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VIIIL.

Versuch einer epiontologischen
Gliederung des europiischen Waldes

VonJOSEF PODPERA, Briinn

Eingegangen 9. Mirz 1925

Die tertiire Waldflora der europdischen Halbinsel wurde
in zwei Richtungen in andere Bahnen geleitet:

1. In xeromorpher Richtung durch das aride Klima eines
Teiles der Miociinperiode; von der Existenz einer solchen ent-
wicklungsgeschichtlich so wichtigen Periode unterrichten uns
vor allem die zoopaldontologischen Funde.

2. In reduzierender, beziehungsweise vernichtender Rich-
tung durch die Eiszeit. In einem tektonisch so reichlich geglie-
derten und klimatisch so mannigfaltig gestalteten Gebiete, wie
es gerade die europdische Halbinsel Eurasiens darstellt, ist fiir
die Zusammensetzung des Waldes nicht nur die Entfernung
vom Pole, sondern auch die Meereshéhe entscheidend. Mit der
Anndherung zum Pole vermindert sich die Zahl der Kompo-
nenten im Unterwuchs und in der Vegetationsdecke; dagegen
wichst die Anzahl der Arten, welche die Bodenschicht (Moose,
Flechten) zusammenstellen. In dieser Richtung ist es Pflicht
der vergleichenden Geobotanik, die gegenseitigen Beziehungen
einzelner Meridianzonen und Hohenstufen zu untersuchen. Da-
bei sind nicht nur ihre Uebereinstimmung und ihre Differenzen,
sondern auch ihr Verhéltnis zu den entsprechenden nordlich
gelegenen Gebieten, also auch zu analogen Waldassoziationen,
die sich beildufig auf derselben geographischen Breite ausbrei-
ten, genau in Betracht zu ziehen.

Fiir die entwicklungsgeschichtliche Bewertung des européi-
schen Laubwaldes sind die Beziehungen zwischen dem arkto-
tertiiren und dem borealtertiiren Elemente entscheidend.

Unter dem borealtertidren Elemente verstehen
wir nach EncLER die Angehorigen derjenigen Pflanzengruppen,
die sich wihrend des Tertifirs nach fossilen Belegen an der
Zusammensetzung der Pflanzendecke des siidlichen, mittleren
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und seltener auch nérdlichen Europas beteiligt haben, sich je-
doch im fossilen Zustande in Ablagerungen des jetzigen arkti-
schen Gebietes nicht finden. Durch die Glazialperiode wurde
dieses Element in die geschiitzten Gebiete (Refugien) zuriick-
gedringt. Als solche konnen wir in Europa das ostliche Medi-
terrangebiet bezeichnen.

Es ist eine wohlbekannte Tatsache, dass die heutige ver-
héltnismiissig arme Waldflora von Mitteleuropa nicht das mit-
teleuropdische Klima ausdriickt. Die Moglichkeit einer Akkli-
matisation von empfindlichen Geholzern belehrt uns, dass das
heutige européische Klima eine weit buntere Waldflora gedeihen
lassen konnte. Es ist kein Grund vorhanden, warum heutzutage
in Mitteleuropa in geschiitzten Lagen die priglaziale Pliozéin-
flora nicht wachsen kénnte. Diese Tatsachen kann man durch
den Einfluss der Glazialperiode, die eine Reduktion und eine Zu-
rliickdrdngung der Priglazialflora verursacht hat, erkliren. Bei
der Neubesiedelung nach der Eiszeit kommen hauptséichlich
solche Elemente in Betracht, denen es gelungen ist, sich in den
mitteleuropédischen Refugien oder nicht weit von denselben in
Siid- oder Siidost-Europa zu erhalten. Als einmal diese Elemente
den neuen Boden beherrschten, so konnten trotz des besseren
Klimas die Relikte der Tertiirwilder im Siidosten von Europa
in Mitteleuropa nicht mehr zur Geltung kommen, trotzdem heute
bei uns die Walnuss, die Edelkastanie, die Rosskastanie und
andere Begleiter der Tertidarwélder vorziiglich gedeihen. Als Re-
fugien sind speziell Gebiete auf der Balkanhalbinsel, am Fusse
des Kaukasus, im fernen asiatischen Osten, sowie in Nordamerika
zu nennen. In der Uebersicht gliedert sich dieses borealtertiire
Element in 1. das atlantisch-mediterrane, 2. das
pontisch-orientalische, 3. das ostasiatische,
4. das nordamerikanische (nordamerikani-
sche, kalifornische und virginische) Element.

Unter dem arktotertidren Elemente im Sinne
EnGLERs verstehen wir die Vertreter und Nachkommen der-
ienigen Pflanzengruppen, die wihrend der Tertifirperiode, nach
fossilen Belegen zu urteilen, in der heutigen Arktis sowie auf
den eurasiatischen Hochgebirgen wuchsen und die die Eiszeit-
periode in die Refugien des mittleren und siidlichen Europas
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zuriickgedriangt hat. Von hier haben sie sich wieder, den sich
zuriickziehenden Eismassen allmihlich folgend, von Neuem ge-
gen Norden verbreitet. In der Zeit des Zuriickweichens so-
wie des neuen Vorstosses haben sich die Elemente dieser
Gruppe mit minder empfindlichen Vertretern des borealter-
tiiren Elementes vermischt. Sie bildeten diejenigen Waldfor-
mationen, die bis auf kleine Ausnahmen ganz Mitteleuropa aus-
zeichnen und auch auf den Gebirgen von Siideuropa zu Hause
sind.

Weniger kommt das arktonivale Element in Be-
tracht, welches heutzutage die arktischen Gebiete und die Hoch-
gebirge der nordlichen Hemisphédre kennzeichnet, da die An-
zahl der waldformenden Geholze sich nur auf einige Knieholz-
formen beschrinkt, zu deren Entwicklung in letzter Instanz die
Glazialperiode am meisten beigetragen hat.

