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Biatorella testudinea - Ass. Diese von Frey (1922, p. 81)
beschriebene Assoziation, die nach ihm die wichtigste hoch-
alpine Flechtenassoziation der Alpen ist, habe ich nur an der
Diavolezzahiitte im Berninagebiet niher studiert. Sie kommt
auch im skandinavischen Hochgebirge vor, aber viel spérlicher.
Die Arten sind ungefidhr dieselben.

Die Gyrophora-Assoziationen. Dass man Freys «Gyropho-
retum cylindricae» in mehrere Assoziationen aufteilen muss,
scheint mir ganz sicher. Eine sehr charakterisiische Assozia-
tion ist z. B. die Gyrophora microphylla-Assoziation, die ich im
Berninagebiet gut studieren konnte. Betreffend die librigen
wage ich noch nichts zu sagen.

Lecidea lygaea - Ass. Diese Assoziation, die mir sehr cha-
rakteristisch erscheint, habe ich an den Nordseiten der Blocke
bei Guttannen (Haslital), deren Siidseiten Rinodina oreina-Asso-
ziationen tragen, notiert.

Von den Rindenflechtenassoziationen mdochte ich nur die
Letharia vulpina - Assoziation hervorheben, die fiir die Arven-
und Lé&rchenstimme der kontinentalen Arven-Lirchen-Stufe
sehr charakteristisch ist. In Skandinavien ist sie (wenn man
von einigen eigentiimlichen Standorten auf alten Brettdichern
absieht) aui die kontinentalsten Nadelwaldgebiet von Dalarna,
Hérjedalen und vom 0Ostlichen Norwegen beschrinkt, wo sie an
Kieferstimmen héufig vorkommt, also eine bemerkenswerte
Parallelitat.

IlI. Allgemeine Vergleiche
zwischen der Vegetation der Alpen und derjenigen
der skandinavischen Gebirgskette.

I. Allgemeine Physiognomie.

Wenn man zum erstenmal von Skandinavien nach den Alpen
kommt, wird man nichl weniger iiberrascht iiber Differenzen,
die tatséichlich zwischen den beiden Gebirgen auftreten und die
in der Literatur nicht erwéhnt sind, als iiber Differenzen, die nur
in der Literatur existieren.
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Was zuerst die allgemeine Topographie betrifft, werden die
Unterschiede im allgemeinen sehr iibertrieben. Es ist wahr, dass
der Unterschied ausserordentlich gross ist, wenn man die aus-
gedehnten, schwach welligen Niederfjeldsgebiete von Dalarne
(vergl. SaMuELssoN 1917) oder im ostlichen Lappland (vergl.
Fries 1913) mit den wildesten Hochalpen vergleicht. Aber die
meisten Pflanzengeographen der Alpen scheinen die unrichtige
Vorstellung zu haben, dass die obenerwihnten Niederfjelds-
gebiete fir die skandinavische Gebirgskette typisch sind. Dies
trifit nur fiir die &stlichen Teile der Gebirgskette zu; in den
zentralen und westlichen Teilen ist die Topographie vielmehr
von hochalpinem Typus mit grossen und schroffen Niveaudiffe-
renzen, und im nordlichen Norwegen findet man sogar eine Topo-
graphie, die an himmelstiirmender Steilheit und Wildheit die
meisten Gebiete der Alpen iibertrifit und hinter den Siidtiroler
Dolomiten jedenfalls kaum zuriicksteht. Anderseits findet man
ja auch in den Alpen Gebiete mit runden, schwach welligen For-
men — die Aussicht vom Speiereck im Lungau iiber die aus-
gedehnten Niederfijeldsgebiete (<Nockgebiete ) im nordlichen
‘Kérnten hat z. B. eine ausserordentliche Aehnlichkeit mit den
Niederfjeldsgebieten der ostlichen Teile der skandinavischen
Gebirgskette.

Wir miissen also konstatieren, dass sowohl in Skandinavien
als auch in den Alpen die verschiedensten morphologischen
Typen vertreten sind. Der Unterschied in dieser Hinsicht ist
nur, dass die proportionale Hiufigkeit der verschiedenen Typen
in Skandinavien und in den Alpen verschieden ist.

Ein Gebirgstypus, der in den Alpen eine recht grosse Rolle
spielt, in Skandinavien aber vollig fehlt, sind die Dolomit- und
Kalkalpen. Reine Kalksteine und Dolomite kommen ja auch
im skandinavischen Gebirge vor, aber im allgemeinen nur als
kleine Einlagerungen in den kalkreichen Schiefergebirgen. Und
die grossen Kalkberge mit ihrer charakteristischen Karstdri-
nierung, ihren Steilwdnden wund ihren karrendurchfurchten
Plateaus, die in gewissen Teilen der Alpen eine so grosse Rolle
spielen, sind in Skandinavien nicht vertreten. Die folgenden
Vergleiche gelten somit nur den nicht aus reinem Kalk oder
Dolomit bestehenden Teilen der Alpen.
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Was einem skandinavischen Botaniker in den Alpen viel-
leicht am meisten auffilit, ist die grosse Trockenheit. Im skan-
dinavischen Gebirge ist — wenn man von einigen extirem kon-
tinentalen Flechtenheidegebieten im Osten absieht — alles
feucht, iiberall rieseln Béche, der Boden ist von Wasser durch-
trankt, an den Hingen sieht man iiberall starkes Erdfliessen,
in den Niederungen und vielfach auch an den Hingen Moore,
auf den Hochebenen gewaltige Regelationserscheinungen wie
Polygonboden ete. Der Boden ist mit einem reichen Moos- oder
Flechtenteppich iiberwachsen, die meisten Assoziationen sind
entweder moos- oder flechtenreich — und die Blocke und Fels-
winde sind mit Moospolstern und Flechten in ungeheurer In-
dividuenanzahl ganz {iberzogen (mit Ausnahme von den am
spétesten, erst im August ausapernden Blockmeeren).

In den Alpen dagegen — wenn wir von den feuchteslen
Randgebieten absehen — ist alles viel trockener. Viele Biche
trocknen im Sommer vollkommen aus. Nasser Boden kommt
in viel geringerem Mafistabe vor. Die meisten Pflanzenassozia-
tionen sind weder moos- noch flechtenreich, sondern nackt.
Ganz nackter Boden, der in Skandinavien #Husserst selten ist,
spielt sogar eine recht grosse Rolle — und Staub, der im skan-
dinavischen Gebirge ganz unbekannt ist, kann sogar gelegent-
lich listig werden. Auf der Gletscherinsel Isla Persa im Ber-
nina-Eis war es bei unsrem Besuch so trocken, dass wir nur ganz
wenige Meter vom Eisrand beim Gehen grosse Staubwolken
aufwirbeln konnten, ebenso am Gornergrat — eine an ent-
sprechenden Lokalititen in Skandinavien ganz undenkbare Er-
scheinung. Fliesserde kommt zwar vor, aber spielt keine land-
schaftliche Rolle. Polygonboden fehlt fast ganz. Moore spielen
nur eine sehr geringe Rolle. Die Flechten- und Moosvegetation
auf den Blocken und Felsen ist viel érmer, vielleicht nicht immer
an Arten, aber um so mehr an Individuen. Speziell die Polster
von verschiedenen Andreaea-Arten, die in den héheren Stufen
des skandinavischen Gebirges massenhaft an den Blécken und
Felsen sitzen, sind in den Alpen #usserst spidrlich — und die
ganze charakteristische Flechtenvegetation dieser Andreaeca-
Polster fehlt fast vollstindig.
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Nur in den niederschlagsreichsten Gebieten der Alpen (z. B.
im Grimselgebiet und in vereinzelten Teilen des Lungau) findet
man Ankldnge an die reichere Moos- und Flechtenvegetation
der skandinavischen Gebirge. Dort habe ich die einzigen Frag-
mente einer Andreaea-Vegetation mit Flechteniiberwachsung ge-
sehen. Dort sind die Phanerogamenassoziationen in viel gros-
serem Mafistabe moos- oder flechtenreich. Dort hiingen wie in
Skandinavien feuchte Sphagnum-Polster hie und da iiber die
Felswidnde hinunter, dort ist alles nidsser — und im selben
Augenblick Skandinavien unendlich viel #hnlicher. Bei der
Grimsel konnte man sich sehr gut vorstellen, in einem westnor-
wegischen Gebirgsgebiet zu sein. Sogar die grossen Grimmia
hypnoides-Polster an den Felshiingen, die fiir Westnorwegen so
dusserst charakteristisch sind, kann man hier wiederfinden
(vergl. oben, p. 71 und 87).

Am extremsten sieht man vielleicht den Gegensatz zwischen
Skandinavien und den Alpen auf den Schneebéden (Schneetil-
chen). Hier findet man in Skandinavien iiberall eine ungemein
reiche Moos- und Flechtenvegetation. Der Boden ist von einem
geschlossenen Moosteppich bedeckt und fast alle Assoziationen
sind moosreich. Ueber den Moosen wachsen eine Menge von
Flechten in ebenso grosser Arten- als auch Individuenmenge.
In den Alpen dagegen kann man zwar zum Teil dieselben Asso-
ziationen auf den Schneebéden wiederfinden, aber viel &rmer
ausgebildet. Die ganze reiche Erdflechtenflora fehlt fast voll-
kommen und der Moosteppich macht einen &rmeren und diirf-
tigeren Eindruck. Und nackte Schneebodenassoziationen kom-
men gar nicht selten vor. Auch wenn man von den Kalkschnee-
béden mit ihrer Karstdrénierung und ganz eigentiimlichen, mei-
stens nackten, wiesenartigen Vegetation, die in Skandinavien
nur sehr seltene und unvollkommene Gegenstiicke findet, ab-
sieht, wirken sogar die Schneebéden — wenigstens die von mir
gesehenen — viel trockner als in Skandinavien.

Die Ursachen dieser Differenzen sind nicht schwer zu fin-
den. Die Regenmengen sind wohl nicht sehr verschieden. Wenn
auch offenbar absolut hthere Regenmengen im westlichen Skan-
dinavien vorkommen konnen als in den Alpen (nach den neue-
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sten Messungen, vergl. die bald erscheinende Regenkarte iiher
Stidnorwegen von AHLMANN), diirften wohl doch sehr grosse
Gebiete in Skandinavien viel niedrigere Niederschlagsmengen
haben als in den Alpen — und doch viel feuchter sein. Hier
kommt natiirlich vor allem die in den Alpen viel stirkere Inso-
lation in Betracht, die an sonnigen Tagen eine ungeheuer viel
intensivere Austrocknung bewirkt. Hiermit héngt natiirlich eng
zusammen, dass in den Alpen perennierendes Bodeneis (Tjile)
nicht vorkommen kann. In Skandinavien hat ja die perennie-
rende oder bis in den Vorsommer andauernde Tjile eine un-
geheure Bedeutung (vergl. Fries 1913); die Eisfliche im Boden
verhindert das Herabsickern des Wassers, hiilt den Boden feucht
und bewirkt Fliesserde und Regelationsphiinomene.

Eine Folge der oben besprochenen Trockenheit in den
Alpen ist auch die viel langsamere Besiedelung der Schuttbdden.
In Skandinavien werden die Blécke und das Gerdll rasch von
Moosen und Flechten iiberwachsen; der Boden stabilisiert sich
ziemlich rasch und die Einwanderung der hoheren Vegetation -
wird beschleunigt. In den Alpen dagegen werden die Blicke
und das Gerdll nur wenig durch Moose und Flechten iiber-
wachsen; der Boden bleibt viel linger labil und eine stabile
Vegetation hat es viel schwerer, festen Fuss zu fassen. Dies
ist im Kalkgebirge, wo alles Wasser sofort in den Boden hinein-
sickert und die Karstdrénierung ganz vorherrscht, am ausge-
prigtesten — viele Kalkgebirge in den Alpen, besonders in den
trockensten Gebieten, machen auf einen Skandinavier einen
ganz halbwiistendhnlichen Eindruck mit ihren gewaltigen nack-
ten Gerollkegeln. In den feuchten Kieselgesteinsgebieten, wie der
Grimsel, Moritzengraben im Lungau etc., sind dagegen auch die
Block- und Gerd6llboden viel mehr vom skandinavischen Typus,
d. h. reich mit Flechten und Moosen iiberwachsen.

Ich moéchte diesen allgemeinen Vergleich in die folgenden
Worte zusammenfassen: Die Vegetation der Alpen macht im
Durchschnitt einen wviel trockneren und weniger geschlossenen
Eindruck als diejenige der skandinavischen Gebirgskette. Die
Flora (wenigstens die totale Artenzahl) ist reicher als in Skan-
dinavien, die Vegetation dagegen entschieden drmer.
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2. Die Kulturbeeinflussung.

Was vielleicht einem Skandinavier ebenso stark auffillt wie
die obenerwihnte Trockenheit der Alpen, ist die viel intensivere
Kulturbeeinflussung als in Skandinavien. Dies ist wohl auch —
im Gegensatz zu der vorigen Erscheinung — hie und da in der
Literatur hervorgehoben worden. Trotzdem hat die Wirklich-
keit meine Erwartungen weit iibertroffen. Die Alpwirtschait,
vor allem die intensive Beweidung durch das Rindvieh, die
Schafe und die Ziegen, muss tatséichlich die Vegetation der Al-
pen ganz enorm umgestaltet haben.

Wenn wir die Bedeutung der Beweidung fiir die Vegetation
erfassen wollen, ist dies in den Alpen nur sehr schwer moglich
wegen des fast vollstiindigen Mangels einer ganz unbeweideten
Vegetation. Viel leichter ist es in Skandinavien. Wir haben
nédmlich dort sowohl Gebiete mit einer Alpwirtschaft von einem
der alpinen recht #hnlichen Typus, aber auch Gebiete mit nur
Renntierwirtschaft und, obwohl selten, ganz unbeweidete Ge-
biete. Und wir konnen deshalb in Skandinavien sehr gut den
Einfluss der verschiedenen Art und Intensitit der Beweidung
studieren.

Die Renntierbeweidung kénnen wir hier ausser acht lassen.
Sie wirkt im allgemeinen viel extensiver als die Beweidung vom
hier behandelten Typus, und dhnelt vielmehr dem Einfluss der
wilden Tiere. Im nérdlichen Skandinavien werden besonders
die Flechtenheiden sehr stark dadurch geschédigt, aber eine
wirkliche Umwandlung der Vegetation bewirkt sie im allge-
meinen nicht. Vergl. iibrigens Fries 1913.

Ganz anders die Beweidung durch die Kiihe, Schafe und
Ziegen, die nicht wie die Renntiere iiber sehr grosse Gebiete
herumstreifen, sondern meist enger begrenzte Gebiete viel in-
tensiver abweiden. Hier findet ganz leicht eine vollige Verénde-
rung der Vegetation statt.

