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I. Abschnitt

Allgemeine Orientierung iiber das Untersuchungs-
gebiet, Begriffshildung und Problemstellung

A. Die physisch-geographische Natur des Untersuchungsgebietes,
seine urspriingliche Waldvegetation, die Entstehung der priméren
und sekundédren Wiesen und der anthropogene Charakter der letzteren

1. Begrenzung des Untersuchungsgebietes

Das Untersuchungsgebiet umfaBt den Schweizer Jura und iiber-
schreitet im Nordwesten nirgends die Landesgrenze. Im Siidosten
gegen das Mittelland stimmt seine Ausdehnung im wesentlichen
mit der von Friih (Geographie der Schweiz) gegebenen Begren-
zung iiberein (vgl. Zoller, 1954, Die Typen der Bromus erectus-
Wiesen usw.). Innerhalb des eigentlichen schweizerischen Juras
wurde einzig die Ajoie nicht mit einbezogen, dafiir kam aus dem
franzosischen Jura die Reculetkette hinzu, die mir fiir die Ermitt-
lung der priméren Assoziationszugehorigkeit verschiedener Arten
von grofer Bedeutung schien. Gegeniiber dem Mittelland wurde
das Gebiet ebenfalls (vgl. Zoller, 1954, Die Typen der Bromus
erectus-Wiesen usw., Abb. 1) an einigen Stellen erweitert:

1. im Raume Moiry—Ferreyres—La Sarraz—Eclépens— Mala-
daires—Pompaples—Croy—Romainmotier. Nicht nur finden wir
in jenem Gebiet eine besonders reiche Entwicklung der Xerobro-
mion-Rasen, sondern auch geologisch gehort es zum Jura. Ein weit
in das Mittelland hineinragender Kalksporn bildet hier die Wasser-
scheide zwischen Rhein und Rhone.

2. im Raume der nordziircherischen Diluviallandschaft bis zu
der folgenden Grenzlinie: Dielsdorf—Biilach—Andelfingen—Ossin-
gen—Stammheim—Stein am Rhein. Dieses Gebiet gehort zwar
ganz zum Bereich des Mittellandes, ist aber fiir die Kenntnis des
nordschweizerischen Xerobromion besonders wichtig.
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2. Geologie, Relief, Boden und Klima

Eine eingehende Darstellung sowohl in geologischer, geomor-
phologischer und pedologischer als auch in klimatologischer Hin-
sicht liegt nicht im Rahmen dieser Arbeit. Zudem wire eine platz-
raubende Wiederholung lingst bekannter Tatsachen unvermeid-
lich. Ich verweise deshalb an dieser Stelle auf die betreffenden
ausfiihrlichen Abschnitte in Heim, Geologie der Schweiz, und in
Friih, Geographie der Schweiz, ferner auf die folgenden Arbei-
ten, welche alle mehr oder weniger eingehend den Landschafts-
charakter einzelner Teile behandeln: Aubert (1901), Burck-
hardt (1925—33), Favre (1924), Graber (1924), Kelho -
fer (1915), Kummer, Flora des Kantons Schaffhausen, Moor
(1940, 1942, 1945), Schwabe (1939), Spinner (1932), Vos-
seler (1928), Wirth (1914) u. a. Im iibrigen enthilt dieser Ab-
schnitt nur einige knappe, allgemeine Angaben, welche zum Ver-
stindnis der Bromus erectus-Wiesen und ihrer Flora besonders
wichtig sind.

Der Jura ist in seiner ganzen Ausdehnung ein sozusagen reines
Kalkgebirge. Deshalb herrschen die Boden aus der Humuskarbo-
nat- und Rendzinaserie vor, wihrend die Braunerden auf die allu-
vialen und diluvialen Unterlagen der groBeren FluBitdler und auf
die Vorkommen tertifirer Ablagerungen, der Opalinustone und des
Keupers beschrinkt sind. Etwas Mannigfaltigkeit in die scheinbare
Eintonigkeit der Karbonatgesteine bringt die Wechsellagerung von
Hartkalken und Mergeln, denen auch der Wechsel von Humuskar-
bonatbdden und Rendzinabdden entspricht.

Geomorphologisch lassen sich bekanntlich drei Hauptzonen des
Juras unterscheiden: der Tafeljura, der Kettenjura und der Pla-
teaujura. Dem Tafeljura entspricht eine Gestaltung in gestatfelte
Tafelberge mit Hochflichen und mit oft engen und tiefeingeschnit-
tenen, von steilen Berglehnen umsiumten Tilern. Dem Kettenjura
entspricht eine ganz andere Gestaltung. Lange sich hinziehende,
von Klusen durchbrochene Bergziige wechseln mit Télern oder wei-
ten, tertiiren Beckenlandschaften. Viel ruhiger ist dagegen das
Relief in der dritten Landschaftseinheit des Untersuchungsgebie-
tes, im Plateaujura. Zwischen den breiten, aber hoch gelegenen
Talsohlen und den sanften Gewdolberiicken finden wir viel gerin-
gere Hohenunterschiede als im Kettenjura.
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Der Schweizer Jura gehort zu der mitteleuropéischen Klima-
zone, in der sich westliche, ozeanische und ostliche, kontinentale
Einfliisse durchdringen. Das Allgemeinklima des Untersuchungs-
gebietes konnen wir deshalb als gemiBigtes, subozeanisches, meso-
philes Laubwaldklima bezeichnen. Charakteristisch fiir diesen Kli-
matyp sind die méifigen Temperaturextreme bei miiBlig kalten
Wintern und mifBig warmen Sommern, die Verteilung miBiger Nie-
derschlige iiber das ganze Jahr mit einem mehr oder weniger deut-
lichen Maximum in den Sommermonaten. Dieses Regionalklima
wird durch die Orographie des Untersuchungsgebietes ziemlich
stark modifiziert. Ich nenne hier nur die wichtigsten zwei Faktoren:

1. die zunehmende Meereshdhe (im Kettenjura bis 1700 m) und
die damit verbundene Zunahme der Niederschlige und Abnahme
der Temperatur und dementsprechend die weniger warmen ‘Som-
mer und kiilteren Winter mit liingerer Schneebedeckung und Frost-
perioden in den hoheren Berglagen.

2. die Ausbhildung sehr ausgesprochener Leeseiten am Siidost-
rand des Kettenjuras und an der tafelformigen Siidostabdachung
des Schwarzwaldes in der Nordostschweiz und die damit in jenen
Gebieten stirker zur Geltung kommenden, kontinentalen Klima-
ziige.

3. Die urspriingliche Waldvegetation

Diesem Allgemeinklima und seinen Modifikationen mit zuneh-
mender Hohenlage entspricht die im weiteren dargestellte Stufen-
folge der Waldvegetation . Bei der Abgrenzung der einzelnen Stu-
fen handelt es sich immer um Durchschnittswerte, welche bei nord-
licher Gesamtexposition bis zu 200 m tiefer liegen konnen als bei
siidlicher Gesamtexposition (vgl. Moor, 1947).

1 Im weiteren folgt iiber die urspriingliche Waldvegetation des Juras
eine eingehendere Zusammenfassung. Als Grundlage benutzte ich die Pu-
blikationen von Moor (1938, 1940, 1942, 1945, 1952), ferner die folgenden
Arbeiten: Bach (1946, 1950), Braun (1932), Etter (1943), Kuhn (1937),
Schmid (1936), Stamm (1938), wozu noch viele eigene Beobachtungen
hinzukommen. Diese Zusammenfassung wird erginzt durch die Ubersicht
itber die primire baumlose Vegetation und die sekundiren Wiesen im
folgenden Kapitel (S.18ff. und Abb.1). Beide zusammen bilden die not-
wendige Basis zum Verstindnis der synoekologischen Verbreitung und ur-
gpriinglichen Assoziationszugehorigkeit der einzelnen Arten im Unter-
suchungsgebiet (vgl. II. Abschnitt, S. 85 ff.).



Colline Stufe

Von 200—400 m Hohe herrscht als Klimaxvegetation auf mehr
oder minder gereiften, flachen bis méiBig geneigten Béden das
Querceto-Carpinetum in verschiedenen Varianten (Q.-C. cariceto-
sum pilosae, aretosum, caricetosum brizoidis, festucetosum gigan-
teae).

Von 400—700 m Meereshohe reicht die breite Kontaktzone und
Ubergangsregion zwischen der Querceto-Carpinetum-Klimax und
Fagetum-Klimax. Als regionale Schluigesellschaft beobachten wir
das Querceto-Carpinetum, allerdings in nur sehr wenig charakteri-
stischer Ausbildung und mit zunehmender Hohenlage mit immer
stirkeren Ankldngen an das montane Fagetum.

Neben die Klimaxvegetation treten in der collinen Region als lokal-
bedingte Dauerstadien die folgenden Waldgesellschaften:

a) an siidexponierten Kalkhingen, bei miBig trockenem Lokalklima
und auf miBig entwickelten Humuskarbonatbiden:

Querceto-Carpinetum asaretosum
Querceto-Carpinetum calcareum
Quercetum sessiliflorae convallarietosum
Ulmeto-Tilietum

Cariceto-Fagetum

Bupleurum longifolium-Fagetum

b) an siidexponierten Kalkhingen, bei extrem trockenem Lokalklima
auf initialen bis schwach entwickelten Humuskarbonatbéden:

Querceto-Lithospermetum (Querceto-Buxetum)
Pineto-Cytisetum nigricantis

Pinetum silvestris jurassicum

in allen Expositionen:

Seslerieto-Fagetum

¢) an Nordhingen, in Schluchten bei feuchtem und schattigem Lokal-
klima auf skelettreichen und kolluvialen Humuskarbonatbéden:

Fagetum silvaticae «typicum»
Fagetum acero-ulmetosum
Phyllidito-Aceretum

d) in Waldtilern, auf Bachschuttkegeln, in Gewdlbekernen, an mer-
geligen Nordhingen bei feuchtem und schattigem Lokalklima auf wasser-
zligigen Rendzinabbden:

Cariceto remotae-Fraxinetum
Acereto-Fraxinetum

Corydalis cava-Acer pseudoplatanus-Assoziation
Fagetum silvaticae allietosum

e) an Mergelsteilhingen bei verschiedenem Lokalklima, aber oft auf
wechselfeuchter Unterlage und auf initial bis schwach entwickelten Rend-
zinaboden:

Pineto-Molinietum litoralis
Taxeto-Fagetum



f) in Kuppenlagen, auf Plateaus bei normalem Lokalklima auf degra-
dierten, sauren Boden: "

Querceto-Carpinetum luzuletosum

Querceto-Betuletum

nur am trocken-warmen Jurasiidrand:

Lathyrus niger-Quercus petraea-Assoziation

g) auf stindig vom Grundwasser beeinflufiten Bdden:

an flieBenden Gewéissern:

Alnetum incanae (auf extremen Schotteralluvionen Pinus-silvestris-
Bestéinde)

auf moorig-torfigen Béden an stehenden Gewiissern:

Cariceto elongatae-Alnetum glutinosae.

Hinsichtlich der gilirtelférmigen GroBgliederung der Vegetation
Europas bedeutet eine solche Verteilung der Waldassoziationen,
daB die colline Stufe des Untersuchungsgebietes von 200—400 m
dem Laubmischwald-Giirtel angehort und daf wir von 400—700 m
eine weitgehende Durchdringung von Laubmischwald- und Buchen-
Weilitannen-Giirtel finden.

Montane Stufe

In einer Hohenlage von 700—1000 m gelangt als Klimaxgesell-
schaft das Fagetum zur absoluten Herrschaft, und zwar als Fage-
tum silvaticae «typicum» und Fagetum silvaticae elymetosum (letz-
teres namentlich im ¢stlichen Tafeljura und auf dem Randen).

Neben die Klimaxvegetation treten in der montanen Stufe als lokal-
bedingte Dauerstadien die folgenden Waldgesellschaften:

a) an siidexponierten Kalkhingen bei mifliz trockenem Lokalklima
und auf miBig entwickelten Humuskarbonatbtden:

Cariceto-Fagetum
Quercetum sessiliflorae convallarietosum
Bupleurum longifolium-Fagetum

b) an siidexponierten Kalkhingen bei extrem trockenem Lokalklima
und auf initialen bis schwach entwickelten Humuskarbonatbtden:

Pinetum silvestris jurassicum

in allen Expositionen:

Seslerieto-Fagetum

c) an Nordhingen, in Schluchten bei feuchtem und schattigem Lokal-
klima auf skelettreichen, kolluvialen Humuskarbonatbdden:

Tilieto-Fagetum

Phyllidito-Aceretum

d) in Waldtilern, auf Bachschuttkegeln, in Gewdlbekernen, an mer-
geligen Nordhingen bei feuchtem und schattigem Lokalklima und auf tief-
griindigen, wasserziigigen Rendzinabdden:

Acereto-Fraxinetum
Fagetum silvaticae allietosum



e) an Mergelsteilhfingen bei verschiedenem Lokalklima, aber oft auf
wechselfeuchter Unterlage und auf initial bis schwach entwickelten Rend-
zinabodden:

Pineto-Molinietum litoralis

Taxeto-Fagetum

f) in Kuppenlagen bei ncrmalem Lokalklima auf sauren Béden:
Fagetum silvaticae luzuletosum

g) auf stindig vom Grundwasser beeinfluBten Boéden:

an flieBenden Gewiissern:
Alnetum incanae

Die Waldgesellschaften an stehenden Gewissern sind in dieser Hohen-
lage duBerst diirftig entwickelt.

Hinsichtlich der GroBgliederung der Vegetation fillt diese
Stufe vollig in den Bereich des Buchen-WeiBtannen-Giirtels.

Hochmontan-subalpine Stufe

Von 1000—1300 m herrscht als Klimaxvegetation ebenfalls das
Fagetum, und zwar als Abieto-Fagetum, von 1200 m an aufwirts
mehr und mehr abgelést vom Rumiceto-Fagetum, das bis in etwa
1600 m Hohe ansteigt.

Neben die Klimaxvegetation treten in der hochmontan-subalpinen Stufe
als lokalbedingte Dauerstadien die folgenden Waldgesellschaften:

a) an siidexponierten Kalkhingen bei miBig trockenem Lokalklima
und auf miBig entwickelten Humuskarbonatbdden:

Abieto-Fagetum
Rumiceto-Fagetum .
(beide in besonderen, wenig bekannten Varianten)

b) auf extremen, kolluvialen Humuskarbonatbdden:
Sorbeto-Aceretum
¢) an Nord- und Westhiingen bei feuchtem und schattigem Lokalklima

auf kolluvialen, grobblockigen Humuskarbonatbdden stabiler Schutthalden
oder an treppenformig abfallenden Felshingen: :

Hylocomieto-Piceetum
d) an extremen Kalkhingen, auf Griten, Felszacken, Karrenfeldern bei

wechselndem aber immer extremem Lokalklima und auf initialen bis
schwach entwickelten Humuskarbonatbtden:

Pinetum Mugi jurassicum
(Auf der Crét de la Neige bei 1720 m die héchsten Waldbestinde des
Juras bildend)

e) auf Bachschuttkegeln, an mergeligen Nordhingen bei feuchtem und
schattigem Lokalklima, auf tiefgriindigen, wasserziigigen Rendzinabdden:

Rumiceto-Fagetum
Arunco-Aceretum

f) an Mergelsteilhiingen bei verschiedenem Lokalklima, aber oft auf



— 18 —

wechselfeuchter Unterlage und auf initial bis schwach entwickelten Rend-
zinabdden:

Mugeto-Molinietum litoralis
Heracleum juranum-Piceetum

g) in Kuppenlagen auf stark versauerten Béden:
Hylocomieto-Piceetum

h) auf stindig vom Grundwasser beeinfluiten Boden:

an verlandenden Mooren:
Equisetum silvaticum-Piceetum
auf Hochmooren:

Vaccinio uliginosi-Pinetum

Hinsichtlich der giirtelformigen Grofigliederung der Vegetation
Europas bedeutet eine solche Verteilung der Waldassoziationen,
daB die hochmontan-subalpine Stufe des Untersuchungsgebietes
von 1000 bis etwa 1300 m dem Buchen-Weiitannen-Giirtel ange-
hort. Auch von 1300 m an aufwirts wird die Klimaxvegetation ge-
bildet von Wildern (Rumiceto-Fagetum), die bisher von allen Au-
toren gemeinhin zum Fagetum gerechnet worden sind und auch
auf der Vegetationskarte von E. Schmid als Buchen-Weifitan-
nen-Giirtel eingezeichnet sind. In Wirklichkeit handelt es sich um
eine Uberlagerung des Adenostylion, der subalpinen Hochstauden-
vegetation iiber die Krautschicht der mesophilen Laubwald-Giirtel.
Demnach finden wir von etwa 1300—1600 m im Bereich der Ru-
miceto-Fagetum-Klimax eine Kontaktzone des Buchen-Weiftannen-
Giirtels mit den boreal-subalpinen Nadelwald-Giirteln.

