. Blattflechten, 2. Krustenflechten, 3. Radulaform, 4. Orthotrichumform, 5. Leucodonform.

zugestrahlt erhalten (Dorwxo). Steilheit beschleunigt die Wasserzirku-
lation im Boden, was im humiden Klima fiir die Vegetation von Vorteil,
im ariden aber von 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 Feuchtigkeitsverhdltnissen noch Wald.

Direkt, auslesend, wirkt die Neigung an Steilhdngen bei der Ablage-
rung der Verwitterungsprodukte, wie auch bei der Zulassung der ersten
pflanzlichen Besiedler.

Am offenen Ger6llhang ordnen sich die Gesteinstrimmer nach
ihrer GroBe: zuoberst
der Feinschutt, am Fuf}
der Geréllhalde die gro-
ben Blocke.  Nach
Prwowar (1903) wird
der Neigungswinkel der
Halde aber nicht durch
die KorngréBe, sondern
durch die Bruchart und
Textur des Gesteins be-
dingt. Je massiger,
eckiger, grobkérniger,
desto steiler hauft sich
der Schutt an. So er-
reichen Granithénge bis
43%, Biindnerschiefer-
halden aber nur bis 309
Steilheit.

Je steiler der Hang,
desto  leichter  und
rascher wird natirlich
das Wasser oberfldchlich
abgeleitet, desto leichter
aber flieBt auch das Ge-
roll und flieBt der Boden
selbst.

Bodenflieflen  oder
Solifluktion ist nament-
lich auf undurchlassigem

oder gefrorenem Unter-

Abb. 128, Lawinenzug am Munt La Schera 2000 m (Unterenga-
gI: undzu b?Oba_Chten und din). An Stelle des vernichteten Arven-Lirchen-Klimaxwaldes
wird begunstlgt durch  tritt bei Giter wiederholter Lawinenwirkung der Legfohren-

Sfteres Qefrieren und buseh. (Aufn. BR.-BL. u. HELLER.)
Auftauen der oberflichlichen, vom Schmelzwasser gesittigten ,,Gleit-
schicht“, (FropIn 1917.)

Ebenfalls auf die Steilheit der Hénge zuriickzufithren, aber nicht mit
Solifluktion zu verwechseln ist das SchuttflieBen in den Kalkketten der
Alpen (Br.-Br. 1926, 8.229). Die leichter beweglichen Erd- und Ge-
steinspartikel werden durch Regen und Schmelzwasser lings bestimmter,
durch die Bodenform gegebener Bahnen zu zungenformigen, bis meter-
hohen, ganz allmihlich vorstoenden Schuttstreifen angeordnet, die
stellenweise (so im Schweizerischen Nationalpark) nicht unwesentlich das
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Kleinrelief mitbestimmen. An ihrer Berasung nehmen Dryas-Teppiche
und Carex firma hervorragenden Anteil.

In den Subtropen, schon in den Siidwestalpen und Pyrenfien, unter-
liegt die Vegetation an steileren Héngen der Abspiilung und Verschwem-
mung durch heftige Regengiisse (s. S. 98, 99).

In den mittel- und siideuropéischen Hochgebirgen ist Steilheit der
Hénge gleichbedeutend mit kurzdauernder Schneedecke. Die Vegetation
am Hang erwacht viel frithzeitiger als an flachen Stellen, nicht nur weil
der Schnee dort frither wegschmilzt, sondern auch weil er oft, dem Gesetz
der Schwere folgend, als Lawine zu Tal fahrt. Durch die Lawinen werden
aber an Steilhéingen auch ausgedehnte Flichen dauernd waldfrei gehalten,
und der Vorsto8 alpiner Pflanzengesellschaften von oben ins Waldgebiet
herab wird begiinstigt (Abb. 128).

Von den Neigungsverhaltnissen wird letzten Endes auch die Entwick-
lung des Boden- und Vegetationsklimax betroffen. In den Gebirgen der
gemiBigten Zone kann sich auf kalkreichem Gestein die klimatische
Bodenbildung und damit auch der Vegetationsklimax erst auswirken,
wenn ein gewisser Neigungsausgleich 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. Der Vegetations-
klimax der alpinen Stufe der Zentralalpen, das Caricion curvulae, ist da-
her im Kalkgebirge auf flache und miBig geneigte Hénge beschréinkt.
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PiwowaRr, A.: Uber Maximalboschungen trockener Schuttkegel und Schutt-
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QUERVAIN, A. DE: Die Hebung der atmosphéarischen Isothermen in den Schweizer-
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D. Einflul von Mensch und Tier (anthropo-zooische
Faktoren).

Im Abschnitt tiber den Wettbewerb der Pflanzen haben wir die phyto-
biotischen Faktoren, die gegenseitigen Wirkungen der Pflanzen aufein-
ander schon besprochen. Zum Verstindnis der Vegetationsverhiltnisse
ist aber auch die Beriicksichtigung der menschlichen und tierischen
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Einwirkung unbedingt erforderlich. Die heutige Zusammensetzung
der Pflanzendecke gewaltiger Erdstriche steht ja in weit hGherem MaBe
unter der 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 der Tierwelt
als Bestduber und Samenverbreiter ist bisher wenig Aufmerksamkeit ge-
schenkt worden. Aktive Samenverbreiter kénnen 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 ramos: Siudfrankreichs ist, wie wir zu beobachten Gelegenheit
hatten, in manchen Féllen auf Samenstreuung durch Ameisen zuriick-
zufithren. Ahnlich kénnen Végel und Siugetiere 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 148t sich
die weite und sprunghafte Verbreitung der Lappula-Asperugo-Assozia-
tion erklaren, die, ein Charakteristikum der Felsbalmen (itberhdngenden
Felsen) in den Alpen, unter vollig identischen Standortsverhéltnissen im
siddeutschen 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, da@
Beweidung unter allen Umsténden der natiirlichen Vegetationsentwick-
lung entgegenwirkt. Beweidung verlangsamt oder verhindert die Ein-
stellung und Ausbildung der klimatischen Schlufigesellschaft; sie fithrt
zu tiefgreifenden Stérungen und — im Extrem — zur Vernichtung der
Vegetationsdecke. Hemmend wirken:

1. Der Entzug grofler Mengen von Pflanzensubstanz.

2. Mechanische Beschddigung der Pflanzen durch Fraf}, Benagen,
Scheuern und Huftritt.

3. Artenauslese durch die Weidetiere. Die gesuchten Weidepflanzen
werden benachteiligt oder vernichtet, die verschmédhten nehmen uber-
hand.

4. Ausmerzung diingerflichender Arten an starkbesetzten Weide-
plitzen 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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Noch heute sind die baumarmen Ebenen des schwarzen Erdteils von
Wildrudeln bevélkert, die nach Zehntausenden von Kopfen zahlen. Wel-
chen Einfluf} solche Herden auf die urspriingliche Vegetation ausiiben,
188t 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 europé-
ischen Steppen und Graslindereien zeitweise von ungeheuren Wildbestén-
den belebt gewesen sein, denn nur so lassen sich die méachtigen tertidren
Knochenbrekzien von Pikermi bei Athen, vom Mont Lubéron in der
Provence usw. erkliren.

Heute sind an Stelle der freilebenden VierfiiBer allenthalben mehr
oder weniger domestizierte Viehherden getreten. JThre Einwirkung tiber-
trifft aber wohlnoch vielfach jene der freilebenden Wildtiere, um so mehr,
als sie vom Menschen durch fortwihrende Rodung weidebehindernder
Baum- und Strauchkomplexe unterstiitzt wird.

Abb. 129. Durch iibermiBigen Schafweidgang und Regenerosion zerstorte Narduswiese im Zentrum
des Buchengebietes am Aigoual, 1250 m, Siidsevennen. (Phot. Institut Botanique, Montpellier.)

Intensiver Weidgang fiithrt vor allem zur einseitigen Verarmung des
Artenbestandes, weiterhin auch zur Lockerung und allmihlichen 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 vielfachWiisten-
charakter angenommen. Hierfiir zeugen gewaltige Erdstriche Nord- und
Stidafrikas, Australiens, Westasiens.

Der Uberweidung verdanken die alten Kulturlinder 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 Distelgewédchsen und Stachelbiischen
(Bupleurum spinosum, Potertum spinosum, Astragalus-Arten, Paliurus
usw.), von Schafen und Ziegen kaum berithrte Gewéchse. Diese zoobio-
tisch bedingten Gesellschaften sind leider heute noch auf Kosten der arm-
seligen Waldreste in Ausbreitung begriffen (Abb. 130).

Treten in der gemifBigten Zone und in den Tropen die Folgen der
Uberweidung dank starker Regenerationskraft der Vegetation weniger

Abb. 130. Stachelbusch-Garigue von Astragalus poterium mit kiitmmerlichen Resten der Macchie
von Pistacia lentiscus auf Majorca. (Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.)

kral3 zutage, so bleiben sie doch auch hier dem geschulten Beobachter
nicht verborgen. Uber den EinfluB des Weidganges auf die Pflanzen-
decke existiert iibrigens eine sehr umfangreiche Literatur.

Genaue experimentelle Untersuchungen hieriiber haben CLEMENTs
und GorpsMmIiTH (1924) in den Prérien Nordamerikas ausgefiihrt. Sie
wogen wihrend 3 Jahren den Grasertrag einiger Untersuchungsfléichen
bestimmter Grofle, die unbeweidet oder vom wildlebenden Pririehund
(Cynomys Gunnisoni zuniensis), oder aber vom Pririechund und vom
Vieh beweidet waren (Tabelle 30).

Das eine der herrschenden Griser (Agropyrum) ertragt dank der unter-
irdisch kriechenden Rhizome die Beweidung leidlich, wahrend Sporobolus
fast géinzlich verschwindet. Der Heuertrag wurde durch den Pririehund
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auf 1/3—1/,, durch Préarichund und Grofivieh aber auf 1/,, des Ertrages
der unbeweideten Fliche herabgedriickt.

Tabelle 30. EinfluB des Grasens auf den Rasen.
(Jahresertrag in Gramm pro gm.)

Agropyrum | Sporobolus Gesamte
glaucum cryptandrus Grasmenge

Zoobiotischer EinfluB
1919 | 1920! 1921 | 1919 ‘ 1920 | 1921 | 1919 ) 1920 y 1921

Unbeweidet . . . . . . 100 | 117 | 139 | 165 | 33 \ 82 | 265 | 150 | 221
Von Nagern (Pririehund) ; i
beweidet . . s 37 24 | 23 | Spur 0 } 0 37 24 | 23

.
Vom Vieh und von Na-j

gern beweidet . . . . 7 9 7 4 0} 6| 11 9, 13

Abb. 131. Rinderverbi an Fagus. Durch miBige Beweidung bedingtes und erhaltenes Nardetum
im Buchenklimax des Cantal 1200 m (Auvergne). (Aufn. UEHLINGER und RUBEL.)

Von groBiter Wichtigkeit ist natiirlich die Dauer und Intensitit der
Beweidung. Je nach der Intensitit des Weidganges (wotiir allerdings
genaue Daten schwer erhaltlich sind) treten in den meisten Weide-
distrikten der Erde mannigfache, vom Klimax wegfiilhrende Degenera-
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tionsstadien auf. Charakteristische, durch Uberweidung bedingte Dege-
nerationstypen der Mittelmeerlinder und Nordafrikas sind: Zizyphus
lotus-, Ferula communis-, Peganum harmala-, Euphorbia characias-, E.
nicaeensis-, Stechdistel-reiche Triften. In Siudfrankreich herrscht bei
miBiger Uberweidung auf kompaktem Kalkboden und Roterde die
Brachypodium ramosum-Phlomis lychnitis-Assoziation. In den Gebirgen
Mittel- und Siideuropas und im nérdlichen Europa haben unter dem Ein-
fluB starker Beweidung Nardus-reiche Rasengesellschaften weiteste Aus-
dehnung erlangt (Abb.131). Ein Charakteristikum stark beweideter
Lindereien Mittel-, West- und Siideuropas ist auch die Uberhandnahme
der Juniperus-Gebiische. Juniperus communis und im Siiden J. oxycedrus
und J. macrocarpa vermogen fast als einzige Biume in der Weide hoch-
zukommen und sich dank ihres Stachelschutzes zu halten. Sie bilden

Abb. 132. Schaftrift auf verlassenem Kulturland bei Montpellier. Juniperus oxycedrus dringt in
die Thymus vulgaris-Fazies ein. (Aufn. P. KELLER und BR.-BL.)

bald parkihnliche, offene Bestinde von Zypressenwuchs, ein Schmuck
der Heidegebiete (Abb. 21), bald dichtes niedriges Gestriipp, so vor
allem in den trockenheiflen Zentralalpentidlern (Wallis, Graubiinden,
Tirol). Im Obervinschgau zwischen Schlanders und Mals (800—1200 m)
hat intensiver Ziegenweidgang den Wald des Stidhanges stundenweit zum
trostlosen Juniperus-Dickicht umgestaltet, das ganz an den mediterranen
Stachelbusch gemahnt. Auch die Juniperus oxycedrus-Bestinde des Sii-
dens sind anthropo-zoogener Entstehung (Abb. 132).

Lagerstellen der Wildtiere und des Viehes sind durch einen tippigen,
aus saftreichen, hochschéftigen Stauden bestehenden Pflanzenwuchs aus-
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gezeichnet, wie er ahnlich nur noch an Ruderalstellen in der Ndhe mensch-
licher Siedlungen, auf Waldschligen und im nihrstoffreichen, durchfeuch-
teten Mullboden mesophiler Laubwilder 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 Hochgebirgs stechen von dieser
iippigen Diingervegetation scharf ab.

Durch iiberreiche Zufuhr von Dungstoffen und Urin wird der Boden
zu lebhafter Bakterientitigkeit angeregt. Daher die iippige Entwicklung

Abb. 133. Parkung im Buchenklimaxgebiet der Auvergne 1100 m. (Aufn. BADOR.)

der nitrophilen Diingerpflanzen, die auch befihigt sind, erhebliche Nitrat-
mengen in ihren Geweben zu speichern. Nach dem Vermégen der ein-
zelnen Arten die mobilen Stickstoffverbindungen zu ertragen, kénnen
verschiedene Grade von Nitrophilie aufgestellt und eine ganze Reihe flo-
ristisch verwandter, mehr oder weniger nitrophiler ,,Ligergesellschaften‘
unterschieden werden. Diese nitrophilen Gesellschaften diirften sich auch
zu Indikatoren fiir die Nitrifikationskraft des Bodens eignen. Doch ist
dabei, sobald es sich nicht um Therophytengesellschaften handelt, nicht
auBer acht zu lassen, dafl einmal festgesetzte Gesellschaften eine groBe
Beharrungskraft besitzen und sich unter Umsténden auch noch behaupten,
nachdem die sie urspriinglich bedingenden Verhiltnisse liingst eine Ande-
rung erfahren haben. Seit dem Bestehen des Schweizerischen National-
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parks (1911) werden die dortigen Viehlager nicht mehr bestoflen. Trotz-
dem hat sich aber die floristische Zusammensetzung der Léagervegetation
innert dieser Zeit nicht im geringsten geéndert. Die Rumex alpinus-,
Chenopodium bonus Henricus-, Aconitum-Bestdnde haben bisher der
Konkurrenz siegreich standgehalten, auch dort, wo der ‘Boden heute
stark sauer reagiert.

In der Praxis des Wiesenbaues findet die Dingung durch Weidgang
zur landwirtschaftlichen Verbesserung des Rasens vielfach Anwendung.
Vor allem ist die Parkung, eine kurzdauernde Uberdiingung zur Weide-
verbesserung von grofler Wirkung. Auf der Parkung beruht der ganze
Weidebetrieb in der subalpinen Stufe der mittelfranzdsischen Gebirge.
Vom 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 Zwischenrdumen von 15—20Jah-
ren einer mehrwochigen Parkung unterworfen; der verstellbare Pferch,
worin das Vieh die Nacht zubringt, wird in bestimmten Zwischenrdumen
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 Mensch.

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, polwirts und aufwarts bis zu
den hochsten pflanzentragenden Alpengipfeln macht sich der menschliche
Eingriff geltend. Wenn also heute von unberiihrter Vegetation gespro-
chen wird, so lauft dabei meist ein gut Teil Ubertreibung mit unter; auch
der ,,]ungfrauhche Tropenurwald‘‘ ist ja nach CHEVALIER (1925) nur noch
ein Mythus.

Bei jeder Vegetationsaufnahme sollte man sich von vornherein
Rechenschaft abzulegen versuchen iiber den Grad der menschlichen Be-
einflussung.

Schon der bediirfnislose Paliolithiker des Friih- und Mittelquartir
mit seinen primitiven Werkzeugen kannte das Feuer und mag bereits ge-
wisse Vegetationstypen (Wiese, Steppe) auf Kosten anderer (Urwald) be-
giinstigt haben. Mit dem Aufkommen von Handel und Verkehr, Acker-
bau und Viehzucht im Neolithikum beginnt die eigentliche Ara der
Vegetationsinderungen und der groien Pflanzenwanderungen unter dem
Einflu} des Herrn der Schépfung, die bis zur Stunde noch nicht zum Ab-
schlu gelangt sind (s. namentlich THELLUNG 1915).

Uber keinen Vegetationsfaktor ist soviel gearbeitet und geschrleben
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 Waldbrinde gelegentlich auch durch Blitzschlag entstehen, so sind
dies doch Ausnahmen. In 99 von 100 Fillen 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 Boéden,
sodann ganz besonders im Ubergangsgebiet zwischen Wald und Steppe, wo
beide Vegetationstypen um die Vorherrschaft ringen. Wo immer natiir-

Abb. 134. Beispiel systematischer Vernichtung des Quercus ilex-Klimaxwaldes im Mediterrangebiet
durch Kohlenbrenner auf Majorca. (Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.)

liche Wiederbewaldung heute auf Schwierigkeiten st68t, hilt 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 grofien in Finnland und in den atlantischen
Gebieten betrieben. Anderwirts wird gebrannt zur Vertilgung unlieb-
samen Gestriipps, zur Verbesserung der Weide, zur Erhohung des Bliiten-
ertrags (Bienenweide), des Vieh- oder Wildfutters, auch wohl lediglich
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 sekundire Sukzession, die von neuem gegen den Klimax hinsteuert.
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Naher untersucht wurden Vegetationsinderungen nach Brand in Eng-
land, Finnland, Siidfrankreich, Nordamerika und wohl noch anderwirts.

Im Heidegebiet der europédisch-atlantischen Provinz, wo das Heide-
brennen zur Erneuerung und Auffrischung tberstindiger Heidegebiete
periodisch ausgeiibt wird, ist die natiirliche vom Menschen unbeeinfluBte
Wiederbesiedlung der abgebrannten Heide in vorbildlicher Weise von
FritscH, PARKER und SALisBURY studiert worden (New Phytologist
1913, 1915). Das Wiedererscheinen von Calluna erfolgt hier sehr rasch.
Eine Kontrollfliche von 25 Quadratfull 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 Pinus silvestris-Anflug auf fritherem Weideland. (Aufn. R. TUXEN. Eigentum des
Provinzial Museums Hannover.)

Erica cinerea). Die Neubesiedlung durchléuft hier 6 Stadien: Das 1. Sta-
dium ist durch Algen (Cystococcus humicola, Gloeocystis, Trochiscia,
Dactylococcus) charakterisiert, hierzu kommen der Pilz Ascobolus atro-
fuscus und spérliche Wurzelausschlige von Ulex. Im 2. Stadium erschei-
nen Moose (Ceratodon, Funaria) und eine Reihe Griser und Krauter (4éra,
Carex pilulifera, Rumex acetosella usw.). Das 3. Stadium umfafit die Algen
des 1. Stadiums nebst Mesotaenium violascens, zahlreiche Flechten (Cla-
donia delicata, C. furcata, C. pyxidata, C. squamosa usw.). Die Bluten-
pflanzen mehren sich. Das 4. und 5. Stadium ist durch die endgiiltige
Vorherrschaft der Heide mit Calluna, Ulex, Erica usw. gekennzeichnet.
Im Untersuchungsgebiet (Hindhead Common) folgt als 6. und letztes
Stadium die Besiedlung durch Baume (Pinus, Betula, Pirus usw.), ein
Beweis, daf3 sich hier die Heide ohne menschliches Dazutun nicht be-,

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 16
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haupten wiirde. Abgesehen von den Konkurrenzverhiltnissen spielen die
Verinderungen des Humusgehaltes und des Wassergehaltes der oberen
Bodenschicht bei der Wiederbesiedlung eine grofle Rolle. Mit der Humus-
anreicherung parallel geht die Zunahme des Wassergehaltes. So enthielt
der nackte Boden einer abgebrannten Fliche nach 8tédgigem Regen
11,19 vH Wasser, der Boden der Calluna-Heide 31,39 vH und der
Vaccinium myrtillus-Heide nahezu 70 vH (Gewichtsprozente) Wasser.

Die Regeneration einer Heidefliche 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. (listus monspeliensis-Brandfazies der Lavandula stoechas-Erica scoparia-Assoziation
bei Montpellier {Cistus 5.5.). (Aufn. P. KELLER und BR.-BL.)

weide mit Juniperus dar, worin sich Pinus silvestris seit dem Aufhéren
der Weide natiirlicherweise eingestellt und vermehrt hat.

Im Mediterrangebiet, im amerikanischen Westen, in Stidafrika u. a.
sind periodisch wiederkehrende Buschbrinde zur Verbesserung der Weide
an der Tagesordnung. Stindige Wiederholung des Buschbrandes erzeugt
in Siideuropa besondere geophyten- und therophytenreiche Gesellschaf-
ten (Asphodillfluren, Brachypodium ramosum-Assoziation), die in Siid-
frankreich, Nordspanien und anderwirts weiteste Verbreitung erlangen.
Als erste Strauchpioniere stellen sich auf diesen Brandflachen Cistus-Arten
(besonders C. monspeliensis und C. albidus) ein (Abb. 136). Sie schliefien
rasch zu ausgedehnten Herden zusammen, sterben aber nach 10—15 Jah-
ren ab und werden sukzessive durch andere Striucher, auf kalkarmen
Boden oft durch die Arten der Lavandula stoechas-Erica scoparia-
Assoziation, auf kalkreichen durch die Quercus coccifera-Assoziation, er-
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setzt. Letztere vermag sich nach Brand wiederholt durch Wurzelaus-
schlag zu regenerieren.

PrRRIER DE LA BaTHIE (1921) und HUMBERT (1923) machen auf den
ungeheuren EinfluB der Buschbrinde Madagaskars aufmerksam. Die
madagassische Prérie, die heute ¢/, der Gesamtoberfliche 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 véllig die erlesenen alt-
endemischen Arten, die das Feuer nicht ertragen, wihrend der vom Feuer
verschonte urspriingliche Trockenrasen ausschlieBlich aus alten mada-
gassischen Tertidrendemismen zusammengesetzt ist.

Uber den EinfluB der Steppenbrinde im Sudan macht CHEVALIER
(1925, S. 1106) interessante Angaben.

Auch in Kalifornien hat nach SHOwW und KoTox (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 Douglasféhrenwald
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 wihrend 4 Jahren durch-
gefithrte Untersuchungen HENSELs (1923) im nordamerikanischen Prérie-
gebiet, dafl Brand unter Umstanden auch ertragsteigernd wirkt. HENSEL
unterzog zwei Quadratflichen jéhrlich einer Schur; Beweidung wurde
ausgeschaltet. Aufder jedes Frithjahr abgebrannten Fliche erlangte nach
4 Jahren statt des schlechten Andropogon furcatus das bessere Weidegras
Andropogon scoparius eine Zunahme von 48 vH; auf der ungebrannten
Fldche hatte es dagegen um 61 vH abgenommen. Sprof8zahl und Trocken-
gewicht der Gramineen und Cyperaceen zeigten im Verlauf der Unter-
suchung folgende Verschiebungen:

Tabelle 31. EinfluBl des Prariebrandes auf den Graswuchs.

Abgebrannte Fliche Nicht abgebrannte Fliche
Jahr Gramineen und | Trockengewicht | Gramineen und | Trockengewicht
Carices; des Heus Carices; des Heus
SproBzahl vH Sprofzahl 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 Einflul der Brandwirtschaft auf die Wélder Finnlands haben
HemxiNgemo (1915) und Kusara (1926) eingehend studiert.

Schlag. Die Holznutzung durch Schlag nahm ihren Anfang, als der
Mensch der jiingeren Steinzeit seine Héhlenwohnungen aufgab, um Hiit-
ten zu bauen. Eine wesentliche Anderung erfuhr das natiirliche Waldbild

16*
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aber wohl erst durch die Kahlschlidge. Nicht nur werden durch Kahlhieb
die Belichtungsverhaltnisse griindlich verschoben, wird Wind und Nie-
derschligen freie Bahn geschaffen, sondern auch die Bodenstruktur selbst
erfahrt tiefgreifende Verénderungen. Die Nitrifikationskraft nimmt zwar

zu, anderseits aber werden Luftkapazitit und Durchlassigkeit des Bodens
herabgedriickt. Dadurch verschlechtert Kahlschlag den Boden auch
dort, wo ein Verschwemmen der Erdkrume nicht zu befiirchten ist. Bur-
GERs Versuche iiber den Einfluf des Kahlschlages auf den Waldboden
(1922, S.211) sind hierfiir dulerst lehrreich.

Auf einer Schlagflache bei Ziirich ging die Luftkapazitit der obersten
Bodenschicht nach Kahlschlag um !/; zuriick. Die Durchlassigkeit guten
Buchenwaldbodens bei Biel war 30 mal griéfer als die eines 10 Jahre kahl-
liegenden, zeitweise als Holzplatz beniitzten Bodens.

Die sich auf Kahlschlagen abspielenden Vegetationséinderungen sind
schon von SENDTNER (1854) und KERNER (1863), dann aber auch von
manchen neueren Autoren (GRADMANN 1898, S.43; Pax 1918, 8.106 u.a.)
beschrieben worden. Sie vollziehen sich mit unverkennbarer Gesetz-
miBigkeit unter dem Szepter des Lichtfaktors. Genaue Untersuchungen
iiber die floristischen Entwicklungsphasen auf Schlagflichen des Quercus
pedunculata-Carpinus betulus-Waldes in Polen verdanken wir DZIUBAL-
TowsKr (1918). Auf eine Phase mit vielen als ,zuféllig bezeichneten
Erstbesiedlern von Ruderalcharakter folgt ein Rasenteppich aus Agrostis
alba, Deschampsia flexuosa usw. Im 4.—6. Jahr treten Betula alba, Saliz
caprea und einige Straucher (Genista germanica, G.tinctoria, Cylisus
nigricans) auf. Vom 8. Jahr an gehen Kréuter und Striucher infolge zu-
nehmender Beschattung durch den jungen Baumwuchs zusehends zu-
riick, bis der Gleichgewichtszustand des wenig berithrten Hochwaldes er-
reicht ist. Uber die gleichzeitig sich abspielenden ékologischen Veréinde-
rungen besitzen wir jedoch noch wenig genaue Angaben, das Thema sei
daher weiterem Studium empfohlen. Als Vorarbeit verdient die Studie
von SALISBURY (1924) iiber die Regeneration englischer Niederwilder
Erwihnung.

Weniger augenfillig als bei Kahlschlag gehen die Vegetationsinde-
rungen beim Fehmel- und Plénterbetrieb und bei der Schirmschlagver-
jingung vor sich. Die haubaren Stimme werden in kiirzeren oder linge-
ren Zwischenrdumen dem Bestand entnommen, ohne dafl (wenigstens
beim Planterbetrieb) Licht und Bodenverhiltnisse hierdurch wesentlich
beeinfluflt wiirden. In der Zusammensetzung der Bodendecke aber kann
ein Wechsel durch einseitige Bevorzugung und Schonung gewisser Baum-
arten stattfinden.

Oft wiederholter Hieb hat zur Folge, daf} die ausschlagfihigsten Hol-
zer mehr und mehr die Fithrung iibernehmen. Auf diese Weise werden
im Buchengebiet des schweizerischen Mittellandes nahezu reine Nieder-
wilder von Quercus pedunculate und Carpinus betulus herangeziichtet.
Weite Strecken der beriihmten mediterranen Macchie sind nichts anderes
als"ein zum Niederholz oder Busch degradierter Hochwald, worin an-
fanglich meist Quercus ilex vorherrschte (Abb. 137). In den iberméiBig
entwaldeten islamitischen Léndern bieten die Heiligengraber (Mara-
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buts) Erhaltungsmdéglichkeiten fiir die urspriingliche Vegetation, da in
ihrem nichsten Umkreis die Biume den Schutz der Glaubigen genieBlen.