Wenn wir die oben angefiihrten entwicklungsgeschichtli-
chen Richtlinien befolgen, konnen wir, den Gedanken von Kor-
ZINsK1J weiter ausbauend, die eurasiatischen Wilder in vier
Gruppen einteilen: I. Die tertidren Wilder, in denen
das borealtertiire Element vorherrscht. II. Die Reliktwiél-
der, wo das arktotertiire Element gemeinschaftlich mit dem
jlingeren borealtertidiren Elemente zur Herrschaft gelangt.
III. Die eurasiatische Taiga, welche das arktotertiéire
Gebirgselement gebildet hat. IV. Die Knieholzwdédlder
des Hochgebirges und die Tundrawidlder, als
Ausdruck der Wirkung der Glazialperiode.

Ich muss jedoch ausdriicklich betonen, dass man keine ge-
naue Grenzen zwischen diesen Gruppen ziehen kann, denn das
wilirde weder der Entwicklung noch auch der heutigen Verbrei-
tung entsprechen. Den ersten Entwurf einer Gliederung der eu-
rasiatischen Wilder unter Beriicksichtigung des entwicklungsge-
schichtlichen Momentes hat, so weit mir bekannt, S. KorZIiNsk1
in seiner klassischen Uebersicht der russischen Flora entworfen.

I. Tertiire Wilder (im Sinne von Korz7iNsk1). Vom
entwicklungsgeschichtlichen Standpunkte ausgehend, miissen
wir als die édltesten aussertropischen Wilder Eurasiens diejeni-
gen bezeichnen, deren Arten wenigstens teilweise dem tertiér-



390

borealen Elemente angehodren. Diese waren zur Tertiiirzeit in
Mittel- oder Siideuropa entweder in den heutigen Formen vor-
handen, oder in solchen, von denen wir mit grésster Wahrschein-
lichkeit annehmen konnen, dass sie Mutterformen derjenigen
Pflanzen (Bidume, Striucher oder Stauden) waren, die heutzu-
tage die mediterranen oder mediterran-orientalen Wilder zu-
sammensetzen. Als negatives Merkmal hat nach ENGLER zu
gelten, dass ihre Ueberreste in tertiiren Ablagerungen der ark-
tischen Gebiete fehlen. '

In der sommergriinen Gruppe konnen wir zwei
Richtungen feststellen: A. Die thermo-tropophile
Richtung, in welcher die dem warmen und feuchten Klima
angepassten Biume, Striducher und Kréuter herrschen.

B.Diethermo-xerophile Richtung, welche die-
jenigen Elemente zusammensetzt, zu deren Entwicklung das
aride Klima beigetragen hat. Es ist eine Tatsache, die wir be-
reits erwidhnt haben, dass das iiberwiegend tropo-thermophile
Element, welches die subtropische Flora des breiten mediter-
ranen Gebietes im Tertifir kennzeichnete, seinen urspriinglichen
Charakter durch die speziell im Miozén zunehmende Trockenheit
verlor. Es wurde so zum Ursprung xerophiler Elemente und
zwar in doppelter Richtung: 1. durch die Entstehung der medi-
terranen Steppen und Wiistensteppen, 2. durch die Entwicklung
der xerotischen Wilder und Gestraucher im mediterranen Ge-
biet. Dieser xerische Charakter hat, wenn wir die aus der geo-
graphischen Verbreitung folgenden Resultate beriicksichtigen,
das ganze mediterrane Gebiet von der pyrendischen Halbinsel
bis zu der Ostgrenze von Turkestan betroffen. Damals hat sich
hier neben der autochthonen Flora auch die der asiatischen Wii-
sten verbreitet, welche nicht nur weit in das mediterrane Ge-
biet gegen Westen eingedrungen ist, sondern auch durchdringend
auf die Pflanzenbestinde Mitteleuropas gewirkt hat. Die xeroti-
schen Elemente auf der Pyreniischen Halbinsel, wie die endemi-
schen Wacholderbestinde von Juniperus thurifera L. und die
asiatischen Begleiter der Steppen und Halbwiisten Spaniens, kon-
nen als eine Stiitze fiir unsere Ausfiihrungen angesehen werden.
Einige von diesen xerotischen, eurymediterranen Elementen sind
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bis nach Mitteleuropa eingedrungen, z. B. Eurotia ceratoides C. A.
M., die ihre Nordgrenze in Nieder-Oesterreich an der méhrischen
Grenze bei Goggendorf ndchst Eggenburg hat, und Crambe ia-

taria Jacq., die sie auf der Steppe der Vétrniky bei Vyikov in
Méhren erreicht.

A. Die thermo-tropophilen eurasiatischen
Wiédlder:

a) DietertidrenLaubwé&lder, an deren Ober- wie
Unterwuchs das tertiire Element in reicher Entwicklung und
buntem Gemisch beteiligt ist. Diese Wilder sind heute auf
solche Gebiete beschrinkt, auf die die Glazialperiode direkt
keinen Einfluss gehabt hat. Hieher gehoren: 1. Dietertidiren
Wilder im Kaukasus, speziell in der Kolchis und auf
dem Talys. 2. Die Enklaven im pontischen Laub-
walde auf der Balkanhalbinsel. Mit diesen Laubwildern
epiontologisch gleichwertig sind die Widlder des fernen
Ostens Asiens. Die néchsten Beziehungen zu diesen Wil-
dern haben: die atlantischen und pazifischen Tertiirwilder Nord-
amerikas.

b) Es ist erwiihnenswert, dass sich im Gebiete der Medi-
terranflora der tertiire Charakter nicht nur im Walde der nied-
rigen Lagen, sondern auch in einem Bergnadelwald er-
halten hat, den man weder mit dem allgemein verbreiteten me-
diterranen Gebirgswalde identifizieren noch den Nadelholzbe-
stinden des Meerufers zugesellen kann. Die Elemente dieses
Waldes sind von einem hdchst relikten Charakter und haben
denkwiirdige Beziehungen zu der urspriinglichen Tertilirflora,
zu deren wichtigsten Vertretern in der Gebirgszone sie gehdren.
Die Cedruswilder, die diese Richtung vertreten und auf welche
ich hier zum Vergleiche hinweise, fehlen in Europa. Ebenfalls
gehéren hieher die Bergwilder des Himalaya, von China und
Japan, beriihmt durch ihren Reliktendemismus, die jedoch nicht
mehr in den Rahmen dieser Abhandlung einbezogen werden.