4. Die Entstehung der Wiesen 2

Schon in der Einleitung wurde darauf hingewiesen, daf weit-
aus der groBte Teil der Wiesen durch anthropogene Einfliisse be-
dingt wird, und im vorigen Kapitel haben wir bestitigt, dall der
Jura in seiner ganzen Ausdehnung von Natur aus ein geschlosse-

2 Wir verzichten hier auf eine eingehende Diskussion des Wiesen-
begriffs, zumal auch Marschall (1947) schon auf diese Probleme niher
eingegangen ist. Unsere Definition stiitzt sich auf ein ausgedehntes Litera-
turstudium. Die Beitrige zu diesem Problem sind auBerordentlich zahlreich.
Wir nennen hier nur diejenigen, die fiir unsere Auffassung ausschlag-
gebend waren: Drude (1890), Stebler und Schroter (1892), Ca-
jander (1900), Terdsvuori (1926/27), Ritbel (1930), Regel (1935,
1936, 1941), Schennikow (1941). Im folgenden verstehen wir
unter Wiesen Assoziationen, weleche sichdurcheine ge-
schlossene Rasendecke von ausdauernden, * mesophy-
tischen Krautpflanzen auszeichnen, undinder die Gri-
ser iiber die beigemengten Stauden und Kryptogamen



nes Waldland darstellt. Wir miissen uns deshalb im folgenden mit
den besonderen Faktoren beschiftigen, welche die Entstehung der
Wiesen bedingen. Einen sehr klaren und einfachen Uberblick iiber
diese Faktoren entnehmen wir einer Arbeit von B. A. Tichomi-
row (1946) iiber die Entstehung der arktischen Wiesentypen Eur-
asiens. Wir unterscheiden darnach zwischen primédrer, entwe-
der regional- oder lokalbedingter Entstehung und
sekundiarer, entweder durch Mahd bedingter (an-
thropogener) oder durch Beweidung bedingter (zooge-
ner) Entstehung. Abb. 1 enthiilt eine Ubersicht iiber die Wie-
sentypen des Juras nach ihrer Entstehung, die nach den von Ti-
chomirow entwickelten Grundsitzen zusammengestellt wor-
den ist. Wir entnehmen daraus, daf regionalbedingte Wiesen dem
Jura vollstiindig fehlen, da wir in der Gipfelregion des siidlichen
Kettenjuras keine regionale Waldgrenze feststellen konnen. So-
weit, es auf den Gipfeln zur Ausbildung von urspriinglichen Alpen-
rasen kommt, sind diese alle nur lokalbedingt.

Fir die Losung der schwierigen und immer noch strittigen
Frage nach der Waldgrenze im Jura sind die Verhéltnisse in der
bis iiber 1700 m reichenden Reculetkette besonders geeignet. Zwar
sind sowohl der Mont Reculet (1720 m) als auch der Mont Colomby
de Gex (1691 m) mit ihren zum Teil ziemlich sanften Hingen und
wenig extremen Bdéden vollig waldlos und machen ganz den An-
schein, als breite sich auf ihnen eine urspriingliche Vegetation von
Alpenmatten aus, die heute allerdings durch intensive Beweidung
beeinflufit wird. Zwischen diesen beiden Gipfeln erstreckt sich aber
iiber mehrere Kilometer und zum groBen Teil von sehr urspriing-
lichem Gepriage das wild zerrissene Karrenfeld der Crét de la Neige
(1723 m), der hochsten Erhebung des Juras. Es ist von ganz be-
sonderer Bedeutung, daf} diese extremen, kaum beeinfluBten Kar-
ren und Gréte in ihrer vollen Ausdehnung bewaldet sind und gut
dominieren. Die Wiesen des Juras zeigen im primiren Molinietum lito-
ralis und Seslerieto-Festucetum glaucae durch das Auftreten einer locker
stehenden Strauch- und Baumschicht Uberginge von Wiese zu Wald. Sie
zeigen im Molinietum litoralis durch eindringende Hygrophyten Uberginge
von Wiese zu Grasmoor. Im Xerobromion und Festucetum glaucae finden
wir Uberginge von Wiese zu Felsflur, durch die starke Auflockerung des
Rasens und durch das Eindringen von Xerophyten solche von Wiese zu
Steppe. Im Seslerieto-Semperviretum beobachten wir neben Ubergingen von

Wiese zu Felsflur durch das starke Aufkommen von Stauden auch solche
von Wiese zu Hochstaudenflur.
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erhaltene, sich verjlingende Bestinde von Pinus montana ssp. un-
cinata tragen. Somit reicht an unbeeinfluften Orten der Wald bis
iiber 1700 m hinauf und das noch auf sehr ungiinstigen Standorten
bei exponiertem Lokalklima und auf extremen Kalkboden. Die
meisten hohen Juragipfel verdanken ihre ausgedehnten Alpenrasen
einer sekundiren Herabdriickung der Waldgrenze durch Rodung
und Beweidung auf den besseren Boden. Die wirklich ur-
spriinglichen Rasen sind auch in der Gipfel-
region auf ziemlich engbegrenzte Stellen be-
schrinkt,andenenausirgendwelchen Grinden
lokal der Baumwuchs unterbunden bleibt.

Liicken im Waldkleid des Juras beobachten wir auch an den
zahlreichen Steilhiingen, Flithen und Klusen, wo die Flachgriindig-
keit des Bodens und der felsige Untergrund aus bankigen und ko-
ralligenen Kalken das Vorkommen anspruchsvollerer Pflanzen wie
Biume und Striducher verhindern. Fast immer handelt es sich nur
um kleinste Flichen von wenigen Quadratmetern Ausdehnung, auf
denen wir zwischen den Felsfluren und den Wildern urspriingliche
Wiesen finden. In den tieferen Teilen des Juras sind es Rasen von
Festuca ovina ssp. glauca, Festuca ovina ssp. duriuscula und Ses-
leria coerulea, welche einen niederwiichsigen, oft etwas steppenarti-
gen Charakter tragen (Seslerieto-Festucetum glaucae). Wihrend rei-
ne Bestinde von Festuca glauca die trockensten und wirmsten La-
gen bevorzugen und mit Vorliebe die schwer verwitternden, in der
Richtung des Hanges geneigten Kalkplatten besiedeln, steigen Be-
stinde mit dominierender Sesleria auch in grofere Hohen hinauf,
wo die entsprechenden Rasen mehr und mehr neben Sesleria coe-
rulea auch von Carex sempervirens aufgebaut werden: Seslerieto-
Semperviretum in verschiedenen Subassoziationen3. Im Bereiche
des Festucetum glaucae und vielfach mit diesem durch Uberginge
verbunden tritt auch das Teucrieto-Xerobrometum auf, sobald sich
iiber dem felsigen Untergrund infolge der geringeren Neigung
etwas mehr Feinerde anhiuft. Wieweit auch diese Bromus erectus-
Rasen urspriinglich sind, 146t sich heute nur schwer entscheiden
(vgl. Zoller, 1954, Die Typen der Bromus erectus-Wiesen usw.).

3 An sonnigen Hingen die Helianthenum canum-Bupleurum ranuncu-
loides-Subass., oft mit dominierendem Laserpitium Siler, an schattigen Hén-
gen die Androsace lactea-Carex brachystachys-Subass.
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Jedenfalls konnen wir die vorhin erwiahnten Rasentypen als Uber-
gangsgesellschaften einer natiirlichen Sukzession betrachten, welche
in den wirmsten Lagen vom Sedum-Teucrium Botrys-Initialsta-
dium, sonst von der Kalkfelsflur (Kerneretum saxatilis, an Schatt-
hiingen Caricetum brachystachidis) zu lichten Fohren- oder Ei-
chenwiildern und spiter zum Buchenwald fiihrt. Doch gehen die
Vorginge der Bodenreifung und damit die Vegetationsentwicklung
an den betreffenden Standorten nur duBerst langsam vorwirts;
insbesondere wird die Anreicherung einer Mineralerdeschicht durch
die groBle Neigung und den extremen Untergrund sowie die starke
Trockenheit sehr gehemmt, so daB an solchen Orten kleine «Ur -
wiesenkomplexe» wihrend langer Zeitriume erhalten blei-
ben.

Seltener, aber doch in sehr charakteristischer Weise finden wir
primire, lokalbedingte Wiesen auch an Rutschhingen und Abris-
sen iiber kalkhaltigen Mergeln und Tonen. Es handelt sich eben-
falls fast ausschlieBlich um unbedeutende Flichen, die allerdings
im WeiBensteingebiet und in der Reculetkette etwas grofere Aus-
mafBe erreichen konnen. In den tieferen Lagen werden die betref-
fenden Flecke iiberzogen von einem hochwiichsigen Rasen von Mo-
linia coerulea ssp. litoralis, in den hoheren Lagen tritt neben Mo-
linia in vermehrtem MaBe Calamagrostis varia, stellenweise auch
Festuca amethystina oder Deschampsia caespitosa und vor allem
Carex sempervirens, welch letztere in der hochmontan-subalpinen
Stufe des Juras in den urwiichsigen Rasen dieser Standorte viel-
fach dominiert. Sowohl das Molinietum litoralis als auch das Fe-
stuca amethystina-Seslerieto-Semperviretum und Calamagrostide-
tum variae, ersteres etwa in einer Hohenlage von 500—1200 m, .
letztere in mehr als 1200 m Meereshohe, sind an den Mergelsteil-
héingen als urspriingliche Ubergangsgesellschaften einer primiren
Sukzessionsreihe zu betrachten. Diese geht von einem Leontodon
hispidus-Anthyllis vulneraria-Initialstadium aus und fiihrt in tie-
feren Lagen zum Pineto-Molinietum litoralis und Taxeto-Fagetum,
in hoheren Lagen zu Bergfohrenbestinden und Hochstaudenwil-
dern (vgl. hiezu H. Zoller, 1951).

Nicht zu den Wiesen in unserem Sinne gehtrend, aber ihnen
doch sehr dhnlich sind die bei der Verlandung der Seen und Teiche
und iiberhaupt bei hohem Grundwasserstand entstehenden Flach-
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moore. Von diesen ist nach W. Koch (1926) auch das uns am
meisten interessierende Molinietum coeruleae durchaus befihigt,
sich primir auf sandig-lehmigen Boden am Rande von Seen und
in rasch austrocknenden FluBaltliufen zu bilden. Auch S. Ruoff
(1922) schildert natiirliche Molinieten aus den Randgebieten baye-
rischer Moore. Zweifellos bleiben aber die meisten Bestinde dieser
Art nur durch die Streuenutzung des Menschen erhalten; ohne die-
sen regelmiBigen Eingriff wiirde schon in frithen Verlandungssta-
dien ein Frangula-Salix cinerea-Busch oder das Alnetum glutino-
sae, der Erlenbruchwald sich ansiedeln (vgl. Koch, 1926).

Aus einer Arbeit von C. v. Regel (1935) iiber die Einteilung
und Zusammensetzung der natiirlichen und kiinstlichen Wiesen in
Nordeuropa entnehmen wir, dafl ganz im Gegensatz zu unserem
Untersuchungsgebiet die primér lokalbedingten Wiesen zum grof-
ten Teile auf den Alluvionen zu suchen sind. Solche primire Uber-
schwemmungswiesen erwihnt z.B. Cajander (1903) vom Un-
terlauf der Lena, Pohle (1903), Tanfiljef (1925) und Sam-
buk (1929) aus dem Gebiete von Kanin, der Petschora und Ssula
in Nordrufiland, Regel (1941) von der Halbinsel Kola. Zwar
machen nach Tanfiljef diese nordischen Auenwiesen, welche
durch Uberschwemmung und Eisgang verursacht werden und die
sich vorwiegend in der Nihe der Waldgrenze, teils auch im Tun-
dragebiet oder wenig siidlich davon befinden, durch ihren iippigen
Wuchs auf weite Strecken hin den Eindruck von Kulturland. Je-
doch ist hier der EinfluB des Menschen nur duBerst gering einzu-
schitzen, und infolge der groBen Siedlungsabstinde kinnen lange
nicht alle diese Alluvialwiesen ausgebeutet werden und zeichnen
sich nach Sambuk (1929 )durch besondere floristische Struktur
und Boden aus. In Mitteleuropa und damit auch im Schweizer Jura
fehlen die Vorbedingungen zu ihrer Bildung weitgehend und auch
die Kultureinfliisse sind viel intensiver. Priméire Alluvialwiesen
sind hier auf ganz vereinzelte Lokalititen beschrinkt. So gibt z. B.
Siegrist (1928) einen Uberblick iiber die primiiren Sukzessio-
nen auf trockenen FluBkiesbéinken an der unteren Aare. Die Vege-
tationsentwicklung fiihrt dort von einem Tortella inclinata-Moos-
rasen zum Alluvialbrometum und weiter zum Hippophaétum (Sand-
dorngebiisch), das zuletzt in einen Pinus-Wald iibergeht. Wie auch
die vom gleichen Autor beschriebenen Agrostis alba-Rasen sandig-
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kiesiger FluBufer kann ein solches Alluvialbrometum ohne Zutun
des Menschen entstehen. Die Entwicklung des Bodens und die Be-
siedlung mit Vegetation verlaufen auBerordentlich langsam und
verharren an sandfreien Stellen jahrzehntelang im Zustand gerin-
ger floristischer Verinderung. Ahnliche primire Alluvialwiesen
und lichte «<Heidewiilder» kennen wir seit Sendtner (1854) von
den FluBauen im bayerischen Alpenvorland.

Es liegt in der Natur und Lage des Juras, daB die von Regel
(1935) ebenfalls zum guten Teil als priméir bezeichneten Salz- und
Strandwiesen sowie die Sandfluren vollstindig fehlen. Als weitere
baumlose Vegetation treten dagegen im Untersuchungsgebiet noch
hinzu die Assoziationen der Kalkschutthalden: in sonniger Expo-
sition die Kentranthus angustifolius-Scrophularia Hoppei-Assozia-
tion, in schattiger Exposition das Dryopteridetum Robertianae,
ferner Hochstaudenfluren und Sesleria-Rasen.

Die primiren Wiesen erreichen im Jura an Fels- und Rutsch-
hingen, besonders in der Gipfelregion, die grofiten AusmaBe, tre-
ten aber gegeniiber der weiten Ausdehnung der urspriinglichen
Wilder und sekundiren Wiesen ganz zuriick. Die letzteren zerfal-
len je nach ihrer Nutzung in die gemihten (anthropogene Entste-
hung nach Tichomirow) und in die beweideten Typen (zoogene
Entstehung nach Tichomirow), wobei wir auch zwischen fet-
ten und mageren Mihwiesen und zwischen fetten und mageren
Weiden unterscheiden. Auch die Unterscheidung zwischen den sich
selber berasenden Naturwiesen und den angesiiten Kulturwiesen ist
sehr wichtig, obwohl die letzteren nicht mehr Gegenstand unserer
Untersuchungen sind. Das Schema in Abb. 1 enthilt freilich nur
eine grobe, stark vereinfachte Ubersicht iiber die sekundiren Wie-
sentypen, deren Entstehung und standortliche Bedingtheit in Wirk-
lichkeit duBerst komplex und vielgestaltig ist. Um unsere Darstel-
lung nicht zu iiberlasten, wurden auch die zahlreichen Uberginge
zwischen Midhwiesen und Weiden, zwischen ungediingten und ge-
diingten Wiesentypen weggelassen, und auch auf eine genauere
Gliederung der Xero- und Mesobromion-Wiesen wurde aus den
gleichen Griinden in Abb. 1 verzichtet. Da aber eine orientierende
Kenntnis der in der Arbeit iiber die Typen der Bromus erectus-
Wiesen (Zoller, 1953) beschriebenen Assoziationen fiir das Ver-
stindnis der Verbreitungsanalysen der einzelnen Spezies im zwei-
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ten Abschnitt dieser Studie notig ist, geben wir hier eine kurze
Ubersicht (charakteristische Artenkombination, Standortsfaktoren).