Auf Kahlschlag, auch mit nachfolgendem Brand verbunden, ist die
Entstehung des sekundiren Tropenurwaldes zuriickzufithren. Werden
die Kulturflichen sich selbst iiberlassen, so stellt sich schon nach Verlauf
von etwa 10 Jahren der sekundéire Urwald mit einer bis 25 m hohen
Baumschicht aus weichen Hélzern und undurchdringlichem Unterwuchs
ein. Die harten Hoélzer des primdren Urwaldes dagegen erscheinen erst
viel spiter, Aullerst langsam, und es kénnen Jahrhunderte vergehen, bis

Abb. 187. Quercus coccifera-Gestriipp (links) und durch 20jihrigen Umtrieb bedingte Hartlaub-
macchie (rechts). In der Mitte, als Uberstéinder, der Vernichtung entgangener Zeuge des Quercus
ilex-Klimaxwaldes. Tal der Vistre, Siidfrankreich. (Aufn. P. KELLER und BR.-BL.)

der urspriingliche Tropenklimaxwald wieder zur Herrschaft gelangt (CHE-
VALIER 1925, PERRIER DE 1A BATHIE 1921, BenorsT 1923).

Mahd, Diingung, Bewiisserung, Entwisserung. Mit dem Gebrauch
von Sichel und Sense in der Bronze- und Eisenzeit hilt der Futterbau
seinen Einzug, und mit ihm gewinnen die Kultur- und Halbkulturgesell-
schaften stindig wachsende Ausdehnung. Mahen wirkt dhnlich auf die
Pflanzendecke wie méflige Beweidung. Meist tritt aber zur Mahd die
Diingung, oft auch Bewésserung und Aussaat. So entstehen die anthro-
pogenen Fettwiesen, welche tiber grofe 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 vibereinstimmen-
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den, artenreichen und doch ausgeglichenen Fettwiesentypus geziichtet:
das Arrhenatheretum elatioris.

Die ausgedehntesten und iippigsten Méhewiesen liegen nicht in Kli-
maxgebieten der Grasfluren, sondern in den Klimaxgebieten der Walder.
Auf Schlag und Rodung folgte in der Regel Beweidung und erst spéter
die Mahd. Bei regelméBiger Mahd wird die natiirliche Entwicklungs-
tendenz dauernd zuriickgehalten. Die Sense iibt strenge Selektion und
merzt nach und nach alle Arten aus, die ihre Samen nicht vor dem ersten
Schnitt zur Reife bringen oder iiber ein unbegrenztes Ausschlagsver-
mogen verfiigen.

Der Einflull von Diingung, Bewésserung und Entwésserung auf natiir-
liche und halbnatiirliche Pflanzengesellschaften wird in der landwirt-
schaftlichen Literatur so eingehend behandelt, dal sich ein Eingehen
hierauf eriibrigt.

Vollkulturen, wie die Weinberge, Kartoffelacker, 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), daf} hier alles zuféllig oder kiinstlich
sei, kénnen 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 Kartoffelicker ist je nach der Asso-
ziationszugehorigkeit vollig verschieden, dabei aber nicht weniger kon-
stant als in manchen sogenannten Halbkulturgesellschaften. ALLORGE,
GavME, LuQuer, KUENHOLTZ-LORDAT, KOoCH, BRAUN-BLANQUET haben
in Siid- und Mitteleuropa eine Reihe 6kologisch sehr prignanter kultur-
bedingter Assoziationen unterschieden und beschrieben.

Eine iibersichtliche Klassifikation der kulturbeeinfluten 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 vernunftgeméfBen Beeinflussung der Vegetation
gilt (von rein &sthetischen Bestrebungen abgesehen), mit mdoglichst ge-
ringem Arbeitsaufwand die gegebenen Standortsfaktoren derart zu ge-
stalten, daB der hochste Nutzeffekt dauernd verwirklicht wird. Diesem
Ziel ist aber nur niaher 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 Landwirtschaft. (ABoLiN: Bull. Inst. de Pédologie et de Géogr.
botan. de I’Univ. de ’Asie Centrale 1, 104.)

Literatur zum Abschnitt ,,Der Einfluf von Mensch und Tier*.
ABoLIN, R. J.: Phytosoziologie und Landwirtschaft. Bull. de I'Inst. de Pédo-
logie et de Géobotan. de 'Univ. de I’Asie Centrale 1. 1925. Résumé.

Benoist, R.: La Féret et les bois de la Guyane francaise. Ann. soc. Linn. de
Lyon 1923.
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E. Die Lebensformen.

Unter dem Begriff der ,,Lebensform‘‘ fassen wir Lebewesen zusammen,
deren Gesamtbau mehr oder weniger deutlich ausgepriagte gleichartige
Anpassungserscheinungen an den Lebenshaushalt aufweist.

Geschichtliches. Schon bei ALEXANDER voN HumMBoLDT (Physiogno-
mik der Gewdchse 1806) finden sich Ansétze zu einer Gruppierung der
Vegetationsformen. Obwohl rein physiognomisch gefa3t, sind einzelne
seiner ,,Pflanzenformen®, wie die Kaktusform, die Bananenform, die
Kasuarinenform, auch 6kologisch ausdrucksvoll. Auf HumMBoLDTs Ideen
aufbauend versuchte GRISEBACH (1872) die klimatische Abhéngigkeit
der Pflanzenformen nachzuweisen. Seine Zusammenfassung der Ge-
wichse unter 54 verschiedene ,,Vegetationsformen blieb aber allzusehr
am rein Physiognemischen, namentlich an der Blattform, hingen und
verlor sich in blofem Schematismus. Mehr Beachtung hat sich die KER-
NERsche Grundformeneinteilung errungen. KERNER (1863) falite 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 wéhlen. ,,Pflanzenphysiognomik und Sy-
stematik gehen ja ganz verschiedene Wege* (S. 281). Er unterscheidet:

1. Bdume, 2. Stréucher, 3. Stauden, 4. Filzpflanzen, 5. Blattpflanzen,
6.Schlinggewdchse, 7. Fadenpflanzen, 8. Rohre, 9. Halmgewéchse, 10. Schwiamme,
11. Krustenpflanzen.

Neuerdings war es vor allem DRUDE, der sich bemiihte, ,,6kologisch
gleichartige Glieder der phylogenetischen Hauptreihen des Pflanzenreichs
herauszuschélen und nach morphologisch-systematischen Gesichtspunk-
ten zusammenzustellen* (1913, 8. 23), wogegen WARMING (1908) gleich
KErNER die rein systematisch-morphologischen Merkmale als zur Cha-
rakterisierung der Lebensformen ungeeignet verwarf. WARMINGs Lebens-
formensystem ist 6kologisch begriindet. Als Ziel schwebte dem Autor
vor, die verschiedenen morphologisch unterscheidbaren Lebensformen
okologisch zu erkléren, wenn er auch die fast uniiberwindlichen 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 Sprofbau, SproB3-
folge, Knospen- und Wurzelbildung, Bliiten und Blattfolge, Lebensdauer,
Uberwmterungs- Verjiingungs- und Vermehrungsart, Erndhrung. WAaRr-
MmInGs eigenes Lebensformensystem hat indessen, vielleicht gerade dieser
Vielgestaltigkeit und Zerrissenheit wegen, wenig Anklang gefunden. Aus
WarmiNgs Ideenkreis aber ist das heute in seinen Hauptziigen fast all-
gemein anerkannte Lebensformensystem RAUNKIAERs herausgewachsen.

Raunkiaers System. Auf tiefschiirfende morphologisch-biologische
Vorarbeiten begriindet, 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
iberwiltigende Formenfiille nach den verschiedenen 6kologisch wichti-
gen Gesichtspunkten zu ordnen. Dafiir wihlt RAUNKIAER als Haupt-
einteilungsprinzip eine einzige, aber sehr wichtige Anpassung, namlich
die Anpassung der Pflanzen an die ungiinstige Jahreszeit. Hierdurch
erhilt das System seinen klaren, geschlossenen Aufbau. Pflanzen mit
shnlichen Anpassungen werden zunichst unter fiinf Haupttypen (Le-
bensformklassen) vereinigt. Innerhalb jeder Klasse werden eine Reihe
von Untertypen oder Lebensformgruppen unterschieden.

Ausschlaggebend fiir die Zuteilung der Pflanzen zu einer bestimmten
Lebensformklasse sind Lage und Schutz der iiberdauernden Er-
neuerungsorgane wahrend der ungiinstigen Jahreszeit, dem
kalten Winter oder dem trockenen und heilen Sommer. Auf dieser
Grundlage unterschied RAUNKIAER (1905): Phanerophyten, Chamaephy-
ten, Hemikryptophyten, Kryptophyten und Therophyten. Die Krypto-
gamen sind hierbei nicht beriicksichtigt.

Spiter (1918) erh6hte 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, HAYER, Linkora, W.KocH,
OSTENFELD, VAHL, BRAUN-BLANQUET u. a. Auch die Kryptogamen
wurden dem System angegliedert.
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Zweifellos haften dem RaAuxkiaERschen Lebensformensystem auch
in der unten folgenden abgeiinderten Form manche Unvollkommenheiten
an; aber wie schon sein Schopfer betont, ist es als ,,systéme d’attente*
aufzufassen, dem vorlaufig nichts Besseres zur Seite gestellt werden kann.

Wir unterscheiden in Anlehnung an RauNkIAER folgende Lebens-
formklassen :

1. Phyto-Plankton (mikroskopische Schwebepflanzen).

a) Aeroplankton, Luftschweber.

b) Hydroplankton, Wasserschweber.

¢) Kryoplankton, Schnee und Eis bewohnende Protisten (Sphaerella ni-
valis, Scotiella nivalis, S. antarctica, S. cryophile 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) Aerophytobionten. Sauerstoffbedirftige Bodenflora (Bakterien usw.).

b) Anaerophytobionten. Unter Sauerstoffabschlull lebende Bodenflora.

III. Endophyten (Innenpflanzen).

a) Endolithophyten. Kalklosende Flechten, Algen und Pilze (Pharcidia
lichenum), die ins Gestein eindringen.

b) Endoxylophyten. Im Pflanzenkérper lebende Parasiten.

¢) Endozoophyten. Im menschlichen und tierischen Kérper lebende Pro-
tisten: oft Krankheitserreger.

Die drei ersten Lebensformklassen, ausschlieBlich Kryptogamen umfas-
send, sind noch wenig durchgearbeitet und daher ergédnzungsbediirftig.
Uber die folgenden Klassen dagegen geben zahlreiche Arbeiten Auskunft.

IV. Therophyten (Einjahrige). Therophyten sind Gewéchse, 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 Verbreitungsmdoglichkeit verdanken die Thero-
phyten ihre weite Ausbreitung auch in den vegetationsfeindlichen,
trockenheillen Gebieten der Erde.

Es lassen sich mehrere Unterklassen auseinanderhalten:

a) Thallotherophyten. Schleimpilze (Myxomyceten) und Schimmelpilze
mit heterotropher Ernahrungsweise; ferner einjahrige Oberflichenalgen.

b) Bryotherophyten. Einjahrige Laub- und Lebermoose (Riccia, Phas-
cum, Ephemerum, Physcomitrium usw.).

c) Pteridotherophyten. Einjahrige GefaBkryptogamen mit Sommer-
rube ( Gymnogramme, Selaginella spec.).

d) Eutherophyten. Einjahrige Blitenpflanzen.

Die Zweijdhrigen, die im ersten Jahre eine Blattrosette, im zweiten
Blittensprosse ausbilden, sind zur Klasse der Hemikryptophyten zu
stellen. Der Entwicklung der Eutherophyten besonders giinstig sind die
Wisten und Steppengebiete der warmen Zone, wo der Wettbewerb aus-
dauernder Arten eingeschrinkt ist. In der geméiBigten und kalten Zone
halten sie sich zur Hauptsache an die Kulturen mit ihren, vom Menschen
geschaffenen, kiinstlichen Steppenverhiltnissen.

V. Hydrophyten (Wasserpflanzen).

Unter Hydrophyten verstehen wir alle nicht zum Plankton zédhlenden
Wasserpflanzen, deren Uberdauerungsorgane wihrend 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 adnaia).

Am Substrat im Wasser festhaftend (haftende Algen, Moose [ Rhynchostegium
rusciforme, Fontinalis usw.], Lebermoose, Pilze).

¢) Wasserwurzler (Hydrophyta radicantia).

Wurzelnde Wasserpflanzen (Potamogeton, Zostera, Posidonia, Nymphaea,
Podostemonaceen, Hippuris usw.). Diese Untergruppe umfafit nach W. Kocu:
Hydrogeophyten (Potamogeion lucens, Zostera usw.), Hydrohemikryptophyten
(Lobelia Dortmanna, Isoetes usw.) und Hydrotherophyter: (z. B. Potamogetones
der Pusillus-Gruppe, Najas usw.).

V1. 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. « Chamaephytentypus: Kriechstaude (Carex limosa); b—e Hemikryp-
tophyten: b Klimmpflanze (Coronilla), ¢ Rosettenpflanze, d Schaftpflanze, e Horstpflanze; f—n
Geophyten: f Knollengeophyt, ¢ Rhizomgeophyt, # Wurzelknospengeophyt, i Therophyt.

1. Pilzgeophyten (Geophyta mycetosa). Uberdauerung durch Myze-
lien im Substrat; Erndhrung heterotroph.

a) Erdknollenpilze. Fruchtkérper unterirdisch (T'uber usw.).
b) GroBluftpilze. Fruchtkérper oberirdisch.

2. Wurzelschmarotzer (Geophyta parasitica). Uberdauerungs-
sprosse unterirdisch, in der Wirtspflanze verankert (Rafflesiaceen, Oro-
banchaceen usw.).

3. Eugeophyten. Sie zerfallen in mehrere Untergruppen (Abb.
138f—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 Jahreszeit werden Blatt-
und Bliitensprosse angelegt. Sobald die Bliitensphare ihre Tatigkeit erfiillt hat,
beginnen die oberirdischen Pflanzenteile zu welken und dorren ab. Die Pfianze
zieht sich wieder unter die Erdoberfliche zuriick und verbringt die ungiinstige,
in der Regel trockenheifle Jahreszeit im Ruhezustand. Dank der gespeicherten
Energie ist sie indessen befahigt, im Herbst oder Frihjahr rasch wieder auszu-
treiben, zu blithen und zu fruchten. Die Knollengeophyten haben daher das
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Maximum ihres Vorkommens in warmen Trockengebieten mit kurzer Vegeta-
tionszeit. Ihre klimatischen Anspriiche sind denen der Therophyten dhnlich.

b) Rhizomgeophyten (Geophyta rhizomata).

Wihrend die Knollengeophyten an Ort und Stelle gebunden sind, haben die
Rhizompflanzen die Fihigkeit, unterirdisch zu wandern. Steinige, kompalkte
Boden sagen ihnen daher nicht zu, wohl aber lockere Humus-, Sand- und
Schlammbaéden. Klimatisch sind sie wenig empfindlich. Die Rhizomgeophyten
zeigen die Eigenschaft, ihre (meist sympodialen) Auslaufer und die Erneuerungs-
knospen in bestimmter Tiefe unter der Erdoberfliche zu halten. Hierher viele
unserer Laubwaldpflanzen wie Polygonatum, Paris, Anemone nemorosa, manche
Carices und Gramineen (Phragmites, Poa pratensis, P. cenisia, Trisetum disticho-
phyllum usw.), auch Farne (Dryopteris-Arten, Pieridium usw.).

c¢) Wurzelknospengeophyten (Geophyta radicigemma).

Zwischen den Eugeophyten und den Hemikryptophyten die Mitte haltend,
umfassen sie GefafBpflanzen, deren Uberdauerungsknospen am Stengelgrund
unter der Erdoberfliche gelegen sind. Hierher z. B. Cirsium arvense, Aconitum
napellus (Abb. 1385).

VIIL. Hemikryptophyten (Erdschiirfepflanzen) (Abb. 1386—-¢).

Bei den Hemikryptophyten liegen die Uberdauerungstriebe und
Knospen hart an der Erdoberfliche. Sie genieflen oft den Schutz einer
Hiille aus lebenden und abgestorbenen Schuppen, Blidttern oder Blatt-
scheiden. Die Klasse der Hemikryptophyten zeichnet sich aus durch
grofite 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, Protococcus usw.), Gallertalgen (Nostoc) usw.l.

b) Krustenflechten (Acarospora, Opegrapha usw.).

¢) Thalloide Moose. Lebermoose (Marchantia, Pellia, Clevea, Grimaldia
usw.).

2. WurzelndeHemikryptophyten(Hemikryptophyta radicantia)?.

a) Horstpflanzen (Hemskryptophyta caespitosa).

Die Erneuerungsknospen der Horstpflanzen sind umbhiillt und geschiitzt
durch eine dicke Strohtunika aus verwitternden Blattscheiden. Horstpflanzen
sind in Moorgebieten und namentlich im Norden und in den Gebirgen oberhalb
der Waldgrenze héufig. Horstpflanzen der Gattungen Festuca, Sesleria, Carex,
Nardus nehmen einen wichtigen Anteil an der Rasen- und Bodenbildung in der
alpinen Stufe der Gebirge. Carex elata, mit michtigen, bis 1 m hohen und ebenso
breiten Horsten ist ein Hauptverlander unserer Teiche und Seen. Riesen-
horste bilden Poa foliosa (Neuseeland) und Poa flabellata in Siidgeorgien und auf
den Falklandsinseln.

b) Rosettenpflanzen (Hemikryptophyta rosulata).

Die Rosettenpflanzen, den Horstpflanzen nahestehend, sind meist niedrige
Krauter mit rosettig angeordneten Grundblittern und blattlosem Stengel, der
den Bliitenstand tragt. Fragaria-, Viola-, Primula-, Gentiana-, Bellis-Arten zih-
len hierher. Die Rosettenpflanzen sind in den geméBigten Teilen der Erde ver-
breitet, stoBen aber in ziemlicher Zahl bis in die Subtropen vor.

c) Schaftpflanzen (Hemikryptophyta scaposa).

Schaftpflanzen sind meist hochwiichsige Stauden, seltener Griser mit meist
fester Pfahlwurzel und mehr oder weniger dicht beblittertem Stengel. Entweder

1 Eine Ubergangsstellung nehmen Algen ein, deren Verzweigungen in das
Substrat eindringen (7'rentepohlia usw.).
2 Als Eu-Hemikryptophyten zu bezeichnen.
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fehlt dic grundstindige Blattrosette (T'halictrum, Hypericum, Onobrychis, Epi-
lobium, Gentiana div. spec., Ctrsium), oder sie ist vorhanden (Rosettenschaft-
pflanzen: Ranunculus acer, R.bulbosus, Geranium, Campanula spec., Phyteuma).
Viele der gemeinen Wiesen- und Waldpflanzen der eurosibirisch-nordamerika-
nischen Region sind Schaftpflanzen.

d) Klimmpflanzen (Hemikryptophyta scandentia).

Hierher zu stellen sind zahlreiche ausdauernde Gewéichse mit klimmendem,
alljahrlich absterbendem Stengel und grundstindiger Erneuerungsknospe. Sie
sind namentlich in den wirmeren Teilen der geméfBigten Zone verbreitet. (Bei-
spiele: Astragalus glycyphyllus, Vicia- und Lathyrus-Arten.)

VIII. Chamaephyten (Oberflichenpflanzen).

Die Erneuerungsknospen der Chamaephyten liegen iiber der Erdober-
fliche und genieBen daher nur den Schutz, den die Pflanze selbst zu ge-
withren vermag, sei es durch Knospenschutz, durch dichtgedringten
Whuchs, oder durch abgestorbene Sprosse. Wichtige Untergruppen der
Chamaephytenform sind:

a) Deckenmoose (Bryochamaephyta reptantia).

Kriechende Deckenmoose, die dem Substrat locker anliegen und oft groBe
Teppiche bilden. Beispiele: Hypnum-, Hylocomiuwm-, Leucodon-Arten.

b) Strauchflechten (Chamaephyta lichenosa).

Die Strauchflechten, deren Thallus oft 10 und mehr Zentimeter hoch wird,
sind als selbstindige Formen vor allem in den winterkalten Gebieten (Gebirge,
Subarktis) verbreitet, wo sie als Waldbodendecke oder im offenen Gelinde weite
Strecken iiberziehen. Sie sind gegen Schwankungen der Luftfeuchtigkeit emp-
findlich, halten aber zur Mehrzahl tiefe Kiltegrade und Windwirkung ohne Scha-
den aus. E.Frry (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 Chamaephyto
lichenosa leben in luftfeuchten Gebieten nicht selten epiphytisch.

¢) Kriechstauden (Chamaephyta reptantia) (Abb. 138a).

Krautige Gewichse mit niederliegenden oder aufstrebenden Trieben, die
wihrend der ungiinstigen Jahreszeit erhalten bleiben und die Erneuerungs-
knospen tragen. Die aktiv niederliegenden Kriechstauden (T'rifolium repens,
Thymus serpyllum,. Veronica officinalis, Linnaea borealis usw.) bewurzeln sich
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 wiren aufstrebende
Kriechgriser der subtropischen Gebiete ( Brachypodium ramosum, Oryzopsis usw.),
deren Uberdauerungssprosse 10—20 cm hoch und héher die ungiinstige Jahres-
zeit iiberdauern. Dieselben wachsen sich gelegentlich zu Lianen aus.

d) Blattsukkulenten (Chamaephyta succulenta).

Die sukkulenten Blattperennen besitzen feuchtigkeitsspeichernde Gewebe,
die sie befahigen, andauernde Trockenheit auszuhalten. Sie sind daher besonders
fiir aride Klimate und xerische Standorte, Felsen, Geroll, Sand charakteristisch.
Die Gattungen Sedum, Umbilicus, Sempervivum stellen zahlreiche Vertreter dieser
Gruppe.

e) Polsterpflanzen (Chamaephyta pulvinata).

Die Triebe sind negativ geotropisch und dicht zusammenschlieBend, so daB
typische Polster einen im Zentrum aufgewélbten Schild darstellen. Das Innere
der Polster, von verwesenden Blittern und zugewehtem Staub angefiillt, oft
von Wiirzelchen durchzogen, héilt Wasser lange fest und vermindert dadurch die
Austrocknungsgefahr. Polsterpflanzen bergen eine reiche Kleintierwelt und dienen
auch manchen Hemikryptophyten als Wurzelort. Polsterpflanzen sind Xero-
phyten mit vielfachen xerischen Anpassungen (vgl. namentlich SCHRGTER 1926
und HAvri und ScHROTER 1914). Sie ertragen aber auch tiefe Temperaturen
und heftige Windwirkung und eignen sich 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 (Anabasis aretioides, Mi-
nuartia spec., Saxifraga 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 Polsterform, sondern zu den Halbstrauchern
und Nanophanerophyten zu stellen.

Eine besondere Untergruppe bilden die Polstermoose (Grimmia-Form), die
vorzugsweise als Felsbesiedler auftreten, und die Rasenmoose (Polyirichum-
Form), Flachpolster. Zur Polytrichum-Form miissen auch manche Sumpfmoose
(Philonotis-, Pohlia-, Bryum-Arten u. a.) gezogen werden. Sie sind in der kalten
und geméafigten Zone verbreitet.

Abb.139. Kugelpolster-Wiistensteppe ; Anabasis aretioides-Assoziation bei Ain Chair, Siidalgerien.
(Aufn. F. DAGUIN.)

f) Biiltenmoose (Chamaephyta sphagnoidea).

Die biiltenbildenden Sumpfmoose mit unbegrenztem Wachstum sind vor-
ziiglich oligotrophe Sphagnum-Arten. Sie sind in hohem MaBe auf erhéhte Luft-
feuchtigkeit und Niederschlige angewiesen, fehlen daher den ariden Gebieten
ginzlich. Dagegen reichen sie bis hoch in die Subarktis.

g) Hartgriser (Chamaephyta graminidea).

Dauernd assimilierende hochschiftige Horstgriser und Scheingriser der Step-
pengebiete (Stipa tenacissima, Lygaeum spartum usw.).

h) Spalierstriaucher (Chamaephyta 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 Bodenwirme aus und trotzen dem heftigen
Windanprall. Teils sind sie wintergriin (Dryas, Loiseleuria, Teucrium montanum,
Qlobularia cordifolia, G.nana usw.), teils laubwechselnd (Salix retusa, S. reti-
culate, Rhamnus pumila, Arctostaphylos alpina usw.).
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i) Halbstraucher (Chamaephyla suffrutescentia).

Im Gegensatz zur vorigen Gruppe sind die Halbstraucher vor allem in den
trockenwarmen Gebieten der Subtropen verbreitet. Wahrend der obere Teil der
Triebe in der Trockenzeit abdorrt, bleibt der untere erhalten und triagt die Uber-
dauerungsknospen. Reich an Halbstrauchern sind die Gebiete mit mediterranem
Klima: Siideuropa, Nordafrika, Westasien, Siidwestaustralien, Kapland, Kali-
fornien.

Abb. 140. Spalierstrauch (Loiseleuria procumbens) als Vegetationspionier in den Alpen.
(Aufn. W. HELLER.)

IX. Phanerophyten (Luftpflanzen).

Luftpflanzen, vorziiglich Biume und Striucher, tragen ihre Erneue-
rungsknospen an aufrechten, wenigstens 25—30 ¢cm hohen Trieben und
sind daher den Witterungsunbilden der schlechten Jahreszeit mehr aus-
gesetzt als alle vorerwahnten Lebensformen. Thr Ausbreitungszentrum
liegt in den Tropen und Subtropen. Die nordwérts ausstrahlenden Pha-
nerophyten sind durch besonderen Knospenschutz ausgezeichnet oder
werden durch niedrigen Wuchs des Schneeschutzes teilhaftig. Die Kélte-
hirte der einzelnen Arten ist iibrigens in weitgehendem MaSBe auch durch
innere, noch unerklirte 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 resinifera-Acacia gummifera-Gestriipp an der Schwelle
des GroBen Atlas bei Tanant, Marokko, 800 m. (Aufn. R. MAIRE.)

a) Straucher (Nanophanerophyta).

Erneuerungsknospen etwa 0,25—2 m iiber dem Erdboden. Eine &duBerst
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 bis 2025 qmm, mesophyll bis 18 225 qmm, makrophyll bis 164025 gmm,
und megaphyll (siche RAUNKIAER 1916, FULLER und BAKKE 1918).

b) Baume (Makrophanerophyta).

Die Ernenerungsknospen liegen mehr als etwa 2 m iiber dem Boden. RAUN-
KIAER (1906, S. 368) unterscheidet drei GroBenklassen, da aber der klimatische
Unterschied zwischen 30 cm und 2 m iiber dem Boden viel 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 dhnliche Gliederung in Untergruppen am Platz wie bei
den Strauchern.

c) Stammsukkulenten (Phanerophyta succulenta) {Abb. 141).

Die Stammsukkulenten zeichnen sich aus durch Blattarmut und fleischige,
schwach verholzte Wassergewebe - (Wasserspeicher). Sie sind vorziiglich an-
gepaflt an steppen- und wiistenbafte Verhéltnisse und bewohnen auch gréBten-
teils die Wiistengebiete der Alten und Neuen Welt. Europa besitzt nur wenige
Vertreter in der mediterranen Gattung Caralluma (Asclepiadacee) und einigen
eingebiirgerten Cactaceen, wozu in Nordafrika einige sukkulente Euphorbien
E. resinifera, E. Beaumierana, E. echinus) und Kompositen (Senecio§ Kleinia)
treten. H. WINKLER (1910) unterscheidet: 1. Kaktoide Formen, 2. Tonnen-
stdmme (Bombaceen, Sterculiaceen usw.), 3. Sarcocaule Formen (Sarco-
caulon, Pelargonium usw.), 4. Klotzsukkulenten (Testudinaria, Adenia glo-
bosa usw.).

d) Krautstamme (Phanerophyta herbacea).

Die Krautstdmme sind fiir die warmfeuchten Aquatorialgegenden bezeich-
nend. Mit Baum- oder Strauchwuchs verbinden sie wenig verholzte, krautartige
und daher empfindliche Luftsprosse, meist méchtige Blatter und offene Knospen.
Sie scheinen besonders im Schutze hoherer Baume zu gedeihen. Hiether Be-
gonia-Arten, Euphorbiaceen, Musa-, Impatiens-, Piper-Arten usw.

e) Lianen (Phanerophyta scandentia).