Zu den tertiiiren Nadelwildern Europas sind weiter die
niedrigen Paumbestiinde zu zihlen, welche 3. Callitris quadri-
valvis VENT., auf den Bergen von N.-O.-Afrika heimisch, bildet,



392

die, wie uns CH. Pau (1913) berichtet, bei Cartagena in Siidspa-
nien gefunden wurde; es handelt sich hier um den Vertreter
einer subtropischen Gattung, deren fossile Reste in tertidren
Ablagerungen Mitteleuropas gefunden wurden.

Auf der Balkanhalbinsel sind 4. dietertidren Nadel-
holzwédlder durch drei Typen vertreten: Omorika-Fichte,
Mura und weissrindige Kiefer. Omorika (Picea omorika PANGIC),
die merkwiirdige Fichte aus West-Serbien und Ostbosnien, ist
mit den japanischen Arten Picea ajanensis FiscHER, P. Alcocki-
ana CARRr., P. Glehni F. SMiTH, sowie mit einigen amerikani-
schen Typen am néchsten verwandt. Die Omorika wuchs noch
am Ende des Pliozéin in Mitteleuropa als Krummholz (Picea
omoricoides WEBER); auch aus dem Tertiir Nordpreussens
wurde von CoNwEeENTz in der Monographie iiber die baltische
Bernsteinflora eine verwandte Fichte als P. Engleri beschrieben.
Von derselben entwicklungsgeschichtlichen Bedeutung ist auch
die Murakiefer (Pinus peuce Grises.) bekannt aus Bulgarien, Ma-
zedonien, Albanien und Montenegro, und verwandt mit der Pinus
excelsa WaLL., die im siidlichen und westlichen Himalaya hei-
misch ist, sowie mit Pinus strobus L., aus dem 0Ostlichen Ame-
rika, die aus der tertiiren Art P. paleostrobus entstanden ist.

Dazu gesellt sich der volistéindig xerophil ausgebildete
Bergnadelwald im Karstgebiete von Herzegowina und Monte-

negro, Kiefernwélder von Pinus leucodermis ANT. zwischen 1200
und 1800 m.

B. Diethermo-xerotischen Wédlder, deren ur-
spriingliches Tertiirelement in xerischer Richtung modifiziert
wurde, Hieher gehoren:

5. DieNadelwédlder (meistens Kiefernwilder) und Na-
delholzgestriippe (Juniperus), welche den mediterranen Strand
begleiten.

6. Die Wacholderwélder von Turkestan, Klein-
asien, die auch auf die Balkaninsel ausstrahlen und &hnliche
Wilder auf der pyreniischen Halbinsel (Juniperus thurifera L.).

7. Die xerotischen Laubwiélder: a) immer-
griin,b) sommergriin.
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Sie werden von verschiedenen Arten der Gattung Quercus
gebildet, deren einzelne Vertreter grosse Plastizitit in der Aus-
bildung des xerotischen Baues ‘der Assimilationsorgane ent-
wickeln. Als Relikte treten einzelne Vertreter dieser Gruppe,
z. B. Quercus lanuginosa WILLD., auch in Mitteleuropa auf.

9. Die xerophilen Laubgebiische, a) immer-
grin, b) sommergriin.

II. Die Reliktwilder (im Sinne von KoORZINSKL).
Schon in der Tertiéirzeit herrschte auf den Gebirgen Eura-
siens ein Wald, welcher, als sich gegen Ende des Pliozéns das
Klima allmihlich verschlechterte, in die niederen Lagen herun-
terstieg, und das Territorium eroberte, wo das thermotropophy-
tische Element nicht mehr bestehen konnte. Dieselbe Aufein-
anderfolge der Waldbestinde wie in der Hoherichtung stellte
sich auch in der Meridianrichtung ein. Von den Bergen herab-
gestiegene Laubwilder bemichtigten sich der ihnen klimatisch
entsprechenden Gebiete. Die Eiszeit hat eine grosse Reduktion
der Formen verursacht und hierin ist der Grund zu suchen, war-
um in diesen Wildern meistens nur wenige Arten den Ober-
wuchs bilden. Sie sind sozusagen die letzten Relikte der ter-
tidren Flora und deshalb hat Korzinskry (1899) sie als Relikt-
wilder bezeichnet. Nach den Anspriichen, die sie an Feuch-
tigkeit und Wirme stellen, kénnen wir einige Gruppen unter-
scheiden, wobei wir einerseits an die Tertidirwilder ankniipfen.
Die allm#hliche Abschwichung derselben gegen N.-W. ist fiir
uns gleichzeitig auch ein Mafistab fiir die Bewertung der euro-
pédischen Wélder. Anderseits gehen wir von dem mediterranen
Gebirgswalde aus, der sein Analogon auf dem Kaukasus, der
Krim und der StrandZa planina in den Bestinden der Fagus
ortentalis Lipsky findet. Auf Grund der allméhlichen Abschwié-
chung der begleitenden Elemente kommen wir zu den Begriffen
des mitteleuropidischen Laubwaldes und des gemischten mittel-
europidischen Bergwaldes. Die neuen pollenanalytischen Unter-
suchungen haben eine sehr kritische Frage aufgerollt, ndmlich
die, ob die Leitelemente dieser Bestinde die Glazialperiode in
den Refugien zwischen der nordischen und dem Nordrande der
alpinen Vergletscherung iiberdauert haben. Zu solchen Refu-
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gien wiirden in erster Reihe der bohmische Kessel und dann die
siidlichen Vorberge des Karpathenbogens gehéren, wo sich eine
Reihe von geobotanisch denkwiirdigen Elementen erhalten hat.