Ubersicht iiber die Bromus erectus-Wiesen des Schweizer Juras
( Bromion-Verband Br.-Bl.)

Jurassisch- (bzw. subjurassisch) helvetische
Fazies

Vom Waadtlinder bis in den Aargauer Jura

Xerobromion

Teucrieto-Xerobrometum, Dianthus silvester-Fumana vulgaris-Subass.
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Dianthus Caryophyllus ssp. silvester, Poten-
tilla verna, Geranium sanguineum, Teucrium Chamaedrys, Teucrium mon-
tanum, Stachys recta, Globularia elongata.

+ Gesellschaftstreue 4: Poa badensis var. humilis, Koeleria wvallesiana, Al-
lium sphaerocephalum, Fumana vulgaris, Trinia glauca, Riccia Bischoffii,
Grimaldia [ragrans, Pleurochaete squarrosa.

Standort: Initiale Humuskarbonatbdden der trockenwarmen Gebiete bei
maximaler Insolation.

Cerastieto-Xerobrometum, Trifolium dubium-Trifolium striatum-Subass.
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Koeleria gracilis, Festuca ovina (meist ssp. vulgaris var. fir-
mula), Bromus erectus, Carex verna, Cerastium brachypetalum, Arenaria
serpyllifolia (oft ssp. leptoclados), Potentilla verna. Trifolium arvense,
Trifolium dubium, Salvia pratensis, Veronica spicata.

+ Gesellschaftstreue: Cerastium brachypetalum, Cerastium pumilum ssp.

obscurum, Cerastium semidecandrum, Trifolium striatum, Myosotis col-
lina, Prunella laciniata.

Standort: Schwach entwickelte, rendzinoide Humuskarbonatbdden der
trockenwarmen Gebiete.

Fiir das gesamte Xerobromion der jurassisch-helvetischen Fazies kinnen
die folgenden Spezies als * Gesellschaftstreue gelten:

Andropogon Ischaemum, Phleum phleoides, Koeleria gracilis, Tunica
saxifraga, Minuartia fasciculata, Sedum rupestre ssp. reflexum, Medicago
minima, Trifolium arvense, Lotus corniculatus var. hirsutus, Helianthemum
nummularium ssp. nummularium, Veronica spicata, Euphrasia lutea, Aster
Linosyris. -

Mesobromion
Teucrieto-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Festuca ovina (meist ssp. wvulgaris var. fir-
mula), Ranunculus bulbosus, Sanguisorba minor, Potentilla verna, Trifo-
lium pratense, Anthyllis vulneraria, Hippocrepis comosa, Helianthemum



nummularium ssp. ovatum, Thymus Serpyllum, Teucrium (stellenweise
Chamaedrys, stellenweise montanum), Asperula cynanchica, Hieracium
Pilosella.

+ Gesellschaftstreue: Ophrys apifera, Ophrys fuciflora, Anacamptis pyra-
midalis.

Standort: Schwach bis miBig entwickelte, rendzinoide Humuskarbonat-
boden der sonnigen Hinge im Ketten- und Tafeljura.

Orchidelo Morionis-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Festuca ovina ssp. vulgaris var. firmula, Carex
montana, Orchis Morio, Ranunculus bulbosus, Sanguisorba minor, Trifo-
lium pratense, Anthyllis wvulneraria, Lotus corniculatus, Hippocrepis
comosa, Onobrychis sativa, Linum catharticum, Polygala wvulgaris ssp.
comosa, Pimpinella sazifraga, Primula veris, Prunella grandiflora, Salvia
pratensis, Thymus Serpyllum. Plantago media, Plantago lanceolata.

+ Gesellschaftstreue: Orchis Morio.

Standort: MiBig entwickelte, rendzinoide Humuskarbonatbdden der Hoch-
flichen des Tafeljuras.

Colchiceto-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Anthoxanthum odoratum, Carex montana, Col-
chicum autumnale, Orchis mascula, Sanguisorba minor, Trifolium pra-
tense, Anthyllis vulneraria, Lotus corniculatus, Primule veris, Thymus
Serpyllum, Plantago lanceolata, Plantago media, Chrysanthemum Leu-
canthemum,.

+ Gesellschaftstreue: Orchis mascula, Aquilegia vulgaris, Crepis praemorsa.

Standort: Meist ziemlich tiefgriindige Braunerdebdden in schattiger Expo-
sition im Ketten- und Tafeljura.

Tetragonolobus-Molinietum litoralis
Charakteristische Artenkombination:
Konstante: Molinia coerulea ssp. litoralis, Bromus erectus, Festuca ovina

ssp. vulgaris var. firmula, Carex diversicolor, Tetragonolobus siliquosus,
Prunella grandiflora, Cirsium tuberosum.

+ Gesellschaftstreue: Ophrys sphecodes, Tetragonolobus siliquosus, Black-
stonia perfoliata, Centaurium pulchellum, Cirsium tuberosum.

Standort: Unentwickelte, wechselfeuchte Rendzinaboden.

Schwibisch-nordschweizerische Fazies -
Nordziirich, unterer Thurgau, Schaffhausen (Hegau)

Xerobromion

Teucrieto-Xerobrometum, wenige Aufnahmen
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Koeleria gracilis, Festuca ovina ssp. durius-
cula, Carexr humilis, Polygonatum officinale, Silene nutans, Potentilla

4 Der Begriff der Gesellschaftstreue wird hier lokal aufgefaBt, so daB
die betreffenden Angaben nur im Untersuchungsgebiet Geltung haben.
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verna, Hippocrepis comosa, Geranivm sanguineum, Peucedanum Cervaria,
Teucrium Chamaedrys, Stachys recta, Asperula cynanchica (meist var.
arenicola).

Standort: Initiale Béden auf Nagelfluh, Hartkalk und vulkanischen Ge-
steinen bei maximaler Insolation.

Cerastieto-Xerobrometum, Erophila-Arabidopsis-Subass.
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Silene nutans, Cerastium brachypetalum, Are-
naria serpyllifolia (teilweise ssp. leptoclados), Erophila verna, Arabi-
dopsis Thaliana, Potentilla verna, Euphorbia Cyparissias.

+ Gesellschaftstreue: Cerastium brachypetalum, Cerastium semidecandrum,
Cerastium pumilum ssp. obscurum und ssp. paellens, Myosotis collina.

Fiir das gesamte Xerobromion der schwibisch-nordschweizerischen Fa-
zies konnen zusiitzlich des angrenzenden Hegaus die folgenden Spezies als
+ Gesellschaftstreue gelten:

Andropogon Ischaemum, Phleum phleoides, Koeleria gracilis, Silene
Ctites, Seduin rupestre ssp. reflexum, Potentille arenaria, Medicago minima,
Trifolium arvense, Oxytropis pilose, Helianthemum nummularium ssp. nuni-
mularium, Veronica spicata, Euphrasia lutea, Aster Linosyris.

Mesobromion

Seselieto Libanotidis-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Sanguisorba minor, Lotus corniculatus, Hippo-
crepis comosa, Euphorbie Cyparissias, Seseli Libanotis, Origanum vul-
gare, Thymus Serpyllum, Asperula cynanchica, Buphthalmum salicifolium.

Standort: Unentwickelte, kolluviale Humuskarbonatbéden der steilen, son-
nigen Berghinge im Randengebiet.

Lathyreto heterophylli-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Briza media, Ranunculus bulbosus, Potentilla
heptaphylla, Sanguisorba minar, Medicago falcata, Medicago lupulina,
Trifolium pratense, Anthyllis vulneraria, Lotus corniculatus, Lathyrus
heterophyllus, Pimpinella sazifraga, Thymus Serpyllum, Plantago media,
Hiercacium Pilosella.

+ Gesellschaftstreue: Potentilla heptaphylla, Medicago falcata, Vicia
cracca ssp. tenuifolia, Lathyrus heterophylius, Orobanche lutea, Crepis
alpestris, Hieracium cymosum 8sp. CYMOSUM.

Standort: Schwach entwickelte, flachgriindige, rendzinoide Humuskarbonat-
boden auf den Hochflichen des Randens.

Thesieto bavari-Mesobromelum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Bromus erectus, Briza media, Festuca ovina ssp. vulgaris var.
firmula, Brachypodium pinnatum, Anacamptis pyramidalis, Gymnadenia
conopea, Thesium bavarum, Sanguisorba minor, Ononis repens, Anthyllis
vulneraria, Lotus corniculatus, Hippocrepis comosa, Onobrychis cf. are-
naria, Euphorbia Cyparissias, Pimpinella sarifraga, Thymus Serpyllum,
Asperula cynanchica, Buphthalmum salicifolium, Leontodon hispidus.
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* Gesellschaftstreue: Onobrychis cf. arenaria.

Standort: Unentwickelte Rendzinabéden an sonnigen Waldrindern auf
den Hochflichen des Randens.

In beiden Fazies:
Salvieto-Mesobrometum
Charakteristische Artenkombination:

Konstante: Poa pratensis, Bromus erectus, Ranunculus bulbosus, Thiaspt
perfoliatum, Sanguisorba minor, Medicago sativa, Lotus corniculatus,
Onobrychis sativa, Daucus Carota, Salvia pratensis, Plantago lanceolala,
Galium Mollugo, Knautia arvensis, Chrysanthemum Leucanthemum.

Standort: M:iBig entwickelte, schwach bis miBig gediingte, rendzinoide
Humuskarbonatbtden sonniger Hinge.

In unserer Darstellung Abb. 1 ist auch der Zeitpunkt der Ent-
stehung, d. h. der Rodung und die historische Entwicklung vollig
ausgeschaltet. Aus der Geschichte der Landwirtschaft geht hervor,
daB die sekundiren Wiesen sehr junge Bildungen sind. Zwar ist
nach Wimmer (1905) nicht genau bestimmbar, wann die regel-
mibige Mahd in Zentraleuropa eingesetzt hat. Jedoch ergeben die
vergleichenden Literaturstudien von Joh. Krause (1940), daB
diese hochstens etwa 1000 Jahre alt ist, in zahlreichen Gebieten
auch viel jlinger, namentlich in den Alpen (Brockmann, 1918).
Aus der eben zitierten Arbeit geht hervor, daBl die Zusammenset-
zung der Wiesen bis vor ungefihr einem Jahrhundert stark von
der heutigen abgewichen ist, weil die Diingung viel extensiver war,
und die Viehwirtschaft wesentlich anders auf die Vegetation ein-
gewirkt hat. Die friilheren Wiesen waren nach Brockmann
hauptsidchlich Magerwiesen, und der durch das Vieh gewonnene
Diinger wurde meist fiir den Ackerbau bendétigt. Zur Zeit der Drei-
felderwirtschaft, also bis ins 19. Jahrhundert hinein, beanspruchte
der Ackerbau infolge der extensiven Nutzung mit Brache und
Selbstversorgung ein viel groferes Areal als heute, und die Wie-
sen hatten gegeniiber jetzt zweifellos eine viel geringere Ausdeh-
nung. Im noérdlichen Jura liBt sich in vielen Gemeinden sogar
recht gut nachweisen, dafl sich vor 100 oder 120 Jahren das unge-
pfliigte Land zur Hauptsache auf die oft unwirtliche «Gemeinde-
allmend» beschrinkte. Diese wurde meist als magere Weide ge-
nutzt, worauf zahlreiche Flurnamen hindeuten (vgl. H. Zoller,
1946). Mit der Verbesserung der Dreifelderwirtschaft und dem
Riickgang des Ackerbaus wechselte das Landschaftsbild. An Stelle
der extensiv bewirtschafteten Acker traten neben Aufforstungen
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- zahlreiche Wiesen, die dann vielfach, zuerst besonders in der Nihe
der Dorfer und Hofe, gediingt wurden. Erst in diese Zeit fillt die
Entstehung der ausgedehnten Fettwiesen (vgl. Brockmann,
1918, Beger, 1922). Mehr und mehr verschwanden die friiher
viel ausgedehnteren Bromus erectus-Magerwiesen, ein Prozef3, der
heute noch immer fortschreitet und z. B. auf den abgelegenen Pla-
teaus des Tafeljuras sehr gut zu verfolgen ist. Mit den vergriBer-
ten Heu- und Griinfutterertrigen wurden die einstigen mageren
Weiden ebenfalls zum Teil iiberfliissig und, da sie zumeist das
wenig ertragreiche Land einnahmen, in magere Mihwiesen umge-
wandelt (vgl. z. B. S.28 unten) 5,

Die Entstehung der mageren Bromus erectus-Wiesen ist des-
halb aus geschichtlichen Griinden sehr ungleich. Abgesehen von
den natiirlichen Standortsbedingungen beruht sie nur in den sel-
tensten Fillen auf einem stabilen, wihrend Jahrhunderten gleich
gebliebenen EinfluB des Menschen. Besonders klar wird uns das
Gesagte, wenn wir die Geschichte der Grundstiicke von Bestinden
einer bestimmten Assoziation soweit als moglich zuriickverfolgen
und miteinander vergleichen, wozu sich das Material iiber das
Teucrieto-Mesobrometum ausgezeichnet eignet. Aufnahme (14) die-
ser Assoziation (vgl. Zoller, 1954, Die Typen der Bromus erec-
tus-Wiesen usw., Vegetationstabelle 3) an der «Schafhalde» bei
Osterfingen (Kt. Schaffhausen) befindet sich auf einer wahr-
scheinlich sehr alten Rodung, welche schon auf der Karte von
Peyer nicht als Wald verzeichnet ist und deshalb mindestens
bis ins 17.Jahrhundert zuriickreicht. Sie gehort zur «Gemeinde-
allmend» und wurde bis ins letzte Jahrhundert von Schafen und
Ziegen beweidet, wie schon der Name verrit. In den letzten Jahr-
zehnten seit dem Riickgang der Kleinviehhaltung wird der Bestand
als magere Mihwiese bewirtschaftet. Auch im Birstal finden wir
ganz entsprechende Verhiltnisse, nur daf dort die Weiden noch
auf groBeren Strecken vorhanden sind. Die Aufnahmen (5 und 6)
des Teucrieto-Mesobrometum an der Egg ob Erlinsbach im Kt. Aar-
gau liegen auf einem Grundstiick, das bis vor etwas mehr als 100
Jahren immer noch Wald getragen hatte. Damals, als noch keine

5Dies gilt allerdings nur fiir die unteren Lagen des Juras, in den
hoheren Teilen liegen die Verhiiltnisse anders. Man kann dort oftmals
gerade die umgekehrte Beobachtung machen, daf friiher gemihte Mager-
wiesen heute beweidet werden (vgl. z. B. Aubert 1937).



Industrie die iiberschiissigen Arbeitskrifte absorbierte, sahen sich
nach Bangerter (1943), die Bauern genétigt, moglichst viel
Land urbar zu machen, und so entstanden dort die hoch in den
Bergwald hineinragenden, keilférmigen Einschnitte in der «Krum-
multe», im «Mitholz> und in der «Gehren». Spiter fand man in
den Fabriken geniigend Beschiftigung und die miihsam zu bewirt-
schaftenden Grundstiicke wurden nur sehr unregelmifiig gemiht,
und es entstanden die betreffenden, schonen Bestinde des Teu-
crieto-Mesobrometum. Die ausgedehnten Bestinde dieser Assozia-
tion zwischen St-Cergue, Arzier und Genolier haben wiederum eine’
ganz andere Entwicklung hinter sich, da sie mit grofter Wahr-
scheinlichkeit Ackerland waren, worauf Namen wie <«Grands
Champs» oder «Champ de la croix» eindeutig hinweisen.