Klimmpflanzen, deren Erneuerungsknospen hoch iiber dem Erdboden die
ungiinstige Jahreszeit iiberdauern. Die einjahrigen Blatt- und SproBranker
(Pisum, Lathyrus, Fumaria, Erodium usw.) und die jeden Winter bis an den Erd-
boden absterbenden windenden Arten (Bryonia, Humulus usw.) zidhlen zu
den Hemikryptophyten und Therophyten. Die eigentlichen Lianen, Holzge-
wichse, die sich unter Zuhilfenahme von Stiitzpunkten zum Lichte durcharbeiten,
sind charakteristisch fiir den Tropenurwald. Sie nehmen vom Aquator an nord-
wirts und siidwérts ab; nur wenige haben die gemafBigt-kalte Zone erreicht
(Clematis, Hedera, Lonicem).

X. Epiphyta arboricola (Baumepiphyten).

Vom Vorhandensein selbstindiger Phanerophyten abhéngig ist die
Klasse der hoherstehenden unselbstiindigen Uberpflanzen, die sich auf
Stdmmen und Asten ansiedeln und von den zwischen der Borke und in
Astwinkeln angehduften Nahrstoffen zehren. Wie die Lianen, so haben
auch die hoheren Epiphyten ihr Entfaltungszentrum im luftfeuchten
Tropenurwald. In der geméBigten 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 6kologischer Untergruppen auseinanderhalten,
wovon neben den schon genannten halbparasitischen Epiphyten die
Knollenstammepiphyten (Myrmecodia, Bolbophyllum), die humusauffan-
genden Nestwurzler (Platycerium, Anthurium), die Luftwurzler ( T'aenio-
phyllum Zollingers, Angraecum funale usw.) genannt sein mogen.

Beeinflubarkeit der Lebensformen. Die Leitidee des RAUNKIAER-
schen Lebensformensystems, die Anpassung der Pflanzen an die ungim-
stige Jahreszeit, erfordert, dafl zur Einteilung vor allem epharmonische
Anpassungsmerkmale Verwendung finden. In der Lebensform sollen
sich gewissermallen, innerhalb der konstitutionell gezogenen Grenzen, die
herrschenden Lebensbedingungen abspiegeln. Ist diese Auffassung rich-
tig, so miissen wesentliche Anderungen der Lebensverhiltnisse auch
Anderungen in der Lebensformengruppierung nach sich ziehen.
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Schon ScHLOESING (1869) konnte nachweisen, daf Tabakpflanzen, in
trockener und feuchter Luft gezogen, chemisch ganz erhebliche Unter-
schiede zeigten.

Tabelle 32. Tabak in trockener und feuchter Luft gezogen enthielt:

In feuchter Luft ‘ Im Freien
i
Zellulose . . . . . 54 vH 8,7 vH
Stirke . . . . . . 193 ,, 1,0 ,,

Feuchtigkeit begiinstigt demnach Starkebildung, Trockenheit die
Entwicklung der holzigen Festigungsgewebe, was mit der téglichen Er-
fahrung tibereinstimmt. Herabgesetzte Wasserversorgung der Zellen hat
nach MacDovcaL und SpoHR (1918) die Umwandlung der Polysaccha-
ride in Anhydride, also Festigungsgewebe zur Folge, woraus xerophyti-
sche Struktur resultiert. Bei Sukkulenten fiihrt die Umwandlung der
Polysaccharide in schleimige Pentosane zu der gleichfalls als Trocken-
heitsanpassung gedeuteten Sukkulenz.

Der Einfluf} der Standortsverhéltnisse auf die Periodizitit (Entwick-
lungs- und Funktionsdauer der einzelnen Organe), sowie auf die &ullere
und innere Struktur (Morphologie und Anatomie) der Gewéchse ist be-
kannt. Wir miussen 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, daf} die zur Abgrenzung
unserer Lebensformen verwendeten Merkmale der Pflanzen vonden Auflen-
faktoren tatséchlich mehr oder weniger beeinfluBbar sind; es sind vor-
wiegend phénotypische Merkmale. Daraus erklirt sich, daf ein und die-
selbe Art unter abweichenden Klimaverhiltnissen verschiedenartigen
Lebensformenklassen angehéren kann. Therophyten nehmen im kalten
Klima gelegentlich Hemikryptophytenform an (Poa annua, Viola tri-
color u. a.). Chamaephyten werden gegen Siiden fortschreitend zu Nano-
phanerophyten (Coronille minima, Fumana), wihrend Phanerophyten
im Hochgebirge oft zur Chamaephytenform reduziert sind. Feucht-
warme Gebiete beginstigen bei verschiedenen Lebensformenklassen Lia-
nenwuchs usw.

Da aber ein und dieselbe Merkmalskategorie bei bestimmten systema-
tischen Gruppen verdnderlich, also phénotypisch, bei anderen aber un-
verdnderlich, genotypisch bedingt ist, 146t 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-
passungen konnen in der Vergangenheit, vielleicht unter von den heutigen
vollig verschiedenen Bedingungen, selektiv entstanden sein. Aus ihrem
Vorkommen unter bestimmten klimatischen oder edaphischen Verhalt-
nissen diirfen wir wohl schlieBen, daf sie sich mit denselben in Einklang
befinden, nicht aber, dafl sie ihnen auch ihre Entstehung verdanken.

Braun-Blanquet, Ptlanzensoziologie. 17
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Unsere Lebensformen kénnen demnach nicht als eine eindeutige Ant-
wort der Lebewesen auf die herrschenden Auflenbedingungen betrachtet
werden, sondern sie stellen die durch den Standort bedingte Ausformung
der mehr oder weniger fest geprigten phylogenetischen Grundlage der
Pflanze dar.

Raunkiaers Lebensformen in der Pflanzengeographie. RAUNKIAER
wollte seine Lebensformen urspriinglich nur zur pflanzenbiologischen
Charakterisierung klimatisch einheitlicher Erdbezirke, zur Darstellung
der sogenannten Pflanzenklimate verwendet wissen. Werden alle Pflan-
zenarten eines Gebietes auf die verschiedenen Lebensformenklassen
prozentual verteilt, so erhdlt man nimlich im sogenannten ,,Lebens-
formenspektrum‘ einen biologischen Ausdruck fiir die verschiedenen
Klimagebiete. Mitteleuropa liegt mitten im Hemikryptophytengebiet der
noérdlichen Hemisphire, das heift, die Hemikryptophyten dominieren hier
an Artenzahl weit {iber alle anderen Lebensformklassen. Das schweize-
rische Mittelland, vom Genfer- bis zum Bodensee, mit seinen rund 1700
Blitenpflanzen zéhlt:

Hemikryptophyten 50 vH Therophyten 20 vH
Geophyten 15 vH Phanerophyten 10 ,,
Hydrophyten } Chamaephyten 5 ,,

Hierin sind neben den einheimischen auch die vollig eingebiirgerten
Arten inbegriffen, daher der verhaltnismafig hohe Therophytenprozent.

Das Spektrum der ausschlieflich einheimischen Arten des Pariser
Beckens bietet nach ArLorcr (1922) folgende Zusammensetzung:

Hemikryptophyten 51,5 vH Therophyten 9 vH
Geophyten } 25 Phanerophyten 8 ,,
Hydrophyten ” Chamaephyten 6,5 ,,

Im 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 1 vH Therophyten (Koenigia is-
landica und Gentiana tenella). Die Sommerwirme reicht hier nicht mehr
hin, die Samen alljihrlich zur Reife zu bringen; auch fallen die jungen
Keimlinge leicht Frosten zum Opfer. Das Lebensformenspektrum der
260 Bliitenpflanzen zéhlenden Nivalflora oberhalb der klimatischen
Schneegrenze (2600—3100 m) in den Alpen bietet:

Hemikryptophyten 68 vH Geophyten 4 vH
Chamaephyten 24,5 ,, Therophyten 3,5 ,,
Bei 3350 m Meereshohe ist der Chamaephytenprozent auf 31 vH an-
gewachsen.

Grundverschieden hiervon sind die Spektra trockenwarmer Gebiete,
wie aus den von RAUNKIAER (1908) mitgeteilten Beispielen hervorgeht.
Die Flora der Cyrenaika Nordafrikas zéhlt:

Therophyten 50 vH Phanerophyten 9 vH
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’, ver-
bunden.
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Pflanzensoziologische Bedeutung der Lebensformen. Die Raun-
k1aERschen Lebensformen in ihrer heutigen Fassung sind auch fiur die
grobe okologische Charakterisierung der Pflanzengesellschaften von
Nutzen. Will man auch nicht so weit gehen wie VanrL (1913), Gams
(1918) u. a. Autoren, die die Klassifikation und Nomenklatur der
Pflanzengesellschaften auf die Lebensformen griinden?, so ist es doch an-
gezeigt, ihnen im Rahmen der floristisch unterschiedenen und abge-
grenzten Gesellschaften einen festen Platz einzurdumen. Besonders emyp-
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 vorldufiges Bild der 6kologischen Vielfiltigkeit der vorhan-
denen Pflanzengesellschaften erhélt. Aber auch bei der eingehenden
monographischen Darstellung einzelner Pflanzengesellschaften durfen
die Lebensformen nicht vernachlassigt werden. Das Lebensformenspek-
trum der Assoziation deckt nicht selten interessante und unvermutete
6kologische Zusammenhéinge auf. In den warmen Erdstrichen wird man
iibrigens 6fters in den Fall kommen, no¢h unbeschriebene Unterabtei-
lungen der Lebensformengruppen aufstellen zu miissen. Man hétte 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 schlieft andere nahezu oder vollig aus. Je
extremer die Standortsverhaltnisse, um so scharfer wirkt die Auslese und
um so ausgepragter treten auch die biologischen Eigenheiten der Lebens-
formen hervor. Daher spiegeln Lebensformenspektra extremer Kampf-
assoziationen die 6kologischen Beziehungen zum Standort am besten
wider.

Das Loiseleurietum cetrariosum, eine duflerst windharte, itber Winter
schneefreie Zwergstrauchgesellschaft der Alpen, setzt sich aus rund
2/, Chamaephyten (meist Strauchflechten) und 1/; Hemikryptophyten
zusammen. Ahnlicherweise wind- und frosthart ist die Felsspaltenasso-
ziation des Androsacetum helveticae mit 50 vH Chamaephyten (45 vH
Ch. pulvinata, 5 vH OCh. velantia), 45 vH Hemikryptophyten (30 vH
H. rosulata, 15 vH H. caespitosa) und 5 vH Rhizomgeophyten. Das an-
grenzende, aber schneeschutzbediirftige Curvuletum dagegen enthilt
64 vH Hemikryptophyten, 30 vH Chamaephyten, 4,5 vH Geophyten und
1,5 vH Therophyten.

Aus nahe iibereinstimmenden Lebensformenspektra kann auf dhn-
liche Lebensbedingungen geschlossen werden. Ein Vergleich der Spektra
des Agrostidetum tenuis der Siidsevennen (44° n. Br.) und des T'risetetum
flavescentis des Schanfiggs (479 n. Br.) beleuchtet die groBe dkologische
Ubereinstimmung der beiden Gesellschaften (Tabelle 33).

Es handelt sich in der Tat um zwei sich ersetzende (vikarisierende)

1 VauL (1913) spricht von Chamaephytien, Cryptophytien usw.
17*
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Assoziationen der gediingten Fettwiesen. Trotz erheblicher floristischer
Unterschiede stimmen sie in ihren Lebensformenspektra weitgehend
iiberein.

Tabelle 33. Lebensformenspektra zweier Fettwiesenassoziationen
des Arrhenatherion elatioris.

| Agrostidetum der Trisetetum des
Stidsevennen Schanfiggs (BEGER)
vH vH
Chamaephyten . . . . ‘ 3 4,5
Hemikryptophyten ; 81 89
Therophyten . . . . . i 8 2
Geophyten . . . . . . ; 8 4,5

Der oben dargestellte prozentuale Artenanteil am Lebensformenspek-
trum vermag selbstverstindlich ohne gleichzeitige Beriicksichtigung der
Mengen und Deckungsverhéltnisse nur eine hdchst ungeniigende Vorstel-
lung der Gesamtphysiognomie einer Gesellschaft zu vermitteln. Im
Lebenstormenspektrum des urspriinglichen Buchenwaldes der Siidseven-
nen spielt Fagus eine ganz nebensichliche Rolle (2 vH), trotzdem die
Buche iiber alle anderen Arten dominiert, ja die ganze Assoziation direkt
bedingt.

Lebensformenspektrum des Fagetums der Siidsevennen.
Phanerophyten 2 vH Hemikryptophyten 51,56 vH
Chamaephyten 4 ., Geophyten 40,5 ,,

Therophyten 2 vH.

Hervorstechend charakterisiert wird die Assoziation durch die hohe
Geophytenzahl. Die lockere, nahrstoffreiche obere Bodenschicht begiin-
stigt das Gedeihen der Rhizomgeophyten, wihrend starke Beschattung
das Aufkommen der Therophyten verhindert. Die Bedeutung der Pha-
nerophyten aber tritt erst ins richtige Licht, wenn mit den Lebensformen
die Strukturverhiltnisse der Gesellschaft, wie Zahl, Masse und Schich-
tung (s. Kap. 1), gebiihrend gewiirdigt werden.

F. Synokologische Einheiten.

Die auf den Lebensformen der Pflanzen beruhende Gesamtphysio-
gnomie gestattet, von der Artenzusammensetzung vollig unabhéngige,
aber duBerlich mehr oder weniger hervorstechende, physiognomisch gleich-
artige, weiter und enger gefalite Vegetationseinheiten (Formationen,
Vereine) zu unterscheiden.

Verein (Synusie). Unter Verein oder , Synusie’ verstehen wir jede
in der Natur verwirklichte Gemeinschaft von Arten einer bestimmten
Lebensformengruppe mit einheitlichen 6kologischen Anspriichen. Ein
Krustenflechteniiberzug, ein reiner Deckenmoos- oder Zwergstrauch-
teppich, die Baumschicht eines Féhrenbestandes sind 6kologische Vereine.

Im einfachsten Fall kann die Assoziation mit einem Verein (Synusie)
zusammenfallen (Strauchflechtenteppich, Algeniiberzug) (Abb. 142).

In der Regel beteiligen sich aber am Aufbau einer Assoziation mehrere,
bei Waldassoziationen viele 6kologische Vereine. Mit der Organisations-
hohe der Gesellschaft steigt auch die Zahl der zugehérigen Vereine. An
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ein und derselben Stelle kénnen sich im Laufe der jahreszeitlichen Ent-
wicklung mehrere Vereine folgen. Diese Synusien entsprechen dann den
jahreszeitlichen Aspekten einer Assoziation. DieJuncus capitatus-Isoetes
Duriaei-Assoziation Studfrankreichs umfafit einen winterlichen Leber-
moosverein, einen Geophyten-Therophytenverein (Frithjahrsaspekt) und
einen Chamaephyten-Hemikryptophytenverein (Sommeraspekt).

Abb. 142. Strauchflechtenverein auf Baumstumpf im Fohrenwald (Oladonia alpestris fast rein,
C. stlvatica, Cetraria islandica). (Aufn. W. HELLER.)

Formation. Mehrere oder viele Synusien mit einheitlicher Gesamt-
physiognomie und mehr oder weniger einheitlichen Standortsanspriichen
bezeichnen wir als Formation. Die Formation ist vollstindig unabhéngig
von der floristischen Zusammensetzung und kann daher iiberall unter
dhnlichen Aullenbedingungen vorkommen. Sie ist von geographischen
Momenten nur soweit abhéngig, als dieselben unmittelbar auf das Klima
zuriickwirken. AuBerlich nahe iibereinstimmende Formationen in weit-
entfernten Erdstrichen mit dhnlichem Klima sind als ,,homolog* (Cro-
DAT) zu bezeichnen. Homologe Formationen sind der kalifornische Chap-
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paral und das mediterrane Hartlaubgebitisch, die nordafrikanischen Arte-
misia herba alba-, die aralo-kaspischen Artemisia maritima- und A. pauci-
flora-, die Artemisia tridentata-Steppen der Union usw. Physiognomisch
dhnliche Formationen werden zu Formationsgruppen, diese zu Klassen
und schliefllich zu Vegetationstypen zusammengefalit. Die Vegetations-
typen der Erde finden seit GRISEBACH bei der groben klimatischen Cha-
rakterisierung der einzelnen FErdstriche Verwendung. Als bleibende
Grundlage einer Einteilung und Anordnung der Pflanzengesellschaften
kommen sie dagegen nicht in Frage, und man wird gut tun, sich der Be-
zeichnungen Formation, Formationsgruppe, Vegetationstypus usw. in
der Pflanzensoziologie mit Vorsicht zu bedienen.
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III. Gesellschaftsentwicklung (Syngenetik).

A. Allgemeines.

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 hervergegangen, welche Entwicklungsmég-
lichkeiten wohnen ihr inne, was wird aus ihr, wohin fithrt der natiirliche
Gang der Vegetationsentwicklung eines klimatisch einheitlichen Gebietes?
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Waurde frither die ,,topographische Lokalitét* in den Mittelpunkt der
Untersuchung geriickt (RUBEL 1913, S. 903, pu Rirrz 1921), so tritt
heute an deren Stelle immer bewullter die Gesellschaft als solche; das
Entwicklungsprinzip ist auch hier im Begriff die rein schematische Auf-
fassung der Gesellschattsfolge auszuschalten.

Geschichtliches. Als eigentlicher Begriinder der Lehre von der Ge-
sellschaftsentwicklung mufl wohl Altmeister KERNER bezeichnet werden.
,sWelcher Reiz liegt nicht in dem Studium des Entwicklungsganges einer
jeden Gesellschaft und in dem Verfolgen ihres Entstehens, ihres Werdens
und Verschwindens®, schreibt er in seinem von Naturbegeisterung durch-
glithten ,, Pflanzenleben der Donauldnder‘ (1863, S.12). WarmING (1895)
machte erstmals auf die Allgemeinheit des Vegetationswechsels aufmerk-
sam. Das Verdienst, die Bedeutung der dynamisch-genetischen Vegeta-
tionsforschung voll erfaflt und zur Geltung gebracht zu haben, gebiihrt
indessen den nordamerikanischen Forschern H.C.CowLgs und F.CLE-
MENTS. CowLEs legte 1899 den Grund zu der bis heute im angelsichsi-
schen Sprachgebiet vorherrschenden ,,dynamischen Einstellung der
Vegetationsforschung. CLEMENTS war es, der die grofen Zusammen-
hiange in der Vegetationsentwicklung der Erde zu erkennen und in ein
System zu bringen versuchte (1916). Er arbeitete Methoden aus zur
Untersuchung der dynamischen Vegetationsvorginge und stellte auch
die Klassifikation der Pflanzengesellschaften auf dynamisch-genetische
Grundlage. Ubertriebener Schematismus und eine zungenbrechende
Nomenklatur standen indes der Annahme seiner groBiziigigen Ideen hin-
dernd im Wege. Auch ist ihm mit Recht vorgeworfen worden (Gams
1918, Ltp1 1921), er vernachléssige iiber der oft hypothetischen Dynamik
allzusehr das statische Moment, die Fassung der gesellschaftlichen Ein-
heiten, die ja als Grundlage jeder Vegetationsforschung unentbehr-
lich sind.

Dieser Vorwurf trifft die européischen Forscher, welche, durch Cow-
LEs und CLEMENTS angeregt, der Vegetationsfolge ihre Aufmerksamkeit
zuwandten, nicht.

Aus den bisherigen Untersuchungen lassen sich bereits einige allge-
meine Satze ableiten.

Erstbesiedelung. Der eigentlichen Vegetationsentwicklung voraus
geht die Zuwanderung (,,migration®), hierauf folgen Besitznahme und
Einrichtung der zugewanderten Arten am neuen Standort (Okese,
,-ecesis™), und schlieflich der Wettbewerb (,,competition).

Auf pflanzenlosem Neuland erfolgt die Erstbesiedlung entweder durch
Keim- oder Samenstreuung oder aber durch schrittweises seitliches Vor-
dringen der angrenzenden geschlossenen Vegetationsdecke.

Bei seitlichem Vordringen des Vegetationsteppichs, wie es gelegent-
lich im Hochgebirge, aber auch anderwéarts beobachtet werden kann,
ist die angrenzende Vegetation natiirlich fiir das Anfangsstadium
der Gesellschaftsfolge maligebend (Abb. 143 und 144). Bei Samen-
streuung durch Wind, Wasser oder Tiere entsteht vorerst ein bunt
zusammengewiirfeltes, wenn auch keineswegs rein zufilliges Durchein-

ander (Abb. 145).
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Abb. 143. Secitliches Vordringen der Rhacomitrium lanuginoswn-Assoziation auf Bagaltschutt bei
Dienne (Auvergne), 1100 m. (Aufn. UEHLINGER u. BR.-BL.)

Abb. 144. Zentrifugale Ausbreitung und ZusammenflieBen der Pflanzenpolster.
Astragalus tragacantha auf Kalkschutt bei Bonifacio, Korsika. (Aufn. A. HOFFMANN-GROBETY.)
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Meistbegiinstigt sind hier, gleiche 6kologische Eignung vorausgesetzt,
die ersten Ankémmlinge, mithin Arten der Umgebung und solche mit
giinstigen Verbreitungsmitteln.

Von den Standortsverhéltnissen hdngt es ab, ob sich schon im aller-
ersten Besiedlungsstadium nur ganz bestimmte Arten einzustellen ver-
mogen, ob mithin die 6kologischen Faktoren schon zu Beginn durch Art-
auslese gesellschaftsbildend wirken oder nicht.

Je extremer die Standortsverhiltnisse, desto unerbittlicher wird unter

den Samen und Keimlingen aufgerdumt. An offenen Geréll- und Fels-
héngen der Alpen, auf stark salzhaltigen Lagunenbdden gelangen iiber-
haupt nur ganz bestimmte, 6kologisch eng angepafite, Arten zur Keimung
und zur Entwicklung. Sie bilden 6fter grofle, artenreine Herden (Spar-
tina-, Salicornia-, Suaeda-Arten
auf Schlick). Auf gutem Boden in
artenreichen Gebieten macht sich
die Artenauslese spiter geltend.
Daher die buntgemischte Gesell-
schaft junger Schlagflichen,
frischer Erdaufwiirfe, unbebauter
Acker usw.

Zumeist beginnt die Sukzes-
sion mit niedrigstehenden Or-
ganismen. Man muf} sich jedoch
vor Verallgemeinerungen hiiten,
denn selbst Baume konnen als
Erstbesiedler in Anfangsstadien
auftreten, sobald etwas Feinerde
vorhanden und der Keimschutz . .
gewihrleistet ist. Salizcapreaund i G Dyticpums aui Merinenboden am Ses
Betula verrucosa folgen in Mittel- vennagletscher bei 2700 m, 40 m wom Eisrand (1 am).

. 1. Poa laxa, P.a. Poa alpina, Ox. Oxyria digyna,
und Westeuropa unmittelbar auf 1ol Pohl.ia connutata, Cer. Uerastivin cerastioides,
Brandverwiistung. Pinus mugho * 7o, (a1ek1 Gt cur cncymgnineno
stellt sich in den Alpen gelegent-
lich auf nacktem, voéllig pflanzenlosem Schutt ein. Die physikalisch-
chemischen Standortsverhiltnisse 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 Fuf} ge-
faBt haben. Ahnlich verhilt sich Zygogonium ericetorum, das auf saurem
Boden der SiiBwassersimpfe einen dichten Filziiberzug bildet. Nach
TREUB waren es blaugriine Algen, die als erste pflanzliche 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 Saftflulvegetation aus niedrigstehenden Pilzen
und Bakterien. Dieses Initialstadium umfaft auf Laubbaumstimpfen
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Sidfinnlands unter anderem FEndomyces-, Saccharomycodes-, Saccha-
romyces-, Fusarium-Arten, Mucor racemosus, Oidium lactis usw. und stellt
eine einzige Assoziation dar. In der Folge erscheinen dann Algen
(Nostoc, Chlorococcus), und bald treten vereinzelte Moose und Flechten
hinzu, die Cladonia botrytis-Parmelia furfuracea-Assoziation bildend
(KroEN 1924).

Auch Flechten stellen sich vielfach als Erstbesiedler auf vegetations-
feindlichem Substrat (Baumrinde, Holz, Fels, Schutt, Sand) ein. Thero-
phyten sind Pioniere lockerer, warmer Béden der ariden und semiariden
Gebiete. Im groben Mordnenschutt der mitteleuropéischen Hochgebirge
erscheinen zuerst Hemikryptophyten und Chamaephyten (Br.-Br. 1926,
S.207), wihrend im feineren, befeuchteten Schutt Polstermoose (Poklia-,
Polytrichum-Arten) und Rhacomitrium canescens den Auftakt bilden.
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Abb. 146. Reihenfolge der Vegetationspioniere auf eisfrei gewordenem Gletscherboden, Sesvenna
2700 m, Unterengadin. (Aus BRr.-BL. u. JENNY, 1926.)

Den grobblockigen Basaltschutt der Vulkankegel in der Auvergne und
nach Dr. REIMERS (miindlich) auch in der Rhén, iiberspinnt vorerst das
Deckenmoos Rhacomitrium lanuginosum mit seinem silbergrauen Teppich
(s. Abb.143). Auf den schweren, wasserhaltigen Lehmbéden der schwei-
zerischen SiiBwassermolasse spielt als Erstbesiedler der Rhizomgeophyt
Tussilago farfara eine wichtige Rolle. Die Erosionsrinnen und ausge-
waschenen Tertidrmergel 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 Hjil-
marensee (Schweden) wihrend langer Jahre zu verfolgen. 4 Jahre nach
der Senkung hatten auf den Inseln bereits 2 Moose und 113 Phanero-
gamen Ful} gefalt, darunter 5 Biume in 40 Individuen. 6 Jahre spiter
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fanden sich 12 Flechten, 18 Moose, 184 Phanerogamen, wovon 10 Baum-
arten. 22 Jahre nach der Senkung zahlte man 32 Flechten, 43 Moose,
202 Phanerogamen, wovon 14 Biume. Uber den Besiedlungsverlauf
eben eisfrei gewordenen Gletscherbodens in den Alpen gibt neben-
stehendes Schema Aufschlufl (Abb. 146).

Vegetationsentwicklung und Bodenbildung. Vegetationsentwick-
lung und Bodenbildung stehen zueinander in dauernder gegenseitiger
Wechselwirkung. Die in den Friihstadien der Bodenbildung wirksamen
Krifte: Zertrimmerung des Gesteins, Abtragung und Umlagerung des
Feinmaterials durch Schwerkraft, Wind und Wasser schaffen jungfriu-
liches Neuland, den Schauplatz des Kampfes der Pflanzengesellschaften.

Mit dem Eingreifen der Lebewesen wird die Bodenbildung in be-
stimmte Bahnen gewiesen. KEindringende Wurzeln 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 Tétigkeit 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 Vorgénge sich gesetzmifBig ab-
wickeln, so muf3 mit der Bodenbildung auch die Vegetationsentwicklung
letzten Endes durch das herrschende Klima bedingt sein.

Vom Allgemeinklima eines Gebietes héingt 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.

Tm ariden Klima mit geringen Niederschligen und hoher Verdunstung
iiberwiegen letztere, und fithrt die Bodenreife unfehlbar zu alkalischen
Boéden. Die durch hohe Verdunstung begiinstigte Anreicherung der Salz-
I6sungen in den oberen Bodenschichten bedingt zunéchst die Ausschaltung
der azidiphilen Arten, welche sich in den Frithstadien auf Silikatrohboden
und Sand vorfinden. Mit zunehmender Anreicherung der Bodensalze
miissen aber auch alle neutrophilen und jene basiphilen Arten weichen,
die hohe Salzkonzentrationen nicht ertragen. Das Schluliglied ist meist
eine Halophytenstrauchsteppe, seltener ein ,,Busch® aus sommergriinen,
kleinblitterigen, sparrigen, oft stacheligen Strauchern ([Acacia, Zizy-
phus in Nord- und Zentralafrika], Siidamerika, Australien) oder Suk-
kulenten (Siidafrika, Nordamerika).