Die bisherigen Resultate dieser so wichtigen Forschungen
sprechen nicht fiir eine positive Beantwortung dieser Fragen.
Entscheidend konnen hier jedoch nur die Untersuchungen aus
mehr Ostlichen Gebieten (Gesenke, Karpathenbogen) sein. Hier
wire auch zu betonen, dass die Begleitflora des Karpathenwal-
des in der Richtung gegen S.-O. an Reichlichkeit und Selbst-
stindigkeit der Typen zunimmt.

a) Die Laubwilder. Auf der Balkanhalbinsel sowie
an den Ostlichen Ufern des Schwarzen Meeres, wo sich die
Laubwilder besser erhalten haben, besitzen sie im Oberwuchse,
Unterwuchse und in der Bodenschicht eine Reihe von Formen,
die zwar entwicklungsgeschichtlich nicht so bedeutsam erschei-
nen, wie die Begleiter der Kaukasusmischwilder, nichtsdesto-
weniger aber durch ihre verwandtschaftlichen Beziehungen
sich an dieselben ankniipfen. Wir bezeichnen diese Wiilder als
9. pontische Laubwé&lder. Ihre Beziehung zu dem euro-
pédischen Laubwalde ist analog derjenigen, die zwischen dem
mediterranen und dem europiischen Bergwalde besteht. Da,
wo die xerotischen klimatischen Bedingungen sowie der trockene
Charakter der Bodenunterlage (steile Hiinge) die baumartige
Entwicklung des Waldes nicht erlaubt, haben sich Mittel- bis
Buschwilder entwickelt, in welchen viele pontische Pflanzen
ihre Zuflucht gefunden haben, die auf den Steppen entweder
die Gebiische oder den Rand der Waldsteppe der russischen
Ebene begleiten. Man bezeichnet diese Buschwélder als 10. p o n-
tische Haine, wobei kleine Unterschiede in der Zusammen-
setzung der Bodendecke und des Unterwuchses im euryponti-
schen Gebiete verschiedene Nuancen zur Folge haben. Die
pontischen Haine beginnen bereits in Mitteleuropa, z. B. in Boh-
men, Siidmihren, umsdumen die Donauniederung, wo sie als
wichtige Walddecke der Hiigel und Hinge auftreten und dann
durch den nordlichen Teil der Balkanhalbinsel sich in das engere
pontische Gebiet ausbreiten.
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verschiedener Entwicklung auch im ganzen Mediterrangebiet.
Vom Monte Bajo auf der Pyreniischen Halbinsel bis zum Chra-

stalak oder gibljak der Balkanhalbinsel konnen wir eine Reihe
von Nuancen unterscheiden, die jedoch keineswegs die Selb-
stindigkeit der pontischen Haine besitzen, da sie vielmehr als
Folge der zeitweiligen und ungiinstigen Verhiltnisse (Schaf- und
Ziegenweiden, unrationelle Waldwirtschaft usw.) erscheinen,
also als dynamische Bestiinde zu betrachten sind. Hier kénnte
auch der Kastanienniederwald der siidlichen Schweiz erwéihnt
werden. Von den verschiedenen Buschformationen legen die
grosste Selbstidndigkeit 11. die pontischen Gebiische
an den Tag, die bereits in Mitteleuropa (hauptsichlich in B6h-
men und Siidméhren) beginnen und an den Réndern der Donau-
niederung bis in das eupontische Gebiet fortschreiten. Die pon-
tischen Gebiische haben auch Bedeutung als wichtiger Bestand-
teil der siidrussischen Steppen und begleiten beim Uebergang
der Steppe in die Waldsteppe die sog. Steppenwaldrinder
(opuski), welche die russischen Botaniker so oft als selbstiin-
dige Assoziation anfiihren.

Die weitere Fortsetzung dieser Gebiische fiihrt dann zu den
12, strauchartigen Bestdnden der Strauch-
Steppe, die jedoch besser an der Grenze der Steppe selbst
ihren Platz finden.

Entwicklungsgeschichtlich anderen Ursprunges sind die Ge-
biische, welche auf der sibirischen Steppe und Waldsteppe auf-
treten, und deren Komponenten mehr verwandtschaftliche Be-
ziehungen zu der Altaiflora besitzen. Wir bezeichnen dieselben
als 13. die Gebilische der subarktischen Steppe.
Es ist erwiihnenswert, dass einzelne Komponenten dieser Busch-
assoziation (z. B. Rosa cinnamomea) bis nach Mitteleuropa
reichen.

In Mittel- und Nordeuropa schliessen sich die letzten Re-
likte der mediterranen und pontischen Gebiische, vermehrt durch
wenige eigene Bestandteile (meistens Buschformen des Laub-
waldes), zu einer Buschassoziation zusammen, deren Zusam-
mensetzung verhéltnisméssig wenig bunt erscheint, und die wir
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unter dem Namen 14. mitteleuropédische Gebiische
anfiihren. Gegen Norden und in grosserer Meereshéhe wird
ihre Zusammensetzung immer einfacher und meistens gehen sie
dann in die 15. montanen Gebiische iiber.

Ganz Mittel- sowie Nordeuropa ist, soweit die klimatischen
Bedingungen giinstig erscheinen, mit einem urspriinglich wohl
immer hochstimmigen Laubwald bestanden, den wir als 16.
europidischen Laubwald bezeichnen. In diesem Walde
herrschen die Eichen und andere, &hnliche Anforderungen
stellende Gehodlze (Weissbuche, Linde usw.) vor. Von dem
dusserst atlantisch beeinflussten Laubwalde im Westen Europas
(z. B. Irlands) bis zu der Waldsteppe Russlands und der Donau-
niederung geht ein allmihlicher Uebergang, welcher sich mei-
stens im Unterwuchse und in der Decke &dussert. Auf Grund
dieser Verschiedenheiten kénnen wir unterscheiden: a) den
atlantischen Laubwald, b) den westeuropdischen Laubwald, c)
den mitteleuropédischen Laubwald, d) den osteuropiischen Laub-
wald, in welchem die podolischen Eichenwélder eine bedeutende
Rolle spielen, e) die russische Eichenvorsteppe, f) die cisura-
lischen gemischten Laubwilder, g) die Lindenwilder auf dem
Nordfusse des Altai. _