Trotz der vollig verschiedenen Entstehungszeit, trotz der ganz
anderen Entwicklung ist die floristische Zusammensetzung dieser
Bestinde auffillig grof, und so stellen wir zunichst fest, dafl flo-
ristisch nahverwandte oder sozusagen iibereinstimmende Rasen,
welche zu ein und derselben Assoziation gehoren, ganz verschiede-
ner Entstehung sein konnen. Jedenfalls zeigen diese Verhiltnisse,
daB sich das Gleichgewicht im Konkurrenzkampf, die Stabilitiit
der floristischen Zusammensetzung und die Ausgeglichenheit des
Aufbaus in relativ kurzer Zeit einstellen, und daB Entstehungs-
und Bewirtschaftungsgeschichte fiir die jetzige Zusammensetzung
von relativ geringer Bedeutung sind.

Dagegen wire es verfehlt, nach der floristisch-statistischen Me-
thode gewisse primidre Wiesen mit vorwiegend sekundir entstan-
denen Bestinden zu Assoziationen zu vereinigen. Schon Cajan-
der (1909) und spiter Alechin (1927) haben scharf betont, daB
die Flora der sekundiren Wiesen keine selbstéindige ist, und eben-
so hat letzterer iiberzeugend dargelegt, dal die Struktur der sekun-
diaren Wiesen von den Strukturen primérer Assoziationen wesent-
lich abweicht. Eine Methode, welche diese allgemeingiiltigen Tat-
sachen nicht beriicksichtigt, 148t wichtige Probleme der Arealbil-
dung offen und fithrt zu einer unrichtigen Einschitzung des primé-
ren und sekundiren Vorkommens der einzelnen Arten. Ein charak-
teristisches Beispiel soll dies erldutern.

Im Prodromus der Pflanzengesellschaften, Fasz. 5, Verband des
Bromion erecti (1938) lesen wir, dafl die Sesleria coerulea-Rasen
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der collin-montanen Stufe im nérdlichen Jura keine eigenen Cha-
rakterarten aufweisen und deshalb gegeniiber den dortigen Meso-
brometen trotz ihrer Urspriinglichkeit kaum differenziert werden
konnen. Braun-Blanquet und Moor beziehen sich dabei
auf eine Arbeit von K. Kuhn (1937), nach welcher die floristi-
sche Verwandtschaft solcher Sesleria coerulea-Rasen mit den Bro-
mus erectus-Wiesen besonders auch dadurch zum Ausdruck kommt,
daBl Sesleria coerulea in der Schwibischen Alb und anderwirts
massenhaft in den Mesobrometen vorkommt und oftmals dominiert.
Priifen wir die Resultate Kuhns unter dem Gesichtswinkel der
primiren und sekundiren Entstehung, so sind wir erstaunt, wie
die wichtigsten GesetzmiBigkeiten der Bildung der Wiesenflora
verkannt bleiben. K uh n bezeichnet mit seiner pflanzensoziologi-
schen Betrachtungsweise in starkem Gegensatz zu Gradmann
(1936) urspriingliche Rasenkomplexe als Gemenge des Brometum
und des Querceto-Lithospermetum. Arten wie Buphthalmum salici-
folium oder Crepis alpestris sind nach Kuhn an ihren urspriing-
lichen Standorten nur Zufillige und auf den sekundiren Mesobro-
meten Charakter- oder Differentialarten. Eine solche Bewertung
der Vegetation und Verbreitung von Arten wird trotz der genaue-
sten Statistik der Wirklichkeit nicht allseitig gerecht. So bildet die
Kenntnis der heutigen, floristischen Zusammensetzung der Vege-
tation keine geniigende Grundlage fiir die Beschreibung und Ab-
grenzung der verschiedenen Assoziationen. Im eben erwihnten
Falle sind die historische Entwicklung von Vegetation und Flora
und die kulturbedingte, verdnderte Dynamik in der sekundiren
Vegetation fiir eine naturgemiflle Beurteilung viel wichtiger. Nie-
mals kann es sich bei urspriinglichen Rasenkomplexen um ein Ge-
menge von Brometum und Querceto-Lithospermetum handeln; denn
die fast ausschlieBlich sekundiren Brometen sind viel jiinger als
die alten, urspriinglichen Sesleria coerulea-Rasen. In den letzteren
befinden sich auch die primiren Siedlungsmoglichkeiten zahlrei-
cher Wiesenpflanzen und von Spezies wie die vorhin genannten
Buphthalmum salicifolium und Crepis alpestris. Es besteht kaum
ein Zweifel, daB sich diese Arten wihrend einer sidkuliren Vegeta-
tionsentwicklung in jenen priméren Seslerieten angesiedelt und bis
in die jetzige Zeit behauptet haben, und zwar an typischen Relikt-
stellen, welche in den postborealen Perioden der Nacheiszeit von



der libermichtigen Konkurrenz mesophiler Laubwéilder verschont
geblieben sind. Von solchen Punkten aus, die dhnlich, wie dies
E.Schmid (1933, 1936) von den Erosionshingen der Albiskette
beschrieben hat, seit dem ersten Postglazial fortwihrend offen und
baumlos geblieben sind, haben sich die betreftenden Arten erst sehr
spit auf den sekundiren Brometen ausgebreitet. Sie sind im Ran-
dengebiet, dessen Trockenwiesen ich genauer studiert habe und
das der Rauhen Alb benachbart ist, an viele ihrer heutigen, sekun-
didren Standorte erst vor 100—150 Jahren gelangt, als nach der
Aufgabe des ausgedehnten Getreidebaus im Anfang des 19. Jahr-
hunderts die zahlreichen Mesobrometen entstanden sind.

Bei den primiren Wiesen handelt es sich vorwiegend um
eine alte Reliktvegetation, in der die verschiedensten Floren-
iiberschiebungen abgelesen werden kénnen, bei den sekundéren
dagegen um eine sehr jung entstandene Mischung der verschie-
densten Elemente, welche allerdings manchmal einen den pri-
miren Rasen dhnlichen, «pseudoreliktischen» Charakter trigt.

5. Der anthropogene Charakter der sekunddren Wiesen

Die Erorterungen iiber die Entstehung der Wiesen legen uns
vor allem zwei Fragen nahe: Inwiefern weichen die durch Rodung
entstandenen, sekundiren Halbkulturpflanzengesellschaften von
den urspriinglichen Zustinden ab, und welche Beziehungen beste-
hen zwischen ihnen und der urspriinglichen Vegetation. Die Beant-
wortung ist fiir unsere Problemstellung und Arbeitsweise von
grobiter Bedeutung. Im weiteren wollen wir durchaus nicht bestrei-
ten, dab auf den Wiesen manche natiirliche Faktoren in ausschlag-
gebender Weise wirksam sind, wie dies Joh. Krause in seinen
Beitrdgen zum Problem wiesenartiger Halbkulturpflanzenvereine
(1936 und 1940) sehr ausfiihrlich hervorhebt. Dafl aber neben die
«urspriinglichen» Ziige mindestens ebenso viele und ebenso wich-
tige, grundsitzlich andere hinzutreten, vermogen die Abhandlun-
gen von Krause nicht iiberzeugend zu widerlegen.

In vielen Féllen ist es ja gar nicht moglich, die sekundiren
Wiesen iiberhaupt mit néichstverwandten priméren Assoziationen
zu vergleichen, da in der unberiihrten Natur gar keine dhnlichen
Gruppierungen von Gewéichsen vorkommen. Nirgends finden wir
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urspriinglich unsere Tal- und Bergfettwiesen (Arrhenatheretum,
Trisetetum) wieder und dasselbe gilt zum groBten Teile auch fiir
die Bromus erectus-Wiesen. Diese Typen bilden aber zusammenge-
nommen weitaus den iiberwiegenden Teil des Wieslandes im
Schweizer Jura 8,

Auch wenn fast sdmtliche an den Halbkulturwiesen beteiligten
Arten, so wie das K rause behauptet, in Mitteleuropa und damit
im Untersuchungsgebiet urspriinglich vorkommen, ist ihre bestan-
desbildende Kraft auf den sekundiren Wiesen doch eine ganz an-
dere als in der unbeeinfluffiten Natur. Nicht nur treten ganz andere
Artenpaare und Gruppen von Arten miteinander in Wettbewerb,
welche primér gar nicht oder hochst selten nebeneinanderwachsen,
sondern auch die ungeheure Frequenzvermehrung gerade der ge-
meinsten Spezies der Sekundidrwiesen erzeugt ganz neuartige Be-
dingungen im gegenseitigen Konkurrenzkampf in dieser vom Men-
schen mitgeschaffenen Vegetation. Vergleichen wir die Art des
Vorkommens einiger der gewdohnlichsten Wiesenpflanzen am pri-
miren und sekundidren Standort, so kénnen wir uns sofort ein
richtiges Bild von der riesigen Tragweite der menschlichen Rodun-
gen auf die Verteilung der Arten machen. Im ganzen Jura ist z. B.
Avena pubescens auf etwas trockenen Fettwiesen ein hiufiges
Gras, welches in Ubergingen zum Mesobrometum sogar 6fters do-
miniert und mit seinen Horsten sich zu einer ziemlich geschlosse-
nen Grasnarbe vereinigt. Vollstindig anders ist das Gedeihen
von Avena pubescens in den primidren Seslerieto-Sempervireten
z. B. an den felsigen, schwer zuginglichen Steilhingen der Déole,
wo dieses Gras nur spirlich in den artenreichen Rasen von Sesleria
coerulea und Carex sempervirens eingestreut ist und in deren Struk-
tur eine ganz nebenséichliche Rolle spielt. Ganz Ahnliches kénnen
wir auch von Arrhenatherum elatius und Trisetum flavescens nach-
weisen, welche beide auf den Fettwiesen Mitteleuropas iiberall do-
minieren, wihrend sie an ihren wenigen primiiren Standorten nur
spérlich und immer vereinzelt oder hichstens in kleinen Gruppen

8 Solche Vergleiche konnen wir im Untersuchungsgebiet hochstens
beim Seslerieto-Semperviretum, Seslerieto-Festucetum glaucae, Molinietum
litoralis und coeruleae und beim Xerobrometum anstellen. Meistens sind
aber diese Rasen weniger intensiv beeinfluffit als alle iibrigen und ge-
messen an deren ausgedehnter Verbreitung von untergeordneter Bedeutung.
Zudem lassen sich auch hier Unterschiede zwischen der primiren und se-
kundiren Struktur mehr oder weniger deutlich feststellen.



auftreten. Diese Erscheinung finden wir nicht nur bei den eben
genannten Arten, deren urspriingliche Standorte in Gebirgsrasen
liegen, sondern auch bei Spezies, die primir der eurasiatischen
Auen- und Alluvialvegetation angehoren (vgl. z. B. Vicia cracca
ssp. vulgaris, S.200) oder auch bei solchen, die aus den boreal-
montan-subalpinen Hochstaudenfluren stammen (vgl. z. B. Chaere-
folium silvestre ssp. eu-silvestre).

Diese Tatsache lifit sich in vielen Fillen teilweise wohl so er-
kliren, daB die primiren Wiesen und damit auch die urspriing-
lichen Standorte der Wiesenpflanzen in lichter oder baumfreier
Vegetation an die extremen Stellen und unentwickelten, in friithen
Sukzessionsstadien verharrenden Boden gebunden sind (vgl. Seite
84 ff.). Hier sind aber anspruchslosere Gewichse oder Standorts-
spezialisten den Hauptgrisern der sekundiiren Wiesen im Konkur-
renzkampf iiberlegen. Die letzteren finden andererseits auch in der
Feldschicht der klimatisch bedingten Wilder aus Mangel an Licht
keinen Platz. Wenn jedoch an Stelle der regionalen Wilder auf
den tiefgriindigen und hochentwickelten Boden Wiesen treten, und
zugleich durch die Mahd die konkurrenzkriftigen Waldpflanzen
aus dem Wetthbewerb ausgeschaltet werden, dann hat der Mensch
einer gewissen Auswahl von konkurrenzschwachen, aber anspruchs-
volleren Spezies ein weites Neuland zur Eroberung iiberlassen.

Diese Gruppe von «Wiesenpflanzen», die in der Urnatur
wegen ihrer relativ schwachen Konkurrenzkraft nur wenige

Orte zu besiedeln vermochte, zeigte sich plotzlich iiberraschend

ausbreitungsfihig. Sobald das Gleichgewicht kiinstlich zu ihren

Gunsten verschoben wurde, und vom Momente der allgemeinen

Rodungen an, erfuhren diese Arten eine unermefBliche Massen-

verbreitung.

Die einseitige Verschiebung der Konkurrenzverhiltnisse zugun-
sten einer gewissen Gruppe von hemerophilen Arten bewirkt auch
die schon in der Einleitung hervorgehobenen Verlagerungen der
Assoziationselemente. Durch diese treten uns viele Wiesenbestinde
zunichst weniger als soziologisch faBbare Einheiten entgegen, son-
dern eher als ein héchst kompliziertes Gemisch von Vertretern aus
den verschiedensten Vegetationstypen. Das unterscheidet die Ma-
gerwiesen von der Zusammensetzung nicht nur der meisten pri-
miren Willder, sondern auch von den alpinen Rasen, von den ost-

3
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europidischen Steppen, die in dieser Beziehung alle viel einheit-
licher sind, und endlich auch von der Mehrzahl der Fettwiesen, auf
denen die Diingung als wichtigster, neuer Faktor zahlreiche Arten
von vornherein ausschaltet. Zwar hat schon E. Schmid (1936)
klar gezeigt, dafl eine Mischung von sehr verschiedenen Elemen-
ten durch Floreniiberschiebungen auch in primirer Reliktvegeta-
tion allgemein verbreitet ist. Durch die Bildung der Wiesen aber
setzte eine solche in historischer Zeit in noch viel stirkerem und
flaichenmifBig ausgedehnterem MaBe und auf anthropogenem Wege
ein. Das hat zur Folge, dall wir in unseren Magerwiesen oft auf
okologisch nahezu vollkommen homogenen Flecken von kaum 1 m?
Fliche die eigentiimlichsten Artenkombinationen von Spezies ganz
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Abb. 2. Agrostis vulgaris-Trockenrasen auf einem Silikatfelsrundhocker
bei Soglio.
1 Peucedanum Oreoselinum 10 Parnassia palustris
2 Agrostis vulgaris 11 Cytisus nigricans
3 Festuca ovina (zum griBten Teile 12 Linum catharticum
ssp. capillata) 13 Trifolium pratense
4 Astrantia minor 14 Pimpinella saxifraga
5 Campanula rotundifolia 15 Sieglingia decumbens
6 Rhinanthus Alectorolophus ‘ 16 Calluna vulgaris
7 Euphrasia Rostkoviana 17 Plantago serpentina
8 Leontodon hispidus wvar. 18 Anthericum Liliago
hyoseroides 19 Trifolium montanum

9 Allium senescens 20 Molinia coerulea
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verschiedener Okologischer Amplituden antreffen, welchen wir in
der primiiren Vegetation nicht oder nur ausnahmsweise begegnen.
Diese Erscheinung finden wir in den Vertikalprojektionen der ver-
schiedenen Assoziationen des Mesobromion eindeutig belegt (vgl.
Zoller, 1954, 'Die Typen der Bromus erectus-Wiesen usw.). Sie
sei hier noch an einem ganz anderen Beispiel erliutert, um zu zei-
gen, daBl diese auffallenden und #uBerst charakteristischen Durch-
dringungen eine sehr allgemeine Verbreitung haben. Abb. 2 stellt
eine Vertikalprojektion eines ungediingten, nur unregelmifig ge-
mihten, zeitweise auch beweideten Agrostis vulgaris-Magerrasen
dar, wie er in den siidlichen Alpen auf Silikatfels hiufig ist. Uber
dem glattgeschliffenen Silikatfels finden wir eine hdchstens 20 ¢m
dicke, humose, mit wenig Silikatgrus und kleinen Steinchen durch-
setzte Feinerde, welche auf der ganzen Linie der Projektion von
sehr gleichmifiger Zusammensetzung ist, was durch die Unter-
suchung der Bodenproben aus 5—10 cm Bodentiefe und in Ab-
stinden von 20 cm ermittelt wurde 7. Zwischen den zahlreichen
Halmen von Agrostis vulgaris gedeihen Pflanzen von geradezu
entgegengesetzter primirer Verbreitung. Da sprossen Arten mit
Hauptverbreitung in den azidiphilen, atlantisch-subatlantischen
Eichen-Birkenwildern und Calluna-Sarothamnus-Heiden wie Fe-
stuca capillata, Sieglingia decumbens, Calluna vulgaris. Von den
ebenfalls streng azidiphilen Spezies der subalpin-alpinen Zwerg-
strauch- und Rasenvegetation bemerken wir in unserem Transsekt
zwar keine, doch befinden sich solche in seiner nichsten Umge-
bung auf dem gleichen Quadratmeter .Es sind dies Nardus stricta,
Campanula barbata, Gentiana rhaetica. Andere subalpin-alpine Ge-
wichse entdecken wir in Adstrantia minor, Plantago serpentina und
Erigeron alpinus. Ihr Zusammentreffen mit Spezies, welche vor-
wiegend in den thermo- und xerophilen, submediterranen bis sub-
kontinentalen Eichenwéldern und Felsensteppen wachsen, ist ge-
radezu verbliiffend. Unter ihnen stechen Anthericum Liliago, Cyti-
sus nigricans, Peucedanum Oreoselinum und Allium senescens be-
sonders hervor und dringen teilweise sogar weit in die siidosteuro-
péischen Steppengebiete hinein. Auch eigentliche Steppengriser

7pH: 5,3; 5,8; 54; 5,7; 5,7. Glihverlust: 15%, 20%, 14%, 11%, 16%.
In allen Fillen iiber dem Muttergestein eine ca. 10—15 cm michtige, hell-
braune, schlechtgekriimelte Mineralerde.



fehlen nicht und gedeihen wie z. B. Phleum phleoides nahe bei un-
serem Profil vorziiglich. Sie blithen neben Exemplaren von Parnas-
sia palustris, Euphrasia Rostkoviana, Leontodon hispidus, Thesium
alpinum und Molinia coerulea. Die letzteren Arten stammen fast
alle aus primir baumfreier, oft ausgesprochen feuchter Vegeta-
tion der montan-subalpinen Stufe der Gebirge Siid- und Mittel-
europas.