Auf den kleinen Inseln an den verschiedenen skandinavi-
schen Kiisten habe ich reichliche Gelegenheit gehabt, den Ein-
fluss der Schafbeweidung zu studieren. Von den Schafen nicht
beweidete Inseln haben im &usseren Skiirgard im allgemeinen
eine hauptsiichlich aus Zwergstrauchheiden bestehende Vege-
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tation. Aber wo intensivere Schafbeweidung stattfindet, werden
immer die Zwergstrauchheiden durch Grasheiden, vor allem
Nardus-Heiden (oder Festuce ovina-Heiden) ersetzt. Auf den
dussersten Lofoteninseln (Vdrd und Rost) habe ich sogar be-
obachtet, wie eine intensive Schafbeweidung die Zwergstrauch-
heiden in recht luxurierende Agrostis tenuis-Wiesen umgewan-
delt hatte.

Ganz dieselbe Erscheinung kann man iiberall an den Senn-
hiitten im siidlichen Norwegen beobachten. Hier dominieren
normal Zwergstrauchheiden (vor allem Empetrum-Heiden) im
unteren Teil der alpinen Stufe, aber in der Umgebung der Senn-
hiitten sind diese zum nicht geringen Teil durch Nardus-Gras-
heiden ersetzt. Wo die Beweidung weniger intensiv ist, werden
die Zwergstrauchheiden nicht ganz verdringt, sondern nur in
Bulte zersplittert. Der Boden wird durch den Tritt des Viehes =
stark bultig und es kann oft ein Assoziationskomplex aus Zwerg-
strauchheiden-Fragmenten an den Bulten und Nardus-Heiden
zwischen den Bulten entstehen. Aber es tritt auch eine andre
Erscheinung ein, die von noch grosserer prinzipieller Bedeu-
tung ist.

Wenn wir die Zwergstrauchheiden eines unbeweideten oder
nur schwach beweideten Gebietes niher untersuchen (gleich-
giiltig ob an der Kiiste oder im Gebirge) finden wir leicht, dass
die Assoziationen ausserordentlich stabil und regelmissig zu-
sammengesetzt sind. Nach einiger Uebung stésst es kaum auf
nennenswerte Schwierigkeiten, die Assoziationen zu erkennen
und zu unterscheiden. Die Assoziationen decken im allgemeinen
recht grosse reine Flachen und die Grenzen zwischen ihnen sind
verhiltnisméssig scharf. Wo eine Calluna-Assoziation an eine
Empetrum-Assoziation grenzt, ist z. B. die Uebergangszone nur
ganz schmal, denn Calluna und Empetrum mischen sich nicht
gern, wo sie gut gedeihen. Ebenso verhalten sich die meisten
anderen Assoziationen; dass auch Ausnahmen existieren, z. B.
wo Empetrum-Heiden und Vaccinium uliginosum-Heiden anein-
ander grenzen, habe ich frither erwiihnt. Ganz anders in einem
stirker beweideten Gebiet. Auf stark beweideten (nicht so
stark, dass die Zwergstrauchheiden vollig verschwinden) Inseln
an der skandinavischen Kiiste sowie in der Ndhe der Sennhiitten
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im siidlichen Norwegen, ist es fast unméglich, die Zwergstrauch-
assoziationen, die sonst so ausserordentlich leicht kenntlich
und begrenzt sind, zu erkennen und zu begrenzen. Alles ist ein
einziges Durcheinander: es sind immer noch dieselben Arten,
aber nicht wie friiher regelmiissig, sondern recht zufillig ge-
mischt. Und man kann oft nur eine einzige «Zwergstrauchheide»
ohne bestimmte Dominanten und ohne sichere Konstanten unter-
scheiden, wo man sonst wenigstens ein Dutzend verschiedene
Zwergstrauchassoziationen mit scharfen Grenzen und bestimm-
ten Dominanten und Konstanten hitte unterscheiden koénnen.

Was ist denn eingetroffen? Ja, das Gleichgewicht der Vege-
tation ist gestort worden. Der frither ebene Boden ist durch
den Tritt des Viehes bultig geworden und dadurch die Bedingung
eines Vegetationsmosaiks mit ganz kleinen Mosaikflichen ge-
schaffen worden. Aber ausserdem ist die Vegetation selbst
einem nicht gleichméssig und regelmiissig, sondern mit rdum-
lich und zeitlich sehr wechselnder Stidrke wirkenden Faktor aus-
gesetzt worden. Der Diinger wird .nicht gleichmissig zerstreut
etc. Einer Verdnderung des Klimas wiirde sich die Vegetation
allm#hlich anpassen und dann wieder ins Gleichgewicht kommen.
Aber die Beweidung wirkt zu grob — die Vegetation findet nie-
mals Zeit, sich wieder zu stabilisieren.

Dies ist wenigstens meine jetzige Arbeitshypothese — die
Erscheinung selbst ist indessen eine Tatsache. Eine ganz ana-
loge Erscheinung kann man {iibrigens in stark durchforsteten
Wildern sehen. In der Gegend von Upsala z. B. ist es oft fast
unmoglich, die in den nordischen Urwildern ausserordentlich
deutlich ausgepriigten Nadelwaldassoziationen zu unterscheiden.
Ab und zu werden einzelne Baume im Walde gefillt, der Boden
von dem Holzabfall bedeckt und dadurch die Bodenvegetation
stark veridndert. Allmahlich beginnt dann die Vegetation sich
wieder zu regenerieren — aber bevor sie das Gleichgewicht
wiedergewonnen hat, kommt eine neue Plenterung.

Auch in den Wiesen kann man Aehnliches beobachten. Die
alpinen und die maritimen Wiesen in Skandinavien bestehen
aus ganz gut ausgeprigten Assoziationen mit verhéltnisméssig
scharfen Grenzen — aber in unseren Halbkulturwiesen Asso-

7 Erg. der Intern. Pflanzengeogr. Exkursion durch die Schweizeralpen 1923.
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ziationen zu unterscheiden, ist eine sehr wenig dankbare Auf-
gabe. '

Ich moéchte aus allen diesen Erscheinungen den Schluss
ziehen, dass eine oft wiederkehrende katastrophale Verinde-
rung der Standortsfaktoren oder ein mit rdumlich und zeitlich
stark wechselnder Intensitit wirkender Standortsfaktor auf die
Vegetation so wirkt, dass die Gleichgewichtslage andauernd ge-
stort wird und gut unterscheidbare und scharf begrenzte Asso-
ziationen deshalb eine viel geringere Rolle als in ungestorter
Vegetation spielen.

Wenn wir jetzt zu der Vegetation der Alpen zuriickkehren,
kann ich meinen Eindruck von ihrer Kulturbeeinflussung so zu-
sammenfassen, dass die Vegetation der Alpen zum iiberwiegen-
den Teil denselben Eindruck wie diejenige der Umgebungen
einer siidnorwegischen Sennhiitte macht. Die Beweidung ist hier
in dem grossten Teil der alpinen Stufe von derselben Intensitét
wie in Siidnorwegen um die Sennhiitten. Und gerade dieselben
Erscheinungen wie dort treten hier in viel grosserem Mafistabe
auf. Die Zwergstrauchheiden werden zum grossen Teil durch
Nardus-Heiden ersetzt und treten zum grossen Teil nur als klei-
nere Flecke in den Nardus-Heiden auf. Die noch existierenden
zusammenhéingenden Zwergstrauchheiden zeigen eben dieselbe
charakteristische Bultigkeit im Boden, Lichtheit des Zwerg-
strauchteppichs, Unregelmiissigkeit der Zusammensetzung und
Unschéirfe der Begrenzung wie die stark beweideten Zwerg-
strauchheiden in Skandinavien. Nur an den Stellen, wo die Be-
weidung offenbar schwiicher ist, findet man die Assoziationen
scharf und klar ausgepréigt und begrenzt.

Ich mochte aus diesem Vergleich den Schluss ziehen, dass
ein sehr grosser Teil der Nardus-Heiden der Alpen durch Be-
weidung aus den urspriinglichen Zwergstrauchheiden hervor-
gegangen Ist und dass ein Aufhdren der intensiven Beweidung
eine Wiederherstellung eines zusammenhingenden Zwerg-
strauchgiirtels in vielen Féllen, wo er jetzt fehlt, bewirken
wiirde. Die Auftassung Ltprs (1921, p. 89), dass die Nardus-
Heide in den unteren Teilen der alpinen Stufe der klimatisch
bedingte Schlussverin wére, kann ich also nicht teilen. Spiter
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hat iibrigens Liipr selbst seine diesbeziigliche Auffassung be-
deutend modifiziert (Lup1r 1923, p. 291).

Auch die grosse Rolle der Wiesen in der alpinen Stufe
diirfte wohl in vielen Fillen (z. B. Trifolium alpinum-Wiese,
Poa alpina-Wiese) auf die starke Beweidung (vor allem die
Diingung) zuriickzufiihren sein.

Auch in der subalpinen Stufe (im Sinne Gams’) scheinen
die Zwergstrauchassoziationen vielfach infolge der Beweidung
durch Nardus-Heiden ersetzt worden zu sein. Das Natiirliche
wiirde ohne Zweifel dort, wo jetzt Flecken und Giirtel von Rho-
dodendron-Heiden in Nardus-Heiden auftreten, eine geschlossene
Ehododendron-Heide sein, und ebenso ein geschlossener Rho-
dodendron-Unterwuchs in den lichten Lérchen-Arven-Wildern
mit Rhododendron um die Bdume und Nardus-Heide in den
feuchten Lichtungen. Vergl. iibrigens Litpr 1921, p. 89, der alle
Nardeten des Waldgebietes fiir durch die Beweidung hervor-
gerufen hilt.

In den Wildern scheint die Kulturbeeinflussung im all-
gemeinen derjenigen in den Wildern der skandinavischen
Kulturgebiete zu entsprechen. Die Assoziationen sind deshalb
oft wenig ausgeprigt.

Dass die kulturbedingte Waldgrenzendepression in den
Alpen viel stirker ist als in Skandinavien, ist ja eine wohl-
bekannte Tatsache, die natiirlich auch auf die Assoziationen sto-
rend einwirkt.

3. Die Stabilitat der Vegetation.

In einer fritheren Arbeit (Du Rierz 1923 a) habe ich die
Frage nach der Stabilitit der alpinen Vegetation eingehend be-
sprochen und der Auffassung Ausdruck gegeben, dass einzelne -
Verfasser in den letzten Jahren die Labilitit derselben stark
libertrieben haben. Spiter hat der Hauptvertreter dieser An-
sicht, mein Freund W. Liipr (1923) — leider ohne die Existenz
meiner obenerwihnten Abhandlung zu erwihnen — seine Auf-
fassung verteidigt und in einigen Punkten modifiziert. Ich méchte
nur ganz kurz meine neuen Erfahrungen im Anschluss an seine
Darstellung zusammenfassen.
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Was zuerst die Frage nach dem Grade der Stabilitit der
Alpenvegetation betrifft, muss ich betreffend die Vegetation auf
festem Boden meine Auffassung unbedingt aufrechterhalten.
Es ist gar nicht bewiesen und sehr unwahrscheinlich, dass sich
z. B. ein Schneetilchen in der Richtung gegen ein Curvuletum
entwickelt und dass die Felsflechtenassoziationen notwendiger-
weise Anfangsstadien einer Sukzession von hdheren Assozia-
tionen sein miissen. Wie neuerdings Gams (1923) betont, kénnen
solche Assoziationen sich sehr wohl vollkommen im Gleich-
gewicht mit der Umgebung befinden. Am einleuchtendsten diirfte
dies an stark windexponierten Felsecken sein, wo die Ablage--
rung der Verwitterungsprodukte durch den abtragenden KEin-
fluss des Windes sehr oft vollig verhindert wird. Wie friiher
gesagt — so lange ein Berg existiert, so lange miissen ganz
verschiedene Assoziationen nebeneinander vorkommen, nach
den verschiedenen Schneeverhiltnissen usw. geordnet. Wenn
Lipr jetzt (1923, p. 289) schreibt, dass «die fiir einen bestimmten
Hohenglirtel charakteristische Schlussgesellschaft nicht not-
wendigerweise einer Assoziation zu entsprechen braucht», so
ist dies auch nur eine Umschreibung dafiir, dass er diese meine
Auffassung im wesentlichen teilt. Denn wenn der fiir den be-
treffenden Hohengiirtel charakteristische Schlussverein aus meh-
reren Assoziationen bestehen kann (und nach Liipr ist dies in
hoheren Lagen sogar die Regel) ist ja eigentlich nichts von der
Einheitlichkeit des Schlussvereins iibrig geblieben. Der Unter-
schied zwischen den verschiedenen Anschauungen ist dann nur
graduell.

Ganz anders auf den wirklich labilen Boden, wie Geroll-
halden, rezenten Gletschermorénen, Flussalluvionen etc. Dort
befindet sich natiirlich die Vegetation wirklich in stindigem
~ Wechsel. Ich verstehe jetzt sehr gut die Ursache, warum die
Sukzession in den letzten Jahren in der Schweiz so sehr in den
Vordergrund gestellt worden ist. Tatsédchlich spielen nédmlich
in den Alpen — wegen der ganz vorherrschenden schroffen
Topographie — solche labile Bdden eine viel grissere Rolle als
in grossen Teilen der skandinavischen Gebirge. Und dank der
oben erwihnten grosseren Trockenheit scheint die Sukzession
viel langsamer fortzuschreiten als in Skandinavien und das stabile
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Stadium viel schwerer erreicht zu werden. Diese labilen Boden
scheinen das Interesse der modernen schweizerischen Sukzes-
sionsforscher ganz besonders gefesselt zu haben. Sie sind in
den Vordergrund gestellt worden und die stabile Vegetation
ist vielfach nur mehr als Spezialfall aufgefasst worden. Ich
mochte das Umgekehrte tun — aber wenn wir nur dariiber
einig sind, dass beide Typen existieren, ist dies ja nur ein Streit
um Worte.

Dieses Vorherrschen der labilen Vegetation scheint mir auch
die Ursache gewesen zu sein, dass man versucht hat, die ganze
Vegetation nach den Sukzessionsserien zu gruppieren. Wegen
der spiter zu besprechenden Schwierigkeit oder vielfach Un-
moglichkeit, Assoziationen in dieser labilen Vegetation abzu-
grenzen, liegt es oft sehr nahe, die in diesen Fiéllen ziemlich
deutlichen Sukzessionsserien als Grundeinheiten zu nehmen.
Dies ist vielleicht auch in vielen Fillen allein moglich —
aber es darf nicht fiir die stabile Vegetation, wo die Assozia-
tionen tatséichlich die klaren Einheiten sind und die Sukzessionen
nur ganz hypothetische, verallgemeinert werden.