Im europidischen Laubwalde kommen, wie gesagt, im We-
sten die atlantischen Begleiter zur Geltung, im Osten erscheinen
als Begleiter viele pontische Elemente; eine ziemlich grosse Ein-
formigkeit unterscheidet jedoch diesen Wald von dem pontischen
Laubwalde. In der Mediterranzone hat sich in héheren Lagen
ein Laubwald entwickelt, der an die Luftieuchtigkeit grossere
Anforderungen stellt als der europiische. Hier liegt auch die
Ursache dafiir, dass einer der wichtigsten Begleiter dieses Wal-
des, die Buche, im Nordwesten Europas, wo die Wirkung des
atlantischen Klimas zur Geltung kommt, eine eigene Zone bil-
det, aber im Osten Europas bald verschwindet. Diesen Laub-
wald bez€éichnen wir 17, als mediterranen Bergwald.
Zu den Elementen, die den Oberwuchs des europiischen Laub-
waldes bilden, gesellt sich, wie schon erwihnt, die Buche, welche
stellenweise selbst das Terrain beherrscht. Von den Nadel-
hélzern ist noch die Tanne zu erwédhnen, welche sicher in die-
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sem Gebiete heimisch ist. Als eingestreute Elemente treten
hinzu: der Bergahorn (Acer pseudoplatanus L.), der Spitzahorn
(A. platanoides L.), die Bergulme (Ulmus scabra MILL.), in ver-
flossenen Zeiten hauptséchlich die Eibe (Taxus baccata L.), de-
ren Reliktcharakter durch die Angehérigkeit zu dieser Asso-
ziation am besten gekennzeichnet ist. Von der atlantischen
Kiiste bis zu den Gestaden des Schwarzen Meeres erscheint der
mediterrane Bergwald in verschiedenen Nuancen; von diesen
wiren zu erwihnen: die mediterranen Nadelholzbergwilder der
spanischen Weisstanne (Abies pinsapo Boiss.), die in der Pro-
vinz Malaga in einer Erhebung von 974—1148 m einen Wald-
giirtel bildet und friiher tiefer hinab verbreitet war, auf dem
siidlichen Teile der Balkanhalbinsel Abies cephalonica Lk., die
in der subalpinen Stufe auf fast allen griechischen Gebirgen
in einer Hohe von 1500—1700 m vorkommt, die Abies nord-
manniane Lx., welche im westlichen Kaukasus und dem, den
Kaukasus mit dem armenischen Hochlande verbindenden Quer-
gebirge in einer Erhebung von gegen 2000 m gemeinsam mit
Picea orientalis Lx. Wilder bildet. Eine grossere Selbstéindig-
keit unter diesen mediterranen Nadelwéldern besitzen die Be-
stinde von Pinus nigra ArRNoLD, deren Formenkreis in der
neuesten Zeit K. RoNNIGER kritisch gesichtet hat. 19. Die
Schwarzfohrenbergwidlder kommen in zwei Nuan-
cen zum Vorschein: als Bestinde von Pinus laricio POIRET,
bisher nur auf Silikatgestein bekannt, im westlichen Teile des
Mediterrangebietes (Spanien, Siidfrankreich, Korsika, Kalabrien,
Aetna) und als Bestiinde der Pinus migra ArN., soweit bekannt,
stets auf Kalk, in einem ziemlich geschlossenen Verbreitungsge-
biete von Niederdsterreich bis Griechenland, Kreta, Siidrussland,
Kleinasien, Zypern und einem grossen Teile [taliens. Auf der
- Balkanhalbinsel werden die Beziehungen dieser Waldassoziation
zum pontischen Nadelwalde durch die nahe systematische Ver-
wandtschaft dieser Art mit Pinus leucodermis ANT. verraten,
deren Bestéinde ich bereits in der 5. Gruppe als eine vollstindig
xerophile Anpassung der tertiiren Nadelwélder angefiihrt habe.

Wihrend im Mediterrangebiet im Unterwuchse und in der
Decke eine buntere Zusammensetzung und grossere Originalitit
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der Begleitiormen zu beobachten ist, herrscht in Mitteleuropa
grossere Einformigkeit. In zwei grossen Aesten klingt der
Formenreichtum des mediterranen Bergwaldes aus. In dem
illyrischen Aste, der sogar die Donau iibersetzt und bis in
die Kleinen Karpathen nérdlich von Bratislava durchdringt, und
in dem karpathischen Aste, lings dessen viele Bestandteile des -
Mediterrangebirgswaldes bis in die mé#hrischen Beskyden zur
Wasserscheide der méhrischen Pforte zwischen der Donau und
der Oder reichen. Hier geht der mediterrane Bergwald in den
18. mitteleuropédischen Bergwald iiber, in welchem
durch den Einfluss der Glazialperiode séimtliche empfindlicheren
Elemente verschwunden sind und nur die minderempfindlichen
Begleiter sich erhalten haben. Wihrend diese Wilder auf den
Bergketten Mitteleuropas als Mischwilder auftreten (Buche,
Tanne, Bergahorn), werden sie im europiiischen Norden mehr
monoton und oft bildet die Buche allein den Oberwuchs und
auch der Unterwuchs und die Decke haben sich in entsprechen-
der Zusammensetzung ausgebildet.

Der Unterschied zwischen dem Eichen- und dem Buchen-
walde gilt nur in den Extremen. Oft finden wir in Mitteleuropa,
hauptsédchlich in den Gegenden, die dem atlantischen Einflusse
niher stehen, also im feuchteren Klima bei mehr gleichmiissigem
Gange der Jahrestemperatur, Landschaften, wo sich die beiden
Leitbdume gegenseitig unter gleichen Hohenverhilinissen er-
setzen. Diesen Fall kéonnen wir aber weiter gegen S.-O. nicht
beobachten.