Das entgegengesetzte Extrem des Entwicklungsganges haben wir in
den Podsolgebieten West- und Nordeuropas und in den mitteleuropa-
ischen Gebirgen vor uns. Die reichlichen Niederschlige, gepaart mit
hoher Luftfeuchtigkeit?, beférdern 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-
16sung reicher an OH-Tonen und daher weniger sauer als in den Folge-
stadien (Br.-BL. und JENNY 1926). Die basisch reagierenden Rohboden
haben im Podsolgebiet nur dort dauernden Bestand, wo Bodenflief3en,
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, folgendermafien.

Alpine Stufe. Die humusbildende Kraft der Pflanzendecke steigt mit
abnehmender Temperatur und zunehmender Feuchtigkeit des Klimas
ziemlich rasch. In der alpinen Stufe iiberwiegt sie den Abbau. Obschon
die chemische Zusammensetzung des verwesenden Pflanzenmaterials
noch nicht néher untersucht wurde, wissen wir doch, daf} es an organi-
schen Sauren reich ist und zumeist sauer reagiert. Auf Kalksubstrat
reichen Flugstaub und kalkreiche Verwitterungserde anfianglich hin, die
entstehenden Sduren zu neutralisieren. Das Ergebnis ist ein milder Hu-
mus von tiefschwarzer Farbe, schmierig-klebrigem, 6fter 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. Kriftige Kohlensidureproduktion der ad-
sorptiv gesattigten Humusstoffe befordert die Bikarbonatbildung.
Kalzium und Magnesium gehen in Losung und werden um so vollstén-
diger ausgelaugt, je kraftiger der Humusaufbau durch Hinzutreten wei-
terer, saure Laubstreu produzierender Horstpflanzen (Elyna myosurot-
des, Agrostis alpina u. a. Arten) fortschreitet. Es entsteht der ziemlich
tiefgriindige, méBig saure Rendzina-Boden (py 6,5—5,5). Thm entspricht
bei kurzdauernder Schneebedeckung die Assoziation des Elynetums, an
ziemlich lange schneebedeckten Stellen die Festuca violacea- Trifolium
Thalvi- Assoziation.

Einen einschneidenden Wendepunkt bezeichnet das Auftreten der
ausgepragt azidiphilen Horstpflanze Carex curvula, das schon bei 5,8 py
moglich, bei 5,5—5,2 py mit Wahrscheinlichkeit zu erwarten ist. Die
humusschaffende Téatigkeit dieser kampftiichtigen Cyperacee verhilft den
Wasserstoffionen mehr und mehr zum Ubergewicht. Folgenschwere
Bodenénderungen finden statt. Durch lonenaustausch werden die Nihr-
salze verdringt. Mit abnehmendem pg tritt aber auch die Dispersitéts-
anderung des Humus und seine Wirkung als Schutzkolloid immer schirfer
hervor. Die Sesquioxyde und SiO, werden als Sole 16slich 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 py Abnahme kiénnen
wir Schritt fiir 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 ausgelsten Sukzessionsserien ist (Abb. 147) graphisch
dargestellt!. Der ganze Entwicklungsgang, wie die Bodenbildung selbst,
muf als irreversibel betrachtet werden.
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Abb. 147. Bodenbildung und Vegetationsentwicklung auf Kalk im Hochgebirge (schematisch).
(Nach BR.-BL. u. JENNY, 1926.)
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Humide Gebiete Europas. Den vorliegenden, leider noch sehr spir-
lichen Angaben ist zu entnehmen, daf} die im humiden Alpengebiet
festgestellte GesetzméBigkeit der Vegetationsentwicklung und Boden-
bildung auch fiir die humiden Gebiete Mittel-, West- und Nordeuropas
Geltung hat. Im Sylene Nationalpark (Norwegen) fand CHRISTOPHERSEN
(1925) die hochsten pg-Werte auf jungen Boden mit kalkzeigenden
Pilanzengesellschaften. An der englischen Kiiste hat SATISBURY (1925)
in ausgezeichneter Weise die allmahliche Versauerung alter Dinenbéden
dargestellt und bereits die Meinung ausgesprochen, daf natiirliche, un-
gestorte Boden ,,in this latitude tend to become more and more acid*
(Abb. 148).

Im ersten Dimnenstadium sind hier basiphile Arten, wie Carlina vul-
garis, Ewphorbia paralias, Senecio jacobaea, Gentiana campestris, G. ama-
rella, Chlora perfoliata u. a., reichlich vorhanden, in den letzten Stadien
fehlen die Basiphilen und Calluna gelangt zur Vorherrschaft.

Im kithlhumiden Klima gestaltet sich also die Vegetationsentwicklung
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 Caricion curvulae
hinleitet, haben wir S. 276 gezeichnet.
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ziationen unserer glazialen Schotterterrassen im Alpenvorland iiberein:
auf der jiingeren Niederterrasse (Wiirmeiszeit) herrschen basiphil-neu-
trophile, auf der
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Abb. 148. Humusanreicherung und Versauerung alten Diinenbodens . i
bei Southport im Verlauf von 300 Jahren. (Nach SALISBURY.) maxwalfi ge_ben Kli
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allem Wirme, Niederschlag, Luftfeuchtigkeit, Belichtung, direkt den
Ausschlag?.

Es ist interessant zu sehen, wie rasch unter gewissen Bedingungen
auf Kalkrohbéden der Hochalpen die Verdringung der basiphilen durch
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Entwicklungsverlauf des Arabidetum coeruleae. 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 fehlen azidiphile und herrschen

basiphile gegeniiber den neutrophilen Arten vor; in der Terminalphase der

1 Als Keimlinge freilich sind auch die Badume von der obersten Boden-
schicht abhingig. Diese ist also fiir die natiirliche Vegetationsentwicklung
unter allen Umstdnden ausschlaggebend.
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Assoziation halten sich beide Artengruppen die Wage, oder aber es
itberwiegen bereits die Azidiphilen. Unsere Kurvendarstellung (Abb.149),
auf zehn verschiedene Einzelbestinde aus Graubiinden und Tirol
fuflend, 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 Vorldufer der Sukzessionsforschung, ein KERNER, GREMB-
LicH, FLICHE, hatten die iiberragende Bedeutung gewisser Pflanzen fir
die Auslosung und Beschleunigung des Vegetationswandels erkannt, ohne
jedoch weitergehende Betrachtungen daran zu kniipfen. Durch CLE-
MENTs Auffassung der Pflanzengesellschaft als organische, fest gefugte,
kollektiv reagierende Einheit mufite die Beachtung des spezifisch ver-
schiedenen Bauwertes der Arten notwendigerweise in den Hintergrund
treten. Bekannt ist ja CLEMENTs phantasievoller Vergleich der Schluf-
gesellschaft mit einem Organismus, ,,who arises, grows, matures and
dies”. Auch pu Rierz (1921, S. 202) vermutet, ,,daf} eine ganze Arten-
gruppe aus irgendwelchem Anlaf} eine im wesentlichen iibereinstimmende
Konkurrenzfihigkeit erhalten hat, mit anderen Worten, dafl die Arten
auf die Verdnderungen der 6kologischen Faktoren nicht einzeln, sondern
gemeinsam reagieren.

Die Tatsachen geben diesen Vermutungen allerdings Unrecht. Die
Skologischen Faktoren koénnen némlich innerhalb ein und derselben
Assoziation ofters variieren, und auf diesen Wechsel innerhalb der
Assoziation selbst antworten auch- die einzelnen Arten der Gesellschaft
individuell. Wire dies nicht der Fall, so miifite eine Assoziation un-
mittelbar durch eine andere ersetzt, abgelost werden. Die bisherigen
experimentellen Sukzessionsuntersuchungen im Schweizerischen Natio-
nalpark und anderwirts zeigen indessen, dafl der Ersatz allméhlich vor
sich geht. Zu einem scharf ausgeprigten Artenumschlag kommt es nur,
wenn durch duBere Einflisse oder durch gewisse dynamisch-genetisch
wichtige Arten die Lebensbedingungen und damit die Konkurrenzver-
héltnisse des Standorts von Grund aus umgestaltet werden. Trifft dies
zu, so fallen natiirlich alle Arten mit geringer 6kologischer Plastizitat der
Standortsveranderung zum Opfer, wihrend gleichzeitig zahlreiche andere
sich festsetzen. So wird ibereinstimmende Konkurrenzfihigkeit der
Arten vorgetduscht, wo es sich in Wirklichkeit um eine tiefgreifende 6ko-
logische Umstellung der Standortsbedingungen handelt. Oft wird diese
Umstellung durch den Menschen direkt oder indirekt bedingt; sie kann
aber auch naturliche Ursachen, wie Verdnderungen im Grundwasser-
stand, Bespritzen oder Uberfluten mit Salzwasser, Zufuhr kalkreichen
Wassers usw. haben.
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Arten von hohem standortsverinderndem Vermdogen oder, anders aus-
gedriickt, Arten von hohem Bauwert sind meist auch fiir das Bestehen
zahlreicher Satelliten ausschlaggebend. Thr 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 zerstérende Arten. Diese wichtigsten dyna-
misch-genetischen Erscheinungen koénnen durch folgende Zeichen aus-
gedriickt werden:

4 = aufbauend A

[l = erhaltend | [l = erhaltend und ; ] = aufbauend, erhaltend
[¢] = festigend } festigend und festigend

[ | = neutral

y = abbauend, zerstérend

Hohe aufbauende oder zerstérende Tétigkeit wird durch Unterstrei-
chen (1) der betreffenden Zeichen hervorgehoben.

Der bedingende 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 konkurrenztiichtige Arten brauchen an der Genese der Assoziationen
der sie angehéren gar nicht ,,bedingend’* mitzuwirken (viele Einjahrige
der Trockenrasengesellschaften, Carex tomentosa im Molinietum carice-
tosum tomentosae, Pinus halepensis in der Erica multiflora-Fazies der
Rosmarinus- Lithospermum  fruticosum-Assoziation usw.). Obschon die
kampftiichtigen Genista scorpius und Juniperus oxycedrus mit unglaub-
licher Zihigkeit ihren Standort gegen Brand, Beweidung, erosive Ein-
griffe verteidigen, sind beide Stréucher doch von durchaus nebenséich-
licher Bedeutung fiir den Aufbau der Gesellschaften.

Bédume wirken oft zerstérend auf die vorhergehende Gesellschaft
durch Verinderung der Belichtungsverhaltnisse, der Bodendurchliiftung,
der Feuchtigkeitsverhiltnisse usw. Dagegen mul} ihnen dort hohe auf-
bauende Féhigkeit zugeschrieben werden, wo sich in ihrem Schutz be-
sondere Assoziationen entwickeln und halten. Die Buchenurwilder der
Sevennen, der Auvergne, der Pyrenden, 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 fir die Picea excelsa-Wilder der Alpen
und der Tatra (BEcEr 1922, SZAFER, PAWLOWSKI und KurozyysSKr 1923,
Durorr 1923).

Vom herrschenden Waldbaum dynamisch unabhingig sind dagegen
manche Rasengesellschaften der subalpinen Lérchenwilder, der nordi-
schen Birkenwélder, der mediterranen Pinus halepensis-Forste, also
schwach schattender, wenig Rohhumus bildender Arten. Dabei gibt es
natiirlich alle Ubergéinge vom direkten Bedingtsein bis zu vélliger Un-
abhingigkeit der Bodenvegetation im Walde. Bemerkenswert ist das
Verhalten von Pinus halepensis gegeniiber der westlich der Rhone ver-
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breiteten Assoziation von Rosmarinus und Lithospermum fruticosum
(Erica multiflora-Fazies). Diese Assoziation ist unter einer Baumschicht
von Pinus und im Kreien véllig identisch entwickelt, unterliegt aber
selbst an méBig geneigten Héngen der Gefahr der Abspiilung durch
die heftigen Regengiisse (s. Abb. 59). Ein Nadeldach mildert deren Ge-
walt und setzt auch Wind-, Frost- und Hitzewirkung herab. Die normal
entwickelte Strauchgesellschaft ist mithin im Baumschutz besser ge-
sichert als im Freien, solange der Lichtgenufl durch Beschattung nicht

Abb. 150. Cyperus capitatus-Initialstadium, diinenfestigend bei Agadir. (Aufn. R. MATRE.)

zu sehr eingeschrinkt wird, was aber im Pinus halepensis-Wald nur unter
ganz besonderen Verhiltnissen vorkommt. So wirkt Pinus halepensis
zwar nicht als Aufbauer und nur ausnahmsweise als Abbauer, dagegen
als ausgesprochener Festiger und Erhalter der Rosmarinus- Lithospermum
fruticosum-Assoziation.

Der Bauwert einer Art kann sich iibrigens im Verlauf des Entwick-
lungsganges einer Assoziation dndern. Gewisse fiir die Frithstufen wich-
tige aufbauende Arten sind in der Optimalphase selten oder fehlen be-
reits, andere greifen erst in der Optimalphase ein. Das Auftreten und

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie. 18
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Verschwinden wichtiger gesellschaftsbedingender Arten kann mit Vorteil
zur Abgrenzung der einzelnen Sukzessionsstadien benutzt werden. Zur
zeitlichen Abgrenzung aufeinanderfolgender Assoziationen dagegen
erhilt der in der charakteristischen Artenkombination sich abspielende
Artenwechsel mafigebende 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 Brachypodium pinna-
tum aufbauend im werdenden Xerobrometum der Kalkhiigel des Ober-
rheingebietes (IssLER), wihrend TansLEY (1925) die Art als zerstérend
fiir die Bromus erectus-Festuca ovina-Assoziation Siidenglands ansieht
und ScHERRER (1922) und W. Kocr (1926) ihre abbauende Tatigkeit im
Molinietum der Nordschweiz ausdriicklich hervorheben. Der nordisch-
alpine Spalierstrauch Dryas octopetala ist nicht nur fur 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 Mordnenbdden 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 franzé-
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 &hnliche Gebiete
vielfach parallele (;,homologe*) Entwicklungsreihen, deren iibereinstim-
mender Verlauf dhnlichen Standortsverinderungen zuzuschreiben ist.

Bauwert der Arten alpiner Gerosllassoziationen. Kaum irgendwo
tritt der Bauwert der Arten so einwandfrei zutage wie bei den geréll-
berasenden und bei den Diinenassoziationen. Das bewegliche Kalk-
gerdll der ostlichen Alpen wird von der ,,offenen‘ Assoziation des T'hlas-
peetum rotundifolit besiedelt. Obschon der mittlere Abstand der Pflan-
zenindividuen meist iiber 1 m betrigt, ist hier Wurzelkonkurrenz bereits
nachweisbar. Abbauend erscheinen im Thlaspeetum zunichst Horst-
pflanzen (Festuca pumila, Sesleria coerulea) oder Spalierstriucher (na-
mentlich Dryas octopetala). Die immer weiter ausgreifenden Dryas-
Teppiche wirken im Thlaspeetum zerstérend. 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 ausfithrlich KimNaOLTZ-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, daf3
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 obenerwéhnten Thlaspeetum ein auf-
bauender Wert fiir die Assoziation zugeschrieben werden, mégen auch
einige Arten fiir die Geréllhalde 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 gehdren Daueruntersuchungsflichen. Die Anderungen
in den Mengenverhéiltnissen und in der Vitalitdt der Arten miissen Jahre
und Jahrzehnte hindurch verfolgt werden, bevor ein abschlieBendes Ur-
teil moglich ist. Auch Keimlingszahlen und Zuwachsverhiltnisse 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 Mengenverhéltnis 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 verdndert 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. Im 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 Bodenverhéltnissen, aber auch nach dem Vorhandensein
dynamisch wichtiger, in den Entwicklungsgang eingreifender Arten.
Schon im gemiBigten 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 kénnen noch Entwicklungs-
stufen unterschieden und floristisch wie auch kologisch abgegrenzt wer-
den. Man spricht in diesem Falle von Entwicklungsphasen der Assozia-
tion und unterscheidet Initialphasen, eine Optimalphase und Degenera-
tions- oder SchluBphasen. Der statischen Vegetationsbetrachtung liegen
zunichst 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 gesetzmifig ablosenden Stadien wird als ,,Serie’ bezeichnet.
Die Serie umfaBt mindestens ein Anfangsstadium, gew6hnlich ein oder
mehrere Ubergangsstadien und ein Endstadium. Wihrend 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 ferner eine groflere 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 verhiltnisméBig einfachen Serie mit drei Varianten
kann die Caricetum firmae- Curvuletum-Rasenserie der 6stlichen Zentral-
alpen gelten.

Tabelle 34. Caricetum firmae-Curvuletum-Rasenserie.

Variante A. Hauptserie Varianten B und C.
; — Caricetum curvulae (Klimax)
Festuca violacea-Stadium
A
Seslerieto-  Elynetum typicum
Semperviretum

Sesleria coerulea- Carex firma-reiches

Stadium Elynetum
Caricetum firmae typicum <
A ‘
Sesleria- Dryas- <— Carex mucron.-  Saliz-Dryas-
Polster Stadium—->  Stadium Teppiche
A A A A
Thlaspeetum rotundifolis Abwitternder Kalkfels

(auf Kalkgerdll)

Unser Beispiel, die Vegetationsentwicklung auf Kalkgersll und Kalk-
felsschutt der alpinen Stufe darstellend, zeigt, dafl dieselbe Serie von
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mehreren Anfangsstadien ausgehen kann. Die floristisch weniger scharf
individualisierten Frithstadien stehen 6fter 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 umwélzende 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 durchléuft die vollstdndige Entwicklungsserie (,,Vollserie®). Voll-
serien sind auf Neuland jeder Art moglich.

Manche Naturereignisse, wie Erdbeben, Lawinen, kiirzere Uber-
schwemmungen, auch viele menschliche Eingriffe, wie Rodung und Brand,
dagegen fithren nicht zur génzlichen Vernichtung des Bestehenden. Sie
bewirken bloB Riickschlige 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 Falle mit einer ,,Teilserie‘ zu tun,
die frither oder spater in die urspriingliche Vollserie einmiindet, falls ihre
Fortentwicklung nicht vorher durch den Menschen unterbunden wird.

Jede Vollserie lauft in die klimatische SchluBlgesellschaft, den Kli-
max aus.

Der Klimax. Wir sahen (S. 212), dall Vegetationsentwicklung und
Bodenbildung einem vom herrschenden Klima bedingten Endzustand
zustreben. Je weniger kleinere, periodische Klimaschwankungen sich
geltend machen, und je lédnger gleichméflige, ungestérte Klimaver-
héltnisse andauern, desto vollsténdiger 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.

Daunergesellschaften. Pflanzengesellschaften, die den Endzustand,
den Klimax noch nicht erreicht haben, aber trotzdem aus irgendeinem
Grunde sehr lange unverédndert ihre soziologische Individualitidt beibe-
halten, bezeichnen wir als Dauergesellschaften. Der Blaualgeniiberzug
einer Kalkfelswand, der Kriechweidenteppich alpiner Schneebdden, der
Auenwald im Grundwasserbereich lings der grolen Fliisse, auch dauernd
gleichméfig beweidetes Grasland, sind Dauergesellschaften. Vom Klimax
unterscheiden sie sich dadurch, da8 bei ihnen unter bestimmten Voraus-
setzungen eine Weiterentwicklung nachweisbar oder doch méglich, beim
Klimax aber ohne Klimaénderung ausgeschlossen ist.

Klimaxkomplex, Klimaxgebiet. Alle Serien eines natiirlichen, klima-
tisch einheitlichen Gebietes miissen im Laufe der Zeit bei zunehmender
Bodenreife zur klimatischen Schlufligesellschaft fiihren. Selbstverstand-
lich wird aber dieser Endzustand nie im ganzen Gebiet gleichzeitig er-
reicht, und es sorgen Erosion und orogenetische Krafte dafiir, dafl auch
in den schon gewirkten Mantel der Schluflgesellschaft stindig neue
Liicken gerissen werden. Alte Kulturlinder vollends, deren Vegetations-
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decke unseren Bediirfnissen gemil umgestellt worden ist, bieten die
SchluBigesellschaft meist nur in schwer erkennbaren Fragmenten. Die
Fassung der natiirlichen SchluBgesellschaften und ihre territoriale Ab-
grenzung wird dadurch sehr erschwert. Darum ist auch die genauere
Begrenzung auch nur einer Klimaxgesellschaft in Europa noch nicht
durchgefithrt. Die Nordamerikaner besitzen in der SHEANTzschen Vege-
tationskarte im Atlas of American Agriculture einen schénen Uberblick
iiber die Klimaxgesellschaften ihres Landes. Mogen dieselben fiir unsere
Begriffe vielleicht auch etwas zu weit gefalt sein, so darf die Karte doch
als ein Vorbild farbiger Darstellung der natirlichen Vegetation eines
groflen Landes gelten.

Die Gesamtheit aller Entwicklungsserien, die zu einer bestimmten
klimatischen SchluBlgesellschaft hinfithren, bezeichnet man als Klimax-
komplex, das von einem Klimaxkomplex umspannte Gebiet als Kli-
maxgebiet. Es fillt 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 unregelmiBig 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-
europiischen Klimaxgebiete ist gering. Am schonsten, weil am wenigsten
angetastet, und am deutlichsten geschieden treten sie uns in den Alpen
entgegen.

Lipr unterscheidet im Lauterbrunnental (Berner Alpen) sechs Kli-
maxgebiete, die ebensovielen Hohenstufen entsprechen:

1. Das Klimaxgebiet des Fagetum silvaticae bis 1200 m.

2., v ,»  Piceetum excelsae 1200—1900 m.

3. ., v ,» Rhodoretum ferruginer 1900—2100 m.
4, ,, v ,» Nardetums 2100—2300 m.

5 ., . . Caricetum curvulae 2300—2700 m.

6. ., . ,» Gyrophoretums oberhalb 2700 m.

In den mittelfranzosischen Gebirgen (Auvergne) dringen 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 1880 m zusammen; in den Siidsevennen die Klimaxgebiete des Quer-
cion ilicis, Quercion pubescentis und Fagion silvaticae (Abb. 151).

Dringend wiinschenswert wire die Festlegung und Umgrenzung der
Klimaxgebiete Mittel- und Norddeutschlands, bevor uns die Forstkultur
auch um die letzten Reste des altgermanischen Waldes gebracht hat.

Zur Benennung der Klimaxgebiete werden am besten die klimati-
schen SchluBgesellschaften selbst in engerer oder weiterer Fassung (z. B.
als Verband) gewahlt. Das Klimaxgebiet der alpinen Rasenstufe setzt
sich in den ostritischen Zentralalpen aus zwei floristisch nahe ver-
wandten Assoziationen, dem Curvuletum und dem unten angrenzenden,
itber 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 gewihlt und
sprechen vom Klimaxgebiet des Caricion curvulae. Die Umgrenzung
dieses Klimaxgebietes und seine Abgrenzung gegeniiber dem unten an-
stofenden Arven-Lirchen-Klimaxgebiet ist auf Abb. 120 (8. 225) durch-
gefithrt. Uber das Klimaxgebiet des Caricion curvulae hinaus ragen die
bloB von Felsspalten-, Algen- und Krustenflechtenassoziationen besiedel-
ten Schroffen der nivalen Hochgipfel.
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Abb. 151. Die Klimaxgebiete der Siidsevennen (Aigoualmassiv). A. Klimaxgebiet des Quercion ilicis
(bis 600 m); B. des Quercion pubescentis (bis 1000 m); C. des Fagion silvaticae (bis 1567 m).

Progressive und regressive, primiire und sekundiire Sukzessionen.
Alle 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 zihlen
aber auch Vermoorungen infolge steigenden Wasserspiegels (s. S. 281).

Die angloamerikanische Schule unterscheidet nach CLemMENTS (1905,
1916) zwischen primérer Gesellschaftsfolge (priméren Sukzessionen), vom
Menschen unabhéngig ausgeldst, und sekundéaren Sukzessionen, die durch
den Menschen veranlaf3t sind. Die wichtigste Ursache fiir sekundére Ent-
wicklung bildet die vollige oder teilweise Zerstérung der urspringlichen
Vegetation durch Feuer, Rodung, Beweidung, Kulturmafinahmen und
nachherige Aufgabe der menschlichen Nutzung. Von den menschlichen
Banden befreit, steuert die Vegetation wieder dem Klimax zu (Abb.137).
Sekundédre Sukzessionen sind in allen Kulturlandern héufig, vorab in
Krisenzeiten, wenn Absatzstockungen den Ertrag bestimmter Kulturen
unter die Selbstkosten herabdriicken, oder bei Mangel an Arbeitskriften.
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Tabelle 35. Regressive und sekundére Sukzession in der
mediterranen Garigue. (Aus Br.-Br. 1925.)

Umgelagerte
Boden und Gewachsene Roterde auf kompaktem Kalk steinige
Vegetation: (Quercus coccifera-Buschweide) Kalkbéden
(Hackkulturen)
Mensch- Aufgabe der
licher Brand und Weide Reutung und Weide Kultur;
Eingriff: Beweidung

v
Micro-Therophyten-
Stadium

3%
Thymus vulgaris-
Brachypodium

R z;g Or g * distachyon-Stadium
bei J"Hv*fi‘
dauernder Brachypodietum ramost (Optimum) < Brachy-
Uber- (Brachypodium ramosum-Phlomis pod. ra- i
weidung: lychmitis-Assoz.) mosum- :
{ \ Stadium v
; ‘ Lavandula
! 1 latifolia-
Stadium
S v v {4
Maximale Asphodelus cerasi-  Juniperus Euphorbia- — Genista scorpius-
Rearession: fer-Geophyten- < oxycedrus- Cynareen- <- Stachelbusch-Stad.
gression: Stadium Stadium Stadium ‘
v \lz l ?
Cistus monspeliensis Juniperus  Brachypod.
Progres- | ynd albidus-Stadium oxycedrus- < ramoss (Opt.) ‘
sion ) | Stadium 1
nach Aus- | |
schaltung \ Rosmarinus- l
des mensch- i Cistus-Stadium |
lichen y \ 4
Einflusses: Quercus coccifera - Stadium (Quercetum cocciferae)

Quercetum ilicig (monspeliense)
(klimatischer Klimax)

Klimaxschwankungen. Der ausgereifte Vegetationsklimax erleidet
durch den Menschen oder durch Naturereignisse (Windwurf, Schnee-
bruch, Uberschwemmungen usw.) Schidigungen, die wesentliche Arten-
verschiebungen im Gefolge haben kénnen und sodann am besten als
Klimaxschwankungen (FURRER 1922) aufgefalit werden. Einschneidende
Anderungen im Klimaxbild spielen sich in Gegenden ab, wo zwei Klimax-
gesellschaften miteinander um die Vorherrschaft kimpfen, und es ist
dort oft schwer zu entscheiden, ob an Stelle der urspriinglichen eine neue
Klimaxgesellschaft vom Standort Besitz ergriffen hat, oder ob blof} eine
Klimaxschwankung vorliegt.

Manche Waldvermoorungen diirften als Klimaxschwankungen gelten.
Ein sehr typisches Bild dieses Vorganges liefert das Flahult-Hochmoor
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bei Jonképing in Schweden. Nach G. ANDERssSON und HessELMAN (1910,
S. 152) stockt die 3 m méchtige Sphagnum-Torfschicht auf mineralischem
Untergrund, der von Wald bewachsen war. Nach dem Abbrennen des
Waldes horte die entwéssernde Tétigkeit der Baumschicht (Transpira-
tion, Auffangen des Niederschlages) auf; gleichzeitig fanden chemisch-
physikalische Bodenverdnderungen statt. Hierdurch und durch die er-
hohte Feuchtigkeit begiinstigt, entfalteten Sphagnen von hohem Bau-
wert ihre aufbauende Tatigkeit und schufen direkt iiber der Brandschicht
ein zwergstrauchreiches Hochmoor, das heute nur von vereinzelten
Kriippelfohren tiberragt wird.

Praktische Bedeutung der Syngenetik. Die universelle Bedeutung
der Syngenetik fiir Forst- und Landwirtschaft ist zwar seit langem ge-

Abb. 152. Unter der Einwirkung des NE-Passats stehende, 20 m hohe Wanderdiinen bei Mogador;
dazwischen Sukzessionszyklus des Onronidetum angustissimae. (Aufn. J. LID.)

fihlsmaBig erkannt, aber bisher kaum mit dem nétigen 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, wo durch Waldverwiistung tabula rasa gemacht worden
ist, die Bekampfung des ,,Savoka’ und der verhaflten 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 Kiiste (s. S. 127), dessen Ausgang iiber das Schicksal der
blithenden Handelsstadt Mogador entscheidet (Abb. 152 u. 153).