In dieser Prinzipienfrage scheinen mir iibrigens die wich-
tigsten Gegensitze jetzt ziemlich ausgeglichen zu sein. Ich hatte
in meiner friiheren Arbeit vielleicht die Tendenz in Liipis ausge-
zeichneter Lauterbrunnenmonographie ein wenig missverstan-
den — nachdem ich jetzt durch personliche Erorterung und
durch seine neue Arbeit weiss, dass die relative Vernachléssi-
gung der statischen Beschreibung der Einheiten nicht tendenzits
war, sondern dass der Verfasser auch fiir die rein analytische
Pflanzensoziologie ein grosses Interesse hegt und «das statische
Studium der Pflanzengesellschaiten, resp. ihrer Einheiten, der
Assoziationen, als die Grundlage fiir die richtige Erfassung der
Sukzessionen» betrachtet (Lipr 1923, p. 298), méchte ich meine
Gleichstellung seiner Arbeit mit dem amerikanischen Sukzes-
sionismus wesentlich einschridnken. Betreffend die Unbrauch-
barkeit der Sukzessionsserien als Basis fiir ein System der Pflan-
zengesellschalten scheinen wir jetzt auch vollkommen einig zu
sein (LUpr 1923, p. 301), ebenso betreffend die hypothetische
Natur der «indirekten» (l. c., p. 298) oder vergleichenden Me-
thode, «des Schliessens aus dem riumlichen Nebeneinander auf
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das zeitliche Nacheinander» (1. c¢., p. 298) zur sicheren Ermitt-
lung der Sukzession. Dass ich in dieser Hinsicht eine noch mehr
skeptische Stellung einnehme als Liupi, ist ja schliesslich nur
eine Temperamentssache.

Eine sehr geféhrliche Tendenz, die wenigstens in der
miindlichen Diskussion eine gewisse Rolle spielt, mdchte ich in
diesem Zusammenhang erwidhnen, nimlich die Begriindung,
dass zwei Vegetationsflecken deshalb zur selben Assoziation zu
stellen seien, weil sich die eine offenbar aus der anderen «<ent-
wickelt> hat, dass sie in «entwicklungsgeschichtlichem Zusam-
menhang miteinander stehen». FKErstens ist hier von keinem
wirklichen entwicklungsgeschichtlichen Zusammenhang die
Rede — wenn eine Fichte eine Fohre auf einem gewissen Fleck
ablost, hat sich die Fichte nicht aus der Fohre entwickelt. Und
zweitens hat ja dies gar nichts mit der floristischen Ueberein-
stimmung der Pflanzendecke zu tun, nach der allein die Asso-
ziationen zu begrenzen man doch nunmehr ganz einig ist. Erst
wenn der Sukzessionismus solche Uebergrifie zu machen be-
ginnt, wird er wirklich gefihrlich. Dann ist bald der seit den
Glanztagen der Begrenzung der Assoziationen bald nach der
Vegetation, bald nach den Standortsverhéltnissen wohlbekannte
Kreisgang in der Untersuchungsmethodik wieder geschlossen.

Dass ich und meine schwedischen Kollegen uns weniger
als die Sukzessionisten fiir die Erforschung der Sukzession in-
teressieren, ist eine Behauptung, die wenigstens in der miind-
lichen Diskussion wihrend der I.P. E. nicht selten war. Dass
diese Auffassung tatséichlich recht verbreitet ist, zeigen unter
anderem die Worte von ScHERRER (1923, p. 42) iiber die «Qua-
dratmethode»: «Sie lenkt ab von der Okologischen und geneti-
schen Betrachtungsweise der Assoziation».! Ich mochte bei die-

t Man konnte ungefdhr mit demselben Recht sagen, dass die Qua-
dratmethode von den humanistischen, juristischen und theologischen Stu-
dien ablenkt. Betreffend die Kritik von ScHERRER mdochte ich sonst nur
sagen, dass ich seinen Einwinden gegen die von ihm gepriifte und kritisierie
Quadratmethode in vielen Hinsichten vollkommen beistimmen mdchte.
Nur hat diese Quadratmethode mit derjenigen von mir und meinen Mit-
arbeitern sehr wenig zu tun, was aus einem Studium des Schlusskapitels

in meiner methodologischen Arbeit sowie der Komosse-Arbeit von OsvaLp
(1923) ohne weiteres hervorgehen diirfte.
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sem Anlass nur die Frage an ScHERRER und seine Meinungs-
genossen stellen: Welche Sukzessionsserien der Erde sind eigent-
lich genauer erforscht als diejenigen der schwedischen Hoch-
moore, die unter Anwendung der upsalischen «Quadratmethode -
untersucht wurden? Als Muster fiir eine genaue und Kkritische
Sukzessionsuntersuchung mochte ich vor allem die Unter-
suchung OsvaLps iiber die Sukzessionsserien des Komosse
(OsvaLp 1923) nennen. Aber die Hauptvoraussetzung einer sol-
chen Untersuchung ist eben die, dass man die Assoziationen zuerst
sehr genau erkannt und erforscht hat — mit einem «Sphagnefum
mixztum» und dhnlichen Begriffen ist dabei nichts zu machen.
Und eine andere Voraussetzung ist die, dass man bei der Be-
grenzung der Einheiten, deren Sukzession man untersuchen
will, nicht Vermutungen iiber den Sukzessionszusammenhang
hineinmischt, d. h. in einer Assoziation verschiedene Sachen ver-
eint, nur weil man annimmt, dass diese nur «Entwicklungs-
stadien» derselben Assoziation seien. Solche Assoziationen sind
natiirlich als Ausgangsmaterial fiir eine empirische Unter-
suchung der Sukzession vollkommen unbrauchbar.

Endlich mochte ich noch bemerken, dass vielleicht der
Hauptmangel der Klimaxlehre der gewesen ist, dass man sie
als eine Hypothese (und manchmal sogar als Dogma) aufgefasst
und verwendet hat. Als solche ist sie ndmlich unzweifelhait
unrichtig — aber dies hindert nicht, dass sie vielleicht als
Fiktion (VaiHiNGER 1922) recht niitzlich sein kann. Aber
die Hauptvoraussetzung der Niitzlichkeit einer Fiktion ist be-
kanntlich die (vergl. VamHiNnger 1922, p. 143—154), dass man
ihre wirkliche Natur einsieht und sie als Fiktion, nicht als Hypo-
these verwendet. Auf diese Frage mochte ich aber ein andermal
zuriickkommen.

4. Assoziationen, die fiir Skandinavien und die Alpen
gemeinsam sind.

Wie aus meiner speziellen Uebersicht schon hervorge-
gangen ist, habe ich eine bedeutende Menge Assoziationen nach-
weisen kénnen, die fiir Skandinavien und die Alpen gemeinsam
sind. Ich mochte nun diese Ergebnisse etwas allgemeiner zu-
sammenfassen.
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Vorwiegend unter den zwergstrauchreichen Wiildern und
den verschiedenen Zwergstrauchformationen (sowohl Heiden
als auch Mooren), den Grasmooren und den reinen Moos- und
Flechtenassoziationen findet man skandinavische Assoziationen
in den Alpen wieder. Unter den Krautgrasheiden ist dies sel-
tener und unter den Wiesen und Wiesenwildern sogar sehr
selten.

Die Assoziationen, die fiir Skandinavien und die Alpen ge-
meinsam sind, sind natiirlich nur selten in den beiden Gebieten
vollkommen iibereinstimmend ausgebildet. Die geringsten Unter-
schiede findet man vielleicht unter den Hochmoorassoziationen;
betreffend diese moéchte ich aber auf die bald erscheinende
Arbeit von OsvaLp hinweisen. Ich moéchte hier nur erwihnen,
dass die Ausbildungsformen der Calluna-Sphagnum fuscum-Asso-
ziation, der Calluna - Sphagnum magellanicum - Assoziation und
der Eriophorum vaginatum - Sphagnum magellanicum - Assozia-
tion, die ich mehrerorts im Alpengebiet gesehen habe und die
von OsvarLp ausfiihrlich beschrieben werden sollen, sowohl in
der Feld- als auch in der Bodenschichte fast vollkommen mit
den skandinavischen iibereinstimmen und vielleicht die schon-
sten Beispiele fiir iiber ein sehr grosses Verbreitungsgebiet fast
identisch zusammengeselzte Assoziationen bilden. Ausserordent-
lich grosse Uebereinstimmung findet man auch in einigen an-
deren Assoziationen, z. B. der Loiseleuria - Cetraria nivalis - As-
soziation, von der ich in einer Aufnahme aus dem Lungau von
den 12 skandinavischen Konstanten 8 wiedergefunden habe.
Diese Erscheinung, dass viele Arten einer Assoziation iiber ihr
ganzes bekanntes Verbreitungsgebiet als generelle Konstanten
folgen, scheint vor allem bei 6kologisch sehr stark spezialisier-
ten Assoziationen vorzukommen (vergl. Du Rierz 1921, p. 181,
wo dies fiir eine Reihe Flechtenassoziationen der skandinavi-
schen Meeresuferfelsen nachgewiesen wurde).

Viel hiufiger ist jedoch der Fall, dass eine Assoziation, die
eine grosse geographische Verbreitung hat, zwar in jedem Spe-
zialgebiet recht viele Konstanten haben kann, von denen aber,
wenn man die Untersuchung liber grossere Gebiete ausdehnt,
nur oder fast nur die dominierenden Konstanten iibrig bleiben.
Dies trifft fiir die meisten von den o6kologisch nicht sehr stark
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spezialisierten Zwergstrauchheiden zu, die schon in Skandina-
vien keine oder nur ganz einzelne generelle Konstanten ausser
den dominierenden haben. Trotzdem kann aber in diesen Féllen
die Zusammensetzung sehr dhnlich in den verschiedenen Gebie-
ten sein, wenn ndmlich ausser den Konstanten auch die akzessori-
schen, d.h.in einem Teil der Variationsamplitude regelméssig aui-
tretenden und die akzidentellen (= zufélligen) Arten zum grossen
Teil gemeinsam sind, was tatséchlich in diesen Féllen die Regel ist.
Als Beispiele mochte ich zuerst den Hylocomium-reichen Heidel-
beerfichtenwald (vergl. Tab. 5) erwihnen, der iiber ganz Nord-
und Mitteleuropa zwar nur fiinf generelle Konstanten hat, was
ja in einer dreischichtigen Assoziation nicht sehr viel ist, die
aber ausserdem iiber ihr ganzes Gebiet zum grossen Teil die-
selben akzessorischen und akzidentellen Arten emschliesst und
deshalb sehr geographisch gleichférmig wirkt. Andere schone
Beispiele bieten von den Zwergstrauchheiden die Calluna - Cla-
donia rangiferina - silvatica - Ass., die Empetrum -Cladonia rangi-
ferina - silvatica - Ass., die Vaccinium myrtillus - Cladonia rangi-
fering - silvatica - Ass., die nackte Calluna - Ass., die nackte Vac-
cinium myrtillus - Ass., die Empetrum - Hylocomium parietinum-
proliferum - Ass., die Empetrum - Vaccinium uliginosum - Hylo-
comium parietinum proliferum - Ass., die Vaceinium uliginosum-
Hylocomium parietinum - proliferum - Ass., die Vaccinium uligi-
nosum - Grimmia hypnoides - Ass., die Vaccinium myrtillus-
Hylocomium parietinum - proliferum - Ass., von den reinen Moos-
assoziationen die Grimmia hypnoides - Ass. und wahrscheinlich
recht viele Flechtenassoziationen. Unter den von mir leider zu
wenig studierten Schneebodenassoziationen finden sich ohne
Zweifel recht viele Repridsentanten sowohl dieses als auch des
vorigen Typus.

In mehreren von den obenerwihnten Beispielen ist die
Uebereinstimmung mit Skandinavien so vollstiindig, dass meine
alpinen Aufnahmen ausschliesslich aus Arten bestehen, die auch
in der skandinavischen Fazies der beireffenden Assoziation kon-
stant, akzessorisch oder akzidentell auftreten. In diesen Fillen
kann man an den Aufnahmen nicht sehen, ob sie aus Skandina-
vien oder von den Alpen stammen. In anderen Fillen findet
man in den alpinen Aufnahmen auch eine Reihe nichtskandina-
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vischer Arten. Die Saliz herbacea - Anthelia nivalis - Assozia-
tion kann als ein schones Beispiel fiir diesen Fall erwidhnt wer-
den, wo nur etwas mehr als die Hilfte der Arten in den alpinen
Aufnahmen mit der skandinavischen Fazies gemeinsam sind.
Und in der nackten Dryas-Heide finden wir ein Beispiel fiir den
Fall, wo die beiden Fazies sehr stark verschieden sind — in
diesem Fall konnte man vielleicht ebenso gut von zwei ver-
schiedenen Assoziationen reden.

d. Vikariierende Assoziationen.
a. Echte Vikaristen.‘

Als echte Vikaristen hat bekanntlich ViEraaprpPer (1919) die
in verschiedenen Gebieten vikariierenden Arten bezeichnet, die
in engem entwicklungsgeschichtlichem Zusammenhang mitein-
ander stehen, d. h. «<in den betreffenden Gebieten oder Forma-
tionen aus gemeinsamen Stammformen entstanden sind» (VIER-
HAPPER 1919, p. 20). Solche echte Vikaristen kommen auch unter
den Assoziationen vor. Als solche muss man wohl z. B. viele
der verschiedenen Waldtypen in Europa, Nordasien und Nord-
amerika betrachten, ebenso die Empetrum nigrum-Heiden der
nordlichen Halbkugel und die Empetrum rubrum-Heiden im sub-
antarktischen Siidamerika. Die schonsten Beispiele bieten aber
die von Tu. Fries (noch nicht publizierte Vortrige in Upsala)
auf den afrikanischen Bergen [estgestellten Verhéltnisse. Man
findet dort néimlich auf den verschiedenen Bergen ganz analoge
Assoziationen, deren Arten fast alle echte Vikaristen sind. Hier
liegt ja der entwicklungsgeschichtliche Zusammenhang dieser
Assoziationen klar zutage — etwas ganz anderes als die im all-
gemeinen sogenannte «Entwicklung» der Vegetation, d. h. Suk-
zession!

Sichere Fille von <echtem Vikarismus» zwischen skandina-
vischen und alpinen Assoziationen sind aber nicht nachgewiesen
und wahrscheinlich auch nicht vorhanden.

b. Pseudovikaristen.

«. Vikariierende Assoziationen mit gemeinsamem, aber anders kombiniertem
Artenmaterial.

Als Pseudovikaristen bezeichnet ViErmapPeEr Vikaristen,
welche die oben angefiihrten Bedingungen nicht erfiillen. Solche
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Pseudovikaristen kann man in der Pflanzensoziologie von ver-
schiedenen Typen feststellen.