Die Ndhe eines Wasserlaufes, sei es auch nur eines kleinen
Béchleins, erzeugt besondere Nuancen in der Zusammensetzung
der Laubwilder; hier ruft der Lokalkampf zwischen Wald und
Au die dynamische Assoziation der Auenwilder hervor. Diese
kénnen sich entweder als ein liberschwemmter Hochwald oder als
Ufer- oder Auengebiische ausbilden, auf deren Zusammensetzung
immer die benachbarten Waldassoziationen einen Einfluss aus-
iiben.

III. Die eurasiatische Taiga. Auch die Hochgebirgs-
ketten der é&quatorialen Gebirge FEurasiens hat im Tertiér
wahrscheinlich ein Wald bedeckt, der in erster Linie durch die
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Fohre und die Fichte, ferner auch durch die Lirche und Zirbe
vertreten war. Es war die Glazialperiode, welche bedeutend
zur Erweiterung der Fliche, die diese Wilder einnahmen, bei-
getragen hat. Auch rief sie bei ihnen, verglichen mit den Mit-
gliedern des mediterranen und mitteleuropéischen Bergwaldes,
eine grossere Fihigkeit hervor, sich den ungiinstigen, nicht nur
klimatischen, sondern auch edaphischen Verhéiltnissen (ewiger
Gefrierboden Sibiriens!) anzupassen. Der selbstéindige Charak-
ter der Walddecke der Fohrenwélder deutet auf ein héheres
Alter gegeniiber den Fichtenwéldern hin. Die Lérche ist be-
kanntlich der Baum des kontinental-glazialen Abschnittes;
darauf weist auch ihre heutige Verbreitung auf den weiten sibi-
rischen Ebenen und Gebirgen, die an Niederschligen sehr arm
sind (bis ca. 200 mm Jahresdurchschnitt!). Neuerdings zuneh-
mende Feuchtigkeit bewirkte dann den Riickgang der Lirche in
solche Gebiete, die wenigstens edaphisch trocken sind, trotzdem
die Niederschlagsverhiltnisse weit entfernt sind von dem sibi-
rischen Minimum. Die Larche ist ein Begleiter des Alpenwaldes
der hoheren Lagen auf meistens steinigem Boden geworden.

Im allgemeinen bezeichnen wir diese Wiilder alsdie eur a-
siatische Taiga (Urwald) und teilen dieselben in zwei
Gruppen ein: 20. Die europédische Taiga und 21. die
sibirische Taiga. In den breiteren Rahmen der eurasia-
tischen Taiga gehoren auch die Birken- und Zitterpappelwilder,
denen man jedoch vom entwicklungsgeschichtlichen Standpunkte
aus keine grosse Selbstdndigkeit zusprechen kann, da sie weder
eigene Bodendecke noch Unterwuchs ausgebildet haben, und die
man, dem Beispiele von P. N, KryLov folgend, nur als dynami-
sche Assoziationen bezeichnen kann. Aehnlichen Charakter tra-
gen auch die in diesen Assoziationen erscheinenden verschie-
denartigen Weiden- und Erlengebiische usw.; sie begleiten die
Wasserldufe in den Gebirgen, sowie die Torf- oder Wiesenmoore,
und sind erst in einer genauen Schilderung richtig zu bewerten.

IV. Glazialwilder. (Arktische und Hochgebirgswiil-
der und Knieholzer). Die Entstehung der Glazialwélder fallt
wohl in die Periode der Verbreitung des nordischen Inlandeises;
wir wissen, dass damals nicht nur Kiefernkrummholz den siid-
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lichen Eisrand in Mitteleuropa begleitet hat, sondern dass dort
auch ein empfindlicheres Knieholz aus der Omorika (Picea omo-
ricoides WEBER) entstanden ist. Glaziale Knieholzformen der
Kiefer haben den Rang von selbstindigen geographischen Ras-
sen. Pinus pumilio HAENKE ist vom Riesengebirge und der
Tatra bis in den westlichen Balkan, P. mughus Scor. von den
Ostalpen bis in die bulgarischen Hochgebirge und den Perimdagh
verbreitet. Im nordostasiatischen Osten hat dagegen die Zirbe
(Pinus cembra L.) eine eigene Knieholzform als P. pumila MAYR
ausgebildet, die in den Gebirgen von N.-O.-Sibirien und Japan
zuhause ist. Die Tundraform der Kiefer Pinus uncinata ANT.
ist auf den europiischen Kontinent beschrinkt geblieben und
es ist erwdhnenswert, dass in Sibirien die gemeine Kiefer nicht
nur keine eigene Knieholzform, sondern auch keine Tundraform
ausgebildet hat; auf der sibirischen Tundra sehen wir die ge-
wohnliche Kiefer meistens nur in verkriippelten Formen.

Dagegen sind psychrophytische Formen, die von der Fichte
stammen, weit minder bedeutsam und erscheinen nur als ziem-
lich plastische klimatische Morphosen. Es sind dies die folgen-
den Rassen: Picea alpestris STein in den Alpen, P. fennica
AscH. u. Gr., heimisch in Nordskandinavien und Nordwestruss-
land, P. elipsoconnis BorBas in den Karpathen und P. obovala
LepEB., die in Uebergéingen zum Typus bereits auf dem West-
abhange des Urals beginnt. KorZinskis vertritt sogar die Ver-
mutung, dass Picea obovata die urspriingliche, weit verbreitete
Form, P. excelsa und viele Uebergangsformen dagegen nur von
dem giinstigen Klima der europédischen Niederungen abhéngig
seien. Es wiire noch zu bemerken, dass die polare Baumgrenze
in Norwegen von der Fohre gebildet wird, auf der Tundra der
Kolahalbinsel hingegen von der Birke (Betula odorata BEscHT.)
und hinter der unmittelbar, oft bis zur Tundragrenze — haupt-
sdchlich in der Timantundra — die Fichte (Picea obovata
Lepes.) folgt. Zwischen den Fliissen Petschora und Ural wird
die Waldgrenze von der Fichte und der Lirche, in Sibirien nach
TANFILJEV ausschliesslich von der Lérche gebildet, und zwar
bis zu dem Flusse Chatanga von Lariz sibirica und weiter gegen
Osten von Larix dahurica.