Man mag bei diesem besonders eindriicklichen Fall solcher Mi-
schungen einwenden, daBl es sich um ein duBerst extremes, einma-
liges Beispiel handle. Doch kénnte man analoge Beispiele in gro-
Ber Zahl anfiihren.

Diese Durchdringungen der verschiedensten Verbreitungs-
typen bilden ein besonders hervorstechendes Merkmal fast aller
Magerwiesen und bestimmen weitgehend auch deren pflanzen-
geographische Eigenart.

Die oben besprochene Verschiebung der Konkurrenzverhilt-
nisse, verbunden mit den scharfen, durch das Mihen bedingten
Einschnitten, bewirkt ferner auf zahlreichen Wiesen eine ganz spe-
zifische Folge der phinologischen Aspekte. Diese finden wir sonst
in der urspriinglich baumlosen Vegetation nirgends, weder in den
osteuropéischen Steppen noch in arktischen oder alpinen Rasen,
noch in den wenig ausgedehnten, urspriinglichen Teilen der medi-
terranen Garriguen oder den ganz vereinzelten Urwiesen Mittel-
europas, geschweige denn in unseren Wildern. Auf den meisten
Fettwiesen erreicht die phinologische Entwicklung schon im Spét-
frithling (Mitte Mai bis Mitte Juni) thren ersten und zugleich ab-
soluten Hohepunkt. Gleichzeitig, aber infolge der spiteren Mahd
etwas linger (bis in den Juli hinein) andauernd, zeigen die Mager-
wiesen ihre groBte Entfaltung. Nach der ersten Mahd kommen so-
wohl auf den Magerwiesen als auch auf den Fettwiesen beim zwei-
ten Hochstand nur noch verhiltnismifig wenige Arten und viele
davon nur in reduzierter Anzahl zur Bliitenbildung, und die phi-
nologische Entwicklung ist auf fast simtlichen Halbkulturwiesen
vom Hochsommer an auffallend gering. Dies gilt einzig nicht fir
die zur Streuegewinnung benutzten und erst im Herbst geméhten
Grasmoore (z. B. Molinietum coeruleae), welche eine den priméren
Pflanzengesellschaften meist sehr dhnliche phinologische Aspekt-
folge aufweisen. In den priméiren Wiesen dagegen (Seslerieto-Sem-
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perviretum, Calamagrostidetum variae, Molinietum litoralis, Xero-
brometum usw.) sind nicht nur ganz andere Arten in den einzelnen
Aspekten malgebend, sondern auch die phinologische Entwick-
lung zeigt einen viel regelméifigeren und ausgeglicheneren Verlauf,
dem die sich ablosenden, durch die Mahd verursachten Hoch- und
Tiefstinde vollstindig fehlen. Die phinologische Entwicklung er-
reicht in diesen primiren Assoziationen in einem oft sehr zégernd
beginnenden und allmihlichen Anstieg den Hohepunkt in einem
spéteren Zeitabschnitt (meist erst etwa Mitte Juli), wenn er auf den
meisten sekundidren Wiesen schon iiberschritten ist, oder sie sich
im zweiten, viel weniger ausgeprigten Hochstand befinden, und
sinkt dann nur langsam bis in den Herbst hinein ab.

Am groften sind innerhalb der Bromus erectus-Wiesen die Ab-
weichungen im gediingten Salvieto-Mesobrometum, am geringsten
in dem spit und sehr unregelmiBig gemihten, dem priméren Mo-
linietum litoralis nahe verwandten, sekundidren Tetragonolobus-
Molinietum litoralis.

Die Verinderungen im Ablauf der phinologischen Aspekte
nehmen mit steigenden Kultureinfliissen zu und sind in den
Fettwiesen am groBten. |
Aber wir finden noch in ganz anderer Hinsicht Unterschiede in

den phinologischen Erscheinungen zwischen primiren und sekun-
ddren Pflanzengesellschaften. In einem relativ naturgemi8 bewirt-
schafteten Walde konnen wir wihrend Dezennien den Ablauf der
phinologischen Aspekte verfolgen, ohne daf wir in der Feldschicht
Verdnderungen von Bedeutung wahrnehmen, mit Ausnahme der
geringfiigigen Verschiebungen im Aufbliihen der Friihlingsge-
wichse. Ahnliches gilt auch fiir unsere wenigen Urwiesen. Die se-
kundiren Wiesen, und unter ihnen besonders die Fettwiesen, sind
dagegen in dieser Beziehung viel stirker von den jahreszeitlichen
Schwankungen abhingig, wie gerade der Vergleich der phénologi-
schen Aspekte im trocken-heiflen Sommer 1947 und im feuchten
Sommer 1948 besonders eindriicklich gezeigt hat (vgl. W. Lidi
und H. Zoller, 1949). Wir ersehen daraus, daf in den einiger-
maflen urspriinglichen Wildern die Konkurrenz der einzelnen Ar-
ten in einem relativ stabilen Gleichgewicht steht. Dieses wird auf
den Wiesen unter den vom Menschen geschaffenen, besonderen
Standortsverhéiltnissen viel schwankender und labiler.
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Als weiterer anthropogener Charakter kommt die Entstehung
von neuen Formen auf den Wiesen hinzu, wovon schon Cajan-
der (1909) spricht. Er kommt allerdings zum Schlufl, daB eine
solche in Sibirien nicht stattgefunden habe, bis auf wenige Aus-
nahmen z.B. der Piloselloiden der Gattung Hieracium. Nach
Gradmann (1932) gibt es dagegen keinen glinzenderen Beweis
dafiir, daB unsere Wiesenflora ein Ergebnis der Sensenarbeit ist,
als die Existenz saisondimorpher Sippenpaare, wie sie von Wett -
stein (1896) schon beschrieben worden sind. In einer sehr aus-
fiihrlichen Abhandlung widerlegt Joh. Krause (1940) die Theo-
rien von Wettstein griindlich, doch ist damit noch lange nicht
gesagt, daB auf den Wiesen nicht auf ganz andere Weise neue For-
men und Rassen entstanden sind, was der Verfasser am Schluf}
seines Artikels richtig zugibt. Bei der Untersuchung iiber die Spon-
taneitit und das urspriingliche Vorkommen der wichtigsten heme-
rophilen Arten fillt uns nimlich auf, daB die Formen der unbeein-
fluBten Standorte mit denjenigen der Halbkulturpflanzengesell-
schaften im Untersuchungsgebiet oft nicht iibereinstimmen. Es ist
sehr bemerkenswert, da z. B. Chrysanthemum Leucanthemum an
den primiren Standorten im Seslerietum (auch der collinen Stufe)
in einer Rasse auftritt, die von derjenigen auf den gemihten Fett-
und Magerwiesen abweicht. Dasselbe beobachten wir auch bei Pi-
- cris hieracioides, ferner bei Avena pubescens usw. (vgl. hiezu im
zweiten Abschnitt die S.240, 247). Bei der Losung dieser inter-
essanten Probleme ist die Wiesenforschung in h6chstem MaBe auf
die Mitarbeit der Cytologen und Genetiker angewiesen. Wir kon-
nen hier nur feststellen, daB auch in phylogenetischer Hinsicht die
Wiesen anthropogene Ziige aufzuweisen scheinen. Aus man-
chenFormenkreisenhabensichnurwenigeRas-
sen oder iiberhaupt nur eine ganz bestimmte
sekundidr verbreitet. Dies hat Cajander in seinen
sorgfiltigen Studien iiber die Alluvialwiesen des nordlichen Eur-
asiens gezeigt. Dort haben sich von Cirsium arvense, Sonchus ar-
vensis, Agropyrum repens nur die Formen der Alluvionen iiber die
Kulturpflanzenvereine verbreitet, wihrend die Formen des Meeres-
strandes auf die urspriinglichen Standorte beschrinkt geblieben
sind. Ein sehr gutes Beispiel dieser Art bildet die Verbreitung des
ganzen Formenkreises von Bromus erectus s.1. Neben zahlreichen
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isoliert verbreiteten Rassen der Felsfluren und Trockenrasen des
Flaumeichen-Giirtels und der mediterranen Gebirgssteppen haben
sich nur zwei stark variable Sippen in hohem MaBe iiber sekundire
Wiesen ausgebreitet (vgl. S.171 u. Abb. 25). In anderen Fillen ist
aber auch die Annahme wahrscheinlich, da sich auf den Wiesen
vorkommende Sippen erst im Zusammenhang mit der Rodung ge-
bildet haben, oder spiter beim Zusammentreffen von Sippen ent-
fernter urspriinglicher Standorte durch Hybridisation entstanden
sind.

B. Die Problemstellung und die Methoden der vorliegenden
Untersuchung

1. Die wichtigsten Folgerungen aus der Diskussion iiber die Entstehung und
den anthropogenen Charakter der sekundiren Wiesen und die sich daraus
ergebende Problemstellung

Die eingehende Erlduterung iiber die Entstehung der Wiesen
und iiber deren sekundire Natur beweist uns einmal mehr, da} es
sich bei den untersuchten Bromus erectus-Magerwiesen, ja bei den
Vegetationstypen iiberhaupt, nicht um ganzheitliche Gebilde han-
deln kann, welche mit Organismen verglichen werden diirfen, eine
Feststellung, welche besonders E. Schmid (1941, 1942) hervor-
gehoben hat. Gerade die oft vollstindig abweichende Wirtschafts-
geschichte floristisch fast iibereinstimmender Bestinde (vgl. S. 27/
28) bestitigt uns sehr anschaulich, daBl es den Wiesenassoziationen
an einer zentralisierten Organisation fehlt, daB sie durchaus keine
absolut begrenzbaren Gebilde darstellen, geschweige denn durch
feste Veranlagung beeinfluBte Entwicklung zeigen. Mit grofem
Recht weist E. Schmid auch darauf hin, daf§ die einzelnen Asso-
ziationen der Vegetation sich ebensowenig integrieren lassen wie
die Landschaften. Sie finden sich im Gegenteil, wie die letzteren,
in einem geographischen Nebeneinander iiber die Erdoberfliche
verteilt. Ich sehe deshalb bewuflt ab von einer konsequenten Ein-
ordnung der verschiedenen Typen der Trockenwiesen in das hier-
archisch soziologische System mit Ordnungen und Klassen analog
der Sippensystematik, wie es heute zwar von vielen Autoren an-
gestrebt wird.
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Eine Zusammenfassung von verschiedenen Bestinden ist
nur dann berechtigt, wenn diese in ihrer Gesamtstruktur mit-
einander nahe verwandt sind, d.h. in der Herkunft und den
Entwicklungszentren ihrer Flora, in ihrer soziologischen Struk-
tur und ihren 6kologischen Anspriichen einen bestimmten Min-
destgrad von Ahnlichkeit aufweisen.

Weiterhin wurde an eindriicklichen Beispielen demonstriert,
dal die Vegetation der sekundiren Magerwiesen eine komplizierte
Durchdringung der verschiedensten Assoziationselemente darstellt,
und daB die Flora der sekundiren Wiesen keine selbstindige ist.
Deshalb schafft die arealtypische Analyse der Flora der Bromus
erectus-Wiesen die notwendige Grundlage fiir die Beschreibung der
verschiedenen Assoziationen in der Arbeit {iber die Typen der Bro-
mus erectus-Wiesen und fiir das Verstindnis der Beziehungen die-
ser sekundéiren Rasenvegetation zur primiren, standortsgeméifen
Waldvegetation. Die chorologische Untersuchung der gesamten
Flora der Bromus erectus-Wiesen des Schweizer Juras bildet des-
halb den Hauptinhalt der vorliegenden Arbeit iiber: «Die Arten der
Bromus erectus-Wiesen des Schweizer Juras, ihre Herkunft und
Areale, mit besonderer Beriicksichtigung der Verbreitung in ur-
spriinglicher Vegetation.»

Die chorologische Untersuchung jeder einzelnen Art ist auch
Voraussetzung fiir die folgerichtige Einordnung der beschrie-
benen Assoziationen in die giirtelformig zonierte GroBgliede-
rung der Vegetation Eurasiens.

Trotz der sekundiren Natur bleiben auf den Halbkulturwiesen
die Beziehungen zwischen den einzelnen Arten bei gleichbleiben-
den Standortsbedingungen weitgehend #hnlich, auch wenn die ver-
schiedenen Bestinde im Entstehungsalter und in der Geschichte
ihrer Bewirtschaftung wesentlich voneinander abweichen. Uberall
haben sich diese Abweichungen bei spiterer gleicher Bewirtschaf-
tung relativ rasch ausgeglichen, so daf auf weite Strecken eine
ziemlich #hnliche Struktur von mehr oder weniger groBer Stabili-
tit entstanden ist. Demnach bleiben sich auch die floristische Zu-
sammensetzung, Schichtung, die Lebensfunktionen und der Le-
bensrhythmus in den einzelnen Assoziationen anndhernd gleich.
Die Untersuchung dieser Merkmale in geniligend zahlreichen Lokal-
bestinden bildet die Aufgabe einer besonderen Arbeit iiber: «Die



Typen der Bromus erectus-Wiesen des Schweizer Juras, ihre Ab-
hingigkeit von den Standortshedingungen und wirtschaftlichen
Einfliissen und ihre Beziehungen zur urspriinglichen Vegetation».

Der Vergleich der Analysen der vorhin genannten Eigen-
schaften und die Beschreibung der tkologischen Verhidltnisse
auf den einzelnen Aufnahmeflichen, verbunden mit der areal-
typischen Ubersicht iiber die Flora, erlaubt die Kleingliederung
in standortsbedingte Assoziationen und gibt uns Einsicht in
deren besonderen anthropogenen Charakter.

2. Die Methoden der arealtypischen Analyse der Flora der jurassischen
Bromus erectus-Wiesen

Aus der Diskussion iiber die Entstehung der sekundiren Wie-
sen und deren anthropogenen Charakter geht, wie wir gesehen
haben, sehr deutlich hervor, welch wichtige Bedeutung bei der Be-
schreibung solcher Pflanzengesellschaften der vergleichend choro-
logischen Untersuchung ihrer Flora zukommt. Die arealtypische
Analyse sollte immer auch das Verhalten der Arten gegeniiber den
verschiedenen Vegetationstypen behandeln, wie das in den Arbei-
ten von R. Sterner (1922) iiber das kontinentale Element in
der Flora von Siidschweden, von E. Schmid (1936) iiber die
Reliktfohrenwéilder der Alpen, von H. Meusel (1940) iiber die
mitteleuropiischen Grasheiden zum Teil schon der Fall ist. Die
Wiesenflora ist, wie wir schon mehrfach betont haben, keine selb-
standige. Uberall zeigen sich hochst interessante Beziehungen zur
urspriinglichen Vegetation nicht nur des Untersuchungsgebietes,
sondern auch entfernterer Regionen sowie zu den Gesamtarealen
der einzelnen Arten. Diese Probleme diirfen wir keineswegs ver-
nachlissigen. Oft werden sie aber durch ein allzu programmati-
sches und einseitig betontes Aufstellen von Charakterarten ver-
wischt und in vielen Fillen verkannt. Das folgende Beispiel michte
dies noch einmal verdeutlichen und zugleich die Wichtigkeit sol-
cher Untersuchungen niher beleuchten.