In einer fritheren Arbeit (Du Rietz 1923) habe ich nachge-
wiesen, dass sich in verschiedenen Gebieten dieselben Arten
zu ganz verschiedenen Assoziationen kombinieren kénnen (vergl.
auch OsvarLp 1923, p. 402). Beim Vergleich zwischen den Alpen
und Skandinavien findet man leicht schone Beispiele fiir diese
Erscheinung. Zwei h#ufige Assoziationen in den Alpen sind
z. B. die Loiseleuria - Cetraria islandica - Assoziation und die
Loiseleuria-Cladonia rangiferina-silvatica - Assoziation, die beide
in Skandinavien nicht bekannt sind — und die trotzdem fast aus-
schliesslich aus Arten, die auch in der skandinavischen Gebirgs-
kette hiufig sind, bestehen.

Wie soll man dies erkliren? Ja, die erste Erkldrung ist
natiirlich die, dass die Kombinationen Loiseleuria - Celraria is-
landica und Loiseleuria-Cladonia in Skandinavien mnicht vital
sind. Aber warum sind sie nicht vital?

Im ersten Fall muss ich gestehen, dass ich iiber die néhere
Erklirung nicht ganz im klaren bin. Cefraria islandica-reiche
Heiden kommen auch im skandinavischen Gebirge vor, aber
vorwiegend in hoheren Lagen (in der Grasheidenstufe). Wahr-
scheinlich ist in den Zwergstrauchheiden die Konkurrenz mit
den anderen Strauchflechten zu stark und Cetraria islandica kann
deshalb dort fast niemals zur Dominanz kommen, obschon sie
in fast allen Zwergstrauchheiden vereinzelt vorkommt. In den
Alpen ist aber die Konkurrenzkraft der anderen Strauchflechten
schwiicher — und deshalb kann dort auf den extremen Wind-
bléssen die geniigsamere Cetraria islandica zur Dominanz
kommen. Es scheint auch nicht ausgeschlossen, dass Cetraria
islandica von etwas mehr alkalischen Boden begiinstigt wird —
in Schweden habe ich die schénsten Cetraria islandica-Heiden
auf den Alvarkalkplateaus von Oeland gesehen (vergl. z. B.
Du Rierz 1921, p. 157 und 1923 ¢).

Bei der Loiseleuria-Cladonia-Assoziation ist das Verhiltnis
sowohl klarer als auch interessanter. Es beleuchtet auf schénste
Weise sehr wichtige allgemeine Probleme und ich mochte es
deshalb etwas ausfiihrlicher erortern.
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Die vier wichtigsten assoziationsbildenden Zwergstriducher
der skandinavischen Gebirgskette sind Loiseleuria procumbens,
Empetrum nigrum, Betula nana und Vaccinium myrtillus. Wie
von den schwedischen Gebirgsbotanikern vielmals nachgewiesen
wurde (VESTERGREN 1902, Fries 1913 ete.) sind die Zwerg-
strauchassoziationen wie alle Assoziationen der alpinen Stufe in
sehr hohem Grad von der Schneebedeckung abhéngig — jede der
verschiedenen Zwergstrauchheiden hat eine ganz charakte-
ristische, wenn auch oft recht variable Ausaperungszeit. Die
Loiseleuria-Heiden nehmen die extremsten Windblossen ein,
dann kommen die Empetrum- und die Betula nana-Heiden und
zuletzt die Vaccinium myrtillus-Heiden, die recht spit ausapern.
An den Morédnenhiigeln des skandinavischen Gebirges kann man
tiberall diese Zonation sehr schén beobachten. Die grossten
Areale nehmen die Empetrum- und Betula nana-Heiden ein,
ausser in den sehr schneereichen Gebieten, wo die Vaccinium
myrtillus-Heiden iiberwiegen kénnen; die Loiseleuria- und Loi-
- seleuria - Diapensia - Heiden nehmen nur ganz unbedeutende
Areale ein. In einem Gebiet des zentralschwedischen Hoch-
gebirges (Nedalen) hat H. SmitH (1920) folgende Areale taxiert:
Empetrum - Betula nana - Heiden 23,2%, Vaccinium wmyrtillus-
Heiden 16,69, Diapensia-Loiseleuria-Heiden 1,27 . Und im
unteren Rapatal des Sarekgebirges hat Texawarr (1920) fol-
gende Areale gefunden: Empetrum-Heiden (inkl. Betula nana-
Heiden) 9,6%, Vaccinium wmyrtillus-Heiden 13,5%, Diapensia-
Loiseleuria-Heiden < 0,49%.

Eine ganz entsprechende Zonation zeigt die Bodenschichte
der Zwergstrauchheiden. Wo die Zwergstrauchheiden flechien-
reich ausgebildet sind, was in Skandinavien vor ailem in den
kontinentalsten Gebieten die Regel ist, kann man, wie zuerst
SAMUELS3SON 1916 gezeigt hat, von oben nach unten, d. L. von
den extremsten Windbldssen nach den Schneebéden zu, folgende
Zonen unterscheiden: 1. Cetraria nivalis-Heiden (mitunter durch
Alectoria ochroleuca-Heiden oder in renntierbeweideten Gebie-
ten durch «Cesiolichen-Heiden»y ersetzt). 2. Cladonia-Heiden,
in gewissen Gebieten vorwiegend Cladonie alpestris-Heiden, in
anderen Cladonia rangiferina-silvatica-Heiden (von den okolo-
gischen Unterschieden zwischen diesen beiden Typen koénnen
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wir hier absehen). 3. Stereocaulon paschale-Heiden. Die Cetraria
nivalis-Zone fillt mit der Loiseleuria-Zone und mit dem oberen
Teil der Empetrum-Betula nana-Zone zusammen, die Cladonia-
Zone mit dem grossten Teil der Empetrum-Betula nana-Zone und
die Stereocaulon paschale-Zone hauptsidchlich mit der Vaccinium
myrtillus-Zone zusammen (die Grenze kann recht stark fluk-
tuieren, so dass einerseits Empetrum-Stereocaulon-Heiden [vor
allem an stark renntierbeweideten Gebieten] andererseits Vac-
cintum myrtillus-Cladonia-Heiden recht ausgedehnt vorkommen
konnen). Die moglichen Kombinationen von diesen Haupttypen
der Boden- und Feldschichte werden also Loiseleuria-Cetraric
nivalis-Ass., Empetrum (resp. Betula nana)-Cetraria nivalis-Ass.,
Empetfrum- (resp. Betula nana)-Cladonia-Assoziationen, Empe-
frum-Stereocaulon-Ass., Vaccinium myrtillus-Cladonia - Assozia-
tionen und Vaccinium myriillus-Stereocaulon-Ass.

In den Alpen findet man ganz dieselbe dkologische Zonation
wieder. Nur fehlt hier (in der alpinen Stufe) Betfula nana voll-
kommen und Empetrum scheint eine viel geringere Konkurrenz-
kraft als in Skandinavien zu besitzen; jedentalls spielt es nur
eine ganz unbedeutende Rolle und Empetrum-Heiden treten nur
ganz zufillig auf. Die ganze Empetrum-Betula nana-Zone wird
deshalb von anderen Zwergstrauchheiden eingenommen. Den
untersten Teil bilden meist Vaccinium myrtillus-Heiden (und
Rhododendron ferrugineum-Heiden, die mit den Vaeccinium nyr-
tillus-Heiden ziemlich 6kologisch dquivalent zu sein scheinen).
Den Hauptteil jedoch nehmen Loiseleuria-Heiden und Vaceinwum
uliginosum-Heiden ein. Die Vaccinium uliginosum-Heiden alter-
nieren im skandinavischen Gebirge spérlich und vorwiegend auf
kalkreichen Boden mit den Loiseleuria-Heiden sowie mit den
Empetrum-Betula nana-Heiden; Vacecinium uliginosum ist sehr
plastisch und hat eine sehr grosse 6kologische Amplitude, ist
aber gegen Empetrum und Betula nana im allgemeinen nicht
sehr konkurrenzkriftig (die Kalkbdden ausgenommen). In den
Alpen, wo Empetrum seine Konkurrenzkraft verloren hat, kon-
nen sich deshalb die Vaccinium uliginosum-Heiden viel reicher
entwickeln. Auch Loiseleuria zeigt in den Alpen, dass sie sogar
als Assoziationsbildner eine grosse &kologische Amplitude hat,
was in Skandinavien nur ganz ausnahmsweise (wo sich ganz zu-
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fallig kleine Loiseleuria-Heidefragmente in den spéter ausapern-
den Zonen ausbilden konnen) in Erscheinung tritt. Die Loise-
leuria-Heiden (mit Vaceinium uliginosum-Heiden offenbar recht
oft nach zufilligen Griinden alternierend) nehmen den Haupt-
teil der Empetrum-Betula nana-Zone ein und gedeihen dort ganz
vorziiglich, sogar besser als in der eigentlichen Loiseleuria-Zone
von Skandinavien. Dabei wird — im Gegensatz zu den Verhilt-
nissen in Skandinavien — auch die Kombination Loiseleuria-
Cladonia moglich und sogar ganz héufig.

Man konnte dies durch nebenstehendes Bild schematisch
darstellen (Fig. 3).

Die Loiseleuria-Heiden der Cetraria nivalis-Zone sind in
den Alpen nur selten wirklich Cetraria nivalis-reich, im allge-
meinen sind sie Cetraria islandica- oder Alectoria ochroleuca-
reich. Cetraria nivalis erscheint in den Alpen viel weniger kon-
kurrenzfihig als im Norden, Cefraria islandica und Alectoria
ochroleuca dagegen stirker. Loiseleuria-Alectoria ochroleuca-
Heide scheint im noérdlichen Skandinavien {iberhaupt nicht vor-
zukommen, im zentralen Skandinavien nur ganz zufillig dort,
wo Cetraria nivalis nicht gut gedeiht, z. B. an Morénenhiigeln
an der Nadelwaldgrenze des Tronfjelds im norwegischen Ost-
lande. In der alpinen Stufe des Tronfjelds wird sie von Loise-
leuria-Cetraria nivalis-Heiden vollkommen verdringt, obgleich
Alectoria ochroleuca hier vielleicht ihre préchtigste Entfaltung
iiberhaupt zeigt. Vergl. weiter unten p. 124,

Andere Beispiele fiir in den Alpen hiufige Assoziationen,
aie — trotzdem sie aus fast lauter skandinavischen Arten be-
stehen — im skandinavischen Gebirge vollkommen oder fast
vollkommen fehlen, bieten die nackte Loiseleuria-Assoziation,
die Vaccinium uliginosum-Cladonia rangiferina-silvatica-Assozia-
tion und die Vaccinium uliginosum-Hylocomium parietinum-pio-
liferum-Assoziation. Auch in diesen Fillen bietet die Erklédrung
keine Schwierigkeiten.

Die nackte Loiseleuria-Assoziation kommt in Skandinavien
nur als sehr grosse Seltenheit vor; ich habe sie nur auf Mordnen-
hiigeln in der obersten Nadelwaldstufe des Tronfjelds im nor-
wegischen Ostlande gesehen, wo sie offenbar durch die hier ge-
ringere Starke der Winderosion bedingt war. Sonst ist die Wind-
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Schematische Darstellung der o6kologischen Amplituden einiger Zwerg-

strauchheiden in Skandinavien und den Alpen mit Bezug auf die Dauer der

Schneebedeckung. Die L#énge der Rechtecke bezeichnet die Amplitude der

Assoziationen (fiir vereinzeltes Vorkommen der betreffenden Arten wiirden

sie langer sein). Die Amplituden sind nur ganz grob geschétzt, da noch
keine vergleichbaren Zahlen vorliegen.
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erosion in den Loiseleuria-Heiden im allgemeinen so intensiv,
dass sich ein zusammenhidngender und dichter Loiseleuria-
Teppich nur dort entwickeln kann, wo Loiseleuria und Cetraria
nivalis zusammen dem Wind trotzen kénnen, also in der Loise-
leuria-Celraria nivalis-Assoziation. Die Ausbildung der nackten
Loiseleuria-Heide ist deshalb ausgeschlossen und es entstehen
_anstatt ihrer die fiir die meisten Teile der skandinavischen
Gebirgskette so charakteristischen Loiseleuria - Cesiolichen-
oder Diapensia-Loiseleuria-Cesiolichen - Assoziationen. (Mit dem
von VESTERGREN 1902 eingefiihrten Namen Cesiolichen-Vegela-
tation bezeichnet man in Schweden den von Cesia coralloides’
zusammen mit einer Menge von Krustenflechten und schlecht
entwickelten Strauchflechten gebildeten Bodenschichtstypus, der
in den Alpen vollkommen fehlt). In den Alpen dagegen, wo sich
die Loiseleuria-Heiden auch an etwas weniger stark windexpo-
nierten Standorten entfalten kénnen, sind die Bedingungen [iir
die Entstehung der nackten Loiseleuria-Heide viel besser und
sie wird auch dort wenigstens ebenso h#ufig wie die flechten-
reichen Loiseleuria-Heiden.

Bei der Vaccinium uliginosum-Cladonia-Assoziation und der
Vaccinium uliginosum-Hylocomium-Assoziation liegen die Ver-
hiltnisse ungefihr so wie bei der Loiseleuria-Cladonia-Assozia-
tion. Beide fehlen in der skandinavischen Gebirgskette; die
erste kommt aber als Seltenheit im Stockholmer Skérgird vor
und die zweite ist in den atlantischen Kiistengebieten von West-
norwegen héufig. Dass sie sich in der skandinavischen Gebirgs-
kette nicht entwickeln konnen, beruht offenbar auf der Hege-
monie der Empetrum- und Betula nana-Heiden, welche den Vac-
cinium uliginosum-Heiden nicht erlaubt, zusammen mit den Cla-
donien und ebensowenig mit den Hylocomien (die unter gewis-
sen Umsténden in den spiiter ausapernden Teilen der Empetrum-
Betula mnana-Zone zur Herrschaft kommen koénnen) zu domi-
nieren. In den Alpen dagegen liegt dieses Hindernis nicht vor
— und deshalb konnen die beiden betreffenden Assoziationen
dort eine so grosse Rolle spielen.