401

In die europdische Taiga dringt von sibirischen Arten neben
der Lérche auch die sibirische Tanne (Abies sibirica LEDB.)
und die Zirbe (Pinus cembra L.) ein. Von diesen kommt die
Zirbe an der russischen Seite des Urals in kleineren Gruppen
und in einzelnen Exemplaren zwischen anderen Baumarten vor,
wihrend die Lirche und die Tanne stellenweise sogar selbstéin-
dig Wilder bilden. Die Lirche geht nach TANFILIEV gegen Wes-
ten bis zum Meridian der Soloveckie-Insel. Ein zu der Zeit der
Anna Ivanovna gepflanztes Wildchen befindet sich noch west-
licher an dem Schwarzen Flusse, siidlich von der Station Railovo
an der finnischen Eisenbahn. Die Tanne geht nur bis zu dem
Meridian des Quellgebietes der Vaga, eines linken Zuflusses der
Dwina, aber eine nicht grosse, moglicherweise angeptlanzte In-
sel befindet sich nach Bekerov im Bezirk Nova Ladoga der Le-
ningrader Gubernie, unweit der Miindung der Volchov in den
Ladogasee bei dem Dorfe Olomna. Die Zirbe erscheint zum
erstenmal in den Télern der oberen Vytschegda, der oberen
Petschora und der mittleren Kama, und geht gegen Osten ge-
meinschaftlich mit der Tanne anndhernd bis zur Olekma, einem
linken Zuflusse der Lena, und gegen Norden bis in die Gegend
der Obskaja und Tazovskaja guba. Im Altai wird die Baum-
grenze von der Lirche (Larix sibirica LEDB.) und der altaischen
Zirbelkiefer (Pinus coronans LitviNnov), im Alatau und Tian-
schan von der turkestanischen Fichte (Picea Schrenkiana FiscH.
et MEvy.) und im Nordosten des asiatischen Kontinentes durch
Zirbelkrummbholz (Pinus pumila Mayr) gebildet.

Endlich sind noch zu erwihnen die Bestinde vom 24. Juni-
perus nane WILLD., von zirkumpolarer Verbreitung; es ist jedoch
kaum daran zu zweifeln, dass er, ebenso wie die erwiihnten
Fichtenformen, nur eine klimatische Anpassung (Psychromor-
phose) einer klimatisch plastischen Art darstellt. Es ist ziem-
lich sicher, dass der Wacholder gerade in der erwihnten ge-
dringten Form, die wir systematisch als J. nane WILLD.
bezeichnen, einer der ersten Vorkidmpfer auf dem von den
Gletschern verlassenen Boden war.

Es ist besonders hervorzuheben, dass bei keiner der er-
wihnten Arten die Knieholzbestinde einen eigenen Unterwuchs

26 Versff. des Geobot. Inst. Riibel, Heft 3
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ausgebildet haben; die Vegetationsdecke der Pinus uliginosa ist
in ihrer Zusammensetzung mit der der angrenzenden Torfmoore
identisch; vielleicht ist es die Verschiedenheit in der Beschat-
tung, die gréssere oder kleinere Schattierungen in dem floristi-
schen Bestande hervorruft. Die Zusammensetzung der sibiri-
schen Tundra ist von der der europidischen kaum verschieden.

Einen anderen Charakter tragen die Bestéinde des 25. Se-
venwacholders (Juniperus sabina L.). Dieser Wachol-
der beginnt im Westen Europas auf den Hochgebirgen Spaniens,
im Siiden auf den Apenninen und der Balkanhalbinsel. Der Sade-
baum kommt im ganzen Alpensystem von Ligurien bis Mon-
tenegro vor, in den siidlichen und Zentral-Alpen zerstreut oder
stellenweise héufig, in den noérdlichen seltener.

In den Karpathen beginnt er in den Pieninen, geht mit dem
siebenbiirgischen Karpathenbogen bis zum Domugled im Banate.
Auf der Krim kommt er an der Jaila vor und im Kaukasus be-
gegnen wir ihm in den meisten Féllen nahe der oberen Wald-
grenze. Weiter ist er verbreitet: im Altai, auf dem Tianschan
und anderen Gebirgen Mittelasiens, wo er meistens in die alpine
Stufe gehoért. Im europiiischen Russland (Lirvinov) begegnen
wir dem Sadebaum im mittleren Teil des siidrussischen Kreide-
riickens und Koppen macht auf das Vorkommen sogar im Pins-
ker Bezirk der Minsker Gubernie aufmerksam. In dem Kreide-
gebiet Siidrusslands, also in niedrigen Lagen, kommt derselbe
im nordlichen Teile des Gebietes der Donschen Kosaken vor,
dem der siidlichen Kosaken ist er unbekannt. Litvinov erklirt
dies als ein Glazialrelikt und zeigt gleichzeitig, dass die ganze
Flora um das Kreidegebiet herum teilweise identisch, teilweise
verwandt erscheint mit den Formen, die als «alpisch» (nach
LitviNov, besser als Glieder der arktischen oder subarktischen
Steppe) bekannt ist. Besonders interessant sind die in
der Nidhe vorkommenden kleinen Torfmoore mit Sphagnum,
Carex lasiocarpa EnrH., Eriophorum gracile Kocn, Malaxis pa-
ludosa Sw., Liparis Loeselii RicH. und Betula pubescens EHRrs.,
die hier weit gegen Siiden vorgeschoben sind.