In seiner vorziiglichen Flora von Graubiinden (1932—1936)
schreibt Braun-Blanquet, und ihm folgend auch Mar-
schall (1947), iiber die syntkologische Verbreitung von Campa-
nula rhomboidalis das Folgende: Charakterart der montan-sub-



alpinen Goldhaferwiese, des Trisetetum flavescentis, ferner in kar-
flurartigen Bestdnden und im Alnetum viridis. Ganz offensichtlich
handelt es sich bei dem Vorkommen im Trisetetum flavescentis
aber um sekundire und zumeist junge Standorte, die heute zwar
mengenmifig stark in den Vordergrund treten, und an denen
Campanula rhomboidalis nicht zu Unrecht zur charakteristischen
Artenkombination gerechnet werden kann. Diese sekundiren
Standorte haben aber bei weitem nicht die gleiche florengeschicht-
liche und arealkundliche Bedeutung wie die priméren in den Kar-
und Hochstaudenfluren und im Griinerlengebiisch. Eine unvorein-
genommene Beriicksichtigung der Gesamtverbreitung dieser Art
nach den von Cajander (1909) und Linkola (1916) entwik-
kelten Grundsitzen zeigt klar, daB es sich hier um eine sporadi-
sche Pflanze der Hochstauden- und Karfluren der subalpinen
Stufe handelt, welche sich dank ihrer Ausbreitungsfihigkeit an
vom Menschen geschaffenen Standorten hemerophil sehr verbreitet
hat, insbesondere in den subalpinen Fettwiesen. Die Feststellung,
da Campanula rhomboidalis zu den Pflanzen gehort, die ur-
spriinglich ihr Hauptverbreitungszentrum im Adenostylion hatten,
ist auch in 6kologischer Hinsicht ebenso wichtig wie die andere
Feststellung ihrer auffilligen Hiufigkeit und ihrer heute eindeuti-
gen Vorliebe fiir das erst in jlingster Zeit entstandene Trisetetum
flavescentis. Genau genommen ist die erstere Aussage sogar die
grundlegende; denn nur durch das primire Vorkommen in den
Hochstaudenfluren auf frischen und nihrstoffreichen Béden der
subalpinen Stufe, welches nicht nur im Kt. Graubiinden, sondern
durch die ganzen Alpen und selbst im siidlichen Jura sich verfol-
gen 1aBt (vgl. S.101), ist es letztlich zu erklidren, dafl die Pflanze
sich im Trisetetum iiberhaupt so stark verbreiten konnte. Pflanzen
der azidiphilen Klimaxvegetation der subalpinen Nadelwald-Gdirtel
haben gar nicht die Moglichkeit, sich hemerophil auf den sekun-
diren Fettwiesen auszubreiten wegen der ganz anderen Ukologi-
schen Verhiltnisse an ihren primiren Standorten und in vielen
Fillen auch wegen ihrer groBen synokologischen Spezialisation.
Gerade auf dieser Tatsache beruhen die so auffallend starken Be-
ziehungen der montan-subalpinen Fettwiesen zu den subalpinen
Hochstaudenfluren, durch welche sie sich gegeniiber allen {ibrigen
Wiesentypen pflanzengeographisch recht gut abgrenzen lassen.



Arten wie Heracleum montanum, Polygonum Bistorta, Rumex ari-
folius, Geranium silvaticum, Trollius europaeus, welche Mar -
schall auf Grund der Treueverhiltnisse zur charakteristischen
Artenkombination z#hlt, bestitigen alle dieselben pflanzengeogra-
phischen Zusammenhénge.

Mit der kritischen Betrachtung solcher Beispiele, die sich be-
liebig vermehren lassen, ist noch nichts ausgesagt gegen die Un-
tersuchung der Gesellschaftstreue an sich. Wir kiénnen aber daraus
ersehen, daB es sich bei der Gesellschaftstreue nur um eine Einzel-
erscheinung in einem mehr oder weniger eng begrenzten Gebiete
handelt, und daB diese den allgemeinen, weitriumigen Gesetz-
méiBigkeiten in der Verteilung von Vegetation und Flora unter-
geordnet werden mubB.

Die Gesellschaftstreue kann nur durch eine vergleichend
chorologische Ubersicht der floristischen Zusammensetzung je-
der einzelnen Assoziation in eine pflanzengeographische GroB-
gliederung eingebaut werden.

Ich habe schon friiher gezeigt (Zoller, 1947), wie die Zusam-
mensetzung der Arealtypen (Arealtypenspektrum im
Sinne von Meusel, 1940 und 1943) mit der Beschaffenheit des
Standortes wechselt und je nach der geographischen Lage, der
Okologie und der anthropogenen Beeinflussung der betreffenden
Vegetation sich dndert. Das Arealtypenspektrum ist ein sehr feiner
Zeiger fiir die Okologie einer bestimmten Assoziation. Deshalb er-
achten wir das Arealtypenspektrum fiir die Beschreibung der ein-
zelnen Assoziationen in der Arbeit iiber die Typen der Bromus
erectus-Wiesen usw. (Zoller, 1954) als notwendig. Es erlaubt
uns, die ganze Artenkombination proportional dem syndkologi-
schen Wert jeder einzelnen Spezies zu beriicksichtigen, und gibt
AufschluB tiber die historische Entwicklung der betreffenden Flora.

Die Bildung der Arealtypenspektren griindet sich auf eine
moglichst natiirliche Einordnung der Areale der einzelnen Spezies
in gut definierte Arealtypen. Die vergleichend chorologische Un-
tersuchung ist dafiir die Voraussetzung. Bei der Untersuchung der
Areale miissen besonders die folgenden Teilprobleme beriicksich-
tigt werden: die Sippenentwicklung, die histori-
sche Entwicklung des Areals, die geogra-
phisch-topographische Ausdehnung des Areals.
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die synokologische Amplitude und der Reak-
tionstyp gegeniiber den anthropogenen Ein-
flissen. Eine Trennung in geographische, historische und gene-
tische Elemente, so logisch sie an und fiir sich sein mag, scheint
mir nicht zweckméiBig, verhindert sie doch die Entfaltungszentren
der Sippen im Rahmen einer rein vergleichend geographischen
Arealbetrachtung auszuwerten (vgl. hiezu H. Meusel, 1943).

@) Die Sippenentfaltung und die historische Entwicklung
des Areals

Mit Recht sagt schon Steffen (1935), dafl die historische Be-
trachtungsweise wohl diejenige ist, welche die am wenigsten siche-
ren Ergebnisse der pflanzengeographischen Forschung liefert. So
ist es auch keineswegs moglich, durch vergleichend chorologische
Untersuchungen die Verwandtschaftsbeziehungen, Entstehungszen-
tren, Einwanderungswege und Einwanderungszeiten bis in alle
Einzelheiten hinein genau festzulegen und fiir die Bildung der
Arealtypen auszuwerten. Die Angaben beruhen zu einem groflen
Teil von vornherein auf Riickschliissen aus den jetzigen Verhilt-
nissen der Verbreitung auf die Vergangenheit. In den meisten Fil-
len fehlen Fossilfunde und auch moderne cytologisch-phylogeneti-
sche Monographien, die nur fiir ganz vereinzelte Gattungen vor-
liegen (z. B. Babcock, 1947, The Genus Crepis). Es ist deshalb
verstindlich, dafl die rein historischen Gesichtspunkte bei der Bil-
dung der Arealtypen in der neuesten Zeit gegeniiber den geogra-
phischen in den meisten Arbeiten zuriickgetreten sind, wie dies die
Einteilungen von R. Stermner (1922), von E. Wangerin
(1932), von H. Steffen (1935) und von H. Meusel (1943)
beweisen. Dennoch diirfen wir diese Faktoren nicht vollig auBier
acht lassen, auch wenn es sich dabei nur um sehr grobe Angaben
handeln kann. Namentlich scheinen die verschiedenen Phasen der
Sippenentwicklung fiir die Zusammensetzung der sekundiren Wie-
senflora mitbestimmend zu sein.

Alte, erstarrte, sich in der Spitphase befindliche Formen
sind selten, wihrend jiingere, noch in einer plastischen Friih-
phase sich aufgliedernde Spezies vorwiegen. Dies bestitigen
unsere Untersuchungen eindeutig.



Neuerdings hat E. Schmid (1949) darauf hingewiesen,
daBl ganze Floren den Phasen der Sippenentwicklung analoge Sta-
dien durchmachen, und hat diese Phinomene auch in seinem Sy-
stem der Vegetationsgiirtel beriicksichtigt. Er unterscheidet zwi-
schen Standard- und Metamorphosengiirtel. Die ersteren enthalten
in der Hauptsache die &lteren, erstarrten Sippen, deren Areale
durch die Klimaschwankungen zumeist zerstiickelt worden sind,
und Gattungen, die sich durch einen grofien Endemismus isolierter
Spezies auszeichnen. Die letzteren umfassen groBtenteils jiingere,
meist noch plastische Formenkreise, deren Ausbreitung sich den
stindigen Anderungen relativ leicht anzupassen vermochte. Diese
Befunde sind im Hinblick auf die Beziehungen der Flora unserer
Trockenwiesen zu den verschiedenen Vegetationsgiirteln nicht zu
unterschitzen.

Besonders wertvolle Anhaltspunkte fiir die Zuteilung zu be-
stimmten Arealtypen liefert die Feststellung der Mannigfaltig-
keitszentren vielgestaltiger und weitverbreiteter Spezies im Zu-
sammenhang mit dem Vorkommen der systematisch nichstver-
wandten Sippen.

Voraussetzung dafiir sind griindliche systematisch-monographi-
sche Studien der in Frage stehenden Sippen und Florenkataloge,
welche auch die Rassen und Kleinarten der einzelnen Gesamtspe-
zies beriicksichtigen. Leider weisen diese wichtigen Grundlagen
der vergleichenden Arealkunde noch zahlreiche, sehr empfindliche
Liicken auf. Trotzdem ist es notwendig, nach Moglichkeit die ein-
zelnen Arten als GliedergroBerer Verwandtschafts-
kreise zu untersuchen, nicht nur hinsichtlich ihrer Mannig -
faltigkeitszentren®, sondern auch im Hinblick auf den
Vikariismus und die sogenannten «<Randabspaltun-
g en». So ist z. B. nach E. Schmid (1936) die Rolle, welche Po-
tentilla verna in der europiischen Vegetation spielt, erst verstind-
lich, wenn wir ihre Abstammung von sarmatischen, sternhaarigen

8 DaB die Zentren der Mannigfaltigkeit nicht immer mit den Ursprungs-
zentren iibereinstimmen ist hinlinglich bekannt. DaB sie aber namentlich
bei weitverbreiteten Arten von hoher Bedeutung fiir arealtypische Studien
sind, zeigt z. B. besonders schon die Gattung Verbascum (vgl. Murbeck
1933). Oft stellt es sich bei eingehendem, vergleichendem Studium heraus,
daf} die Arten mit grofen Arealen dem gleichen Arealtypus angehoren wie
die nédchstverwandten, die nur beschrinkte Riume besiedeln.



Sippen und ihre heute durch den Menschen begiinstigte Ausbrei-
tung aus den Waldsteppengebieten kennen. Ganz analog wird uns
auch die Verbreitung der siideuropéisch-montan-mitteleuropéischen
Koeleria ciliate nur klar, wenn wir sie im Zusammenhang
mit ihrer nichstverwandten eurasiatisch-kontinentalen Sippe, Koe-
leria gracilis, betrachten. Rein geographisch genommen, miissen
wir Pulsatilla vulgaris als zentraleuropiisches Element bezeich-
nen. Doch besteht kein Zweifel dariiber, daB sie als randliche Ab-
gliederung einem typisch eurasiatisch-kontinentalen Formenkreis
angehort.

Auch innerhalb der Arten bleibt die Aufspaltung in verschie-
denartige Standorte beanspruchende Rassen, in die Okotypen
im Sinne von Turesson (1925 und 1926) nach Moglichkeit zu
beriicksichtigen, aber nicht nur als blofe Umweltsanpassungen,
sondern dariiber hinaus als Glieder einer Gesamtart von ganz be-
stimmter Verbreitung. Dafiir gibt H. Meusel (1943) ein sehr be-
achtenswertes Beispiel an Hand von Pinus silvestris. Als beson-
ders wichtige Tatsache stellt sich dabei heraus, daf die Ausrich-
tung der Arealform nicht nur durch die Hiufigkeit des Vorkom-
mens, sondern auch durch die Verteilung verschiedenartiger Ras-
sen innerhalb des Gesamtareals bestimmt wird. So entspricht dem
Ost-Westgefiille in den Siedlungen der kontinentalen Kiefer, dafl
die aus den Ostlichen Bezirken stammenden Rassen viel bessere
Stimme liefern als diejenigen westlicher Herkunft. Leider sind
diese Okotypen aber nur in wenigen und zudem extremen Fiillen
untersucht, geschweige denn, dafl genaue und zuverlidssige Anga-
ben iiber deren Verbreitung vorliegen. Dariiber hinaus betont T u -
resson (1926) selbst, daf der Zusammenhang zwischen den Oko-
typen nicht auBler Sicht geraten darf. Es wiire deshalb durchaus
verfehlt, wollte man diese zu Arten erheben und die Arealtypen
dieser «Mikroeinheiten» aufstellen.