‘Ich méchte in diesem Zusammenhang erwihnen, dass eine
mit den oben geschilderten ziemlich analoge Erscheinung schon

L = Gymnomilrium coralloides.
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1917 von TH. Fries nachgewiesen wurde (Fries 1917, p. 28—32).
Die Cassiope tetragona-Heiden, die im nordlichsten Teil der
skandinavischen Gebirgskette sehr grosse Areale bedecken,
nehmen o&kologisch eine Mittelstellung zwischen den Dryas-
Heiden und den Empetrum-Betula nana-Heiden ein. Sie scheinen
nédmlich ihr dkologisches Optimum weder wie die Dryas-Heiden
auf rein alkalischem Kalkboden, noch wie die Empetrum- und
Betula nana-Heiden auf stark saurem Humusboden, sondern
vielmehr auf ziemlich neutralem (nur relativ schwach kalkhal-
tigem) Boden zu haben. Sie gehoren offenbar zu den «neutro-
philen» Assoziationen (AmanN 1917). Die o6kologische Ampli-
tude der Cassiope tetragona-Assoziationen fillt aber offenbar
wenigstens zum grossten Teil innerhalb diejenige der Dryas-
oder der Empetrum- und Betula nana-Heiden, und in einem
grossen Teil dieser Amplitude sind die Cassiope telragona-
Heiden den anderen iiberlegen. Im Verbreitungsgebiet von Cas-
siope tetragona nehmen deshalb die Cassiope tetragone-Heiden
einen sehr grossen Teil der Standorte ein, die in den iibrigen
Teilen der Gebirgskette von Dryas- oder Empetrum- und Belula
nana-Heiden besiedelt werden. Und eine eventuelle Einwande-
rung von Cassiope tetragona nach diesen Gebieten wiirde ohne
Zweifel, wie Fries meint, die Areale der Dryas- und der Em-
petrum- und Betula naena-Heiden bedeutend einschranken.

{. Vikariierende Assoziationen mit mehr oder weniger verschiedenem Artenmaterial.

Ein anderer Typus von Pseudovikaristen sind die Assozia-
tionen, die nur o6kologisch miteinander vikariieren, die aber
wenigstens zu einem grossen Teil aus verschiedenem Arten-
material zusammengesetzt sind. Beispiele dieses Typus lassen
sich zwischen den Alpen und Skandinavien massenhaft finden.
Ich mochte nur darauf hinweisen, dass diese Félle immer ein
wenig problematisch und jedenfalls sehr schwer zu beweisen
sind. Denn die o6kologischen Verhéltnisse sind doch so ver-
schieden, dass von ganz entsprechender Oekologie kaum die
Rede sein kann.

Ich mochte zuerst die Assoziationen anfiihren, die aus Kom-
binationen einer Schichte von skandinavischer Zusammensetzung
mit einer rein alpinen bestehen, d. h. Zwillingsassoziationen

8 Erg. der Intern. Pflanzengeogr. Exkursion durch die Schweizeralpen 1523.
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zu skandinavischen Assoziationen. Schone Beispiele bieten hier
die Lariz- und die Pinus cembra-Wilder, deren niedrigere
Schichten nicht selten von vollkommen skandinavischem Typus
sind und sich von denjenigen der nordischen Nadelwélder nur
ganz unbedeutend unterscheiden.

Von den nur o6kologisch vikariierenden Assoziationen mit
ganz verschiedener Zusammensetzung hat schon Gams (1922)
einige Beispiele angefiihrt. Am deutlichsten ist vielleicht die schon
von ihm angefiihrte Aequivalenz der Carex curvula-Heiden mit
den Carex rigida-Heiden von Skandinavien. Andere der von
Gawms angefiihrten Beispiele sind weniger klar und die von ihm
vermutete Aequivalenz zwischen Betula nana und Rhododen-
dron ferrugineum muss nach meiner Meinung bedeutend ein-
geschrinkt werden. Betula nana hat, wie oben erwiihnt, un-
gefihr dieselbe 6kologische Amplitude wie Empetrum und geht
noch hoher als dieses hinauf; sie ist iibrigens ungeheuer plastisch
und ihre okologische Amplitude geht offenbar nach mehreren
Seiten iiber diejenige von Empetrum hinaus. Rhododendron
ferrugineum dagegen stimmt in bezug auf Ausapern vielmehr
mit Vaceinium myriillus iiberein und geht wenigstens nicht hoher
als Empetrum hinauf. Die 6kologischen Optima der beiden Arten
und der von ihnen dominierten Assoziationen diirften also recht
verschieden sein, wenn sich auch ihre Amplituden teilweise
decken.

Die Alnus viridis-Gebiische lassen sich vielleicht, wie Gams
annimmt, teils mit den subalpinen Wiesenweidengebiischen in
den steilen und feuchten Hingen der skandinavischen Gebirge,
teils auch zu einem gewissen Grad mit den subalpinen Wiesen-
birkenwéldern parallelisieren. Die Hochstaudenwiesen der
Alpen entsprechen vollkommen denjenigen von Skandinavien
und sind ja physiognomisch. &usserst dhnlich. Die Ranunculus
alpestris-Assoziation der Kalkschneebdden kénnte vielleicht mit
dem «Dryas-Schneeboden» von TENGwALL (1920, p. 195, N. b.:
enthilt keine Dryas!) parallelisiert werden. Und die Carex
sempervirens - Assoziation entspricht offenbar recht gut der
Ranunculus acer-Wiese der skandinavischen Hochgebirge (beide
scheinen hauptséchlich neutrophil zu sein).
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6. Anzahl der Assoziationen.

Es ist von verschiedenen Seiten behauptet worden, dass es
in den Alpen viel zahlreichere Assoziationen als in Skandinavien
gibe, jedenfalls wenn man sie nach meiner Methodik unter-
scheide. Meine bisherigen Erfahrungen haben diese Vermutung
nicht bestétigt. Wie ich schon friiher hervorgehoben habe, ist
eigentlich die Vegetation der Alpen sogar drmer als diejenige
von Skandinavien. D. h. die Flora ist natiirlich viel reicher, aber
der ganz iliberwiegende Hauptteil der Arten spielt gar keine
soziologische Rolle und nur ganz wenige Arten treten als <Asso-
ziationsbilder» (d. h. in ihrer Schicht dominierend) auf. Wenig-
stens wenn man von den Wiesen absieht, ist die Anzahl der as-
soziationsbildenden Arten kaum grésser als in Skandinavien
und in der Bodenschichte sogar bedeutend kleiner (in der Ge-
biisch- und Waldschichte dagegen ein wenig grosser). Und es
scheint mir wahrscheinlich, dass sich die totale Anzahl der Asso-
ziationen in den Alpen sogar kleiner zeigen wird als in Skan-
dinavien, da ja die meisten Assoziationen der Alpen nackt sind
und deshalb viel weniger Kombinationen von verschiedenen
Feld- und Bodenschichtentypen moglich sind.

Dies alles gilt von der relativ stabilen Vegetation. In der
labilen, kolonieartigen Vegetation (z. B. auf Gerdéllhalden, re-
zenten Moréinen und Alluvionen, gewissen Typen von Seeufern
etc.) werden die Verhiltnisse viel komplizierter und ich mdochte
sogar sagen, dass es dort vielfach nicht méglich sein diirfte, gut
begrenzte Assoziationen zu unterscheiden. Dies gilt von der
labilen Vegetation in Skandinavien ebensosehr wie von derjeni-
gen der Alpen. In dieser labilen Vegetation sind nédmlich die
Unterschiede in der relativen H#ufigkeit der verschiedenen
Artenkombinationen im allgemeinen viel weniger ausgeprigt als
in der stabilen Vegetation, und die Arten sind offenbar meist
ganz unregelméssig gemischt. Wenn sich diese Vegetation ruhig
weiter entwickeln konnte, wiirden natiirlich allméhlich die weni-
ger vitalen Artenkombinationen eliminiert werden und eine ge-
ringere Anzahl Gruppen von vitalen Artenkombinationen die
Vegetation beherrschen — dann wiirde man gute Assoziationen
unterscheiden konnen, aber bevor dieses Stadium erreicht ist,
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wird das Gleichgewicht wieder gestért und das Koloniestudium
wiederhergestellt. '

Es scheinen aber auch labile Vegetationstypen mit regel-
miissigerer Zusammensetzung vorzukommen, nidmlich wo die
Labilitit eine regelmissigere o6kologische Wirkung ausiibt, z. B.
an gewissen, aus feinerem Material bestehenden Kalkgerdll-
halden. Dort kann man auch (nach miindlicher Mitteilung von
Dr. H. Gams) mehrfach ganz gute und ziemlich regelméssig zu-
sammengesetzte Assoziationen unterscheiden, z. B. die Trisefum
distichophyllum-Assoziation, die ich selbst an der Raxalpe in
Niederosterreich gesehen habe und als eine gute Assoziation
anerkennen mochte.

Im allgemeinen diirfte aber die stark labile Vegetation
(Kolonievegetation) am ehesten die oben fiir die stark kultur-
beeinflusste Vegetation geschilderten Eigentiimlichkeiten wider-
spiegeln, welche offenbar als allgemeine Reaktion der Vegeta-
tion auf unregelméssige und starke Storungen aufzufassen sind.
Die Assoziationen, die man in solcher unregelmissiger Kultur-
oder Kolonievegetation unterscheidet, sind selbstverstindlich
nicht mit denjenigen der stabilen Vegetation gleichzustelicn;
sie werden in vielen Fillen reine Schematisierungen, denen
nur ein rein praktischer Wert zugemessen werden kann. Und
in vielen Fillen erscheint es sogar als ein ganz hoffnungsloses
Unternehmen, in einer solchen Vegetation iiberhaupt irgend-
welche Einheiten zu unterscheiden.

Uebergéinge zwischen den beiden oben erwihnten Typen
von Vegetation sind natiirlich sehr hdufig und eine fixe Grenze
zwischen ihnen ldsst sich kaum ziehen. Ich mochte aber aus
den folgenden Erorterungen iiber die Konstitution der Asso-
ziationen die Kolonievegetation sowie die Kulturvegetation ganz
ausschliessen. Es scheint mir auch sogar fraglich, ob man die
obenerwihnten rein praktisch-schematischen Gruppierungen, die
man in solcher Vegetation macht, iiberhaupt als Assoziationen
bezeichnen sollte.

7. Grenzen und Konstitution der Assoziationen.

In der polemischen Literatur der letzten Jahre wurde viel-
fach behauptet, dass die Feststellungen iiber Konstitution und
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Grenzen der Assoziationen, die in Skandinavien gemacht wur-
den, in der alpinen Vegetation nicht stichhaltig sein wiirden.
Die Unwahrscheinlichkeit dieser Hypothese einer solchen Grund-
verschiedenheit dieser zwei so idhnlichen Vegetationsgebiete
habe ich schon frither (Du Rierz 1923 a) nachgewiesen. Ich
glaube jetzt diese Frage etwas niher beleuchten zu kénnen.

Was zuerst die Grenzfrage betrifit, habe ich vorher gezeigt,
wie die in natiirlicher Vegetation vorherrschenden - scharfen
Grenzen bei starker Kulturbeeinflussung verschwinden und die
Vegetation ausgesprochen die Eigenschaften der labilen Kolonie-
vegetation annimmt. Es ist infolgedessen ganz klar, dass die
Grenzen der Assoziationen an stark kulturbedingten Lokalititen
nicht so scharf werden wie in natiirlicher Vegetation. Da die
stark kulturbedingte Vegetation in den Alpen eine ungemein
grossere Rolle spielt als im skandinavischen Gebirge, liegt ja
auch recht viel Wahrheit in der Behauptung, dass die Grenzen
in den Alpen nicht so scharf sind, wie dies fiir Skandinavien
nachgewiesen wurde. Aber sobald man in etwas natiirlichere
Vegetation kommt, werden die Grenzen auch in den Alpen
ebenso scharf wie in Skandinavien. Ich habe dies in recht vielen
IFillen beobachten kdnnen, am schonsten vielleicht zwischen der
Dryas-Assoziation und der Carex firma-Assoziation und zwischen
der Dryas-Assoziation und der Sealix serpyllifolia-Assoziation.
Dass es in den Alpen wie in Skandinavien auch in ganz natiir-
licher Vegetation Assoziationen gibt, die ineinander mehr allméh-
lich {ibergehen (wie in Skandinavien Empetrum- und Vaccinium
uliginosum-Heiden sowie Empetrum- und Betula mana-Heiden)
kann durch den ziemlich allméhlichen Uebergang von den Loise-
leuria-Heiden in die Carex curvula-Heiden belegt werden. Auch
zwischen Loiseleuria-Heiden und Vaccinium uliginosum-Heiden
sind die Grenzen nicht immer scharf. Carex curvula und Vacei-
nium uliginosum bilden eine Ueberschichte iiber dem Loise-
leuria-Teppich und ftreten deshalb mit Loiseleuria nicht in
ebenso intensive Konkurrenz wie z. B. ein Dryas- und ein Salix
serpyllijolia-Teppich oder ein Dryas-Teppich und ein Carex
firma-Polster.

Ich moéchte in diesem Zusammenhang erwihnen, dass man
den Ausdruck scharfe oder natiirliche Grenze nicht so fassen
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darf, als wire iiberhaupt keine Uebergangszone vorhanden.
Dies kommt natiirlich auch in gewissen Fillen wirklich vor, aber
im allgemeinen findet man eine - schmale Kampfzone ausge-
bildet. Sobald diese Kampfzone deutlich schméler ist als die
Ausdehnung der typischen Assoziationen, d. h. sobald sich die
Mischung weniger vital zeigt als die reinen Assoziationen, ist aber
doch eine wirklich natiirliche Grenze gegeben und die Assozia-
tionen sind ganz objektiv bestimmbare Einheiten. Oder wenn
wir von den speziellen Flecken absehen und uns an die ganzen
Assoziationen halten: sobald die Uebergangsvarianten deutlich
seltener wiederkehren, kleinere Areale einnehmen als die
typischen Varianten, ist eine Grenze gegeben.

Dies ist von Frey (1923, p. 313—314) in seiner Kritik gegen
die von mir (1921, p. 190—192) nachgewiesenen scharfen Gren-
zen zwischen einigen Flechtenassoziationen iibersehen worden.
Uebrigens ist die Behauptung Frrys, dass die Grenzvarianten
in meinen Profilzeichnungen «ein fast so breites Areal wie die
sogenannten reinen Assoziationen bedecken», nicht richtig. In
Wirklichkeit nehmen in meinem Profil die beiden reinen Asso-
ziationen resp. 0,6 und 1,7 m und die beiden Grenzvarianten je
0,2 m ein, was auch dort angegeben ist. Und in den beiden
anderen Profilen (Fig. 16 und 17) ist die ganze Uebergangszone
in beiden Fiéllen nur 2 dm breit, wihrend die reinen Assozia-
tionen an beiden Seiten wenigstens einige Meter in ganz homo-
gener Ausbildung fortsetzen. Die ausserordentlich scharfe
Grenze in diesen Féallen ldsst sich wirklich nicht bestreiten
— iiber die Erkldrung vergl. unten.

Wir haben also oben gesehen, dass die Vegetation der
Alpen freilich wegen der grossen Rolle der Halbkulturvegeta-
tion und der Kolonievegetation nicht so héufig scharfe Grenzen
zwischen den Assoziationen aufweist wie in Skandinavien, dass
aber dies offenbar nichts mit dem vermuteten grundlegenden
Konstitutionsunterschied zwischen den beiden Vegetations-
gebieten zu tun haben kann, da in natiirlicher Vegetation
die Grenzen tatséchlich ungefihr ebenso scharf sind in beiden
Gebieten. Dass die reichere Flora nichts damit zu tun haben
kann, ist leicht einzusehen, erstens weil die durchschnittliche
Artenanzahl pro Flidcheneinheit in den Alpen (wenn man von ge-
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wissen Wiesen absieht) gar nicht grosser ist als in Skandinavien
(vergl. unten), zweitens weil nach den Forschungen von
TH. Fries (noch unpubliziert, vergl. Du RieTz 1923 a, p. 37) die
Assoziationsgrenzen in Ostafrika, wo doch der Reichtum der
Flora viel grosser ist als in den Alpen, noch viel scharfer sind,
sowohl in der alpinen wie in tieferen Stufen.