Abb. 153. Kiinstliche Schaffung des Ononidetum angustissimae durch Aussaat; erster Schritt zur
Sandbindung. (Aufn. R. MAIRE.)

D. Syngenetische Untersuchungsmethoden.

Seit CLEMENTS (1905) zuerst auf den Nutzen der Dauerquadrate hin-
gewiesen, hat man allenthalben begonnen, den tatsichlichen Sukzessions-

Abb. 154. Dauerquadrat (1 qm) in der offenen Pririe 1916 und 1918 untersucht. (Nach WEAVER, 1918.)

B Bouteloua oligostachya: E Ewphorbia serpens: Er Eragrostis pectinacea ; H Helianthus

subrhomboideus: L Laciniaria punctata: O Onagra biennis; P Physalis heterophylle;

Pa Panicum capillare: S Solidago missouriensis: So Sorghastrum avenaceum ; Sp Sporobolus
longifolius; St Stipa spartea.

verlauf mittels Dauerflichen 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. Untersuchungsquadrat in der zentralasiatischen Steppe (30 qm).
(Nach KULTIASSOFF, 1925.)

floristischen Zusammensetzung der Daueruntersuchungsfliche festlegt,
sondern damit Hand in Hand anch Messungen der wichtigsten ckologi-
schen Faktoren vornimmt. Die syngenetische Wirkungsweise eines be-
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stimmten Faktors kann studiert werden, indem man alle Faktoren gleich
hilt mit Ausnahme des einen, der bestimmt abgemessenen Verénderun-
gen unterworfen wird.

Zur Umgrenzung kleinerer Dauerflichen verwendet man mit Vorteil
festen Eisendraht, der dem Boden anliegend eingepflockt wird; fiir
groBere Dauerflichen 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) hat ein Gestell gebaut, das gestattet,
Dauerquadrate von oben zu photographieren. (Abb. 156).

Abb. 156. Dauerquadrat (1 qm) in der Brachypodiuwm ramoswin-Phlomis lychnitis-Assoziation
bei Villeneuve-les-Maguelonne im Januar. Vegetationsbedeckte Fliche 80 vH.
(Aufn. Br.-BL. und P. KELLER.)

Die Einrichtung von Daueruntersuchungsflachen ist aber weder all-
gemein moglich, noch durchwegs angezeigt. In sehr vielen Fillen lassen
sich schon aus dem Vergleich unter identischen Standortsbedingungen
stehender, ungleichalteriger Vegetationsflecke oder aus dem Vorhanden-
sein von Gesellschaftsrelikten oder Pionieren zwingende Schliisse auf
vergangene oder sich vorbereitende Vegetationsinderungen ziehen.

Gesetzt den Fall, wir finden im Fohrenwald auf alten Kiesbanken ab-
sterbende und abgestorbene Salix incana- und Hippophaé-Herden und
beobachten gleichzeitig, wie sich in benachbarten, lebenskraftigen Hippo-
phaé-Bestinden junger Fohrenanflug einstellt, so braucht es keiner
Untersuchungsfliche, um uns die Sukzession Hippophaé-Salixz incana-
Assoziation -— Pinus silvestris-Wald plausibel zu machen.
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Ein anderes wichtiges Beispiel, die Bedeutung der Baumpioniere als
syngenetische Zeiger beleuchtend, bietet der Pinus montana-Wald im
Ofenpaligebiet. Er ist befahigt, den durch Adrctostaphylos wva wurst,
Dryas usw. gefestigten Kalkschutt als erster Waldbestand zu besiedeln.
Bei ungestorter Engwicklung folgen sich in seinem Schutz mehrere Unter-

wuchstypen. Auf
den  moosarmen
Erica carnea-Juni-
perus-Typus fol-
gen moosreichere
und daher etwas
bodenfeuchtere
Typen mit Erica
carnea, Rhododen-
dron harsutum,
Vaccinium  uligi-
nosum, V. wilis
idaea usw. In die-
sen moosreicheren
Typen  (Fazies)
erst vermag Pinus
cembra Ful} zu fas-
sen. Bei genauem
Nachsuchen ent-
deckt man Massen
von Arvenkeim-
lingen, wogegen
Pinus  montana-
Jungwuchs in den
genannten Fazies
selten auftritt. Ich
habe unter einer
einzigen alten
Bergfohre im Pi-
nus montana- Wald
nebst einer toten,
nicht weniger als
32 lebende, freudig
gedeihende junge
Arven von 10 cm
bis 5 m Hohe ge-
zdhlt (Abb. 157).

Das auch vom

Abb. 157. Dichter Arvenjungwuchs im reinen Bergfohrenwald bei
il Fuorn (1800 m). (Schweizerischer Nationalpark.)
(Aufn. W. HELLER und BR.-BL.)

forstlichen Gesichtspunkt bedeutsame Ergebnis dieser Beobachtungen
gipfelt in der Annahme, dal nicht der heute vorherrschende Bergféhren-
wald, sondern Arven-(und Léarchen-)Wald die Klimaxgesellschaft des
Gebietes bildet. Seit Jahren stehen hier iibrigens auch gréfere Dauer-
untersuchungsflichen unter Beobachtung.
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Darstellung der Gesellschaftsentwicklung. Bei der Darstellung der
Sukzessionen ist moglichste Einfachheit und Klarheit am Platz. Man
vermeide, wo immer moglich, Schemata mit sich kreuzenden Linien und
teile eher ein Sukzessionsschema, als es zu tberladen.

Pfeilschema. Diegewdhnlichste Art der Sukzessionsdarstellung ist das
Pfeilschema (Abb. 158).

Fagetum (Klimax)

Picea-Stadium
A
|
Alnus glutinosa-Wald

Frangula-Saliz cinerea-Gebiisch
i A
Molvnietum coeruleae
A

‘
‘*—w‘»w Schoenetum* schoenetosum ferrug.

“ Schoenetum nigricantis typicum

| !
Caricetum  Schoenet.* eleocharetos. Stadium von

lastocarpae paucifl. Carex lepidocarpa
A
Caricetum elatae Stadium von
Mariscus serratus
A. Serie infraaquatisch beginnend. B. Supraaquatisch.

Abb. 158. Schoenctum nigricantis-Verlandungsserie in der Nordschweiz. (Nach W. KOCH.)

Der normale Entwicklungsgang einer in der Nordostschweiz an kalk-
reichen Quellen, Tiimpeln und Seen charakteristischen Verlandungsserie
ist in obigem Schema durch fette Pfeile angegeben (s. auch Tab. 35, S. 280).

Artenzahl
72 | I/
77b .- | , ° s
e Initial-Phase | Optimal-Phase s I
i |
9t | / . i
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6 |
|
5 |
Y |
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2 |
7 K |
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neutral sauer

Abb. 159. Kurve der Charakterarten und Sukzessionstendenz im Elynetum (Elynetum [miBig sauer

—> Curvuletum [sehr sauer]). Einzelbestinde Nr. 2 bis 12 der Tabelle, S.62, angeordnet nach

der H-Tonenkonzentration des Bodens. Jeder Punkt oder Kreis entspricht einem Einzelbestand.
(Aus BR.-BL. u. JENNY, 1926.)

Kurvendarstellung. Bei der Kurvendarstellung hat man es in der
Hand, dem Wechsel bestimmter Artengruppen gleichlaufend, auch die
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Verinderungen maflgebender Standortsfaktoren (Belichtung, Boden-
feuchtigkeit, Kalkgehalt, py usw.) zum Ausdruck zu bringen.
Sukzessionskurven eignen sich daher vor allem zur Prizisierung der flo-
ristischen und 6kologischenWandlungen, diesich im Laufe der Entwicklung
einer Assoziation abspielen. Als Beispiel moge die Entwicklung des mehr
oder weniger neutrophilen Elynetums in das extrem azidiphile Curvuletum
dienen. Das sukzessive Hinzutreten der azidiphilen Curvuletum-Arten im
Elynetum zeigt, wie aus der Azidiphilenkurve ersichtlich, véllige Uber-
einstimmung mit der steigenden Versauerung der Einzelbestinde. Die
Terminalphase des Elynetums entspricht der Initialphase des Curvuletums.
Blockschema, Die Blockdarstellung hat den Vorteil, das zahlen-
méflige Verhiltnis einzelner, dynamisch wichtiger Arten oder auch be-

o Pinus Misch- Acer saccharuwin-
Weide = obus-Wald > wald Klimaxwald

g i ,
801 Spiraea tomentoss

& Juniperus communis

"uf‘/gyke/f
&
SIS

Prozentuale Hd
NED R
EJJNETBINERR

Corylus rostrate

Hamamelis virginiana

Viburnum alnifolium

Taxus conadensis

<8

Abb. 160. Hiufigkeitsiinderung von sechs wichtigen Striuchern im Verlauf der sekundiren
Sukzession. (Nach COOPER, 1922.)

stimmter Artengruppen in verschiedenen, genetisch verbundenen Pflan-
zengesellschaften klar hervortreten zu lassen. Namentlich bei nord-
amerikanischen Forschern im Gebrauch, ist sie neuerdings auch von
Kiuxaortz-LorDAT angewendet worden. Ein ausdrucksvolles Bild der
Hiufigkeitsinderung von sechs wichtigen Striuchern in der sekundéren
Sukzession vom Weideland zum Klimaxwald in Neuengland gibt Abb.160.

Spiraea tomentosa, in etwa 40 vH der Weideaufnahmen vorhanden,
fehlt im Klimaxwald, dagegen nehmen Viburnum alnifolium und Taxus
canadensis im Verlauf der natiirlichen Entwicklung andauernd zu, um
im Klimaxwald ihre grofite Haufigkeit zu erlangen.

E. Syngenetische 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. Im Prinzip bieten sich zwei Anordnungsmaoglichkeiten.
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Die eine fulit auf den Standortsverhiltnissen, insbesondere der Anfangs-
stadien. Danach kann man z. B. unterscheiden: Seriengruppen auf Fluf3-
schlamm, auf Kalkgerdll der alpinen Stufe, auf Flugsanddiinen, in
flieBendem Siifwasser usw.

Die andere Moglichkeit der Serienanordnung beruht auf dem Ent-
wicklungsprinzip selbst, und zwar vor allem auf den Entwicklungsdhn-
lichkeiten: Art und Dauer des Entwicklungsganges, Zahl der durch-
laufenen Stadien und deren Parallelismus und Ubereinstimmung des
Klimaxstadiums. Diese Gruppierungsart erscheint wissenschaftlich be-
friedigender. An den Beginn sind die kiirzesten Serien mit der kleinsten

Abb. 161. Artemisiensteppe (drtemisic Barrelieri, Thymus capitatus usw.) zwischen Alicante und
Elche. Chamaephytenserie (ob Kllm.}\°) (Aufn. UEHLINGER u. BR.-BL.)

Anzahl von Stadien, die zu den soziologisch und 6kologisch einfachsten
SchluBstadien hinleiten, zu stellen. Die Aufeinanderfolge, der soziologi-
schen Progression der Seriengruppen gemiB, entspricht:

1. der zunehmenden Differenzierung des SchluBstadiums (Klimax) bei ver-
schiarfter Konkurrenz,

2. der zunehmenden Zahl der Stadien und damit Hand in Hand gehenden
Entwicklungsdauer.

Danach kénnen drei Hauptgruppen unterschieden werden:

A. Einschichtige, primitive SchluBgesellschaften.
1. Wettbewerb nur um den Raum.

I. Planktonserien, Luft-, Wasser- 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.

ITI. Flechtenserien. In den Hochgebirgen oberhalb der Rasengrenze und
in der Arktis bilden Flechtengesellschaften vielfach den Klimax.

IV. Moosserien. In feuchtkalten Gebieten kénnen Moosgesellschaften den
Klimax darstellen (Sibirien, Lappland, Faréer ( Rhacomitrium-Heide), Spitzbergen
(s. Abb. 16, S. 35).

B. Zwei- oder mehrschichtige Schlufigesellschaften?.
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 Gebirgslinder, der Sa-
vannen und urspriinglichen Prérien.

VII. Eu-Chamaephytenserien. In Steppengebieten, namentlich auf al-
kalischen Boden und in warmeklimatisch ungiinstigen, kalten Gebieten der Erde
auf sauren Boéden als Klimax (Zwergstrauchheiden usw.).

VIIIL. Strauchserien. Strauchige Klimaxgesellschaften schlieen in man-
chen Gebirgen oben an den Wald an und bilden Strauchgiirtel. Sie finden sich
ferner im Norden, in trockenheiflen Gebieten am Ubergang zwischen Steppe und

Wiiste (als niedriger Busch). Chapparal, Chamaerops-Busch, Garigue, Sibljak
der mediterranen Klimate sind nicht als Klimax, sondern als Ubergangsgesell-
schaften aufzufassen (Abb. 134, 136).

IX. Waldserien. Das natiirliche SchluBglied der Vegetationsentwicklung
in der geméBigten, warmen und heiflen 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, dquatoriale 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 paldontologischen Untersuchungen, mégen sie auch mit groBter
Sorgfalt durchgefithrt sein, ergeben bestenfalls fragmentarische Aus-
schnitte, Momentbilder einer Florenfolge von uniibersehbarer Dauer.
7Zusammenhanglos reihen sie sich aneinander; die Aufeinanderfolge ist
durch ungeheure Liicken unterbrochen, wahrend welcher Klima und
Standortsverhiltnisse 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 niheren oder weiteren Umgebung zu-
sammengeschwemmt, hergeweht oder (in jungquartiren Schichten) vom
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 soll freilich nicht in Abrede gestellt
werden, dal} der Zeigerwert der Arten, wie er in der Gesellschaftstreue
zum Ausdruck kommt, auch synchronologischer Auswertung zugéng-
lich ist.

Die Synchronologie oder Vegetationsgeschichte, mit der Syngenetik
ohnehin eng verkniipft, wird wenigstens vorderhand besser als Neben-
zweig der Gesellschaftsentwicklung, denn als selbstindiger Wissenszweig
behandelt. Der Untersuchung der in der Gegenwart sich abspielenden
Vegetationsinderungen stiinden dann die sogenannten sikularen (CHRIST
1879, Gams 1918) oder paliogenen Sukzessionen, stiinde die Paldosyn-
genetik gegeniiber.

Uber Vegetationsinderungen der jiingstvergangenen Erdepoche, des
Quartars, sind am aufschluBireichsten die Mooruntersuchungen.

Uber die Entwicklung der Moorvegetation selbst geben Frucht-,
Samen-, Blatt- und Holzfunde in den untersuchten Torfschichten Auf-
schluB. Anleitung zur Ausbeutung und Bestimmung der Torffossilien
gibt G. ANDERssON (1896). Hier sei bloB darauf hingewiesen, daf die
Torfproben, um gebrauchsfihig zu bleiben, nie ganz austrocknen diirfen.
Sie werden geschlimmt. Aufhellung der dunkeln Torfarten mit etwas
Salpetersiure begiinstigt den Zerfall des Torfes. Die Pflanzenreste wie
Samen, Blattchen usw. kénnen dann mit Pinsel oder Pinzette heraus-
gelesen werden. Zur Bestimmung der Holzreste sind oft Mikrotom-
schnitte notwendig.

Pollenanalyse. Diesikularen Anderungen in der herrschenden Baum-
vegetation einer Gegend registriert am besten die Pollenanalyse. Der
saure Torf hat die Eigenschaft, nicht nur Friichte, 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 cm Tiefe enthoben
und mikroskopisch auf ihren Polleninhalt untersucht, so erhilt man ein
sogenanntes Pollendiagramm (Abb. 162), das den Anteil der einzelnen
Pollenarten in jeder Moorschicht angibt. So la8t sich mit Sicherheit der
Wechsel der dominierenden Baumarten im weiteren Umkreis des Moores
von dessen Entstehung an nachweisen. Zu beriicksichtigen sind freilich
die verschiedene Flugfihigkeit der einzelnen Pollenarten! und die ver-
schieden groBe Pollenproduktion der Baumarten, wodurch der Streu-
ungskoeffizient beeinfluBt wird. So produzieren Kiefer und namentlich
Hasel gewaltige Pollenmengen, wihrend Ulmus und Tilia verhaltnis-
miBig wenig Pollen hervorbringen. Sodann sind einzelne Pollenarten
(Fraxinus, Prunus, Juniperus usw.) der Erhaltung wenig giinstig. Unter

1 KUDRJASCHEW (Ber. d. wiss. Meeresinst. 12. 1925) hat Abies-, Picea-, Al-
nus- und T'ilia-Pollen sogar auf der arktischen Insel Nowaja Semlja nachge-
wiesen.
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Beriicksichtigung der moglichen Fehlerquellen wird man aber vermittelst
der Pollenanalyse ein zutreffendes Bild des Baumwuchses in der weiteren
Umgebung der Fundstelle erhalten.

Quantitative Pollenbestimmung, Pollendiagramm. Die heute ange-
wendeten Methoden der Pollenanalyse gehen auf LacEREEmM (1902)
zuriick und sind von v. Post, ErpTMAN, RupoLPH und FirBas, Dox-
TUROWSKY, STARK, GAMS, KELLER, FURRER, VIERHAPPER (1926, dort ans-
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Abb. 162. Pollendiagramm vom Mowangerried bei Sirnach (568 m) Schweiz (A = Fichte).
(Nach P. KELLER.)

fihrliches Literaturverzeichnis) u. a. mehr oder weniger eingehend 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 kénnen.
Dieselben werden sogleich in fortlaufend nummerierte Glasréhrchen ein-
geschlossen. Zur Pollenzihlung entnimmt man jedem Probenkern etwa
1 cem, gibt hierzu auf den Objekttriger einige Tropfen 10proz. Kali-
lauge, laBt uber einer Stichflamme unter Umriihren das Wasser ver-

19*
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dampfen, fiigt einige Tropfen Glyzerin bei und legt das Deckglas auf.
Das Abzéhlen der Pollen geschieht bei etwa 400—500facher Vergrofie-
rung unter Benutzung des Kreuztisches. Man zéhlt 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
selbstverstindlich unfahig, mehr als ein grobes Bild der im Verlaufe der
Moorbildung aufeinanderfolgenden Waldbédume und ihrer relativen Hiu-
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, diegleichzeitig nebeneinander gelebt haben kénnen.
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 schénen Untersuchungen von P. STARK,
BerrscH, GAMS und NORDHAGEN in Siiddeutschland, von HEER, NEU-
WEILER, P. KELLER, SPINNER, FURRER u. a. in der Schweiz gestatten fur
das schweizerische Mittelland und angrenzende Siiddeutschland folgende
postglaziale Waldperioden festzulegen:

Tabelle 36. Postglaziale Waldperioden im Alpenvorland.

‘ BLYTT-SER-
: NANDERS
Waldperioden Klima Kulturperioden A&%ﬁ:{u nZ ge it- FISChe?? d?}‘_
oreniolge T
Skandingviel:l
Fichtenzeit . . |wieder zunehmende | Historische
Wirme und Trok- | Zeit
kenheit
Tannenzeit . . |etwasfeuchter und j J Eisenzeit von etwa 800 | subatlan-
kiihler I v. Chr. an tisch
Buchen- Erlen- | | Bronzezeit -
zeit . . . . . ! abgeschwicht { Spétneolithi- 30‘(7)00 héiOO subboreal
feuchtwarm kum : :
Eichenmisch- ) . |
wald. . . . . miiBig feuchtwarm (| Frithneolithi-| 500 a0qq [ atlantisch
(subozeanisch)! kum v. Chr
: Campignien : :
%?‘ s f lzei tt te ll tro;kggwaral(s;ub- {‘ Tardenoisien 8000 —5000 ‘ boreal
ieferzeit . .|| ontinental) Azilien v. Chr. |
. . |
Birkenzeit . .| trockenkalt } . . . Magdalénien | 15000—8000 | priboreal
Dryaszeit. . . |Kiszeit Y. Chr
] . .

! HauptvorstoB der atlantischen Gesellschaften nach Mitteleuropa (Br.-BrL.
1923).

2 HauptvorstoB der xerischen, sarmatischen und submediterranen Gesell-
schaften in das eiszeitlich vergletscherte Mitteleuropa und in die inneren Alpen-
taler; Trockenmaximum (s. Br.-BrL. 1916).
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In neuerer Zeit viel umstritten wird die Auswertungsmoglichkeit der
Pollendiagramme zur Begriindung von Klimaédnderungen. Die syngene-
tische Bedeutung der Pollenspektra ist, wie wir oben erwéhnten, 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 SchluBigesellschaft, des Waldklimax und damit
iiber Anderungen des Allgemeinklimas eines groBeren Gebietes. Freilich
sind einzelne Pollendiagramme hierfiir durchaus nicht mafigebend. Erst
wenn durch ein mehr oder weniger dichtes Untersuchungsnetz die zeit-
liche Ubereinstimmung der pollenanalytisch festgestellten Waldperioden
gesichert steht, diirfen wir Klimaénderungen als treibende Ursache des
Waldwechsels annehmen!. Die Deutung der Klimaénderungen sollte in-
dessen . stets unter Beriicksichtigung aller durch die Nachbarwissen-
schaften zutage geférderten Tatsachen erfolgen. Obiger Versuch, die
Waldzeiten des siidlichen Mitteleuropa klimatisch zu deuten, ist als Syn-
these aus allen mir zugénglichen préhistorischen Daten aufzufassen.
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IV. Gesellschaftsverbreitung (Synchorologie).

Das Studium der Synchorologie hat die Feststellung der Vorkom-
mens- und Verbreitungsverhaltnisse der Pflanzengesellschaften, die Um-
grenzung ihrer Areale und ihre Zusammenfassung zu Gebietseinheiten zur
Aufgabe. Aus der Arealgestaltung ergeben sich Schliisse auf die Ent-
stehung, die Herkunft und die Okologie der Gesellschaften. Als vorziig-
liche Klima- und Bodenzeiger sind dieselben aber auch zur biogeogra-
phischen Charakterisierung groferer Erdabschnitte unentbehrlich. Um
die feineren Ziige der Vegetationsverteilung zu verstehen, muBl man je-
doch die niedrigeren Einheiten (Assoziationen, Verbinde) oder zum
mindesten die Assoziationskomplexe in den Rahmen der Untersuchung
einbeziehen.

Geographische Varianten. Jede weiter verbreitete Assoziation zeigt
in den einzelnen Teilgebieten ihres Vorkommens charakteristische Ab-
dnderungen in der floristischen Zusammensetzung: geographische Vari-
anten oder Rassen. Diese Rassen sind entweder verbreitungsgeschicht-
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lich bedingt (die Artenareale der Begleitpflanzen einer Gesellschaft
decken sich nicht), oder aber das Zusammenspiel der Aulenfaktoren er-
zeugt in zwei benachbarten Gebieten unter bestimmten Verhéiltnissen
einen zwar #&hnlichen, aber nicht iibereinstimmenden soziologischen
Gesamteffekt. Bis ins einzelne gehende floristische Ubereinstimmung
zwischen allen Einzelbestinden einer Assoziation ist ja hochst selten,
am ehesten etwa bei artenarmen oder eng lokalisierten Gesellschaften
verwirklicht.

Verschiedene geographische Rassen einer Assoziation sind 6fter durch
Parallelarten mit dhnlichen 6kologischen Anspriichen ausgezeichnet. So
wird Senecio uniflorus, 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 dhnlicher Okologie.

Beriihren sich die Areale zweier geographischer Rassen, so wird ihre
Begrenzung oft unscharf; sie gehen ineinander iiber (schwébisch-nord-
schweizerisches und oberrheinisches Xerobrometum). Sind sie dagegen
durch Verbreitungsschranken getrennt (rdtisches Xerobrometum), so
fehlen natiirlich Uberginge, und die floristische Individualitit ist viel
besser gewahrt. Solange aber die charakteristische Artenkombination
einer Gesellschaft in den verschiedenen Teilgebieten ihres Vorkommens
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 zusammengefalit.

Die lokalen Rassen oder Varianten bilden die Teileinheiten, aus
denen sich die Assoziation zusammensetzt, und an welchen die struktu-
rellen, 6kologischen und syngenetischen Untersuchungen durchzufiihren
sind. In den tabellarischen Zusammenstellungen sind daher auch die
einzelnen Rassen getrennt aufzufithren, damit die grofleren oder ge-
ringeren floristischen Abweichungen ohne weiteres hervortreten.

Die Verbreitung der drei Hauptrassen des Xerobromelums im oberen
Rheingebiet in ihrer Abhéingigkeit von den Niederschlagsverhiltnissen
ist S. 96 dargestellt.

Von der im mittleren und im atlantischen Europa weitverbreiteten
Rhynchospora alba-Assoziation kennt ALLORGE (1926) drei geographische
Varianten: eine atlantische, eine atlantisch-montane und eine mittel-
europiische Rasse.

Bei der Herausschilung geographischer Varianten von Waldgesell-
schaften ist darauf zu achten, daf ausschlieBlich gut entwickelte dltere
Besténde, nicht bloB Entwicklungsstadien oder vom Menschen stark be-
einflufite Waldparzellen beriicksichtigt werden.

Halbkulturgesellschaften wie die Fettwiesen, die allenthalben einer
shnlichen Behandlung durch den Menschen unterworfen sind, haben
iiber weite Gebiete nahe lbereinstimmende Artenzusammensetzung, so
daB sich beispielsweise das Arrhenatheretum elatioris Mittel-, Stid- und
Westeuropas in mehrere physiognomisch fast identische Rassen und
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Unterrassen gliedern 1afit. 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 flo-
ristische Abdnderungen. 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?.

Sind im iibrigen keine durchgreifenden Anderungen in der Arten-
kombination nachweisbar, so betrachtet man diese Abweichungen am
besten als ,,Hohenglieder*. Dieselben stellen hierarchisch entweder
Subassoziationen oder bloBe Fazies dar. BEcER (1922) scheidet den nor-
mal entwickelten subalpinen Fichtenwald (Piceetum myrtilletosum) als
Subassoziation vom Piceetum normale der unteren Stufe. Die ausgedehn-
ten, artenarmen Verlandungsbestdnde von Carex inflata und Equisetum
limosum unserer subalpinen Seeufer sind nach dem Vorgang von W.Kocu
am besten als verarmtes fazielles Hohenglied des Caricetum inflatae-
vesicariae aufzufassen.

Ortliche Anordnung der Vegetationseinheiten. Fiir die ortliche An-
ordnung, das Ineinandergreifen, die gegenseitige Durchdringung der
Pflanzengesellschaften sind in erster Linie die Aulenfaktoren, in zweiter
der Wettbewerb der Arten und Gesellschaften maBgebend. Man unter-
scheidet danach giirtelartige und mosaikartige Anordnung. Im einen
wie im anderen Falle erfolgen Wechsel und Mischung der Gesellschaften
gesetzmifig. 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 grolen wie im kleinen, hat ihre Ursache in der
gleichsinnig gerichteten Anderung malgebender 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 allmihlich zunehmende
Wirme geltend. Abnehmende Luftfeuchtigkeit und Niederschlige 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 Gewissern (Feuchtigkeits-
abnahme), an Salzsimpfen (Abnahme des Salzgehaltes) (s. S. 167), an
Windecken im Hochgebirge (stérkerer oder schwiacherer WindeinfluB), in
Hohlen (abnehmende Lichtwirkung), auf Schneebéden des Nordens und
der Gebirge (abnehmende Dauer der Schneedecke) (s. 8. 102), an Vogel-
sitzpliatzen (Intensitit der Diingung durch Vogelexkremente) (s. S. 201)

1 Dasselbe ist der Fall beim Mesobrometum Nordwestdeutschlands im Fort-

schreiten gegen Nordwesten (Dr. TUXEN, schriftl.) und wohl auch bei manchen
andern Assoziationen gegen ihre Grenzen hin.
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usw. Treffen sich Kampfarten mit peripherem Ausbreitungsvermdégen
und etwas abweichendem 6kologischen Optimum, so kann die Abgren-
zung der Giirtel scharf ausgeprigt sein, da eine Art die andere ausschlie(t
(Abb. 82). Gute Beispiele von Vegetationsgiirtelung sind in den meisten
neueren pflanzensoziologischen Arbeiten zu finden.