Das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein einer Aufglie-
derung in zahlreiche Okotypen und deren Eigenart wechseln
von Art zu Art und bilden einen spezifischen Charakter der
Linnéschen «Gesamtart». Sie hingen eng mit den vorhin er-
wihnten Entwicklungsphasen zusammen und kommen auch im
«integralen» Arealtypus ihrer ilibergeordneten Einheit wieder
zum Ausdruck.
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So zeigen zonale Arten (z. B. Elymus europaeus, zonal im Bu-
chen-Weilitannen-Giirtel) meistens eine verhiltnismiBig geringe
Aufspaltung, wihrend azonale,polychore Arten (z. B. So-
lidago virga-aurea, azonal vom submediterranen Flaumeichen-Giir-
tel bis in den arktisch-alpinen Zwergstrauch-Tundra-Giirtel) einen
fast uniibersehbaren Formenreichtum umfassen. Deshalb bin ich
bei der Analyse der Areale von den Linnéschen Gesamtarten aus-
gegangen, allerdings unter moglichster Beriicksichtigung der auf
den untersuchten Trockenwiesen vorkommenden Rassen und mit
Angaben iiber den Grad der Formenmannigfaltigkeit der betreffen-
den Spezies. Wie schwierig aber die Bewertung dieser Formen ist,
wird jedem klar, der ihre oft so schwankende Beurteilung von sei-
ten der Systematiker kennt. Gerade aus diesen Schwierigkeiten
heraus wird namentlich von den Pflanzensoziologen der Wert der
vergleichenden Chorologie bei der Beschreibung der Vegetations-
typen in Frage gestellt. Doch begegnet auch die Gliederung der
Florenlisten nach Treuegraden in Charakterarten, Begleiter und
Zufillige den gleichen Schwierigkeiten. Auch in diesem Falle miis-
sen die Okotypen beriicksichtigt werden, was bisher infolge der
oben erwihnten Problematik ebenfalls nur ungeniigend geschehen
ist. So wire z. B. Turessons prostrater Typ der Flockenblume,
Centaurea jacea f. humilis (vgl. Turesson, 1926) eine Charak-
terpflanze ersten Grades auf den Strandwiesen Siidschwedens, weil
sie sonst nirgends in jenen Gebieten gedeiht. Bei der kritischen
Betrachtung dieses Beispiels sehen wir davon ab, dafi die volle
Beriicksichtigung aller Kleinformen beim heutigen Stand der Sy-
stematik und bei der gewoOhnlich zur Verfiigung stehenden Zeit
nahezu unmoglich ist und auch das System der bisherigen Eintei-
lung der . Charakterarten stark modifizieren wiirde. Wir miissen
aber mit Nachdruck betonen, dall im gegebenen Falle gegeniiber
den stenotypen, isolierten, formenarmen Spe-
zies, die als Gesamtarten nur in diesen Strandwiesen vorkommen
(zahlreiche Halophile), die f. humilis der Centaurea jacea als spe-
zielle Ausbildung einer sehr allgemein und polychor ver-
breiteten, formenreichen Gesamtart zu betrach-
ten ist. Gerade daraus erkennen wir, daf vergleichend chorologi-
sche Studien nur innerhalb der Gesamtarten richtig ausgewertet
werden konnen. Die steigende Kenntnis der Formenkreise wird die
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Ergebnisse der Chorologie zweifellos erheblich verbessern konnen;
die heute noch vorhandenen Liicken in den systematischen Grund-
lagen diirfen uns nicht hindern, die Chorologie im Rahmen der
jetzigen Kenntnisse anzuwenden.

b) Die geographisch-topographische Ausdehnung des Areals

Auf die Bedeutung der geographisch-topographischen Verbrei-
tung und die Grundsitze bei deren Beurteilung brauche ich wohl
kaum nidher einzugehen, da sie schon von den verschiedensten
Autoren eingehend besprochen worden sind. Ich verweise hier auf
die ausgezeichnete Darstellung bei Meusel (1943), wo wir auch
eine dullerst wertvolle Sammlung von Verbreitungskarten und Li-
teraturnachweisen finden, welche fiir die im II. Abschnitt folgende
Gliederung der Arealtypen eine wichtige Stiitze bildet. Dafl aber
zu einer moglichst natiirlichen Gliederung der Verbreitungstypen
die rein geographisch-topographischen Eigenschaften des Areals
(Grenzen, Hiufungsweise der Siedlungen und
vertikale Verbreitung) nicht ausreichen, sondern daf
innerhalb des Verbreitungsgebietes einer bestimmten Art auch
deren Verhalten in der Vegetation untersucht wer-
den muf}, kann man durch den ganzen Listen- und Kartenteil von
Meusels Arealkunde an Hand zahlreicher Beispiele nachweisen.
So begegnen wir unter seinen siideuropiisch-montan-mitteleuro-
piischen Gewiichsen Sieglingia decumbens und Cephalanthera alba
in der Gruppe der atlantisch-zentraleuropiischen Arten. Verfolgen
wir aber die Verbreitung dieser Spezies genauer, indem wir auch
ihr synokologisches Vorkommen in Betracht ziehen, so finden wir,
daB sie sich gegenseitig fast vollig ausschlieBen. Cephalanthera
alba hat ihre Hauptverbreitung vor allem in den europiischen
Buchenwiildern; Sieglingia decumbens ist dagegen im Bereiche der
Buchenklimax meist nur in wenigen lokalbedingten Vegetations-
typen (Moore) oder dann sekundir auf Weiden (montane Narde-
ten) anzutreffen und auch dort nicht tiberall hiufig und strecken-
weise fehlend. Sobald wir uns jedoch in das Klimaxgebiet der
atlantisch-subatlantischen bodensauren Eichenwiilder und Heiden
begeben, so nehmen die Siedlungen von Sieglingia decumbens zu,
wihrend Cephalanthera alba mehr oder weniger an die dort lokal-
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bedingten Buchenwilder und verwandte Typen gebunden bleibt,
die sich inselartig auf die Kalkgebiete beschrinken. Solche Unter-
schiede lassen sich oftmals schon durch ein genaues Studium der
Hiufungsweise der Siedlungen recht deutlich herausarbeiten, er-
halten aber erst durch die Beriicksichtigung der synoékologischen
Verbreitung ihre volle Erklirung und Bestitigung.

c¢) Die synikologische Amplitude

Das priméire Verhalten einer Art in der Vegetation wird nicht
nur von den klimatischen und edaphischen Faktoren, die sich an
der Erdoberfliche geltend machen, und ihrer spezifischen Eigen-
reaktion gegeniiber diesen Einfliissen, sondern auch durch den
Wettbewerb mit allen tibrigen Organismen bestimmt. Das urspriing-
liche Areal einer Spezies ist deshalb immer kleiner als das hypo-
thetische, welches der spezifischen Reaktion einer Art gegeniiber
den rein physikalisch-chemischen Bedingungen entspricht. Diese
Feststellung ist nicht neu, aber fiir die Verbreitungsforschung von
eminenter Bedeutung; denn auf ihr beruht letztlich die Differenzie-
rung des Areals in einen priméiren und sekundiren Teil. Der Mensch
verindert in vielen Fillen den Konkurrenzkampf durch Kultur-
maBnahmen und schaltet zahllose Spezies fast vollig aus, wodurch
sich die Areale der begiinstigten Arten vergroBern. Das Verhiltnis
zwischen primirem und sekundirem Teil der Areale nimmt bei der
Untersuchung der Verbreitung von Wiesenpflanzen eine hervor-
ragende Stellung ein, was wir schon mehrfach betont haben. Uber
dieses Verhiltnis und iiber das Verhalten der Arten in der sekun-
diren Vegetation vergleiche S. 63 ff.

Die Analyse der synokologischen Amplitude stiitzt sich auf die
vegetationskundliche Literatur und soziologischen Aufnahmetabel-
len, an Hand deren Angaben das Vorkommen durch das ganze
Areal der betreffenden Spezies verfolgt wurde, soweit solche Daten .
vorhanden sind, und soweit es die zur Verfiigung stehende Zeit er-
laubte. Die chorologische Uberschau iiber die Verteilung der Arten
in einigermafen urspriinglicher Vegetation fiihrt zur Unterschei-
dung vonzonaler,bizonalerundazonaler Verbrei-
tung in bezug auf das spezifische Gesamtareal einer Spezies. Die
chorologische Uberschau fiihrt ferner zur Unterscheidung von re -

4
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gionalbedingter und lokalbedingter Verbrei-
tung in bezug auf das syndkologische Vorkommen einer Spezies
innerhalb eines ganz bestimmten Vegetationsgiirtels (vgl. auch J.
Heuer, 1949). Die primidre Verbreitung der zonalen Arten (vgl.
auch S.193) dehnt sich zur Hauptsache immer nur iiber einen ein-
zigen Vegetationsgiirtel aus (z. B. Fagus silvatica, in den Alpen
nur in der Buchenwaldstufe). Die primére Verbreitung der bizona-
len Arten reicht iiber zwei bis drei floristisch mehr oder weniger
verwandte und unter relativ #hnlichen physischen Bedingungen
sich entwickelnde Giirtel (z. B. zahlreiche Laubwaldpflanzen wie
Anemone memorosa, Asperula odorata, Mercurialis perennis usw.,
alle sowohl im Buchen-WeiBtannen- als auch im Laubmischwald-
Grirtel). Die primére Verbreitung der azonalen Arten erstreckt sich
iiber mehrere, floristisch verschiedene und unter ganz abweichen-
den physischen Bedingungen sich entwickelnde Vegetationsgiirtel
(z. B. Sesleria coerulea, in den Alpen im Gegensatz zu Fagus silva-
tica von den Gariden der collinen Flaumeichen- und Laubmisch-
waldstufe bis in den Curvuletum-Giirtel der alpinen Stufe). Die
Arten von regionalbedingter Verbreitung innerhalb eines bestimm-
ten, klimatisch bedingten Vegetationsgiirtels sind zur Hauptsache
an die auf gereiften Boden sich ausbildende Klimaxvegetation ? ge-
bunden, diejenigen von lokalbedingter Verbreitung halten sich
meist an mehr oder weniger beschrinkte Ortlichkeiten, an denen
sich aus verschiedenen Griinden (Steilheit, Sand, Durchnissung
usw.) die normale Bodenreifung nicht einstellt.

® Verschiedene Autoren haben die Klimaxvegetation oder auch Arten,
die vorwiegend in dieser gedeihen als <«zonal> und die iibrigen als «azonal»
bezeichnet (vgl. z. B. Alechin 1936, Walter 1943, He uer 1949, welche
zwischen Zonal- und Lokalbiozénosen unterscheiden). Die Bezeichnung
«zonal» ist in diesem Sinne angewendet verwirrend und eine saubere
Unterscheidung von zonal und regional nach der obigen Definition absolut
notwendig. Einerseits sind manche Arten in regionalklimatisch
bedingter, sogenannter «zonaler» Vegetation ganz verschiedener Giirtel
sehr hiufig und konnen sogar iiberall zugleich dominieren, sind also durch-
aus als azonale Arten zu bezeichnen (z. B. Calluna wvulgaris, welche
sowohl im Quercus Robur-Calluna-Giirtel als auch im Vaccinium uliginosum-
Loiseleuria procumbens-Giirtel in regionaler Vegetation sehr hiufig auf-
tritt bei einer sehr weiten, azonalen Amplitude der Gesamtverbreitung).
Umgekehrt gibt es zonale Arten, die innerhalb eines einzigen Giirtels nur
auf lokalbedingte sogenannte «azonale» Vegetation beschrinkt sind
(z. B. Spergqula Morisonii, die als zonale Art des Quercus Robur-Calluna-
Giirtels zur Hauptsache nur in den lokalbedingten Silbergrasfluren [Coryne-
phoreta] auf Sandboden vorkommt).
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Die Arealgrenzen der zonalen Arten, deren Verbreitung haupt-
sidchlich von den regionalen Klimafaktoren bedingt wird, grenzen
die einzelnen Vegetationsgiirtel gegeneinander ab. Der «Vegeta-
tionsgiirtel» ist nach E. Schmid (1941) «eine konkrete und durch
induktive Methoden erfaBbare, biochorologische Einheit. Er um-
faBt zugleich auch die Biozonosen, welche miteinander floristisch
und faunistisch verwandt sind durch Arten gleicher oder #hnlicher
Areale, und zwar beziiglich ihres horizontalen und vertikalen Vor-
kommens, durch vikariierende Arten, deren Areale den vorigen
entsprechen und durch Arten, deren Verbreitung innerhalb der
Areale der vorigen fillt». «Die Vegetationsgiirtel setzen sich, nach
E.Schmid (1936), «zusammen aus mehreren Hauptzénosen.»
Diese bilden die regionale Klimaxvegetation der verschiedenen
geographischen Teilgebiete der Vegetationsgiirtel und werden cha-
rakterisiert durch vikariierende Artenpaare und durch Spezies,
welche innerhalb des ganzen Vegetationsgiirtels nur ein bestimm-
tes Gebiet einnehmen. So teilt sich z. B. innerhalb Eurasiens der
Carex-Elyna-Giirtel, um nur die wichtigsten zu nennen, in drei
Teilgebiete, in ein arktisches, alpines und innerasiatisches,
welche alle durch eine besondere Klimaxvegetation (Hauptzonose)
und durch mit diesen auftretenden, besondere lokalbedingte Vege-
tation (Lokalbiozonosen) charakterisiert sind. Alle drei Teilgebiete
haben wichtige Arten gemeinsam, z. B. das sehr verbreitete T'rise-
tum spicatum, die bestandbildende Elyna myosuroides u.a. und
werden deshalb im gleichen Vegetationsgiirtel zusammengefafit.
Sie unterscheiden sich aber voneinander durch vikariierende Ar-
tenpaare, z. B. Leontopodium alpinum (alpin) und Leontopodium
leontopodioides (innerasiatisch), welche allerdings durch ihre groBe
systematische Verwandtschaft auch die engen Beziehungen der
einzelnen Teilgebiete untereinander aufzeigen. Zu diesen vikariie-
renden Artenpaaren kommen aber auch noch eigene Arten, die nur
in einem Teilgebiet verbreitet sind, im alpinen z. B. Carex curvula,
im arktischen z. B. Carex rigida usw. (vgl. hiezu die in Abb. 3 bei-
gegebenen Karten von Trisetum spicatum, Leontopodium alpinum
und leontopodioides und Carex curvula ®. Der Begriff des Vegeta-
1 Dabei wird in groben Ziigen durch die Verbreitung von Trisetum
spicatum die Gesamtausdehnung der aktisch-alpinen (bezw. antarktisch-

alpinen Giirtelserie dargestellt. Die Leontopodien sind Vikarianten zweier
Teilgebiete und Carex curvula ist charakteristisch fiir nur ein Teilgebiet.



100 B

,_,‘,,.vmr_\.mwr.—dm\_‘qﬁu\;‘... R RN

I Lot BEeE

130

Malimsb 1 100000000 Echelle

Geograph Anstalt, Kemmerty & Frey. Bem

Gaofraph Kertenvariag. Barn

Trisetum spicatum (L.) Richt. (Beidhemisphirisch-arktisch-alpin).

[S&] Leontopodium alpinum Cass. (Europiisch-alpin). Vikarianten.

& =] Leontopodium leontopodioides (DC.) Hand.-Mzt. (Innerasiatisch).

Carex curvula All. (Europiisch-alpin).

Abb. 8. Das Verhiiltnis von Vegetationsgiirtel zu Hauptzonose (Teilgebiet), dargestellt
durch die Verbreitung einiger Spezies aus der aktisch-alpinen Giirtelserie.



— 53 —

tionsgiirtels im Sinne von E. Schmid (1936) umfaBt als Einheit
der Vegetation nur solche Assoziationen (Biozénosen), welche sich
in ihrer geographischen Verbreitung, der Herkunft ihrer Flora, in
den Eigenschaften ihrer Struktur und ihren tkologischen Ansprii-
chen #dhnlich verhalten und innerhalb eines bestimmten geographi-
schen Teilgebietes groBe Ubereinstimmung zeigen. Sie entsprechen
deshalb am besten den Anforderungen einer natiirlichen Gliede-
rung von Vegetation und Flora, weshalb wir sie in der vorliegen-
den Einteilung der Arealtypen als Einheiten der zonalen Pflanzen-
verbreitung verwendet haben, auf welche auch die Verbreitung
azonaler Spezies bezogen werden kann. Die Vegetationsgiirtel las-
sen sich auch leicht mit dem erstmals von R. Sterner (1922)
entworfenen und von H. Meusel (1943) ausgebauten geogra-
phisch-topographischen System der Areale verbinden, was aus der
schematischen Ubersicht tiber die horizontale und vertikale Ver-
breitung der Vegetationsgiirtel im westlichen Eurasien (Abb. 4 und
5) deutlich hervorgeht. Wir gelangen auf diese Weise zu einer
Gruppierung, welche den grofien Vorteil hat, moglichst alle Ge-
sichtspunkte der Pflanzenverbreitung in einem Ausdruck zu ver-
einigen, insbesondere aber die geographisch-topographische Ver-
breitung mit dem Verhalten in der Vegetation verkniipft. Fiir die
nihere Umschreibung der einzelnen Giirtel verweise ich auf die
Arbeiten von E. Schmid, mdchte es aber nicht versiumen, an
Hand der Abb. 4 und 5 eine kurze Ubersicht derjenigen Giirtel zu
geben, in denen Arten, die am Aufbau unserer Bromus erectus-Ma-
gerwiesen sich beteiligen, urspriinglich verbreitet sind. Ein solcher
Uberblick bildet die notwendige Grundlage zum Verstindnis der
Analysen der syntkologischen Verbreitung dieser Spezies im zwei-
ten Abschnitt.

Arktisch-alpine Girtelserie

Carez-Elyna-Giirtel (CE-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Alpen: Curvuletum, Festucetum
Halleri.
Arktis: Festuca ovina-, Juncus trifidus-, Carex rigida-«Grasheiden».

Lokalbedingte Vegetation: Elynetum, Salicetum herbaceae, Schutt- und
Felsfluren usw.

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Carex curvula, Phyteuma pedemon-
tanum, Senecio incanus usw.
In lokalbedingter Veg.: Salix herbacea, Draba div. spec. Eryirichium
nanum usw. ;
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Vorkommen im Untersuchungsgebiet: In zusammenhingender Vegetation
fehlend, nur wenige Arten.
Geographische Gliederung: Arktisches, Alpines, Innerasiatisches Teilgebiet.