Ja, das mag stimmen, sagen dann diejenigen, die an die
scharfen Grenzen nicht glauben wollen, aber ist nicht die Ur-
sache der scharfen Grenzen, wo sie tatséchlich vorkommen, ganz
einfach die, dass die Standortsfaktoren einem plotzlichen
Wechsel unterliegen? «Ko6nnen nicht», wie Frey (1923, p. 314)
schreibt, «verschiedene Schneebedeckungsverhélinisse, ungleiche
Luftfeuchtigkeit in den unmittelbar iiber dem Boden liegenden
Luftschichten, Exposition gegen Wind und Licht eine Rolle
spielen?» Oder wie KyLin (1923, p. 175) schreibt: «Es ist nicht
bewiesen, dass die Grenzen der Bestinde in den vorliegenden
Féllen schirfer gewesen sind, als die Verdnderungen in den
okologischen Faktoren erfordert haben, wenn auch kein Grund
vorliegt, die Richtigkeit der subjektiven Auffassung Du Rierz’
zu bezweifeln.»

Wir wollen hier mit dem einfachsten Beispiel anfangen,
ndmlich den von mir von der Insel Jungfrun geschilderten
Krustenflechtenassoziationen, wo der Boden, d. h. in diesem
Fall glatter, einheitlicher Fels, vollkommen konstant ist (der
Granit ist hier vollkommen einheitlich) und die Neigungsver-
hiltnisse der vom Landeise polierten Felsenflichen entweder
ganz einheitlich sind oder sich sehr kontinuierlich verédndern.
Die Standortsfaktoren, die hier einwirken kodnnen, miissen also
in den atmosphirischen Einfliissen liegen, d. h. Licht, Wasser-
zufuhr, Schneebedeckung, Windexposition etc. An den nicht am
- Meeresufer liegenden Felsen sind ohne Zweifel Beleuchtung,
Bewiisserung und in geringerem Grad Schneebedeckung und
Windexposition die fiir die Verteilung der Flechtenassoziationen
verantwortlichen Faktoren. Ich kenne auch ganz gut die Oeko-
logie der verschiedenen Assoziationen und die Ursachen, warum
die eine Assoziation an einem Felsriicken der anderen zonal
nachfolgt. So gedeiht die Lecanora deusta-Assoziation immer
an den trockensten Riicken, die anderen Assoziationen an den
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etwas tiefer gelegenen Teilen, die nach Regenwetter etwas
linger feucht sind. Ich werde in einer anderen Arbeit sogar
Tabellen liber die Zeit vorlegen, welche die verschiedenen Asso-
ziationen nach einem Regen zum Austrocknen benétigen. Aber
gerade bei diesem Feuchtigkeitsfaktor ist es nicht moglich, einen
scharfen Wechsel nachzuweisen: die Feuchtigkeit nimmt ven
den obersten Riicken nach unten vollkommen kontinuierlich zu,
was ja auch schon die blosse Vernunft sagen sollte. Ganz #hnlich
an den Kiistenfelsen, wo die Neigung oft vollkommen gleich-
miissig ist; in diesem Fall ist ganz deutlich die Intensitéit und
Héaufigkeit der Salzwasserdurchtrinkung der vollkommen do-
minierende und allein entscheidende Standortsfaktor, und dass
dieser Faktor keiner diskontinuierlichen Verinderung unterwor-
fen ist, ist ganz offenbar. Man konnte hier vielleicht die Hypothese
aufstellen, dass sich die Hiufigkeit der Wellenhohen in der Ost-
see bei z. B. 2,7 m sprungweise verindere und dass sich deshalb
eben bei dieser Hohe eine scharfe Vegetationsgrenze ausbilden
miisse — wahrscheinlich ist freilich diese Annahme nicht, aber
ihre Unrichtigkeit widre auch nicht leicht einwandfrei zu be-
weisen. Dies wire auch vom polemischen Gesichtspunkt aus
ganz zwecklos, denn dann wiirde sie von der Gegenseite soiort
durch eine neue ersetzt werden, ndmlich dass ich den ent-
scheidenden Faktor offenbar nicht gefunden hitte. Oder
ganz einfach, dass der Uebergang vielleicht in Wirklichkeit ganz
allmahlich ist, dass aber die Pflanzen ihn als scharf auffassen,
was doch die Hauptsache ist (vergl. KyLin 1923, p. 178—-179).

Nein, wir miissen in diesen Féllen ganz einfach zugeben,
dass sich die dusseren Gkologischen Faktoren ganz kontinuier-
lich verdndern, aber trotzdem die Grenzen der Assoziationen be-
merkenswert scharf sind. Ich glaube auch, die Ursachen nun-
mehr vollkommen klar zu sehen. Sie sind am deutlichsten bei
Assoziationen, die aus einer vollkommen dominierenden Art
gebildet sind. Die Lecanora deusta-Assoziation z. B. besteht zu
etwa 999 aus Lecanora deusta, die eine vollkommen deckende
Kruste bildet, in welcher andere Arten nur ganz vereinzelt
Platz finden konnen. Ganz dhnlich bei der Lecidea rivulosa-
Assoziation. Lecanora deusta und Lecidea rivulosa konnen sich,
wenn sie in solch ganz geschlossenen Krusten aneinander
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stossen, nicht wohl mischen — es entsteht Kampf auf Leben
und Tod und die Kampfzone wird vielfach ebenso schmal wie
in einem modernen Stellungskrieg zwischen zwei feindlichen
Volkern. Und die anderen vereinzelten Arten, die in den kleinen
Liicken in der Lecanora deusta-Kruste resp. Lecidea rivulosa-
Kruste leben? Ja, einige kénnen in beiden Krusten ebenso gut
gedeihen und in der Konkurrenz ihren Platz behaupten, andere
nur in einer Lecanora deusta-Kruste, andere wieder nur in einer
Lecidea rivulosa-Kruste. Sie sind ungeheuer viel mehr von
der Beschaffenheit dieser Kruste abhiingig als von den dusseren
Faktoren — und deshalb zeigt auch diese Begleitflora an der
Grenze zwischen den beiden Krusten einen Umschlag. Mit an-
deren Worten: Lecanora deusta und Lecidea rivulosa schaffen
in den von ihnen dominierten Assoziationen eine ganz eigene
Oekologie, ganz spezielle Konkurrenzfaktoren, die fiir die an-
deren Arten der Assoziationen wenigstens ebenso wichtig sind
wie die urspriinglichen Standortsverhiilinisse.

Ganz dasselbe tritt in fast allen Pflanzenassoziationen ein,
die von einer bestimmten Art dominiert werden. Diese Art
schafft die Lebensverhéltnisse der iibrigen Arten in oft ebenso
hohem Grade wie der Standort selbst. Und dasselbe trifft auch
in Assoziationen ein, wo nicht eine, sondern mehrere Arten zu-
sammen dominieren. In der Loiseleuria-Cetraria nivalis-Asso-
ziation schaffen Loiseleuria und Cefraria nivalis in recht wesent-
lichem Grad die Lebensverhiltnisse der anderen Arten. Und
in einem Buchenwald schaffen die Buchen in noch viel wesernt-
licherem Grad die Lebensverhiltnisse der Unterschichten. Noch
mehr natiirlich die Bdume in einem tropischen Regenwald.

Ja, dann ist jJa eigentlich ganz klar, dass die Grenzen -
scharf werden miissen, wenn zwei Assoziationen, die von ver-
schiedenen Arten, die sich miteinander nicht gut mischen, do-
miniert werden, aneinander stossen. «Aber dann ist ja tatséch-
lich auch eine 6kologische Grenze vorhanden, und dann haben
Du Rierz und Konsorten doch unrecht mit ihrer Behauptung,
dass die scharfen Grenzen nicht Skologisch bedingt sind», wird
man vielleicht jetzt sagen. Ja, dariiber lédsst sich vielleicht noch
einige Jahre streiten — aber ich glaube doch, dass wir jetzt zu
dem Punkte gekommen sind, wo diese unfruchtbare Diskussion
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tiber die Abspiegelung des Standortes durch die Vegetation ganz
aufhoren konnte,

Der Hauptfehler in der bisherigen Diskussion iiber oko-
logische Bedingtheit der Assoziationen ist der, dass man dieses
Schaffen der Lebensbedingungen durch die Vegetation selbst
zu viel ilibersehen hat. Oder wenn man es eingesehen hat, hat
man es vielfach nur dazu beniitzt, um mit dem Wort Standort
(resp. Oekologie) in verschiedenen Bedeutungen zu jonglieren
und dadurch woméglich der Kritik zu entgehen. Von meinen Mit-
arbeitern und mir wurde immer der Begriff Standortstaktoren
in engster Fassung genommen und die Konkurrenzfaktoren in
Gegensatz dazu gesetzt. Von anderen wurde jener Begriff viel
weiter aufgefasst — aber von den meisten Verfassern wurde
iiberhaupt niemals klar definiert, was sie unter Standort resp.
Standortsfaktoren oder ¢kologischen Faktoren verstanden. Wernn
wir jetzt in der Diskussion wirklich weiter kommen wollen,
miissen wir aber ganz klar zwischen den urspriinglichen, durch
Boden und Klima geschaffenen Standortsfaktoren auf der einen
Seite und den spéter durch die Vegetation selbst geschaffenen
Faktoren auf der anderen Seite unterscheiden. Vor allem die
Verfasser, welche in den letzten Jahren versucht haben, die ab-
solute Abhéngigkeit der Vegetation vom Standort zu verteidigen,
haben niemals klar gesagt (und wohl auch nicht klar durch-
dacht), ob sie beide Faktorenkomplexe oder nur den ersteren
dabei gemeint haben. Nach dem Vorschlag Tu. Fries’ (im
Druck) konnten wir die erste Gruppe die primédren, die
zweite die sekundiren Standortsfaktoren nennen.

Die primiren Standortsfaktoren bestehen aber nicht nur
aus den oben erwidhnten, durch Klima und Boden geschaffenen
physikalisch-chemischen Faktoren, sondern auch aus biotischen
und historischen (vor allem florengeschichtlichen) Faktoren.
Und die sekundiren anderseits konnen in physikalisch-
chemische und biotische eingeteilt werden. Sémtliche Faktoren
zusammen nennen wir Standortsfaktoren (— Standort im Sinne
des Briisseler Kongresses). Selbstverstindlich kann man sagen,
dass die Vegetation ein Spiegelbild dieser séimtlichen Standorts-
faktoren ausmacht, wenigstens wenn man in den historischen
auch die Rolle des Zufalls mitz#ihlt. Dies wird aber dann eine



123

reine Phrase ohne irgendwelche praktische Bedeutung, da ja
die Vegetation selbst einen bedeutenden Teil dieser Faktoren
schafft. Und tatséchlich scheinen die meisten Verfasser, die in
den letzten Jahren fiir die Spiegelbildauffassung eingetreten sind
(wenigstens in Skandinavien) nur die primédren physikalisch-
chemischen Faktoren in Betracht gezogen zu haben. Dass
zwischen diesen und der Vegetation kein solches Verhiltnis
existiert, steht aber ausser jedem Zweifel.

Es ist nicht immer so leicht wie in dem oben angefiihrten
Beispiel, zwischen diesen beiden Haupttypen von Faktoren in
der Praxis zu unterscheiden. In einem Wald wird ja sowohl
Boden als auch Lokalklima eben durch die Vegetation selbst
ungeheuer verdndert. Und wo ein tropischer Regenwald und
eine Steppe (oder Trockenwald) aneinander stossen, muss
natiirlich gleichzeitig ein vollkommener Umschlag sowohl im
Boden als auch im Klima erfolgen, auch wenn urspriinglich, als
sich diese beiden Vegetationstypen ansiedelten und durch die
Konkurrenz ihre Grenzen feststellten, der Unterschied in Boden
und Klima zwischen den beiden Grenzgebieten minimal war.

Hiermit sollte wohl doch die alte Diskussion dariiber, ob
zwei verschiedene Assoziationen an ganz dhnlichen Standorten
vorkommen koénnen, zu Ende sein. Denn es ist ja ganz klar,
dass wenn sich auf einer neuentstandenen Insel an verschie-
denen Flecken mit vollkommen iibereinstimmenden priméren
Standortsfaktoren z. B. ein Birkenwald und ein Kiefernwald
angesiedelt haben (und dass dies tatséichlich vorkommt, dikite
kaum bestritten werden), diese beiden Wilder sehr bald eben
durch ihre Existenz (sekundérer biotischer Faktor) und durch
die von ihnen selbst geschaffene sekundire Oekologie gegen
das Verdringen der einen durch die andere einen sehr effek-
tiven Schutz bilden miissen.

Dass verschiedene Assoziationen zum grossen Teil zu-
sammenfallende 6kologische Amplituden haben kénnen und es
tatséichlich auch sehr oft haben, dariiber sind wohl jetzt die
Pflanzensoziologen ziemlich einig (vergl. die neuesten Ausfiih-
rungen von PAviLLARD 1923). Ob an einem Standort, der inner-
halb die dkologische Amplitude zweier oder mehrerer Assozia-
tionen fillt, die eine oder die andere Assoziation zur Herrschaft
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gelangen wird, héingt natiirlich stark davon ab, welche von ihnen
zuerst dahin kommt und die fiir ihr weiteres Dasein giinstige
sekundire Oekologie schaffen kann.