Allgemeine Bedeutung und Verbreitung besitzt die seit OERSTED
(1844) bekannte und seither vielfach studierte Girtelung der Algen-
assoziationen an Kiistenfelsen, die zur Hauptsache auf Belichtungsverhalt-

Abb. 163. Giirtelung am Lac Chambedaze, Auvergne. Auf den schwimmenden Comarum-Menyanthes-
Giirtel folgt ein Carex lasiocarpa-Giirtel; dahinter Giirtel von Salices und Betula pubescens..
(Aufn. M. DENIS.)

nisse zuriickzufiihren ist. In der Regel werden vier Hauptgiirtel unter-
schieden (s. SERNANDER 1917, Kyrin 1910, HAYREN 1914 u. a.):

1. Zutiefst der sublitorale oder elitorale Giirtel, soweit Rotalgen (Rhodomeles
subfusca, Corallina-, Ceramium-Arten usw.) hinabreichen.

2. Der untere litorale Giirtel oder Braunalgengiirtel mit Fucaceen.

3. Der obere litorale Giirtel oder Griinalgengiirtel im Raum zwischen der
héchsten Flut und der niedrigsten Ebbe mit Chaetomorpha, Ulothriz, Clado-
phora usw.

4. Der supralitorale Giirtel oder Flechtengiirtel mit Verrucaria maura, Rhizo-
carpon spec. usw. in der Sprltzzone

Innerhalb der Hauptgiirtel lassen sich oft mehr oder weniger deutlich
abgegrenzte Untergiirtel oder Horizonte unterscheiden.

Héhenstufen. Ein besonders wichtiger Spezialfall giirtelartiger 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 iiber den
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klimatischen Wechsel (Abb. 164). Nur bei ganz allméhlichem Anstei-
gen der Bodenoberflache verflieBen manchmal die horizontalen und ver-
tikalen Vegetationsgiirtel ineinander. Die Zahl der deutlich ausgepragten
Hoéhenstufen nimmt zu mit der Hohe eines Gebirges und mit der An-
niherung 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 weitgefallten Hohenstufen abgrenzbare sekundére
Giirtel bezeichnet man am besten als ,,Horizonte**. Die Fichtenstufe der
Nordalpen besdumt stellenweise ein Alnus viridis-Horizont ; die Buchen-
stufe der Auvergne wird gegen oben von einem schmalen Sorbus- und
Betula-Horizont abgeschlossen.

Abb. 164. Héhenstufung am Munt La Schera im Schweizer. Nationalpark. Lirchen-Arvengiirtel bis
2200 m, Pinus montana postrate-Giirtel 22002300 m (sekundir), Felsschutt- und Alpenrasengiirtel
2300-—2550 m; im Vordergrund durch Beweidung entstandenes Nardetum. (Aufn. W. HELLER.)

Abgrenzung der Vegetationsstufen. Die Unterscheidung von Hohen-
stufen im Gebirge war eine der frithesten pflanzengeographischen Er-
rungenschaften, die schon A.v. HALLER (1742) und GIRAUD-SOULAVIE
(1783) beschaftigte. Aber erst SENDTNER legte in seiner Beschreibung
der Vegetationsverhiltnisse Stiidbayerns (1854, S. 374) einen strengeren
MaBstab 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 wéren dann dorthin zu verlegen, ,,wo
die meisten Unterschiede im Charakter der Vegetation eintreten, d.h. wo
die meisten neuen Arten erscheinen und die alten dafir verschwinden‘‘.
Diese umsténdliche, nur scheinbar genaue und mit manchen Fehler-
quellen behaftete Methode fand indes wenig Anklang. In der Schweiz
ist sie von BROCKMANN-JEROsCH (1907) zur Bestimmung der Héhen-
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stufen im Puschlav verwendet worden. Einfacher zu bestimmen und
weniger von Zufilligkeiten abhéngig 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
Vegetationsstufen: 1. Die Griineichenstufe bis 600 m; 2. die WeiBeichen-
stufe bis 1000 m; 3. die Buchenstufe bis zu den Kdmmen. Diese Stufen-
einteilung fallt mit der Einteilung in Klimaxgebiete (Abb. 151, S. 279)
Zusammen.

Sind, wie in den Alpen, die klimatischen Schlugesellschaften noch in
einiger Vollstindigkeit und ziemlich natiirlicher Verbreitung vorhanden,
so werden die Hohenstufen am einfachsten ohne weiteres nach den Klimax-
gesellschaften selbst eingeteilt und zur Benennung der Hauptstufen die
Namen der Klimaxgesellschaften herbeigezogen (Ltbpr 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
Klimaverhiltnisse, 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 Hohen-
grenzen weder in bestimmter, gleichsinniger Richtung, noch kénnte be-
hauptet werden, dal sich die Vegetationsstufen der verschiedenen Ge-
birgsteile einfach ersetzen.

Stufenumkehr. Eine Umkehr der Vegetationsstufen findet gelegent-
lich in engen Schluchten oder an steilen Schattenhéngen statt, deren
oberer Rand mehr Licht und Warme empfingt als der Talgrund. Nach
G. Beck folgen sich in lange schneebedeckten Karstdolinen von oben
nach unten erst Fichtenwald, dann Krummbholz und Gestrauch, hierauf
Alpenrosen und alpine Felspflanzen und schlieBlich eine Moorvegetation.

Gesellschaftskomplex. In Diinengebieten, auf Hochmooren, im Ver-
landungsbereich der Gewéasser, auf Schneeboden tritt uns die Vegetation
oft in einem anscheinend regellosen Gemisch von Assoziationen und Frag-
menten solcher entgegen. Bei niaherer Betrachtung ergibt sich jedoch
eine nicht zu verkennende RegelmiBigkeit der Anordnung, die sich in der
steten Wiederkehr ganz bestimmter Gesellschaftsverbindungen dufert.
Der ganze, meist in der Geomorphologie der Landschaft begriindete Ge-
sellschaftskomplex bildet nicht selten auch eine genetische Einheit (Serie)
und trégt physiognomisch ein einheitliches Geprige zur Schau. Moore
und Siimpfe haben zuerst Veranlassung zur Unterscheidung von Assozia-
tionskomplexen gegeben. OsvaLD (1923) unterscheidet im groflen schwe-
dischen Hochmoor Komosse acht genetisch verschiedene Komplexe,
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deren groiter, der Regenerationskomplex, durch die aufbauenden Vor-
gange charakterisiert ist, wogegen der Erosionskomplex dem Abbau

Abb. 165. Assoziationskomplexe im Moor Timmer-
hultsmossen 1:25000 (nach H. OSVALD).
generationskomplex, 2 = Teichkomplex, 3 = Rand-
komplex, 4 = Stillstandskomplex, 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 LrTARDIERE und Marculr
(1926) klargelegthaben (Abb.166).

In den Alpen wiren nach
Hohe ii. M. und Unterlage ver-
schiedene Winderosions-, Schnee-
boden-, Quellflur- u.a. Komplexe
zu unterscheiden. Gut gefafite
Gesellschaftskomplexe von einiger
Ausdehnung eignen sich auch zur
kartographischen = Darstellung.
Der Begriff ist mithin namentlich
fiir den Geographen von Wert.

Arealverschiebungen  der
Pflanzengesellschaften. Natiir-

liche Arealverschiebungen gehen langsam vonstatten. Sie werden aus-
gelost durch Standortsverdnderungen oder sind die Folge heute noch
unabgeschlossener Pflanzenwanderungen. Die Untersuchungen skandi-

ADbb.166. Assoziationskomplex einer
. Pozzine * (Flachmoorverlandung)
Korsikas. 4. Teilquerschnitt
durch eine Pozzine. 1. Einzelne
Pozzi mit Planktongesellschaft und
Heleocharis acicularis-Assoz. 2. Uber-
wachsung durch das Caricetum
intricatae. 3. Ausgetrocknete Pozzi
von Caricetum intricatae besiedelt.
B. Pozzine von oben gesehen.
(Nach DE LITARDIERE u. MALCUIT,
1926.)

navischer Forscher bestitigen, daBl 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 Neuauftreten oder Verschwinden zahlreicher Satelliten nachsichzieht.

Plstzliches, 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 Abhiingig-
keit der einzelnen Gesellschaftsglieder. Wasservigel verfrachten an ihren
Fiilen, 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.ScaNY-
DER (1925).

Die mit dem Ausklingen der grofien Diluvialvergletscherung begin-
nende Klima#dnderung hatte in Mittel- und Nordeuropa, wie auf der
ganzen nordlichen Halbkugel, gewaltige Vegetationsverschiebungen im
Gefolge. Fast alle Pflanzengesellschaften sind hier entweder geologisch
gesprochen junger Entstehung oder sie sind in geologisch junger Zeit
eingewandert.

Herkunft der Gesellschaften. Nur fiir wenige Gesellschaften wird es
moglich sein, Ursprungs- und Entstehungsherd aufzudecken; die paldon-
tologischen und pollenanalytischen Nachweise sind hierfiir zu dirftig.
Wir miissen uns in den meisten Féllen mit Analogieschliissen begniigen
und versuchen, die heutigen Ausbreitungszentren und WanderstraBen
festzulegen.

Der Ausbreitungsherd einer Assoziation dirfte 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 gréBerer Anzahl vor-
handen sind.

Unter dieser Voraussetzung erkliren sich die grofle Artenarmut und
das Fehlen von Charakterarten mancher Wasser- und Moorgesellschaften
in den tiefergelegenen Alpentélern, wihrend dieselben Assoziationen im
Alpenvorland préchtig entwickelt und gut mit Charakterarten bedacht
sind. Das in der ganzen Nordschweiz und in Siiddeutschland so ver-
breitete Molinietum klingt im Rheintal schon bei Zizers (540 m . 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
wiire in den Siidostalpen zu suchen. Dort ist sie am tippigsten 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 vollstindig erléschen (Br.-Br. 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. sessiliflora, Calluna, Genista germanica,
Deschampsia flexuosa, Carex pilulifera, Hypericum pulchrum, Centaurea
nigra usw. Schon am Fufl des nordwestlich angrenzenden Schwarzwaldes
bedeckt diese Gesellschaft groBere Flichen, und es mischen sich ihr
weitere atlantische Arten, wie Galium hercynicwm und Digitalis purpurea,
bei. Aber erst im nordwestlichen Frankreich erreicht sie ihre volle Ent-
wicklung in der Quercus sessiliflora-Hypericum pulchrum-Assoziation,
wie sie GAUME (1924) aus den Wildern von Orléans beschreibt.

Dieser ausgesprochen atlantischen Einstrahlung stehen im siidlichen
Mitteleuropa gleichfalls recht fragmentarisch auftretende Gesellschaften
nordischer Herkunft gegeniiber: die Carex limosa-, Carex lasiocarpa-,
Sphagnum fuscum-, Isoetes echinosporum-Assoziation.

Umgekehrt treten nach Casanpzer (1921, S. 26) im nérdlichen Europa
ganz allgemein viele Assoziationen nur unter den allergiinstigsten Boden-
verhéltnissen auf und sind von weiter siidlich besser entwickelten Ge-
sellschaften abzuleiten.

Dies gilt auch fir die von Fagus silvatica bedingten Waldgesell-
schaften.

Die geologischen, paldontologischen und pollenanalytischen Unter-
suchungen ergeben iibereinstimmend, dafl der Buchenwald postglazial
erst verhiltnisméfBig spit ins mittlere und nérdliche Europa vorge-
drungen ist. Nach Blattfunden war die Buche im Spitpliozéin 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 siidéstlichen Europa,
wo ihr postglazialer Ausbreitungsherd liegt. Die norddeutschen und
skandinavischen Buchenwélder mit ihrer Rohhumusbildung, ihrer oft
artenarmen Begleitflora, geben eine ganz ungeniigende Vorstellung von
der Kraft, der Fiille und dem Artenreichtum der urspriinglichen siidost-
und siiddwesteuropéischen Buchenassoziationen. Ob die siidschwedischen
Buchenwilder als Klimaxgesellschaft aufzufassen sind, ist dbrigens sehr
fraglich (vgl. Tamm 1921, S. 246).

Pionier- und Reliktgesellschaften. Verbreitungsgeschichtlich unter-
scheiden wir ausbreitungstiichtige, im Vordringen begriffene Pionier- und
stindig bedréngte, im Riickgang befindliche Reliktgesellschaften. In
geomorphologisch jungen Gebieten herrschen die Pionierassoziationen
vor (vgl. Coorer 1923, KttaNHOLTZ-LORDAT 1923).

Reliktassoziationen sind die von W. CHRISTIANSEN beschriebenen
Eichenkratts Schleswig-Holsteins, die Hochmoorreste Siiddeutschlands.
und des sildlichen Mitteleuropa iiberhaupt; dann auch viele Gesell-
schaften geologisch alter Gebiete, wie Madagaskar (PERRIER DE LA
Barnie, HomBERT), das Kapland (MarrotH, ApAMsox), die Gebirge
der Sahara und der Sahara Atlas (BATTANDIER und TRABUT, MAIRE),
Korsika (DE LITARDIERE 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
iberall hintragt, sind sie schlecht gewachsen.

Edaphisch bedingte Reliktassoziationen tertiiren Ursprungs sind die
an glinzenden Endemismen reichen Spaltenassoziationen der Fels-
briistungen der Mittelmeerkiiste, von den Siulen des Herkules bis hin-
iiber nach Kreta und Cypern. Eine eng lokalisierte edaphische Relikt-
assoziation haben MAIRE und BRAUN-BLANQUET (1924, S.97) als Andry-
aletum mogadorensis von der Grande-Ile bei Mogador beschrieben. Mit
der Zertriimmerung dieses winzigen Eilandes durch die Wogen des Ozeans
ist auch das Schicksal der Assoziation besiegelt.

Ganz allgemeines Interesse erlangt die Frage, ob Pionier- oder Relikt-
gesellschaft an den Grenzlinien der Klimaxgebiete, weil daraus Schliisse
auf etwaige Klimaénderungen gezogen werden koénnen. Sind die Wald-
inseln in der alpinen Stufe oder im podolischen Steppengebiet, die
Steppenassoziationen in Béhmen und Mihren als Vorposten oder als
Relikte aufzufassen? Je nach der Beantwortung dieser Frage ist mit
dem Vorriicken des einen und der Einengung des anderen Klimaxgebietes
zu rechnen.

Welchen Schwierigkeiten die Losung derartiger Fragen begegnet, na-
mentlich dort, wo menschliche Unvernunft das urspriingliche Vegeta-
tionsbild bis zur Unkenntlichkeit entstellt hat, beweisen die nicht enden-
wollenden Auseinandersetzungen nordamerikanischer Forscher iiber die
natiirliche Begrenzung von Waldklimax und Pririe in den westlichen
Staaten der Union.

Eine besondere Gruppe von Reliktgesellschaften bilden jene sehr be-
zeichnenden Assoziationen, die heute nur noch an kiinstlichen, durch den
Menschen bedingten Standorten vorkommen, deren natiirliche Standorte
aber unbekannt sind. Das zierliche Centunculo-Anthoceretum punctati
lehmiger, kalkarmer Getreidestoppelfelder mit Delia segetalis, Montia mi-
nor und Myosurus hat wenigstens in der Schweiz und im Oberrhein-
gebiet heute keinen natiirlichen Standort (W.Kocu 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 nur
ganz selten an natiirlichen Standorten vorzukommen.

Vegetationsgebiete. Diesynchorologische Synthese gipfelt in der Ab-
grenzung und Umschreibung der natiirlichen Vegetationsgebiete. Dieser
geographische Begriff hat sich ziemlich unabhingig von pflanzensozio-
logischen Bestrebungen aus dem verwandten Begriff der Florengebiete
herausentwickelt (s. Br.-BrL. 1919).

Nach den ersten tastenden Versuchen eines WILLDENOW (1797),
TrEVIRANUS (1803) und HumMBoLDT (1805, 1807) waren es vor allem der
Dine Scaouw (1823) und der Schweizer Auc. PYRaMUS DE CANDOLLE
(1820), die auf rein floristischer Grundlage nach dem Vorkommen und
der Verbreitung der damals bekannten Familien, Gattungen und Arten
des Pflanzenreichs ,,botanische Regionen‘ aufstellten. Der Sohn des
vorgenannten, ALPHONSE DE CANDOLLE, unterwarf (1856, S. 1305) diese
Florengebietseinteilungen einer scharfen, aber treffenden Kritik. Er
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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 wihrend 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 Vorschlige nomenklatorisch weiter aus.

In seinem Handbuch der Pflanzengeographie geht DrRUDE (1890)
einen Schritt weiter, indem er drei begrifflich verschiedene Gebietseintei-
lungen auseinanderhélt:

1. Florenregionen, den botanischen Regionen von Scmouw, A.-P. pe CANn-
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-

grindet und als natirliche Einheiten anzusprechen, denn ,,der Charakter einer
Gegend hiingt 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 Aufzédhlung einer Reihe von Vegetationsregionen, die aber in Wirk-
lichkeit schwer vergleichbar sind.

Eine Einteilung der Erde nach rein floristischen bzw. sippensystema-
tischen Gesichtspunkten 18t viele fiir eine pflanzensoziologische oder
biogeographische Einteilung belangreiche Fragen vollig unberiihrt. Die
physiognomisch-ékologische Einteilung im Sinne der GRISEBACHschen
Vegetationszonen, die heute wohl am leichtesten durchfiihrbar ist, bleibt
allzusehr am duBerlichen kleben und vernachlissigt das gewaltige, in der
jingsten Zeitspanne zusammengetragene pflanzensoziologische For-
schungsmaterial. Die Herausarbeitung von Vegetationsregionen nach
DrUDE endlich, die gleichermaBlen auf den Florenregionen und den
Vegetationszonen fuflend, also physiognomisch und floristisch gefaBt
wéiren, miilte 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 Verbinde, Gesell-
schaftsordnungen und Klassen.

Da nun aber die ganze pflanzensoziologische Systematik auf flori-
stischer Grundlage beruht, so gelangt durch diese Einteilung eo ipso
auch das sippensystematische Moment zu voller Geltung. Alle geogra-
phisch begrenzten Arten, Gattungen, Familien schlieBen 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-
wultsein 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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Zusammenschlufl der rein floristischen mit der pflanzensoziologischen
Einteilung.

Zur Herausarbeitung und Abgrenzung derart gefafiter Vegetations-:
gebiete kommen etwa folgende Merkmale in Betracht:

1. Vorhandensein gebietseigener oder vorzugsweise eigener Pflanzengesell-
schaften, deren hierarchische Stellung, Spezialisierung in floristischer und oko-
logischer Hinsicht, Organisationshéhe. Die Stellung dieser Gesellschaften zum

Klimax.

2. Vorhandensein von Einstrahlungen aus fremden Gebieten. Vorherrschen,
Zuriicktreten oder Fehlen bestimmter Gesellschaften oder 6kologischer Gemein-
schaften (Vereine, Formationen).

3. Hierarchische Stellung, Zahl, Entwicklungshohe, Spezialisierung der den
Gesellschaften eines Gebietes eigenen oder vorzugsweise eigenen systematischen

Einheiten (Endemismen).
4. Vorhandensein weniger streng lokalisierter, disjunkter Arten und Vor-
herrschen, Zuriicktreten oder Fehlen bestimmter Arten oder Sippen.

Ein erster Versuch, die Vegetationsgebiete auf dieser pflanzensozio-
logischen Grundlage aufzubauen, wurde 1923 in der Arbeit: Origine et
Développement des Flores dans le Massif Central de France gemacht.
Die dort entwickelten Richtlinien und Definitionen der Gebietseinheiten
(erstmals 1919 dargelegt) sind mittlerweile durch fast wortliche Uber-
nahme in pE MARTONNES klassisches Lehrbuch der Geographie (IT1.Bd.,
S. 1284—1286) zum Gemeingut geworden?.

In Anlehnung an die floristische Gliederung von ENGLER, FLAHAULT,
DiELS u. a. unterscheiden 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 ausgeprigte Klimaxgesell-
schaften und viele ihr eigene Ubergangsgesellschaften, welchen Altende-
mismen héoherer systematischer Wertigkeit (Familien, Unterfamilien,
Sektionen usw.) eingegliedert sind. Die Einheit des Gebietes erhellt
aus dem sich iiber die ganze Region oder grofe Teile derselben erstrecken-
den Vorkommen identischer oder nahe verwandter, soziologisch bedeut-
samer Arten. (Beispiele: eurosibirisch-nordamerikanische Region, Medi-
terranregion, Kapregion, ozeanische [thalassische] Region.)

Provinz. Unterabtellung 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 schwicher
entwickelt sind, hervortreten. (Beispiele: atlantisch-européische, mittel-
europiische, illyrische, zirkumboreale Provinz. Die subalpin-alpine Stufe
der Alpen und Karpathen wire als Unterprovinz der mitteleuropéischen
Provinz anzugliedern.)

Sektor. Gebiet ohne besondere, ihm eigene Klimaxgesellschaften
héherer Ordnung (Verbéinde). 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-, nordeuropéischer, baltischer, nordatlan-
tischer Sektor.)

Bezirk. Durch Pflanzengesellschaften und Endemismen (Mikro-
endemismen) weniger scharf abgegrenzt; besitzt dagegen meist besondere,
thm eigene, geographische Rassen weiter verbreiteter Pflanzengesell-
schaften, sowie Arten und Gesellschaften, die den anstofBenden 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 sind-oder
fehlen. Distrikt der oberrheinischen Tiefebene, des Mainzer Beckens;
Ilex-Distrikt und Erica cinerea-Distrikt des nordatlantischen Sektors
(HormBoEr 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 Definitionen sind mehr als Richtlinien, denn als starres Schema
aufzufassen. Bei dem Bestreben, die Gebietseinteilungen vergleichbar
und die Einheiten unter sich moglichst gleichwertig zu machen, miissen
ja gewisse Richtlinien verfolgt werden, sonst kommen wir aus dem herr-
schenden griaulichen Wirrwarr, wozu die oft willkiirliche Handhabung
der synchorologischen Terminologie noch das ihre beitrédgt, nicht heraus.

Die Vegetationsgebiete Europas sind nebenstehend dargestellt.

- Kartographierung. Die kartographische Darstellung der kleinsten
pflanzensoziologischen Einheiten, der Assoziationen oder ihrer Unter-
abteilungen (Subassoziationen und Fazies) ist nur méglich, wenn Karten-
unterlagen sehr grofen MafBstabes vorliegen. Es empfiehlt sich daher,
von vorhandenen Karten photographische Vergroferungen herzustellen
und die Eintragungen auf der VergroBerung 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 héheren Gesellschaftseinheiten, Ver-
bande und Ordnungen, da dieselben meist gréBere, zusammenhéngende
Fliachen einnehmen. Am besten wihlt man zu ihrer Darstellung scharf
kontrastierende Flichentone. Eine vorzigliche Losung der schwierigen
Aufgabe hohere 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
wire eine internationale Regelung der Farbengebung; es stellen sich
einer solchen aber vorderhand noch groBe praktische Schwierigkeiten
entgegen.

Leicht und dankbar ist die Darstellung der Assoziationen und Ver-
bande durch Kartenskizzen mit schwarzen Flédchensignaturen bei giirtel-
artig angeordneten Pflanzengesellschaften (Abb. 95, 151, 165).
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Herrscht vielfaches Ineinandergreifen und mosaikartige Anordnung
der Gesellschaften vor, so kénnen auch Assoziationskomplexe, d. h. die

unter #hnlichen AuBenbedingungen regelméfig wiederkehrenden, sich
durchdringenden Assoziationsverbindungen, in Flichenton oder mit
Zeichengebung zur kartographischen Darstellung gebracht werden.

Ein nicht zu unterschitzendes Hilfsmittel der geobotanischen Karto-

20%

Abb. 167. Die groBen Vegetations- (und Floren-)gebiete Europas. (Nach Br.-Bl. 1923.)
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graphie bilden Vegetationsaufnahmen vom Flugzeug aus, wie sie STamp
(1925) im Irawaddy-Delta mit Erfolg ausgefiithrt hat.

Linienschiitzung. Dem Vorgehen der Forstleute folgend kann in geo-
morphologisch einformigen Gebieten der approximative Anteil bestimm-
ter Pflanzengesellschaften an der Bodenbedeckung durch Linienschét-
zung ermittelt werden. Man durchschreitet das Schitzungsgebiet in be-
stimmten Parallelabstdnden mit Schleppleine und Kompa8 und notiert
die Liange 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 allméhlicher Vegetationsdnderungen
bei Profilaufnahmen oder in der Ubergangszone zweier Gesellschaften
dient die Giirtellinie, bestehend aus einem liickenlosen Band gleich grofer
Probefléchen, die quer durch das Profil gelegt werden. Gegebenenfalls
wird man sich darauf beschrinken, aus jedem gut ausgeprigten Vegeta-
tionsgiirtel nur eine geniigend grofle Probefliche aufzunehmen.
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V. Einteilung und Anordnung
der Pflanzengesellschaften (Gesellschaftssystematik).

A. Allgemeines.

Ein System, das wissenschaftlich einwandfrei sein soll, hat die Kennt-
nis der einzuteilenden Gegenstidnde 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 Zusammenhinge hervor-
treten 1aft, 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 sinnfilligen, aber rein duBerlichen Merkmalen (Phy-
siognomie) folgt unter WarMiNGgs Einflu die Einteilung nach einer der
wichtigsten bedingenden Ursachen, nach der Wasserversorgung. Danach
werden drei grofle Hauptklassen unterschieden:

Hydrophylia, 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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Scampers Einteilung (1898) beruht mehr auf dem Boden der Vege-
tationsentwicklung; die klimatisch bedingten SchluBigesellschaften wer-
den von den Anfangs- und Ubergangsgesellschaften geschieden und unter
die umfassenden Gruppenbegriffe der Gehélze, Grasfluren und
Wiisten gebracht.

In konsequenter Verfolgung des dynamisch-genetischen Einteilungs-
prinzips hat spiter 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 Nihrstoffgehalt' des Bodens und
die physiognomisch-dkologischen Einteilungen von BROCKMANN-JEROSCH
und RUBEL (1912), ViErmAPPER (1921), pu Rimrz (1921), die mehr
ScemvpERrs Richtlinien folgen.

Physiognomisch-dkologische Systeme. Die physiognomisch-6kologi-
schen Systeme bezwecken, die floristisch gefaliten Assoziationen oder
aber in der Natur regelmiBig wiederkehrende Verbindungen von Lebens-
formen auf eine Reihe 4ullerlich (physiognomisch) abweichender ,,For-
mationen‘ (s. S. 261) zu verteilen, nicht aber die Grundeinheiten der Pflan-
zensoziologie, die Assoziationen, nach ihren auf wesentliche Merkmale
begriindeten Affinitdten zu ordnen und zu logisch unanfechtbaren {iber-
geordneten Gruppenbegriffen zusammenzufassen. Es soll ein System
geschaffen werden, ,,das sich ohne eingehendes Studium anwenden laBt*
(BrROCEMANN-JEROSCH und RUBEL 1912, S.13). DaB dies nur unter
mancherlei Konzessionen méglich wird, ist begreiflich, ebenso, daf sich
ein Autor vom anderen vorwerfen lassen mufi, seine Einteilung entferne
sich mindestens ebenso sehr von einem natiirlichen System wie alle iibri-
gen Einteilungen und kénne dem Studierenden kein klares Bild der Ver-
héltnisse geben (WARMING-GRABNER 1918, S. 341).

Neuerdings beginnen daher selbst eifrige Verfechter des physiogno-
misch-6kologischen Einteilungsprinzips an dessen ZweckméBigkeit zu
zweifeln. | Es erscheint fast hoffnungslos,”* schreibt puv Rietz (1924,
S.130), ,,die Pflanzensoziologen jemals auf ein einheitliches ,Formations-
system‘ zu einigen, und man kann nicht umhin, zu konstatieren, daf3
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, daBl auch der Briisseler Kongrefl (1910) diese
archaische Gesellschaftssystematik offiziell gutgeheiBlen hat.

Immerhin machten sich schon damals gewichtige Stimmen gegen die
in Briissel vertretene Schulmeinung geltend. ,,Wiirden wir etwa®, so
bemerkt Pavirrarp (1912, S. 13), ,.die weiBen Schafe und die weillen
Hasen zu einer Gattung stellen unter dem Vorwand, sie besdfen
beide gleichfarbiges Fell? Die vorldufige Anordnung der Assoziationen
nach ihrem Aussehen ist ein Verlegenheitsausweg ohne philosophischen
Hintergrund, und nichts wire verkehrter als die Schaffung ,6kologischer
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 erhérteten Erfahrungstatsache aus, daBl jeder Pflanzenart, ja
jeder Rasse ein bestimmter, bald engumschriebener, bald weiterer und
mehr allgemeiner Indikationswert innewohnt. Die Arten werden als
Zeiger gewisser syndkologischer, syngenetischer und synchorologischer
Verhiltnisse aufgefaBt. Ahnlichkeit in der Artzusammensetzung zweier
Gesellschaften deutet danach auf Ahnlichkeit der Lebensbedingungen
im weitesten Sinne. Indem wir floristisch nahestehende Gesellschaften
zu hoheren Einheiten zusammenschliefen, vereinigen wir unter floristi-
schem Schild auch innerlich, also 6kologisch und florengeschichtlich Zu-
sammengehdoriges.