Als Ergéinzung sind noch anzufiihren: 26. Kleine Knie-
holzgebiische mit meist sommergriinem, jedoch auch mit
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wintergriinem (Arctostaphylos) Laube. Dieselben werden von
der Zwergbirke (Betula nane L.) und von zahlreichen kleinen
Weiden gebildet, von denen viele vom arktischen Gebiet bis auf
die europdischen und arktischen Hochgebirge reichen. Die
kleinen Knieholzstriucher stellen uns die ersten Vorkidmpfer auf
dem vom Eise verlassenen Boden dar und ihre Bedeutung be-
steht darin, dass sie auch dort gedeihen kénnen, wo sich bisher
kein Humus fiir eine weitere Vegetation angesammelt hat. Sie
bilden eine dynamische Assoziation, besitzen weder eigenen Un-
terwuchs noch eigene Bodendecke; nur der Schutz, den sie den
ihnen eigenen Flechten und Moosen gewéhren, ermoglicht eine
bessere Entwicklung dieser Kryptogamen und dadurch auch eine
raschere Bildung von Humus. Sie gehen einerseits in die Be-
stdnde der steinigen Tundra (Empetrum), anderseits in die mehr
zusammenhingenden und héheren Bestéinde der arktischen Ufer-
weidengebiische iiber, die wir hauptsédchlich an den Tundra-
Ufern der michtigen sibirischen Fliisse sehen konnen.

Ein Teil dieser Elemente ist unter dem Einfluss der Gla-
zialperiode auf Torfmoore und Tundren iibergegangen und hat
hier eine selbstindige Assoziation, die 27. Tundrage-
b iis c h e ausgebildet, die auch in Mitteleuropa als Glazialrelikte
auftreten. Ihre wichtigsten Begleiter sind die kleinen Birken
(Betula nana L. und B. humilis Scurk.) und im Uebergange zu
der Tundraheide auch Ledum palustre L. Hier konnen auch die
Gebiische von Spiraea salicifolia L., welche die Ufer der durch
die Torfmoore fliessenden Biche begleiten, Anschluss finden.

Zum Schluss lassen wir eine Uebersicht der epiontologi-
schen Giederung des europidischen Waldes folgen:

I. Die Tertidrwédlder. Das borealtertiire Element
vorherrschend.

A. Urspriingliches thermotropophiles Element erhalten.

a) Laubwédlder. 1. Die Kaukasuswélder, 2. Enklaven
auf der Balkanhalbinsel. (Die Wilder des fernen Ostens in Ost-
asien).

b) Nadelholzwidlder. 3. Die Callilris- Wélder in
Siidspanien (die Zedernwélder im Atlas, Libanon und Hima-
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laya). 4. Reliktnadelwédlder auf der Balkanhalbinsel (Picea
omorika Pancié, Pinus peuce GRISEB., P. leucodermis ANT.).

B. Veridnderung des urspriinglichen thermotropophilen Ele-
mentes in xeromorpher Richtung (bis zu immergriinen Arten)
oder Eintreten von Nadelhélzern als xerotisches Element.

5. Die Strandkieferwilder. 6. Die Wacholderwilder von
Turkestan, Kleinasien und Spanien. 7. Die xerotischen Laub-
wilder (mediterrane Laubwilder): a) immergriin, b) sommer-
griin. Die xerotischen Laubgestriippe (mediterrane Laubge-
striippe): a) immergriin, b) sommergriin.

II. DieReliktwialder. Das arktotertiire und das stark
reduzierte borealtertiire Element vorherrschend.

a) Die Laubwidlder (tropophil). 9. Die pontischen
Laubwilder. 10. Die pontischen Haine. 11. Die pontischen Ge-
biische und die Steppenwaldrinder. 12. Die Gebiische der pon-
tischen Steppe. 13. Die Gebiische der subarktischen Steppe.
14. Mitteleuropiische Gebiische. 15. Montane Gebiische. 16. Der
europiische Laubwald. 17. Der mediterrane Bergwald. 18. Der
europdische Bergwald.

b) Nadelwilder. 19. Fohrenwélder der Schwarzkiefer.

II1. Die eurasiatische Taiga. Das arktotertilire
Element herrscht vor, und zwar iiberwiegend als Koniferen; die
begleitenden Laubbdume (Birke, Espe) erlangen keine Selb-
stdndigkeit. 20. Die eurcpdische Taiga. 21. Die sibirische Taiga.
Eine selbstéindige Stellung nehmen in beiden Gruppen die Kie-
fernwilder ein. An der Grenze zu der folgenden Abteilung
stehen die Gebirgswilder der Zirbelkiefer und der Lirche.

IV. Die Glazialwédlder. (Die arktischen und alpinen
Knieholzwilder und -gebiische). Das glaziale Element vorherr-
schend. 22. Knieholzwéilder (Kiefer, Fichte, auch Lérche). 23.
Die Wélder der Moorkiefer. 24. Das Wacholderknieholz. 25.
Das Sevenwachoiderknieholz. 26. Niedrige Knieholzgebiische.
27. Die Tundragebiische.
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IX.

The Vegetation of the Southern English
Chalk (Obere Kreide-Formation)

By A. G. TANSLEY, Cambridge
Eingegangen 28. Mirz 1925

Introduction

The Chalk (Upper Cretaceous) Formation of southern and
eastern England is a northward and westward extension of the
identical or similar formation of north-eastern France. This
rock forms characteristic rolling hills of smooth contour and
no great height, never reaching 1,000 feet (300 meters) above
sea-level, though in several places approaching that altitude.
The summits of the chalk hills are rounded and the upper
slopes of gentle inclination, though the escarpments and valley
sides may reach an angle of as much as 38°—40° to the horizon.

The limestone of which the Chalk formation is composed is
notably soft and very pure, containing over 90 per cent and
sometimes over 98 p. c. of calcium carbonate. On the narrower
ridges and some of the steeper slopes, where the overlying soil
is very shallow (frequently only 5 to 10 cm. in depth), the vege-
tation is largely controlled by the immediate proximity of the
limestone rock. This control is partly exercised through the
relative dryness, partly through the alkalinity of the surface
soil, and partly through the meagre depth available for the root
systems of plants. These factors are operative most markedly
during the earlier stages of succession: when vegetation has
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