Nur eine Frage noch betreffend das Grenzproblem mdchte
ich in diesem Zusammenhang néher beleuchten. Es kommt tat-
séchlich nicht selten vor, dass in mehrschichtigen Assoziationen
der scharfe Umschlag gleichzeitig in zwei oder mehreren
Schichten vor sich geht. Dies ist ja auch nicht merkwiirdig,
wenn die unteren Schichten von den oberen stark abhingig
sind, wie in vielen Wildern. Eigentiimlicher ist folgender Fall:
Auf dem Tronfjeld im norwegischen Ostland kommt auf Wind-
blgssen in der alpinen Stufe {iber recht grosse Areale ein Mosaik
von Loiseleuria-Celraria nivalis-Assoziation und Arctostavhylos
uva urst- Alectoria ochroleuca - Assoziation vor. Die Grenzen
zwischen diesen beiden Assoziationen sind immer wunderbar
scharf — und die beiden anderen moglichen Kombinationen
kommen fast gar nicht vor. Warum? Offenbar sind die beiden
ersten Kombinationen hier die vitalsten; sie bilden windfestere
Teppiche als die beiden anderen. Wo eine Liicke durch den
Wind entsteht, kann oftenbar Loiseleuria nur in Verbindung
mit Cetraria nivalis den Raum behaupten, ebenso Arctostaphylos
nur in Verbindung mit Alectoria ochroleuca, aber nicht umge-
kehrt. Die tieferen okologischen Griinde werde ich in einer
anderen Arbeit behandeln. Wegen dieser Erscheinung werden
hier die Grenzen so messerscharf, denn wenn zufillig eine der
beiden anderen moglichen Kombinationen entsteht, geht sie bald
zugrunde, und da sowohl die beiden Zwergstriucher als auch
die beiden Flechten sehr unvertriglich sind und sich nicht mit-
einander mischen (vor allem die beiden Zwergstriducher, die
beiden Flechten sind nur, wenn sie so stark wie hier luxurieren,
unmischbar), sind Uebergiinge zwischen den beiden Typen ven
Windteppichen ganz ausgeschiossen. Thre okologischen Ampli-
tuden fallen iibrigens offenbar zum grissten Teil zusammen
und die Verteilung ist in hohem Grad vom Zufall abhingig.

Ich hoffe, durch die obigen Erorterungen die wirkliche
Natur des Grenzproblems etwas klarer als frither gezeigt zu
haben. Assoziationen mit stark ausgeprigten sekundidren Stand-
orisfaktoren haben im allgemeinen scharfe Grenzen; wo Assozia-
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tionen mit #hnlichen oder weniger stark ausgepréigten sekun-
didren Standortsfaktoren aneinander grenzen, werden die Gren-
zen oft weniger scharf. Ich will aber nicht leugnen, dass das
Grenzproblem hiermit noch nicht ganz aufgeklért ist, denn es
scheinen tatséichlich auch scharfe Grenzen vorzukommen, die
sich weder durch einen scharfen Wechsel in den priméren,
noch in den sekundiren Standortsfaktoren erklidren lassen, z. B.
die Grenze zwischen den beiden Lecanora atra- Rhizocarpon
censtrictum-Assoziationen der nordischen Meeresfelsen (vergl.
Du Rierz 1921, p. 195). In diesen Fillen scheint man wirklich
annehmen zu miissen, dass mehrere Arten bemerkenswert iiber-
einstimmende Okologische Amplituden ausgebildet haben. Auf
diese I'dlle werde ich aber in einer anderen Arbeit zuriick-
kommen.

Die oben angefiihrten Anschauungen stimmen in allem
Wesentlichen mit dem in meiner methodologischen Arbeit (Du
Rietz 1921) Vorgelegten iiberein. Nur hoffe ich durch die oben
eingefiihrten neuen Begriffe die Frage viel klarer beleuchten
zu konnen. Diese Distinktionen sind hauptsédchlich von TH. FriEs
vorgeschlagen und von uns beiden wédhrend zahlreicher miind-
licher Erdrterungen weiter entwickelt worden; ich mdéchte den
Interessenten die bald erscheinende Arbeit von Frigs iiber diese
Frage besonders empfehlen.

Den alten Terminus Oekologie mochte ich als allgemeinen
Ausdruck fiir die Wechselwirkungen zwischen Vegetation und
Standort iiberhaupt reservieren. Wenn ich oben vielfach von
der «okologischen Amplitude» einer Assoziation gesprochen
habe, bedeutet dies, wie ja immer aus dem Zusammenhang her-
vorgeht, die Amplitude in bezug auf die priméren, physikalisch-
chemischen Standortsfaktoren. Diese Verwendung des Aus-
druckes ist natiirlich nicht korrekt und ich habe ihn nur deshalb
verwendet, weil er ziemlich eingebiirgert ist und uns eine exak-
tere Bezeichnung noch fehlt.

¥ * &

Wenn wir jetzt von den Grenzfragen zu der Frage nach
der Konstitution der Assoziation {ibergehen, muss zuerst kon-
statiert werden, dass diese beiden Fragen sehr intim mitein-
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ander zusammenhiingen. Je schirfer die Grenzen, um so gros-
sere Aussicht, viele Konstanten in jeder Assoziation zu finden.
Und also auch: Je ausgeprigtere sekundéire Oekologie in einer
Assoziation, um so mehr Konstanten. Dies kann sehr gut eben
durch die Lecanora deusta-Assoziation illustriert werden, die
ja eine sehr hohe Konstantenanzahl zeigt.

Meine Aufnahmen aus den Alpen sind natiirlich viel zu
fragmentarisch, um weitgehende Schliisse iiber die Konstanten
der alpinen Assoziationen zu gestatten. Dass es dort wie in
Skandinavien sowohl Assoziationen mit wenigen als auch solche
mit vielen Konstanten gibt, ist aber zweifellos, Als sichere Bei-
spiele des letzten Typus kénnten vor allem die Hochmoorasso-
ziationen, die von OsvaLp geschildert werden sollen, angefiibrt
werden, als Beispiele des ersten Typus viele Zwergstrauch-
heiden.

Fiir eine Reihe skandinavischer Assoziationen wurde be-
kanntlich von meinen Mitarbeitern und mir nachgewiesen, dass
ihre séimtlichen Konstanten schon auf bemerkenswert kleinen -
Probeflichen konstant auftreten, oder mit anderen Worten, dass
die Arten, die ein regelméassiges Vorkommen {iiber die ganze
Variationsamplitude einer Assoziation zeigen, auch in bemer-
kenswerter grosser Dichtigkeit in sdmtlichen Varianten auf-
treten. Es ist ja vor allem diese Feststellung, welche die Ar-
beitsmethodik der Upsalaer Schule mit verhéltnisméssig kleinen
Probeflichen ermoglicht hat. Fiir die Alpen habe ich keine
solche Minimiarealuntersuchungen ausfiihren kénnen. Es unter-
liegt aber wohl keinem Zweifel, dass sich z. B. die Zwergstrauch-
wilder, Zwergstrauchheiden und Zwergstrauchmoore sowie die
Flechtenassoziationen der Alpen, von denen ja viele mit den
skandinavischen fast identisch sind, wihrend die anderen in
fast jeder Hinsicht den skandinavischen sehr dhnlich sind, auch
in dieser Hinsicht mit den skandinavischen iibereinstimmen,
dass also die in Skandinavien festgestellten Minimiareale fiir
Assoziationen verschiedener Typen auch fiir die Alpen gelten.
Wir koénnen deshalb ruhig annehmen, dass die Minimiareale
der Zwergstrauchwilder nicht 4 m* und die der Zwergstrauch-
heiden (vielleicht mit Ausnahme der artenreicheren Kalkboden-
assoziationen), Zwergstrauchmoore, artenirmeren Grasheiden,
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sowie der reinen Moos- und Flechtenassoziationen nicht 1 m?*
iiberschreiten. Diese Probeflichengrosse, die ich auch bei
meinen Aufnahmen verwendet habe, sollte also auch in den
Alpen vo6llig hinreichend sein. Fiir die artenreicheren Assozia-
tionen, z. B. Wiesen. und Wiesenwilder, sind die Verhiltnisse
schwerer zu beurteilen. Ich mochte bis auf weiteres empfehlen,
fliir die Wiesenwilder und Wiesengebiische Probeflichen von
wenigstens 16 m* zu verwenden und fiir die Wiesen 4 m? bei
den kurzrasigen und nicht zu artenreichen, 16 m* fiir die Hoch-
staudenwiesen und die artenreichsten von den kurzrasigen.
Ich mdchte zuletzt auch die sogenannte Konstanzkurve er-
wihnen. Es diirfte wohl niemand mehr bestreiten wollen, dass
diese auch in den Assoziationen der Alpen, wenn man sie mit
derselben Methodik wie die skandinavischen untersucht, ge-
wonnen werden kann. Ueber die Erkliarung dieser cigentiim-
lichen Verteilung der Arten auf die verschiedenen Konstanz-
klassen streiten sich gegenwirtig die schwedischen mathemati-
schen Botaniker und mit ihnen assoziierten Mathematiker (vergi.
KyLin 1923, RomeLL 1923, WickseLL 1924). Es scheint, als ob
die Erklirung NorpHAGENS (1922), dass sie nur ein statistischer
Ausdruck der Homogenitit wire, etwas zu sehr vereinfacht
wire. Von RoMELL (1923) wurde namlich gezeigt, dass bei der
Annahme einer homogenen Artenverteilung im Sinne Norbp-
HAGENS eine ganz andere Kurve zu erwarten wire. Diese Frage,
fliir welchen Typus der Artenverteilung diese Kurve der sia-
tistische Ausdruck ist, ist ja vom botanischen Standpunkt aus
nicht schwer zu beantworten, wenn auch die nidhere mathema-
tische Erklarung fehlt (weil die Mathematiker bisher immer mit
unrichtigen, in der Natur nicht vorliegenden Primissen rech-
neten): Sie ist ganz einfach der statistische Ausdruck der Arten-
verteilung, die in natiirlichen Assoziationen auftritt. Eine nihere
mathematische Analyse dieser Verteilung und der Kurve ist
natiirlich fiir die Fflanzensoziologie sehr interessant, beein-
flusst aber die pflanzensoziologischen Probleme nur insofern,
als sie zur Erklirung beitragen kann, warum eben diese
Artenverteilung fiir die natiirlichen Assoziationen charakte-
ristisch ist. Bei der labilen Kultur- und Kolonievegetation
scheint sie ndmlich nicht immer auffindbar zu sein. Mit der
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Konstantenfrage, der pflanzensoziologisch wichtigsten,
hat aber die Form der Kurve und ihre mathematische Erklirung
nicht viel zu tun.

Auf diese Frage hoffe ich iibrigens bald in einer anderen
Arbeit zuriickkommen zu koénnen.

8. Die Artenanzahl der Assoziationen.

Es wurde oben betont, dass man trotz der viel reicheren
Flora nicht sagen kann, dass die Artenanzahl der alpinen Asso-
ziationen grésser ist als die der skandinavischen. Dies wurde
in der Literatur vielfach behauptet; da aber bisher nur sehr
wenig exakte Daten iiber die Artenanzahl in begrenzten Probe-
flichen von bekannter Grosse aus den Alpen vorlagen, z. B. die-
jenigen P. Jaccarps iiber alpine Wiesen, deren soziologische
Reinheit aber sehr zweifelhaft erscheint, sowie diejenigen von
STEBLER und ScHROTER (1892), entzog sich diese Frage
bisher einer geniigend exakten Priifung. Ich konnte leicht
Tabellen vorlegen iiber die Vergleiche, die ich zwischen der
Artenanzahl in meinem alpinen Aufnahmen und derjenigen in
skandinavischen Assoziationen vorgenommen habe; da sich aber
die Mittelwerte im allgemeinen auf zu wenige Quadrate griinden,
um einen wirklich exakten Vergleich zu ermdglichen, mochte
ich die Ergebnisse hier nur ganz kurz zusammenfassen.

Bei den fiir die Alpen und Skandinavien gemeinsamen
Assoziationen scheint sich die durchschnittliche Artenanzahl pro
Fldacheneinheit im allgemeinen auf ungefihr derselben Hohe
zu halten. Wenn sich ein genereller Unterschied feststellen
liesse, wire es eher eine grossere Artenanzahl in den skandi-
navischen Fazies als umgekehrt, was offenbar auf den grésseren
Artenreichtum der Bodenschichte in Skandinavien zuriickzu-
tihren ist. Ganz dasselbe gilt bei einem Vergleich zwischen
verschiedenen Zwillingsassoziationen in den Alpen und Skan-
dinavien, ebenso wie bei einem Vergleich zwischen den Zwerg-
strauchwildern, Zwergstrauchheiden und Zwergstrauchmooren
der Alpen und Skandinaviens iiberhaupt.

Bei den Herbosa scheinen die Verhilinisse etwas anders
zu liegen. Fiir einen grossen Teil der Krautgrasheiden und
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assoziationen. Die Carex curvula- Heiden und die meisten
anderen alpinen Grasheiden sind z. B. ofienbar gar nicht arten-
reicher als viele Carex rigida-Heiden und dhnliche Assoziationen
in Skandinavien. Die Adenostyles alliariae-Wiese ist offenbar
nicht artenreicher als ihre nordischen Aequivalente, von denen
man wohl nicht oft so artenarme Probeflichen wie die Ade-
nostyles-Wiesenaufnahme in Tab. 33 finden diirfte. Die Oay-
tropis alpina-Wiese in Tab. 35 ist etwas artendrmer als die
Ranunculus acer- und «Dryas»-Wiesen der skandinavischen Ge-
birgskette (30 gegen 35, resp. 34, vergl. Du Rierz, FRrigs,
OsvaLp und TeEnewaLL 1920). Die Aufnahme aus der Carecx
sempervirens-Wiese in Tab. 34 diirfte dagegen mit ihren 44
Arten auf 4 m® alle skandinavischen Gebirgswiesen an Arten-
anzahl iibertreffen, wenn auch diese Artenanzahl wohl ausnahms-
weise in den beiden obengenannten Assoziationen erreicht wer-
den kann. Und die reichen siidalpinen Wiesen, die ich selbst
nicht zu studieren Gelegenheit hatte, iibertrefien offenbar simt-
liche nordischen Assoziationen bedeutend an Artenreichtum,
ebenso vielleicht gewisse Wiesen und Krautgrasheiden der
unteren Stufen.

Die reinen Moos- und Flechtenassoziationen verhalten sich
offenbar ungefiihr wie die Zwergstrauchassoziationen. Ein Ueber-
gewicht zugunsten der Alpen liegt bei ihnen jedenfalls nicht vor.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung kénnen so zusammen-
gefasst werden: Bei den meisten Assoziationen hilt sich die
durchschnittliche Artenanzahl pro Flicheneinheit in Skandina-
vien und den Alpen ungefihr auf derselben Héhe. Das Maximum
liegt aber in den Alpen hoéher als in Skandinavien, indem vor
allem die artenreichsten Wiesen der Alpen in Skandinavien kein
Gegenstiick haben.

9. Das System der Assoziationen.

Wie bereits in der Einleitung betont wurde, habe ich in
meiner Uebersicht iiber die beobachteten Assoziationen nur auvs
rein praktischen Griinden die Assoziationen in Formationen
gruppiert. Ich habe némlich begonnen, stark an der Zweck-

9 Erg. der Intern. Pflanzengeogr. Exkursion durch die Schweizeralpen 1923.
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méssigkeit dieses Gruppierungsprinzips zu zweifeln. Es er-
scheint fast hoffnungslos, jemals die Pflanzensoziologen auf ein
einheitliches Formationssystem zu einigen und es kann nicht
auf die Dauer zweckmiissig sein, dass jede pflanzensoziologische
Schule die Assoziationen nach ihrem speziellen Formations-
system gruppiert. Viele Formationen sind ja auch so schlecht ab-
gegrenzt, dass die Formationsauffassung am ehesten eine Ge-
schmackssache wird. Und man kann nicht umhin zu konsta-
tieren, dass durch die Gruppierung in Formationen in fast jeder
anderen Hinsicht einander sehr mnahestehende Assoziationen
nicht selten der Konsequenz wegen zu verschiedenen Forma-
tionen gefiihrt werden miissen, was ja die Uebersichtlichkeit
nicht fordert.