Allerdings darf die Herausarbeitung der floristischen Verwandt-
schaftsbeziehungen nicht rein schematisch geschehen. Der floristische
Gemeinschaftskoeffizient allein, wie gelegentlich vorgeschlagen, reicht
hierzu nicht aus.

Gemeinschaftskoeffizient. Unter Gemeinschaftskoeffizient versteht
Jaccarp (1902) das in Prozenten ausgedriickte Verhdltnis der Arten-
ibereinstimmung zweier Gebiete. Der Begriff 148t sich natiirlich eben-
sowohl bei der Gegeniiberstellung zweier Gesellschaften verwerten.

Als Vergleichsbasis wird dann entweder die gesamte Artenliste zweier
Assoziationen, oder die Artenliste ohne die Zufilligen, oder aber blo§ die
charakteristische Artenkombination gewéhlt.

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 vH,

Da auf diese Weise aber nur zwei Artenlisten unmittelbar mit-
einander verglichen werden konnen, bleibt die Anwendungsmdoglichkeit
des Gemeinschaftskoeffizienten beschrankt?.

Im ibrigen méchten wir erneut darauf hinweisen, daf die Arten nicht
nur als Zahlen in einen statistischen Vergleich eintreten, sondern daf sie
auf Grund ihres gesamten soziologischen Verhaltens als unter sich un-
gleichwertige soziologische Glieder abgewogen und gewertet werden
miissen.

Bewertung der Gesellschaftsmerkmale. Fir die systematische Be-
wertung der floristischen Gesellschaftsmerkmale kénnen allgemeingiiltige
Regeln nicht aufgestellt werden, da wie in der Sippensystematik bald
das eine, bald das andere Merkmal erh6hten Wert erlangt. Uberwiegende
diagnostische Bedeutung kommt zweifellos den Treueverhéltnissen zu,
doch muB in jedem Einzelfall die Gesamtheit der floristisch faf3-
baren Merkmale iiber die systematische Verwandtschaft entscheiden.

1 Guyor (1924) schlagt vor, den Gemeinschaftskoeffizienten auch zur Fest-
stellung der floristischen Ubereinstimmung zwischen den einzelnen Assoziations-
individuen einer Gesellschaft zu verwenden. Die Einzelbestinde wiren dann
in Beziehung zu einem ,,Standard* zu bringen, als welchen man gegebenenfalls
die vollstindige charakteristische Artenkombination betrachten kénnte.
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InZweifelsfillen hat die Gesamtheit aller Gesellschaftsmerkmale
den Ausschlag zu geben. Fafit man der heute allgemein geltenden An-
schauung gemafl die Assoziation als die durch ihre Artenzusammen-
setzung charakterisierte Grundeinheit der Gesellschaftssystematik auf,
so miissen sich aus den Assoziationstabellen die Affinitdten der Gesell-
schaft ergeben. Die gewaltige Kleinarbeit, die in der exakten floristischen
Analyse der Assoziationen vorliegt, wird durch diese Tabellen auch fiir
die Gesellschaftssystematik nutzbar gemacht.

B. Die hioheren Gesellschaftseinheiten.

Mit der Annahme des floristischen Klassifikationsprinzips, das sich
der modernen Vegetationsforschung unabweisbar aufdringt, sind Plan
und Aufbau des Systems in groBen Umrissen bereits gegeben.

Verband. Floristisch ndchstverwandte Assoziationen werden zum Ver-
band zusammengeschlossen. Die floristische Verwandtschaft ergibt sich
insbesondere aus dem Vorhandensein einer grofleren Anzahl bezeichnen-
der verbandseigener Arten, der sogenannten Verbands-Charakterarten.
Der Verband entspricht ungefidhr der Gattung der Sippensystematik. Die
wichtigsten Verbinde der Wasser- und Sumpfpflanzengesellschaften
Mitteleuropas hat W.KocH (1926) sehr klar und treffend geordnet. Seiner
Arbeit entnehmen wir nachstehende Tabelle, die das praktische Vor-
gehen bei der Aufstellung von Verbénden erldutert.

Tabelle 37. Verband des Nanocyperion flavescentis.

. Eleocharetum Centunculo- Cyperetum
Assoziationen: i
ovato-atropurpureae Anthoceretum flavescentis
Charakterarten ggeocZarzs ovata jnt;zoceros levis gyperzs_ flavescerlzst
der eoch. atrqpurpurea nt_oceros punctatus | Carex distans neglecta
e Fimbristylis annua | Sagina apetala Juncus compressus
Assoziationen . : kit . [ .
(trennendes Lindernia pyxidaria | Sagina ciliata Juncus tenuis
Schoenoplectus Juncus capitatus Trifolium fragiferum
Moment) . ; .
supinus Plantago intermedia
Juncus bufonius lJuncus bufonius Juncus bufonius
Gypsophila muralis | Qypsophila muralis —
Hypericum humifu- | Hypericum humifu- —
sum sum
Centunculus mini- Centunculus mini- —
Verbands- mus mus
Chara}iterarten Graphalivm uligino- | Gnaphalium uligino- | —
(verbindendes SUm sum
Moment) Cyperus fuscus — Cyperus fuscus
Isolepis setacea — Isolepis setacea
Carex QOedert — Carex Oederi
— Panicum ischaemum | Panicum ischaemum
— Centaurium pulchel- | Centaurium pulchel-
lum lum

Wie die Assoziation durch Anhingen des Suffix -efum an den Stamm
des Gattungsnamens kenntlich gemacht wird, so beginnt sich fiir die Be-
zeichnung des Verbandes in jiingster Zeit das Suffix ,,-ion’‘ einzubiirgern.
Man spricht von einem Ammophilion der mediterranen und der atlan-
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tischen Stranddiinen, einem Rhodoreto- Vaccinion der Alpen usw. Wo
nétig, ist dem Gattungsnamen noch ein Artnamen im Genitiv beizufiigen
(Caricion curvulae). Als 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 Verband 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 6kologisch charakterisiert. Zur Bezeichnung
der Ordnungen wird der Wurzel einer der wichtigsten Assoziationen
das zusammengesetzte Suffix ,,-etalia’® (Molintetalia usw.) angefiigt.

Eine der bestbekannten Ordnungen Mitteleuropas, die subalpin-
alpine Caricetalia curvulae maBig bis stark saurer, trockener oder frischer
Boden, gliedert sich folgendermafBen.

Ordnung der Caricetalia curvulae, umfassend:

Verbande Assoziationen
Caricetum curvulae alpinum (Alpen)
Caricetum curvulae pyrenaicum (Pyrenden)
Festucetum Halleri (Alpen)
Trifidi-Distichetum (Tatra)
Festucetum variae (S.-Alpen)
Festucetum alpestris (O.-Alpen)
Festucetum spadiceae (S.-Alpen)
Festuca spadicea-Chrysanthemum Delarbrei-Ass.

(Auvergne)
Festucetum eskiae (Pyrenden)
{ Deschampsietum flexuost (Sevennen)

Caricion curvulae . {

Festucion variae . .

Nardeta verschiedener Autoren (Alpen, Mittelgebirge,
Tatra, Pyrenden)
Nardus-Plantago alpina-Assoziation (Auvergne)

Nardion . . . . .

Zu den Ordnungs-Charakterarten der Caricetalia curvulae zihlen unter
anderem auBler den zahlreichen Charakterarten der zugehérigen Ver-
binde und Assoziationen: Agrostis rupestris, Potentilla aurea, Sieversia
montana, Trifolium alpinum, Gentiana Kochiana, Phyteuma hemisphae-
ricum, Leontodon pyrenaicus u. a. in den mitteleuropéischen 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 durften in manchen Fallen (aber nicht durch-
wegs) mit schon lingst 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 Prézisierung der
geographischen Lage notwendig. So diirften die Ordnungen der Molinie-
talia und Caricetalia fuscae beispielsweise zur Klasse der eurosibirischen
Flachmoore gestellt werden. Im iibrigen reicht die Zahl der genau um-
schriebenen Ordnungen heute zur Klassenbildung noch nicht aus.

Vegetationskreis. Als letzte Einheit eines vegetationskundlichen Sy-
stems auf floristischer Grundlage ist der Vegetationskreis aufzufassen.
Er umschliet die Gesamtheit aller, einer natiirlichen Vegetationsregion
eigenen oder vorzugsweise eigenen Sippen und Gesellschaften und bringt
dadurch die teils durch klimatische Sonderung, teils florengeschichtlich
begriindete Selbstindigkeit am umfassendsten zur Geltung.

Indem wir der Gesellschaftssystematik Einheiten mit rdumlich fest
umschriebenem Areal, die Arten und Assoziationen zugrunde legen, er-
langt der Raumfaktor systematisch wesentliche Bedeutung, und es muB3
notwendigerweise eine solche auf den Arten beruhende Einteilung in die
héchste geographisch-entwicklungsgeschichtliche Gebietseinheit, den
Vegetationskreis ausmiinden. In dieser hochsten Einheit aber fillt die
pflanzensoziologische mit der pflanzengeographischen Einteilung der
Erde zusammen; die rdumliche Unterlage beider ist die Vegetations-
region (s. S. 305).

Den Vegetationsregionen entsprechen im wesentlichen auch die
groflen Lebensbezirke unseres Planeten, die biogeographischen Regionen.
Und so erlangt in dieser obersten Zusammenfassung rdumlicher Grup-
pierung die Einheit des Werdens und organischen Verbundenseins ihren
letzten und umfassendsten Ausdruck. —

Ahnliche Lebensformengruppierungen (Formationen, Vegetations-
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, dal unter dhnlichen klimatischen
Bedingungen #hnliche Lebensformen ,,geziichtet’ werden. So diirften
beispielsweise die konvergenten Hartlaubgehélze in Gebieten mit medi-
terranem Klima (Mittelmeergebiet, Kalifornien, Kapland, Chile, Siidwest-
australien) zu erklaren sein. Gams (1918) hat hierfiir den Namen ,,Is6-
zien‘‘ vorgeschlagen ; nach R.CrODAT 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 KErdgebiete beschriankt. Waldassoziationen durften, soweit
heute beurteilt werden kann, kaum aus einer Vegetationsregion in eine
andere iibergreifen, es sei denn, es handle sich um Exklaven. Die Buchen-
wilder einiger mediterraner Gebirge sind Exklaven der eurosibirisch-
nordamerikanischen Region, die Quercus ilex-Gebiische des mittleren
Rhonetales nérdlich Valence Exklaven der Mediterranregion.

Wasser- und Sumpfpflanzengesellschaften dagegen zeigen ein viel
stirkeres Ausbreitungsvermégen. So scheint die von W. Koca (1926)



Regionale und extraregionale Gesellschaftseinheiten. 315

aufgestellte Ordnung der Pofametalia sowohl dem 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 beschrinkten, also ,,regional begrenzten Gesellschaften allein
konnen zur Charakterisierung des Vegetationskreises herbeigezogen wer-
den. Im 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 hauptséchlich extraregional und
zur Charakterisierung regional umgrenzter Erdabschnitte wenig tauglich.
Den regionalbegrenzten Vegetationskreisen der Erde wéren somit min-
destens zwei extraregionale Kreise gegeniiberzustellen, die Vegetations-
kreise der Luft und des Wassers. Vielleicht ist auch der Boden mit seinen
mikroskopischen Kryptogamengesellschaften (Edaphon) als extraregio-
naler Vegetationskreis aufzufassen.

D. Die Anordnung der Pflanzengesellschaften.

Als Anordnungsprinzip habe ich (Br.-Br. 1919, 1921) das Prinzip der
soziologischen Progression vorgeschlagen, das an Stelle einer phylogene-
tischen Anordnung, die ja fiir die Pflanzengesellschaften auBler Betracht
fallt, die Aufeinanderfolge der hoheren Einheiten bestimmt. Jede Ein-
heit erhilt ihren Platz nicht nach MafBigabe einer von vornherein fest-
gelegten Stufenfolge, sondern erst durch den Vergleich mit allen anderen
Einheiten. Dadurch werden dieselben zu Relationsbegriffen, die Gesetz-
miaBigkeit 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-
ganisationshéhe. Das ,,soziologisch®* Einfachste kommt an den Beginn,
das Vollkommenste an den SchluB der Anordnung zu stehen. Den An-
fang machen die haushaltlich #uBerst primitiven, wenig bestindigen
Schwebergesellschaften der Luft und des Wassers. Bei ihnen ist die ge-
sellschaftliche Bindung, soweit sie iiberhaupt existiert, derart locker, da@3
man kaum Assoziationen, ja oft nicht einmal Verbiénde, sondern blof
umfassendere Gesellschaftseinheiten (Ordnungen, Klassen) unterscheiden
kann (s. PavirLArp 1925, 8.432). Zwischen den Gliedern dieser primi-
tivsten Vereinigungen ist der Kampf um Raum und Nahrung aus-
geschaltet, irgendwelche Wechselbeziehungen zwischen den einzelnen
Individuen und Arten sind, vom Parasitismus abgesehen, nicht nach-
weisbar. Die Konstituenten dieser Schwebergesellschaften stehen auf der
niedrigsten Entwicklungsstufe, sind duBerst einfach gebaut, anspruchs-
los, 6kologisch einheitlich ind im allgemeinen weit verbreitet. Von
eigentlicher Vegetationsschichtung kann bei den Schwebergesellschaften
kaum gesprochen werden.
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Am entgegengesetzten Ende dieser Reihe steht in majestitischer
Pracht und tppiger Fille der tropische Regenwald, das Beispiel héchst-
moglicher pflanzensoziologischer Vollendung. In vielschichtigem, kom-
pliziertem Aufbau bietet er ein wunderbares Bild engverbundenen
Zusammenlebens hochentwickelter, anspruchsvoller, systematisch und
okologisch vielfdltiger Pflanzen und Pflanzengruppen (Abb. 168).

Abb. 168. Inneres des lianenreichen tropischen Regenwaldes am Amazonas (Rio Capim).
(Aus J. HUBER: Arboretum Amazonicum.)

Syngenetisch betrachtet sind die einfachen Schwebergesellschaften
stets Anfangsgesellschaften und kommen nicht tiber 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.



Die Anordnung der Pflanzengesellschaften. 317

Aus dieser Gegentuiberstellung erhellt, welche Merkmale etwa zur Be-
urteilung der soziologischen Progression Verwendung finden kénnen. Wir
nennen als wichtigste:

1. Der Zusammenhalt der Arten und Individuen. Die mehr oder weniger
feste Bindung wird durch die Ortsbestdndigkeit der Konstituenten stark beein-
fluBt. Ortsgebundene Gesellschaften zeigen einen festeren Zusammenhalt als
freischwebende, schwimmende oder unbestindige und mehr zufiallige, wurzelnde
Gesellschaften.

2. Das Vorhandensein gegenseitiger Wechselbeziehungen zwischen den. Ge-
sellschaftsgliedern. Gesellschaften, deren Zusammenhalt auf blofem Nebenein-
ander der Glieder beruht, sind organisatorisch einfacher als 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 Stabilitit und Dauer der Gesellschaften. Die einfacheren Anfangs-
und Ubergangsgesellschaften sind von kiirzerer Dauer und geringerer Stabilitit
als die klimatisch bedingten Schlufigesellschaften.

5. Die soziologische Selbstindigkeit. Abhingige Epiphytengesellschaften
sind von kurzer Lebensdauer und einfacher soziologischer Struktur.

Die hoheren Einheiten (Vegetationskreis, Klasse, Ordnung, Verband)
bieten der Anordnung nach der soziologischen Progression keine iiber-
méBigen Schwierigkeiten. Die Reihenfolge der Vegetationskreise ist nach
der Organisationshéhe 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 schlieflich der Strauch-
und Waldgebiete nach ihrer verschieden abgestuften soziologischen Ent-
wicklungshdhe.

Bei der Beschreibung der Pflanzengesellschaften eines Vegetations-
kreises oder irgendeines begrenzten Gebietes wird die Anordnung der
Einheiten bis zum 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 (Verbdnde usw.)

nach ihrer soziologischen Progression.

A. Extraregionale undeutlich geschichtete Gesellschaften 6kolo-
gisch einfacher, d4hnlicher, niedrigstehender und anspruchsloser
Organismen von dullerst lockerem Zusammenhang.

I. Schwebergesellschaften mit unbestindigen Konstituenten.
1. Zusammensetzung der Gesellschaften raschem, oft plétzlichem Wechsel
unterworfen (Luftschwebergesellschaften, Aeroplankton).
2. Zusammensetzung stabiler, oft zyklischen Rhythmen unterworfen
(Wasserschwebergesellschaften, Hydroplankton).
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II. Gesellschaften mit mehr oder weniger bestéindigen Konstituenten.

1. Auf der Schnee- und Eisoberfliche 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
héher organisierter Gewdchse mit festerer gegenseitiger Bindung.
I. Einschichtige Gesellschaften ohne Wurzelkonkurrenz.

1. Freischwimmend (Pleuston).
a) ozeanisch. Sargassuméihnliche Gesellschaften,
b) limnisch. Lemnide Gesellschaften (Lemna, Azolla, Salvinia usw.).

2. Haftend.
a) Unselbstindige, abhidngige Rindenhaftergesellschaften ohne Fort-
entwicklungsméglichkeit. Hierher: Schizogonion cruenti, Graphi-
dion scriptae, Xanthorion, Usneion usw. (OCHSNER).

b) Bodenhaftergesellschaften mit Fortentwicklungsmoéglichkeit.
e) Artenarme, O6kologisch einfache Boden- und Felshaftergesell-
schaften.

* Bodenhaftende Algen- und Krustenflechten-Gesellschaften
von kurzer Dauer, oft Initialstadien. Hierher: Zygogonium-,
Cystococcus-, 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).
3) Artenreichere, dkologisch anspruchsvollere Flechten- und Moos-
heiden.

II. Zwei- oder mehrschichtigel, meist wurzelnde Gesellschaften.

ITa. Offene Gesellschaften aus schwach verbundenen Kommensalen.
Wettbewerb um Keimplatz und Nahrung.
1. Klimatische SchluBgesellschaften ohne Entwicklungsméglichkeit :
Gesellschaften der Wiisten und Wiistensteppen.
2. Edaphisch bedingt; meist Anfangsgesellschaften: Sanddiinen-,
Felsschutt-, Felsspaltengesellschaften. Hierher: Ammophilion,
Potentilletalia usw.

ITb. Geschlossene Gesellschaften. Wettbewerb um Keimplatz, Raum und
Nahrung.

1. Stabilitdt 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 ZusammenschluB.

a) Artenarme, biologisch einférmige, oft herdenbildende Wasser-
und Sumpfgesellschaften.

«) Im Wasser flutende submerse Gesellschaften. Hierher: Li-
torelletalia und Potametalia (W.KocH).

3) Emerse, meist artenarme Gesellschaften des flachen Was-
sers, im Schlamm wurzelnd; oft groBe einférmige Herden
bildend, Sumpfgesellschaften. Hierher: Phragmitetalia, Sa-
licornietalia.

1 Wurzelschichten inbegriffen.
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b) Meist artenreichere, biologisch-6kologisch vielgestaltigere Ge-
sellschaften des festen Bodens.
«) Wenigschichtige wald- und gebiischfreie Gesellschaften.

* QOberirdische Doppelschichtung schwach entwickelt.
Gegenseitige Beeinflussung der Schichten gering. Flach-
moore, Wiesen- und Hochstaudengesellschaften (Kraut-
grasvegetation). Hierher: Caricetalia fuscae, Molini-
etalia, Brometalia, Caricetalia curvulae, Seslerietalia usw.
Festucion marittmae (W. CHRISTIANSEN).

** Doppelschichtung dauernd. Beeinflussung der einen
durch die andere Schicht mehr oder weniger deutlich
ausgeprigt.

+ Bodenschicht mehr oder weniger locker, von der
Feldschicht beeinfluit, selten fehlend. Zwerg-
strauchgesellschaften. Hierher: Rhodoretalia.

+ + Bodenschicht meist dicht geschlossen (sehr selten
fehlend), die Feldschicht bedingend. Hochmoore
 (im Sinne H.Osvarps 1925).
B) Mehrschichtige Gesellschaften; Unterschichten von den
oberen mehr oder weniger stark beeinfluBt.

* Meist dreischichtig, oft edaphisch oder biotisch bedingt.
Abhéngige Epiphytengesellschaften fehlend od. schwach
entwickelt. Strauchgesellschaften.

** Meist mehr alsdreischichtig, oft als Klimax in dauerndem
Gleichgewicht mit der Umwelt. Abhangige Epipihyten-
gesellschaften meist vorhanden, oft reich entwickelte
Waldgesellschaften.

Literatur zum Abschnitt ,Kinteilung und Anordnung der
Pflanzengesellschaften (Gesellschaftssystematik)*.

(Siehe auch das Literaturverzeichnis auf S. 14.)

BrockMANN-JEROSCH, H. und R#BEL, E.: Die Einteilung der Pflanzengesell-
schaften nach 6kologisch-physiognomischen Gesichtspunkten. Leipzig 1912.

FrirscH, F. E.: The terrestrial Algae. Journ. of Ecol. 10. 1922.

Guyor, H.: Association standard et coefficient de communauté. Bull. soc. botan,
Genéve 1924.

Jaccarp, P.: Lois de distribution florale dans la zone alpine. Bull. soc. vaud.
sc. nat. Lausanne 38. 1902 und 44. 1908.

KuprrER, K. R.: Stereonema chthonoblastes, eine lebende Urflechte. Korresp.-Bl.
d. Nat.-Ver. Riga §8. 1924.

Nicuors, G. E.: A working basis for the ecological classification of plant com-
munities. Ecology 4, H. 1/2. 1923.

PaAviLLARD, J.: Essai de nomenclature phytogéographique. Bull. soc. Lang. de
géogr. 35. 1912.

PraT, S.: Das Aeroplankton neu gedffneter Hohlen. Zentralbl. f. Bakteriol.,
Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. IT, 64. 1925.

ViERHAPPER, F.: Eine neue Einteilung der Pflanzengesellschaften. Naturwiss.
Wochenschr. 20, 18/19. 1921.



Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften.
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.

— lomentosa 226.

Adenostylion 201, 209.

Adiantum capillus veneris

92.
Adoxa moschatellina 79.
Aegiceras 170.
Agapetes vulgaris 171.
Agropyretum 59.
Agropyrum 125, 235.
— curvifolium 158.
— glaucum 236.
Agrostidetum 260.
— tenuts 259.
Agrostis alba 244.
— —Stadium 274.
— alpina 64, 268.
— canina 162.
— rupestris 64, 100, 313.
—-Wiesen 229.
Aira 241.
Ajuga pyramidalis 101.
— reptans 43, 61.
Alchemilla colorata 64.
— pentaphyllea 103, 104.

Alectoria nigricans 129.
— ochroleuca 129, 252.

Alectorietum chalybeifor-
mis 202.
Algengesellschaften 318.
Alicularia geoscypha*103.
Allenrolfea occidentalis-
Gestriipp 171.
Allium ursinum *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.
— aretroides *253.
— salsa-Ass. 171.
Andropogon furcatus 243.
— laniger 123.
—-Prairie *118.
— scoparius 243.
Androsace 196.
alpina *266.
helvetica *122,
259.
—-Ass. 160.
obtusifolia 64.
spec. 253.
Androsacion alpinae 102.
— multiflorae 93.

123,

Andryaletum mogadoren-
sis 303.
Anemone montana 295.
— nemorosa 43, 61, 79,
201, 251.
— pulsatilla 57, 295.
— wvernalis 64.
Angraecum funale 256.
Ankistrodesmus nivalis
249.
— tatrae 249.
Antennaria carpatica 64.
Anthelia Juratzkana *103.
— nivalis-Ass. 102.
Anthoceretum 176.
Anthoceros levis 312.
Anthurium 256.
Anthyllis vulneraria 110.
Aphanocapseta 318.
Arabidetum coeruleae 54.
Arabidion coeruleae 102.
Arabis alpina *266.
Arbutus Menziesit *78.
— wunedo 83.
Arctostaphylos alpina253.
— uva urst 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.
Arrhenatherum-Narzissus
tazetta-Ass.
Artemisia Barrelieri *288.
— herba alba-Steppen261.
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Artemisia maritima 174.

—-Ass. 171.

—-Steppen 261.

pauciflora-Steppen

261.

— tridentata-Steppen
261.

Artemisiensteppe *288.

Arthrocnemum 165, 174.

Arum 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.

Asphodelus cerasifer-
Geophyten-Stadium
280.

Asphodillfluren 242.

Aspidium spinulosum 58.

Asplenium adulterinum
161.

— cunetfolium 161.

— Seelosiz 159. -

Aster 13.

— alpinus 62.

— tripolium 164, 173.

Astragalus 197.

—-Arten 235.

— austriacus 95.

— exscapus 95.

— glycyphyllus 252.

— tragacantha 253, ¥*264.

— wesicarius 95.
Atriplex 165, 174, 200.
— confertifolia 164.
— halimus 166.

— laciniata 59.

— polycarpa-Ass. 171.

— portulacoides 167,194.
— wverructferum-Ass. 170.

Atropis 165.

Avena versicolor 21, 64.

Avicennia 170.

— officinalis 164.
Azolla 318.
Azotobacter agilis 197.
— Betjerinckit 197.
— chroococcum 197,
— Vinelandii 197.
— vitreum 197.

Bacillus amylobacter 204.

— ferrugineus 204.

fossicularum 204.

macerans 204.

methanicus 204.

paraputrificans 204.

putrificans 204.

Bacteriwum Beijerinckii
197.

— coli 198.

— denitrificans 202.

fluorescens 198.

— mesentericus 203.

— radicicola 197.

— Stutzert 202.

vulgare 198.

Barbula convoluta-Initial-
stadium *11.

Bartramia ityphylla *265.

Basidiobolus 144.

Beggiatoa-Arten 172.

Begonia-Arten 256.

Bellis-Arten 251.

Bellis perennis 109.

— stlvestris *45.

Bergfohrenwald *285.

Betula 13, 241.

— alba 89, 244.

— nana 89.

— werrucosa 265.

— -Horizont 298.

Birke 131.

Birkenwald *91.

Bolbophyllum 256.

Boletus spec. 61.

Bombaceen 256.

Botrychium lunaria 22,
64.

Botrytis vulgaris 204.

Bouteloua olygostachya
*282.

Brachypodietum ramosi
149, 233, 280.

Brachypodium ramosum
*39, *45, 252.

— — -Ass. 242,

— — -Phlomis lychnitis-
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.

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie.
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| Bromus erectus 57, 156.
| — — -Festuca ovina-

| Ass. 274.

| — ramosus 54.

— — -Atropa belladon-

na-Ass. 54.
| Bryonia 256.
! Brywm-Arten 253.
— pendulum *266.
— Schleicheri - Philonotis
seriata-Quellflur 75.
— sp. *266.
— wventricosum *266.
Buchen-Eichenwald 193.
Buchenwald *44, 60, *91,
112, 145, 229.

Bunium 250.
i Bupleurum rigidum *45.
— spinosum 235.
Buxus sempervirens 76.

i Cakile maritima 59.

Calamagrostis epigeios
125.

— — -Herden 177.

Callitris articulata 6.

Calluna 153, 162, 200,

241, 269, 302.

-Cladonia-Heide 148.

-Heide *33, 241, 242.

vulgaris 10, 32, 38,

40.

Calypogeia media 78.

— Neesiana T78.

— trichomanotides 78.

Campanula 252.

— cenisia 203.

— latifolia 104.

— Scheuchzeri 64.

Cardamine alpina 52,103,
104.

— resedifolia *266.

Carduus-Arten 238.

Carex 251.

atrata 62.

capillaris v. minima

62.

chordorrhiza 252.

curvula 10, 21, 57,

*58, 64, 145, 207, 268,

301.

— Ass. 148, 150, 226.

digitata 61.

distans 312.

divisa 173.

elata 33, 41, 52, 251.

ericetorum 64.

firma 62, 145, 232.

— Ass. 145, 150, 157,

268, 301.

21a
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Carex [irma-reiches Ely-
netum 276.

— -Flachmoore 200.

— glauca-Ass. 157.

— Halleriana 156.

— Hostiv 29.

— humilis 158.

— nflata 296.

— lasiocarpa-Ass. 302.

— lepidocarpa *286.

— limosa 250, 252.

— — -Ass. 302,

— mucronata-Rasen 268.

— maucron.-Stadium 276.

— mgra 100.

— nitida 177.

— Oederi 312.

— pendula 181.

— pilosa 30, 60, 61, 66.

— pilulifera 241, 302.

— riparia-Subass. 56.

— rostrata-Sphagnum
Lindbergii-Ass. *36.

— rufina-Rasen *9.

— rupestris 62, 124.

— sempervirens 64.

— stlvatica 61.

— stenophylla 95.

— supina 95.

Caricetalia curvulae 313,
319.

— fuscae 314, 319.
Caricetum - curvulae 52,
57, *58, 276, 278.

— — alpinum 313.

— — pyrenaicum 312.

— elatae 52, 56, *286.

— ferruginei 157, 209.

— firmae 78, 101, 124,
129, 209.

— — -Curvuletum-Ra-
senserie 276.

— — typicum 276.

— inflatae-vesicariae
296.

— antricatae 300.

— lasiocarpae *286, 296.

— rostrato-vesicariae 190.

Caricion curvulae *48,
209, 232, 268, 269,
279, 313.

Carlina vulgaris 269.

Carpinus betulus 244.

Catabrosa algida 200.

Catharinea undulate 66.

Castanea vesca 156.

Cedrus atlantica *121.

Centaurea calcitrapa *45.

— jacea 52, 56.

— mnigra 302.

Centauren omphalotricha
123.

Centaurium pulchellum
312.

— gypsicola 158.

Centunculo-Anthoceretum
38, 52, 312.

— — punclati 303.

Centunculus minimus
312,

Cephalanthera latifolia61.

Cephaloziella 163.

Ceramium 297.

Cerastium alpinum v. la-
natum 62.

— brachypetalum 56.

— cerastioides 103*, 200,
*265, *266.

— latefolium 252,

— pedunculatum *266.

— strictum 252.

— tomentosum 252.

— uniflorum *266.

Ceratodon 241.

Ceratophyllum 250.

Cereus 110.

Cetraria cucullata 64, 129,
252.

— glauca *13.

— slandica 64, 105, 252,
*262.

— juniperina 64, 129.

— nivalis 64, 129, 252.

Chaetomorpha 297.

Chamaeorchis 54.

Chamaerops humilis-
Busch *120.

Chenopodiaceen 170.

Chlamydothrix ferruginea
163.

Chlora perfoliata 269.

Chlorococcus 266. )

Chrysanthemum alpinum
*265.

— vulgare v. Delarbrei
56, 129.

Chrysosplenium alpinum
*266.

— alternifolium *32.

Cicendia 303.

Cicerbita alpina 104.

Circaea alpina 85.

Cirsium 238, 252.

— arvense 251.

— spinosissimum 104.

— — -reiche Hochstau-
denflur *105.

Cistus 76, 97.

— albidus 242.
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Cistus monspeliensis *45,
242,

— — Brandfazies 242.

— — und albidus-Stadi-
um 280.

— salvifolius 40.

Citromyces 153.

Cladonia alpestris 105,
252, *262.

— botrytis-Parmelia fur-
furacea-Ass. 266.

— delicata 241.

— furcata 241.

— pyxidata 64, 241.

— rangiferina 105, 252.

— stlvatica 64, 105, 252,
*262.

— squamosa 241.

Cladophora 144, 297.

Clematis 256.

Clevea 251.

Clostridium aerobicum
197. ,

— americanum 197,

— Pastorianum 196, 197.

Coeloglossum viride 22.

Coleus Blume: 188.

Convolvulus soldanella 59.

— subhirsutus *283.

Corallina 297.

Coronilla *250.

— emerus 156.

— manima 156, 257.

Cortusa Matthioli *31.

Corydalis 250.

— cava 43, *44.

Corylus americana-Busch
*118.

— rostrata *287.

Corynephoretum 176.

Corynephorus canescens
59

Cosinia pseudomollis
*283.

Covillea tridentata 184,
190.

Crataegus monogyna 61.

Cratoneuron commuta-
tum-Arabis bellidifo-
lig-Ass. 157.

— rrigatum 157,

Crenothriz manganifera
163.

— polyspora 163.

Crepis biennis 52, 55.

Cressa 170.

Crocus albiflorus *42.

— wvernus 101.

Cructanelletum 176.

— maritimae *125.
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Crypsis aculeata 174.

— alopecuroides 174.

Curvuletum 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, s. auch Carex
curvula-Ass. und Cari-
cetum curvulae.

— cetrarietosum 129.

— elynetosum 129.

— typicum 48.

Cyanocapsetum 160.

Cyclamen 250.

Cynoglossum 238.

Cynomorium coccineum
*5. )

Cyperetum flavescentis
312.

Cyperus capitatus
273, 274.

— flavescens 312.

— fuscus 312.

— pannonicus 174.

Cystococcus-Gesellschaf-
ten 318.

— humicola 241..

Cytisus nigricans 241%.

125,

Dacrydium caledonicum
163.

Dactylococcus 241.

Dammara ovata 163.

Daphne cneorum *30.

— laureola 79.

— mezereum 61.

Delia segetalis 52, 303.

Deschampsia  caespitosa
199.

— flexuosa 209, 244, 302,
313.

Deschampsietum mediae
157, 176.

Dianthus capillifrons 161.

— glacialis 62.

— vaginatus 161.

Diapensia lapponica-Ass.
128.

Dicranoweisia crispula
*266.

Dicranum falcatum *103.

Digitalis purpurea 302.

Dinobryon 67.

Diplotaxis erucoides 13.

Distichlis 165.

Doronicum grandiflorum
161.

Dorycnium suffruticosum
162.

Draba aizoides 64, 253.

— ladina 159.

— siliqguosa 62.

Dracocephalum austria-
cum 95.

Drepanium filiforme *13.

Dryas 158, 232, 253, 285.

— Drummondii 274.

— - Qlobularia cordifolia-
Teppiche 14.

— octopetala 64, 123,124,
128, 274.

— Stadium 276.

Dryopteris-Arten 251.

Echinophora spinosa 127.

Elaeagnus 197.

Elatine alsinastrum 86.

Eleocharetum 57.

— ovalo-atropurpureae
312.

Eleocharis atropurpurea
312.

— ovalae 312.

Elodea canadensts 13.

Elymus arenarius 59.

— europaeus 125.

Elyna myosuroides 62,
110, *122, 123, 129,
145, 268.

Elynetum *50, 54, 57, 62,

67, 178, 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.
Encela farinosa *116.
Endomyces-Arten 266.
Enteromorpha-Arten 172.
Ephedra *5.
Ephemerum 249.
Epilobium 252.
— alpinum *266.
— angustifolium 61.
— montanum 61.
Epiphytengesellschaften
319.

Equisetum limosum 296.
Eragrostis pectinacea
*282.
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Eranthis 250.

Eremurus spectabilis*283.

Erica 241.

— arborea 40.

— carnea 105, 161, 285.

— — -Juniperus-Typus
285.

— cinerea 241.

— — -Distrikt 306.

— maultiflora-Fazies 273.

— -reicher Pinus mon-
tana-Wald *37.

— tetraliz 164.

Ericaceenheiden 229.

Erigeron uniflorus 62.

Eriophorum vaginatum
209.

Erlenbruchwald 191.

Erlensumpfmoor 38.

Erodium 256.

Eryngium maritimum 59.

Erysiphaceen 41.

Erythraea linarifolia 173.

Eucladium verticillatum
157.

Euphorbia Beaumierana
256.

— characias *45.

— — -Triften 237.

— -Cynareen - Stadium
280.

-— echinus 256.

Euphorbiaceen 256.

Euphorbia Gouyoniana
125.

— mnicaeensis 162.

— —-Triften 237.

— paralias 59, 127, 269.

— resinifera 256.

— —-Acacia gummifera-
Gestriipp *255.

— Seguieriana 156.

— serpens *282.

Euphrasia minima 64.

Eutassa intermedia 163.

Fagetum 54, 56, 59, 260,
*286.
— silvaticae 278.

Fagion 278.
— stlvaticae 278, *279.
Fagus 236, 260, 302.

— grandiflora 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-Ass. 157.
Halleri 64, 76, *266.
heterophylla 61.
maroccana-Scutellaria
demnatensis-Ass. 129,
ovina 56, 57.
pumila 62, 274.
spadicea 129.
—-Chrysanthemum
Delarbrei-Ass. 313.
— -Rasen 226.
vallesiaca 95.
varia-Rasen 226.
violacea 14.
— -Stadium 276.
— -T'rifolium Thalii-
Ass. 14, 268.
Festucetum alpestris 313.
— eskiae 313.
— Hallert 10, *48, 49,
56, 101, 278, 313.
— spadiceae 56, 313.
— variae 313.
— wviolaceae 207.
Festucion maritimae 319.
— wvariae 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.
Foéhrenwald 150.
Fomes-Arten 100.
Fomitopsis-Arten 100.
Fontinalis 250.
Fragaria 251.
— vesca 164.
Frangula-Saliz cineree-
Gebiisch *286.
Frankenia 170, 174.
— pulverulenta 194.
— Reuteri 158.
Fraxinus 290.
— excelsior 61.
Frullania dilatata *13.
Fucaceen 297.
Fumana 257.

Fumaria 256.
Funaria 241.

Fusarium 198.
—-Arten 266.

Gagea lutea T79.

— —-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.

— scorptus-Stachel-
busch-Stadium 280.

— tinctoria 244.

Genisteto- Vaccinion 278

Gentiana 252.

— amarella 269.

—-Arten 251.

— brachyphylla 64, 110.
— campestris 64, 269.
~— Costes *30.

— Kochiana 101, 313.
— nivalis 64.

tenella 62, 258.

— verna 62, 110.

Gerantum 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.

Gymmnoascus 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.

Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften.

I Gyrophora cirrhosa 202.
— cylindrica *35.

— —-Cetraria noermoe-
rica-Ass. 202,
—-Flechten-Ass. 275.
erosa *35.
hyperborea *35.
proboscidea-Ass. 128.
Gyrophoretum 278.

Hafer 153.

Halfasteppe *8.

Halivmocnemais 170.

Halocnemum strobilaceum
171.

— —-Ass. 170, 171.

Halostachys caspica-Ass.
171.

Hamamelis virgintana
*287.

Hedera 256.

— heliz 10, 43, 61.

Hedysarum 203.

— obscurum 62.

Heleocharis acicularis-
Ass. 300.

Helianthemum alpestre62.

— grandiflorum 11.

— hirtum 60.

Helianthus subrhombot-
deus *282.

Helichrysum stoechas 162.

Helleborus 109.

Herniaria fruticosa 158.

Herpotrichia nigra 100.

Hieracium alpinum 101.

— glanduliferum 64.

— murorum 61.

— stelligerum 159.

Hierochloe alpina-Ass.
128.

Hippocrepis comosa 156.

Hippophaé 197.

—-Gestriippe 177.

— Herden 284.

—-Salix incana-Ass. 284.

Hippuris 250.

Hochstaudengesellschaf-
ten 319.

Holcus mollis 181.

Homalia trichomanoides
*13.

Homogyne alpina 101.

Honkenya peploides 200.

Hordeum maritimum 165.

Humulus 256.

Huichinsia procumbens
194.

Hydrocotyle vulgaris 56.




Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften.

Hylocomium 252.

— loreum 58.

— splendens 6, 105.
— triguetrum 99, 105.
Hypericum 252.

— humifusum 312.
-— pulchrum 302.
Hypnum 252.

— Schreberi 6, 105,

Tlex aquifolium 76, 79,
1, 159.
—-Distrikt 3086.
Impatiens 188.
—-Arten 256.
Inula ensifolia 158.
— grandis *283.
— viscosa 162.
Iris  sibirica 33,
Isoetes 250.
— echinosporum 157.
— echinosporum-Ass.
302.
— lacustris 157.
Isolepis setacea 312.
— setacea-Ass. 186.
Isothecium myurum *13.

301.

Juncetum trifidi 114, 129.

Juncus acutiflorus-Flach-
moor 40.

— bufonius 312.

— capitatus 312.

— —-Isoetes Duriaei-
Ass. 261.

— compressus 312.

— maritimus 109.

— tenusis 312.

— trifidus 54, 123.

Juniperus 242, 290.

— communis 6, 33, *34,
124, 237, *287.

—-Gebiische 237.

— macrocarpa 237.

— nana 100, 205.

— oxycedrus 237.

— —-Stadium 280.

Jussieua 13.

Kalidium caspicum-Ass.
171.

Kastanie 153.

Knautia arvensis 52.

Kochia 174.

— prostrata 95.

Koeleria gracilis 54, 57.

Koentgia islandica 258.

Krameria canescens 190.

Krustenflechtengesell-
schaften 318.

Laciniaria punctate ¥282.

Lappula-Asperugo-Ass.
233.

Léarchenwald 112, 285.

Lariz 120.

— decidua 205.

— —-Wald 38, 77.

~—-Pinus-Mischwald 148.

— stbirica 77.

Lathyrus 256.

— -Arten 252.

— setifolius *45.

— vernus 61.

Lavandula latifolia-Sta-
dium 280.

-— stoechas-Erica scopa-
ria-Ass. 242.

Lecanora frustulosa 202.

— gibbosa *35.

— Lamarckii-Ass. 157.

— maura 40.

— —-Ass. 40.

— melanophtalma 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.
Leptoscyphus Taylori 78.
Lepturus incurvatus 174.
Leskeella 92.
Leucodon-Arten 252.
Leucojum vernum 79.
Ligularia sibirica 40.
Ligusticum mutellina
*104, *129.
— stmplex 64.
Ligustrum vulgare 61.
Limoniastrum 170.
Lindernia pyxidaria 312.
Linnaea borealis 59, 252.
Lastera cordata 54, 58, 59.
Lithospermum fruticosum
273.
— —-Ass. 157.
Litorelletalia 318.
Lioydia serotina 64.
Lobarietum pulmonariae
111.

Lobelia Dortmanna 250.
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Loiseleuria 253.

— procumbens 76, 123,
124, *254.

— —-Ass., flechten-
reiche 128.

Lotseleurietum 206.

— alectorietosum 129.

— cetrariosum 78, 101,
*102, 129, 259.

Lonicera 256.

— biflora *5.

Loranthus 256.

Lotus 197.

Lupinus 197.

Luzerne 153.

Luzula luzulina 52.

— maltiflora 101.

— mnemoralis 61.

— pilosa 61.

— spadicea 103, 226.

-— spicata 64.

Lycopodium annotinum
59, 60.

— complanatum 59, 60.

Lygaeum spartum 253.

Lyngbya 168.

— aestuarit 265.

Lysimachia nummularia
112,

Lythrum salicaria 86, 87.

Magnocaricion 313.
Majanthemum 191.
— bifolium 61.
Mangrovearten 170.
Mangrovesiimpfe 195.
Marasmius speec. 61.
Marchantia 251.
Mariscus serratus *286.
Marsilia pubescens 186.
Melandrium rubrum 85.
Melica ciliata 156.
Mercurialis perennis 201.
Mesembryanthemum qu-
strale 174.
— spec. 190.
Mesobrometum 52, 56, 96,
180, 193.
— -Rasen 177.
Mesotaenium violascens
241.
Metzgeria furcata *13.
Micrococcus 198.
Microcoleus chthono-
plastes 168, 265.
Mielichhoferia nitida 163.
Minuartia sedoides 64,
253.
— spec. 253.
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Minuartia verna 62.

Mnium stellare 66.

Molinia 199.

— coerulea 162,

Molinzetalia 313,
319.

Molintetum 33, 52, 274,
301.

— caricetosum Hostianae
41.

— coeruleae *286.

Molinion 200.

Montia minor 303.

Moosheiden 318.

Mucor 198.

— racemosus 266.

Mughetum 54.

Muscari botryoides 79.

Mykogene puccinoides
204.

Myosotis collina 56.

Myrtillus-Fichtenwald
114.

314,

Najas 250.

Nanocyperion flavescen-
tis 57.

Nanocypereto-Polygoneta-
lia 318.

Nanocyperion 313.

— flavescentis 312.

Nardeta 313.

Nardetum 22, *¥128, 236,
278, *298.

Nardion 313.

Narduretia gypsacea 158.

Nardus 209, 251.

— -Plantago alpina-Ass.
313.

— -reiche Rasengesell-
schaften 237.

— stricta 22.

— -Wiese 234.

Nasturtium 85.

Neottia nidus avis 56, 61.

Nigella sativa 87.

Nigritella 22.

Nitella flexilis 93.

Ntitrobacter 198.

Nitrosococcus 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 251.

— saxicola-Ass. 160.

Opuntia 110.

Ornithopus 197.

Orthotrichuwm Lyellii *¥13.

Oryzopsis 252.

Oscillatoria 67.

Oxalis 191.

— acetosella 33, 61, 85,
88.

Ozyria *266.

— digyna *265.

Ozyrietum *265.

Ozytropis campestris 62.

— montana 161, 203.

— pilosa 1717,

Paliurus 235.
Panicum ischaemum 312.
— capillare *282.

Papaver alpinum 52.

Pappel 230.

Paraplectrum foetidum
204.

Paris 251.

Parmelia lanata-Ass. 128.

Parmelietum acetabulae
202.

Pedicularis rosea 54.

— verticillata 62.

Peganum harmala-Triften
237.

Pelargonium 256.

Pellia 251.

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.

— sertata T5.

Phippsia algida-Ass. 102.

Phleum alpinum *266.

Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften.

Phleum arenarium 59.

Phlomis salicifolia *283.

Phlyctis argena *13.

Pholiurus pannonicus
174.

Phoma 197.

Phragmites 251.

— communts 10, 33.

Phragmitetalia 318.

Phyllitis hybrida 87.

Physalis heterophylla
*282.

Physcia tribacia 201.

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.

— sttchensis-Wald 58.

— Stadium *286.

Piceetum 54, 58, 60, 296.

— excelsae 52, 278, s.
auch Fichtenhoch-
wald.

— myrtilletosum 54, 296.

Pilularia minuta 186.

Pinetum montanae cladi-
nosum 105.

— — ericosum 105.

— — hylocomiosum 105.

— — rhodorosum 105.

Pinus 241.

— 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.
— stlvestris 11, 29, 118,
120, 177, 206, 242.

— —-Wald 59, 177, 284.
— strobus-Wald 119,

*287.
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Piper-Arten 256.

Pirola chlorantha 59.

— manor 101.

— uniflora 52, b8, 59,
60.

Pirus 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.

— centsia 251.

— Chatxii 61.

— concinna 95.

— flabellata 251.

— foltosa 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.

— officinale 60.

Polygonum amphibium
10.

— viviparum 64.

Polypodium  vulcanicum
171.

Polytrichetum 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.

— Crantzii 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.

— auium 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.

— licis (monspelienses)
280.

Quercion licis 278, *279.

— pubescentis 278, *279.

— sessiliflorae ligerici-
num 278.

Quercus coccifera *39,%45.

— — -Ass. 242,

— — -Buschheide 280.

-Garigue *45.

— — -Gebiisch 245.

— — -Stadium 280.

— -zlex *39, 76, 92, 244.

— — -Busch mit Callu-
na 149.

— — -Gebiische 314.

— — -Jungwald 149.
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Quercus ilex-Klimaxwald
240, 245.

— — -Macchie 97.

~— — -Urwald 38.

— marrocana-Wald 112.

— Mirbeckii-Wald 112,

— pedunculata 61, 244,
302.

— — -Carpinus betulus-
Wald 244.

— — -Wald 145, 191.

— pubescens 156.

— robur-Wald *43.

— rubra 117.

— — -Ass. 183.

—- sesstliflora 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.

— oparnassifolius 161.

— pygmaeus 104,

Reichardia 109.

Retama. Webbit 126.

Rhacomitrium canescens
%266, 274.

— hypnoides *35.

— lanuginosum 266.

— — -Ass, *264.

Rhamnus alaternus *39.

— pumila 253.

Rhazocarpon 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.

Rhynchospora alba-Ass.
295.

Rhynchosporetum albae
*36.

Rhynchostegium ruscifor-
me 250

Rhytidium rugosum 64.

Rosa persica *283.

Rosmarinus - Cistus -Sta-
dium 280.

— Lithospermum fruti-
cosum-Ass. 273.

Ribes petraeum 54.

Riccia 249, 250.

Rinodina demissa 201.

Rosa spinosissima 59.

Rosmarinus 233, 273.

—-Ass. 157.

—- Lithospermum frutico-
sum-Ass. *12, 38.
Rubia peregrina *76, 83.

Rubus fruticosus 88.
Rumezx 109, 238.
acetosella 241.
alpinus 54.
—-Chenopodium  bo-
nus Henricus-Ass.
239.

Ruscus aculeatus T79.

Saccharomyces - Arten
2

Sagina apetala 312.
— ctliata 312.

— maritima 194.
— saginoides *266.
Salices 123.

Salicetum herbaceae 93,
*102, 103, 162.
Salicion herbaceae 52,

102, 104, 123.
Salicornietalia 318.
Salicornia 165, 174.
-—-Arten 265.

— herbacea 164, 165,169.
—-Ass, 171.
—-Suaeda maritima-
Ass. 170.
macrostachya 52, 165,
167, 193, 194.
radicans 52.
Salicornien 174.
Salicornietum  fruticosae

167, 193.

— macrostachyae 168,

193.

— radicantis 167.

der Pflanzennamen und -Gesellschaften.

Salicornion fruticosae 52.

Salix caprea 265.

—-Dryas-Teppiche 276.

herbacea 103, *104.

—-Ass, 102.

—-Schneetilchen

*104.

incana-Herden 284.

nigra 188.

reticulata 253.

retusa 253, *266.

serpyllifolia 64, 124,

158.

Salvinia 318.

Salsola 165, 170.

— crassa-Ass. 171.

— kali 59, 165.

— vermiculata 29.

Sanddiinengesellschaften
318.

Sarcocaulon 256.

Sarothamnus 94.

Saussurea alpina 54, 62.

Saxifraga 196.

— biflora 203.

bryoides *266.

caesia 110, 123.

cebennensis 159, 160.

exarata *266.

oppositifolia 101,

*266.

retusa 123.

spec. 253.

stellaris  *103,

*266.

tridactylitis 56.

Scabiosa songarica *283.

Schizogonion cruentt 318.

Schizophyceengesell-
schaften 168.

Schizotricetum 318.

Schoenetum eleocharetos.
paucifl. *286.

-— nigricantis 54,

— — typicum *286.

— schoenetosum ferrug.
*286.

Schoenoplectus supinus
312.

Schoenus nigricans 54.

— —-Plantago crassi-
folia-Ass. 157.

Scilla autumnalis 43.

— bifolia 79, 101.

— non scripta 181.

— sibirica 101.

Scirpeto- Phragmitetum
33, *36.

200,

157.

>

Scleropoa rigida 59.
Scorzonera crispa 161.

Scorzonera parviflora 173.

Scotiella antarctica 249.

— cryophila 249.

— nivalis 249.

Scrophularia nodosa 61.

Scytonema crassum 160.

Scytonemetum 160.

Sedum 110, 252.

— alpinum *266.

—-Arten 177.

— atratum 62.

— gypsicola 158.

—-Tortella  inclinata-
Initialstadien 177.

Selaginella 249.

— selaginoides 64.

Sempervivum 252.

— Hillebrandtii 161.

— Pitfonii 161.

Senecio 238.

— carniolicus 295.

— jacobaea 269.

| — Gruppe Kleinia 256.

— uniflorus 295.

Seselt 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 tuberosum 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 avenacewm
*282.

Spartium junceum 162.

Spartina 165.

—-Arten 265.

— stricta 13.

— Townsendi 13.

Sphaerella nivalis 249.

Sphaeroporus globosus
*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.

— cryplandrus 236.

— longifolius *282.

Stachys silvatica 61.

Statice 170.

— limonium 170.

Stechdistel-reiche Triften |

2317.
Stellaria holostea 252.
— media *77, 159.
Stenactis 13.
Sterculiaceen 256.
Stereodon arcuatus 303.
Stereonema-Gesellschaf-
ten 318.
Stichococcus nivalis 249.
Stipa capillata 33, 95,
158.
— caragana *283.
— spartea *282.
— tenacissima 123, 253.
Streptothriz  cromogena
204.
Suaeda 165, 170.
—-Arten 265.
— fruticosa 165.

— maritima-Kochia hir-
suta-Ass. 8, 167.
Suaeda arcuata-Ass. 171.

Subularia 157.
Sumpfgesellschaften 318.

Tabellaria 67.

Taeniophyllum Zollingeri
256. '

Tamariz 170.

—-Uferwald *5.

Tannenwald 229.

Taraxacum 33, *266.
Taxus canadensis *287.
Testudinaria 256.
Tetragonolobus siliquosus
(var. maritima) 165.
Teucrium montanum 253.
Thalictrum 252.
Thamnolia vermicularis
64, 129, 252,
Thelidium cf. aenovino-
sum-Ass. 160.
Thero-Brachypodion 313.
Thiothriz-Arten 172,
Thiovolum-Arten 172,
Thlaspeetum 52, 274, 275,
Thlaspeetum rotundifolii
157, 274, 276.
Thlaspt 163.
Thrincia tuberosa 43, ¥45.
Thymus capitatus *288.
serpyllum 252.
vulgaris 38, 233.
—- Brachypodium di-
stachyon-Stadium 280.
—-Fazies 237.
— zygis 29.
Thyophysa-Arten 172.
Tilia 290.
— americana-Ostrya vir-
giniana-Wald *118.
Tortella tortuosa 64.
— inclinata 177.
Tortula arenicola-Ass. 59.
— ruralis 59.
— subulata 61.
Trametes pini 100.
Trentepohlia 160, 251.
—-Algenfiden 203.
Trichophoretum 40.
Trifidi-Distichetum 54,
101, 313.
Trifolium alpinum 313.
— fragiferum 312.
— reptans 252.
— scabrum 57.
— Thalii 101.
Triglochin maritimum
109.
Trigonella gladiata 52.
Trisetetum 260.
— flavescentis 54, 259.
Trisetum distichophyllum
160, 251.
— flavescens 54, 55, 101.
Trochiscia 241.
Trollius europaeus *42.
Tropischer Regenwald
*314.

Tuber 250.
Tulipa silvestris 79.

Braun-Blanquet, Pflanzensoziologie.
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Tussilago farfara 266.
Typha minima 32.

Ulex 94, 241.

Ulmus 290.

— scabra 205.

Ulota crispa *13.

Ulothrixz 297.

Ulva-Arten 172.

Umbilicus 252.

Unkrautgesellschaften
246.

Urococcus 198.

Urospermum 108.

Urtica-Arten 238.

—-Béden 199.

— dioeca-Bestinde 199.

Usneion 318.

Utricularia 250.

Vaccinietum myriill
*115.

Vaccinium 124, 200.

myrtillus 40, 101, 105,

209.

—-, Betula pubescens-

Wald 148.
-—— —-Bodendecke 190.
— —-Heipe 242.
— uliginosum 76, 105,
285.

vitis idaea 105, 206,

285.

Varietum
*25.

Vella pseudo-cytisus 158.

Veratrum album 33.

Veronica alpinag 103, 223,
*266.

— aphylla 64.

— bellidioides 64.

— chamaedrys 61.

— officinalis 61, 252.

Verrucaria calciseda-
Gesellschaft 157.

— —-Subass. 157.

— maura 297.

Viburnum alnifolium
*287.

Viburnum lantana 61.

— tinus T79.

Vicia-Arten 252.

— cracca 164.

— gracilis *45.

— tetrasperma 56.

Vinca minor 43.

Vincetoxicum officinale

155, 156.

21b

tatricum 24,
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Viola-Arten 251.

— calaminaria 163.

— cenisia 52.

— lutea 163.

— silvestris 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 201.

Xanthorion 318.

— parietinae 202.

Xerobrometum 52, 53, 54,
55, 57, 60, 95, 118, |

274, 295. |

Verzeichnis der Pflanzennamen und -Gesellschaften.

Xerobrometum erecti 95.
— raeticum 96.

— rhenanum 96.

— subjurassicum 96.
— suevicum 96.

Zizyphus 267.

— lotus-Triften 237.

Zostera 250.

Zygogonium ericetorum
265.

—-Gesellschaften 318.
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