Ich beginne mich deshalb immer mehr der zuerst durch
Braunx und Furrer (1913) klar formulierten und besonders von
BrauN-BLANQUET und PaviLLArD weiterentwickelten Anschauung
zu nidhern, dass man versuchen sollte, die Gruppierung der As-
soziationen nach Formationen durch eine andere Gruppierung
nach der floristischen Uebereinstimmung zu ersetzen, was BRAUN-
BLANQUET und PaviLLarp das «natiirliche» System der Asso-
ziationen nennen. Ich habe schon friiher betont (Du Rierz 1921,
p. 217—220, 1923 a, p. 38), dass eine solche Gruppierung zwar
dem sogenannten «natiirlichen» System der Arten am besten
entsprechen wiirde, dass aber der Ausdruck «natiirlich» leicht
eine Ueberschitzung und eine Selbsttiuschung mit sich bringt.
Fast alle die wechselnden pflanzensoziologischen Systeme sind
ja mit dem Anspruch hervorgetreten, das einzige wirklich
«natiirliche» System zu sein (vergl. Du Rierz 1921, 1. ¢.) und es
scheint mir nicht ausgeschlossen, dass zwei oder mehrere ver-
schiedene Systeme mit demselben Recht diesen Anspruch er-
heben konnten. Deshalb mochte ich diesen Ausdruck nicht
gern verwenden.

Ein System, das zu einem recht hohen Grade als ein «natiir-
liches» System im Sinne BrRAUN-BLANQUETs und PAVILLARDs be-
trachtet werden muss, obgleich sein Griinder und seine spéteren
Vorkdmpfer dies nicht verstanden, sondern es entweder als ein
okologisches System oder ein Formationssystem aufgefasst
haben, ist das in Schweden viel verwendete Serienschema von
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ALBERT NiLsson (vergl. NiLsson 1902, Fries 1913, Du Rierz,
Fries, TENawaLL 1918). Die Heideserie, die Wiesenserie, die
Hochmoorserie und die Niedermoorserie stellen tatséichlich ganz
gute floristisch abgegrenzte Gruppen von Assoziationen dar; nur
auf Kalkboden werden die Verhiltnisse oft so kompliziert, dass
das System versagt. Ich glaube, dass das kiinftige «<natiirliche
System» der mnordischen Assoziationen in hohem Grade auf
diesem Serienschema fussen muss. Viele der Gruppen dieses
Systems werden ohne Zweifel recht gut mit Formationen zu-
sammenfallen, vor allem unter den Zwergstrauchassoziationen.

Vielleicht werde ich spéter in die Lage kommen, einen
Entwurf eines solchen Systems fiir die nordische Vegetation zu
verdffentlichen. Gegenwirtig ist dies aber nicht mdéglich; es er-
fordert eine viel eingehendere Kenntnis von den Assoziationen
als die mehr schematische Formationsgruppierung, die wohl
beim gegenwirtigen Stand der Forschung kaum zu entbehren ist.

Dass in einem solchen System die meisten Zwergstrauch-
heiden (die Kalkheiden ausgenommen) der Alpen und Skandi-
naviens eine sehr einheitliche Gruppe bilden wiirden, erscheint
mir ganz offenbar, ebenso, dass z. B. die Dryas-Heiden sich viel
niher an gewisse Kalkgrasheiden anschliessen wiirden (vergl.
SzAFER, Pawrowskir und Kurczynskr 1923).

Die grosste Schwierigkeit bietet wohl die Behandlung der
Wilder. Sollte man, wie CAJANDER u. a. gemeint haben, von der
Zusammensetzung der Waldschichte absehen und z. B. die
Zwergstrauchwilder mit den entsprechenden Zwergstrauch-
heiden vereinigen, oder immer noch die Wilder eine eigene
Gruppe bilden lassen? Dass man aber auch im letzten Falle
nicht wie viele alpine Botaniker Wiesen- und Zwergstrauch-
wilder vollkommen mischen diirfte, scheint mir ganz klar zu
sein.

10. Die Hohenstufen.

Ich mochte zuletzt nur ganz kurz die Frage nach der
Parallelisierung der Hohenstufen der Alpen und Skandinaviens
beriibren. Eine solche Parallelisierung der Hohenstufen ver-
schiedener Gebiete ist ja immer sehr hypothetisch und wohl
in vielen Fiillen ganz unmdoglich, weil die Stufengrenzen oft
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gar nicht einander entsprechen, vor allem wo die Vegetation
aus ganz verschiedenen Arten besteht. Dass {rotzdem nach
meiner Meinung eine solche Parallelisierung zwischen den
Alpen und Skandinavien moglich ist, beruht darauf, dass so
viele Arten und Assoziationen den beiden Gebirgen gemeinsam
sind.

Fiir die unteren Stufen hat Gams (1921 und 1923) neulich
einen Parallelisierungsversuch vorgelegt, den ich fiir in grossen
Ziigen richtig halte. Die Fichtenstufe der Alpen lidsst sich ja
ungezwungen mit der nordischen Nadelmischwaldstufe paralle-
lisieren, Eine Schwierigkeit liegt in dem sehr verschiedenen
Verhalten von Pinus silvestris in den Alpen und in Skandina-
vien. In den Alpen ersetzt ja die Pinus silvestris - Stufe die
Eichen-, Buchen- und Fichtenstufen in den kontinentalsten Ge-
bieten — im Norden dagegen tritt eine Kiefernstufe (WaHLEN-
BERGS regio subsylvatica) nur ganz einfach als westliche Fazies
der normalen Mischwald-Nadelstufe auf. In gewissen Teilen
des inneren Lapplands konnte sie als kontinentale Fazies aui-
gefasst werden, aber an der norwegischen Kiiste, wo sie ebenso
typisch auftritt, ist dies jedenfalls ganz unmdglich. Offenbar
muss man diese regio subsylvatica ganz einfach als eine Fazies
der wegen noch unbekannter klimatischer Faktoren fiir Fichten
ungiinstigen Gebiete auffassen — wenn man sie nicht wie Fries
(1913) u. a. auf historische Ursachen zuriickfiihren will.

Betreffend die von Gawms vorgeschlagene Parallelisierung
der nordischen Birkenwaldstufe (regio subalpina) mit der
Krummholz - (Pinus montana-, Alnus viridis-, Rhododendron-)
Stufe der peripheren Alpengebiete und der Larixz-Pinus cembra-
Stufe der kontinentalen Zentralalpen méchte ich folgendes be-
tonen. Die Birkenwaldstufe von Skandinavien ist eine maritime
Erscheinung, die gegen den kontinentalen Osten zu stark an
M#chtigkeit abnimmt (im 6stlichen Lappland ist sie oft nur
einige Dutzend Meter michtig und es hat sogar nicht an An-
gaben gefehlt, dass sie in einzelnen Gebieten vollstdndig ver-
‘schwinde). Man muss demnach vermuten, dass, wenn ein Gebiet
mit so starker Kontinentalitit wie die Lariz-Pinus cembre - Ge-
biete der Alpen in Skandinavien vorhanden wire, die Birken-
waldstufe dort vielleicht vollkommen fehlen wiirde; die Larix-



133

Pinus cembra-Stufe wire somit dort vielleicht nicht mit der
nordischen Birkenwaldstufe, sondern mit dem oberen Teil der
Nadelwaldstufe zu parallelisieren. Und ich glaube auch kaum,
dass man bei Parallelisierung der tatsédchlich vorhandenen
Stufen im 6stlichen Lappland die Lariz-Pinus cembra-Stufe nur
mit der unbedeutenden Birkenwaldstufe parallelisieren darf,
ebensowenig wie mit dem ganzen viele hundert Meter michtigen
Birkenwaldgiirtel der nordnorwegischen Kiiste, der sich ja viel-
fach bis an die Meeresfliche fortsetzt. Es ist auch gar nicht
sicher, dass die Fichtenwaldgrenze, die sich in der Konkurrenz
mit Birkenwald ausbildet, der in der Konkurrenz mit Lariz-
Pinus cembra-Wélder ausgebildeten Grenze vollkommen ent-
spricht. Ich will hiermit nur sagen, dass alle solchen Parallelisie-
rungen mit einer grossen Vorsicht vorgenommen werden miis-
sen und die Konsequenzen nicht zu weit getrieben werden
diirfen.

Fiir die hoheren Stufen geht die Parallelisierung viel
leichter. In beiden Gebirgsgebieten scheint die alpine Stufe
normal in eine untere Zwergstrauchheidenstufe und eine cbere
Grasheidenstufe gegliedert zu sein, die offenbar vollkommen zu
parallelisieren sind. Die Assoziationen der Zwergstrauchheiden-
stufe sind ja zum grossten Teil entweder dieselben oder Pseudo-
vikaristen mit demselben Artenmaterial. Die Zwergstrauch-
heidenstufe der Alpen findet man zwar in recht vielen der Ein-
teilungsversuche in der Literatur wieder (vergl. ScHROTER
1923); von einzelnen Verfassern wurde sie aber ganz oder teil-
weise als eine Wiesen- oder Nardetum-Stufe aufgefasst, weil
die Zwergstrauchheiden durch die intensive Beweidung zum
grossten Teil durch Nardeta oder Wiesen ersetzt waren. Die
Grasheidenstufe entspricht dem Pionier-Rasengiirtel von meh-
reren Verfassern und dem Curvulefum-Giirtel von Lip1 (vergl.
ScHROTER 1923). Die Existenz einer Zwergstrauchheidenstufe
und einer Grasheidenstufe in Skandinavien wurde zuerst von
VESTERGREN (1902) fiir das Sarekgebiet und spéter von
SAMUELSSON fiir das Finsegebiet nachgewiesen, wird aber von
TH. FriEs (1917) energisch bestritten. Die Hauptursache dieser
verschiedenen Anschauungen scheint mir in den verschiedenen
Arbeitsgebieten der genannten Verfasser zu suchen zu sein. Im
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nordlichsten Skandinavien, wo Fries seine Hauptuntersuchungen
ausgefiihrt hat, ist ndmlich die Grenze zwischen diesen beiden
Stufen im allgemeinen durch das massenhafte Auftreten von
Cassiope tetragona-Heiden, die eben in der Grasheidenstufe
ihre Hauptrolle spielen, ausgeglichen; deshalb kann man im
Verbreitungsgebiet von Cassiope tetragona im allgemeinen keine
deutliche Grasheidenstufe erkennen. Eine ganz &#hnliche Er-
scheinung tritt in sehr Dryas-reichen Kalkschiefergebirgen auf;
auch Dryas-Heiden gedeihen nimlich vorziiglich durch die ganze
Grasheidenstufe hinauf. Auch durch das reichliche Vorkommen
von Wiesen kann die Zonation gestort werden. Trotzdem muss
ich aber gestehen, dass ich iiberall, wo ich siidlich von dem zu-
sammenhingenden Cassiope tetragona-Gebiet die Stufen studiert
habe, ganz ungezwungen eine Zwergstrauch- und eine Gras-
heiden-Stufe habe unterscheiden kénnen, natiirlich mit der Ein-
schrinkung, dass auf Kalkbéden Dryas-Heiden oft recht grosse
Areale in der Grasheidenstufe einnehmen. Mein Freund
Dr. RoLr NorpHAGEN hat mir mitgeteilt, dass er im siidlichen
Norwegen, wo er sehr grosse Gebiete persénlich kennt, iiberall
dasselbe beobachtet hat und Smita (1920, p. 65) erwidhnt &hn-
liche Verhiltnisse auch aus dem zentralschwedischen Hoch-
gebirgsgebiet.’ Die Grenze wird offenbar vor allem durch die
Grenze fiir zusammenhingende Assoziationen von den wichtig-
sten Zwergstrauchern (Empetrum, Betula nana, Vaccinium myr-
tillus, Loiseleuria) bestimmt. — Dass es vielleicht im nérdlichsten
Skandinavien wirklich unmdglich ist, eine entsprechende Glie-
derung der alpinen Stufe genau durchzufiihren, will ich natiir-
lich gar nicht bestreiten.

Eine «nivale Stufe» scheint mir in den Alpen so wenig wie
in Skandinavien anders denn als «eine theoretische, kiinstlich
konstruierte Klimastufe» (Braun 1913) zu existieren. Fiir Skan-
dinavien hat zuerst Fries (1917) klar nachgewiesen, und SmiTH
-(1920) und TeENcwaLL (1920) weiter bestitigt, dass es ganz

1 (Hatte ich eine Sektionseinteilung fiir héhere Niveaus, z. B. aui
1000 m 1. M., durchfiihren koOnnen, wiirde sich gezeigt haben, dass die
Zwergstrauchheiden stark abnehmen und die Grasheiden dominierend wiir-
den, und zwar in immer héherem Grad, je mehr man sich der Impediments-
grenze gendhert hatte.» (Smirn, L e.)
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natiirlich ist, von der eigentlichen alpinen Stufe eine obere
«Blockmeerstufe» (Fries), oder «regio alpina sterilis» (TENG-
waLL) abzutrennen, die durch das Aufhdren der geschlossenen
Gras- resp. Dryas- oder Cassiope tetragona - Heiden und ihren
Ersatz (auch auf ganz schwach geneigtem Terrain) durch ge-
waltige Blockmeere charakterisiert sind, wo nur kleinere Flecken
von verschiedenen extrem hochalpinen, hauptsichlich aus Flech-
ten und Moosen bestehenden Assoziationen zwischen den Bldcken
und auf kleineren Schuttebenen wachsen kénnen. Ich habe iiberall
in Skandinavien diese Stufe, die fiir einzelne Gebiete schon friither
von VESTERGREN (1902) und SamuEeLssoN (1916) als «Region der
Flechten- und Moosheiden» unterschieden wurde, mehr oder
weniger schon ausgeprigt und scharf abgegrenzt wiederge-
funden. Ohne Zweifel hat sie auch in den Alpen, wo ich leider
zu wenig Gelegenheit hatte, die hochsten Stufen zu studieren,
ein Gegenstiick in dem «Dikotylen-Giirtel» oder «Thallophyten-
Giirtel» verschiedener Verfasser (vergl. SCHROTER 1923), dessen
Moos- und Flechtenassoziationen zu nicht geringem Teil die-
selben wie in der nordischen Blockmeerstufe zu sein scheinen.

Upsala, Pflanzenbiologisches Institut, den 7. Mérz 1924.
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