Vaccinium uliginosum-Loiseleuria procumbens-Giirtel (VL-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzénosen): Alpen: Empetretum, Loiseleu.
rietum. \
Arktis: entsprechende Zwergstrauchheiden.

Lokalbedingte Vegetation: Dryadetum, Nardetum, Festucetum violaceae,
Seslerieto-Semperviretum (wenigstens Hauptverbreitung) verschiedene
Flachmoor- und Quellflurtypen usw.

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Lycopodium alpinum, Empetrum ni-
grum, Loiseleuria procumbens, Arctostaphylos alpina usw.
In lokalbedingter Veg.: Aus dem Dryadetum: Saliz reticulata, Dryas octo-
petala; aus dem Nardetum: Trifolium alpinum; aus den Quellfluren: To-
fieldia palustris, Thalictrum alpinum.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: In zusammenhingender Vegetation
in den urspriinglichen Gipfelrasen des siidlichen Kettenjuras, doch mit
Einstrahlungen aus zahlreichen andern Giirteln vermischt.

Geographische Gliederung: Arktisches, Alpines, Innerasiatisches Teilgebiet.

Von beiden nahe verwandten Vegetationsgiirteln der arktisch-
alpinen Giirtelserie ist der CE-G. der nordlichere und in den Alpen
hoher gelegene und zugleich auch der kontinentaler verbreitete.
Wihrend die Zwergstrauchvegetation in den Gebirgen Innerasiens
auf weite Strecken fast vollig fehlt, sind dort gerade die Elyneta
und verwandte Typen besonders ausgedehnt.

Boreal-subalpine Giirtelserie

Lariz-Pinus cembra-Giirtel (LP-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Alpen: Rhodoreto-Vaccinietum
cembretosum.
Boreales Eurasien: Larix-Pinus cembra-Abies sibirica-Taigawilder.

+ zonale Arten: In regionaler Vegetation: Larix div. spec., Pinus cembra,
Abies sibirica, Clematis alpina usw.

Geographische Gliederung: FEurasiatisch-boreal-kontinentales, Mitteleuro-
piisch-subalpines Relikten-Teilgebiet.

Picea-Giirtel (Pic-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Alpen: Piceetum excelsae mit
Vaccinium- oder Rhododendron-Unterwuchs.
Skandinavien: Piceetum excelsae mit Vaccinium-Unterwuchs, Betula
pubescens-Wilder.

* zonale Arten: In regionaler Vegetation: Plagiothecium wundulatum, Lu-
2ula luzulina, Listera cordata, Cornus suecica usw.

Geographische Gliederung: Nordeuropiisch-boreales, Siid-mitteleropiisch-
subalpines Teilgebiet.
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Von den beiden borealen Vegetationsgiirteln ist der Pic-G. ent-
schieden ozeanischer als der LP-G. Dies geht deutlich aus ihrer
Verbreitung im borealen Eurasien hervor, wo sich der Pic-G. bis
ins ostliche Finnland erstreckt und ein Analogon am Stillen Ozean
besitzt, wihrend sich der LP-G. iiber das ganze kontinentale Nord-
sibirien ausdehnt. Wihrend sich in Nordosteuropa nach Cajan -
der (1909) eine sehr klare Grenzlinie zwischen den beiden Giir-
teln findet, so ist in den Alpen diese Begrenzung in mancher Hin-
sicht viel weniger ausgeprigt, besonders was die Hochstauden-, Al-
luvial- und Moorvegetation anbelangt, da zahlreiche der charakte-
ristischen Arten dieser lokalbedingten Assoziationen des LP-G. in
den Alpen fehlen. Die lokalbedingte Vegetation der boreal-subalpi-
nen Giirtelserie, wie sie uns in den Gebirgen Mitteleuropas in den
verschiedenen Typen der Bergfohrenwilder, der Hochstaudenflu-
ren, der Alnus viridis-Gebiische, der Quellfluren und Hochmoore
entgegentritt, trigt im wesentlichen einen gemeinsamen Charakter
und 148t sich weder dem einen noch dem anderen der beiden Giir-
tel zuordnen. Wenn wir das Vorkommen des LP-G. und des Pic-G.
im Untersuchungsgebiet betrachten, so ergibt sich aus den eben
genannten Griinden die folgende Verteilung:

Vorkommen der boreal-subalpinen Nadelwald-G. im Untersuchungsgebiet:
LP-G. In wirklich charakteristischer Ausbildung fehlend.
Pic-G. Hylocomieto-Piceetum.

Bizonale Typen: Pinetum Mugi jurassicum, Vaccinio uliginosi-Pinetum,
Sphagnion, Adenostylion.

Boreomeridional-montane Giirtelserie

Quercus Robur-Calluna-Giirtel (QC-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Acidiphiles Querceto-Betuletum.

L.okalbedingte Vegetation: Primire Calluna-Sarothamnus-Heiden, Coryne-
phoretum, Auenwald-, Flachmoor- und Teichschlammgesellschaften usw.

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Holcus mollis, Scille non-scripla,
Hypericum pulchrum, Digitalis purpurea usw.
In lokalbedingter Veg.: Aus den Hciden: Genista anglice, Erica cinerea;
aus den Corynephoreten: Spergula Morisonii, Teesdalia nudicaulis; aus
den Mooren: Hypericum helodes, Anagallis tenella usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Querceto-Betuletum, vermischt mit
dem Qp-G. in der Quercus petraea-Lathyrus niger-Ass.

Geographische Gliederung: Nordatlantisch-(boreal-boreomeridionales), Siid-
atlantisch-(submeridionales) Teilgebiet.

Fagus-Abies-Giirtel (FA-G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Fagetum silvaticae «typicumo,
Fagetum silvaticae elymetosum, Abieto-Fagetum.



Lokalbedingte Vegetation: Seslerieto-Fagetum, Phyllidito-Aceretum, Ace-
reto-Fraxinetum, Alnetum incanae usw.

t zonale Arten: In regionaler Veg.: Abies alba, Festuca silvatica, Elymus
europaeus, Fagus silvatica, Dentaria div. spec. usw.
In lokalbedingter Veg.: Acer Pseudoplatanus, Lunarie rediviva, Veronica
montana usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Hauptmasse der natiirlichen Wilder.

Geographische Gliederung: Siideuropiisch-montanes und Mitteleuropéisches
Teilgebiet.

Quercus-Tilia- Acer-Laubmischwald-Giirtel (QTA-G.)

Regionalbedingte Klimax ((Hauptzonosen): Mitteleuropa: Querceto-Carpi-
netum.
Osteuropa: entsprechende Laubmischwélder.

Lokalbedingte Vegetation: Tilieto-Asperuletum (in Siidosteuropa wohl auch
Klimax), Quercetum sessiliflorae, Coryletum, Alneto-Carpinetum,

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Dactylis Aschersoniana, Convallaria
majalis, Carpinus Betulus, Tilia div. spec., Ulmus div. spec., Viola mira-
bilis usw.

In lokalbedingter Veg.: Aus dem Alneto-Carpinetum: Ranunculus auri-
comus coll. usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Querceto-Carpinetum-Klimax, Alneto-
Carpinetum der Tieflagen; an Berghingen Quercetum sessiliflorae, ver-
mischt mit dem FA-G. im Cariceto-Fagetum, Bupleurum longifolium-Fa-
getum und Querceto-Carpinetum fagetosum.

Geographische Gliederung: Osteuropéiisch-russisches, Siidosteuropiisch-mon-
tanes, Mitteleuropiisches Teilgebiet.

Pulsatilla-Waldsteppen-Giirtel (PW-G., vgl. auch S. 131 ff.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptzénosen): Mitteleuropa: fehlend.
Osteuropa und Westsibirien: Quercetum- und Betuletum brachypodieto-
sum (Steppenwilder), Festucetum sulcatae (Wiesensteppen).

L.okalbedingte Vegetation: Pinetum silvestris (Kiefernsteppenwilder), Koe-
leria glauca-Sandsteppe, Hiigel- bzw. Felsensteppen (diese bis Mittel-
europa). Ferner in Osteuropa und Sibirien: Alluvialwilder mit Bromus
inermis-Unterwuchs, Alluvialsiimpfe usw.

% zonale Arten: In regionaler Veg.: Pulsatille Sekt. Campanaria; Filipen-
dula hexapetala, Campanula glomerata, Crepis praemorsa usw.

In lokalbedingter Veg.: Aus der Sandvegetation: Koeleria glauca, Dian-
thus arenarius, Gypsophila fastigiata; aus den Alluvialsiimpfen: Veronica
longifolia, Cnidium wvenosum usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Pineto-Cytisetum nigricantis, Pine-
tum silvestris jurassicum, Pinetro-Molinietum litoralis, immer aber
gurcl}drungen von Arten des Qp-G. und QTA-G. und vielen azonalen

pezies.

Geographische Gliederung: Sibirisches, Sarmatisches, Siid-mitteleuropéi-
sches Relikten-Teilgebiet.

In der boreomeridionalen Giirtelserie finden wir eine viel aus-
geprigtere Differenzierung der Vegetation und Flora in eine Aus-
bildung der ozeanischen und eine solche der kontinentalen Gebiete



als in der arktisch-alpinen und boreal-subalpinen Giirtelserie. Von
Westen nach Osten schlieBen sich an den atlantischen QC-G. der
FA-G. und QTA-G. und endlich der eurosibrisch-kontinentale
PW-G.

Submeridional-colline Giirtelserie

Qercus pubescens Giirtel (Qp-G.)
Regionalbedingte Klimax (Hauptzonosen): Quercetum pubescentis, Orneto-
Ostryetum, Querceto-Castanetum (Trockenwiilder).

I.okalbedingte Vegetation: Fohrenwilder auf extremen Kalk- oder Serpen-
tinbéden, an Felshingen Trockenrasen und Felsfluren (Shibljaks und
Gariden).

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Quercus pubescens, Quercus Cerris,
Ostrya carpinifolia, Prunus Mahaleb, Colutea arborescens usw.
In lokalbedingter Veg.: Melica ciliata, Fumana vulgaris, Trinia glauca
usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Querceto-Lithospermetum, Querceto-
Buxetum, Teucrieto-Xerobrometum, ferner vermischt mit anderen Ele-
menten auch im Seslerieto-Festucetum glaucae.

Geographische Gliederung: Westsubmediterranes, Ostsubmediterranes, Mit-
teleuropiisches Relikten-Teilgebiet.

Stipa-Steppen-Giirtel (St-G.)
Regionalbedingte Klimax (Hauptztnosen): Lockerwiichsige Stlpa,-Wlesen-
steppe und krautarme Stipa-Steppe.

" Lokalbedingte Vegetation: Sand- und Felsénsteppen, Salzstimpfe und halo-
phile Alluvialvegetation.

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Stipa capillata, Stipa Lessingiana,
Stipa stenophylla, Alyssum desertorum usw.
In lokalbedingter Veg.: Aus den Sandsteppen: Onobrychis arenaria; aus
den Felssteppen: Avena desertorum, Amygdalus nana, Seseli Hzppoma—
rathrum usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Fehlend. Nur einzelne und zum Teil
anthropochore Arten. -

Geographische Gliederung: Sibirisches, Pontisches, Kleinasiatisch-armeni-
sches, Mitteleuropéisches Relikten- Tellgeblet

Meridionale Glirtelserie

Zwischen der Flora der meridionalen Giirtelserie und unseren
Bromus erectus-Wiesen bestehen nur geringe Beziehungen, weshalb
ich hier nicht ndher auf die Gliederung jedes einzelnen Giirtels ein-
gehen kann. Ihre rdumliche Anordnung und Verteilung 1st aus den
Abb. 4 und 5 ersichtlich. Von allen diesen Vegetationsgiirteln ist
fiir uns einzig der Quercus Ilex-Giirtel (Qi-G.) und der mediterrane
Gebirgssteppen-Giirtel (MG-G.) von etwas groBerer Bedeutung.
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Quercus llex-Giirtel (Qi-G.)
Regionalbedingte Klimax (Hauptzinosen): Quercetum Ilicis, Quercetum
cocciferae (Hartlaubwilder).

Lokalbedingte Vegetation: Priméire Macchien oder Garrigues (Rosmarinus-
und Cistus-Heiden), alle sekundir infolge der Zerstorung der -Wilder
stark ausgedehnt. Ferner charakteristische Felsfluren, Auen- und Strand-
vegetation sowie Flachmoore.

+ zonale Arten: In regionaler Veg.: Quercus Ilex, Qercus coccifera, Quercus
Suber, Arbutus div. spec., Phylliraea div. spec., Pistacia div. spec. usw.
In lokaler Veg.: Macchien: Cistus div. spec., Rosmarinus, Lavandula usw.;
in Auen: Cercis siliquastrum, Nerium Oleander; in Strandvegetation:
Pancratium maritimum, Romulaea div. spec. usw.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Vollstindig fehlend.
Geographische Gliederung: Westmediterranes, Ostmediterranes Teilgebiet.

Mediterraner Gebirgssteppen-Giirtel (MG-@G.)

Regionalbedingte Klimax (Hauptztnosen): Lockere Rasen von Sesleria- und
Festuca-Arten.

Lokalbedingte Vegetation: Alopecurus Gerardi-Rasen, ausgedehnte Schutt-
und Felsfluren usw.

t zonale Arten: In regionaler Veg.: Zahlreiche Arten aus den Gattungen:
Minuartia, Scleranthus, lberis, Alyssum, Helianthemum, Viola, Trinia,
Asperula, Hedraeanthus usw.

In lokalbedingter Veg.: In den Alopecurus Gerardi-Rasen tlefgrundlgmel
Boden zahlreiche Geophyten, namentlich auch aus der Gattung Crocus.

Vorkommen im Untersuchungsgebiet: Im Seslerieto-Festucetum glaucae
vereinzelte Arten.

Geographische Gliederung: Westmediterranes, Ostmediterranes, Vorder-
asiatisches Teilgebiet.

Der MG-G. 1lost die arktisch-alpinen Giirtel in der baumlosen
Oreophytenstufe der mediterranen Gebirge ab (in den noérdlichen
Teilen iiber dem FA-G., in den siidlichen Teilen iiber dem medit.
Koniferen-Giirtel, C-G.). Sowohl in der submeridionalen als auch
in der meridionalen Giirtelserie finden wir von West nach Ost eine
sehr ausgeprigte Verdnderung in der Vegetation, die uns aus den
laubwerfenden Trockenwiildern in die Stipa-Steppe fiihrt, bzw. von
den Hartlaubwildern in die Halbwiistengebiete.

Aus der Unterscheidung von zonalen, bizonalen und azonalen
Arten erkennen wir, dafl es ganz unmoglich ist, alle Vertreter un-
serer Wiesenflora bestimmten Vegetationsgiirteln zuzuteilen. Von
einer Giirtelzugehorigkeit konnen wir hochstens bei zonalen Spe-
zles sprechen. Genau das gleiche gilt auch, wenn wir die Verbrei-
tung der Vegetationstypen innerhalb der verschiedenen Giirtel ver-
folgen. Wir beobachten dabei zahlreiche lokalbedingte Pflanzen-
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gesellschaften, welche ohne groBe Verinderung durch verschie-
dene Vegetationsgiirtel verbreitet sind, so daB wir sie ebenfalls als
azonal bezeichnen miissen. Neben azonalen Arten wachsen in der-
artigen Pflanzengesellschaften oft auch Spezies aus den verschie-
densten Vegetationsgiirteln auf engstem Raume nebeneinander,
wodurch der azonale Charakter noch verstirkt wird. Im Falle
solcher azonaler Assoziationen ist der An-
schluB an zonal-regionale Pflanzengesell-
schaftenunddamitauchdieZuteilungzueinem
bestimmten Vegetationsgiirtel ausgeschlos-
sen. Wir geben im folgenden eine kurze Ubersicht iiber die im

zweiten Abschnitt genannten azonalen Pflanzengesellschaften.

Ubersicht iiber die azonalen Pflanzengesellschaften

Verlandungs- und
Flachmoorgesell-
schaften

Felsfluren

Schuttfluren

Trockenrasen- und

Kalkfelsfluren

Silikatfelsfluren
Kalkschuttfluren

Silikatschuttfluren

Phragmitetum, Magno-
caricetum, Molinietum
coeruleae, Caricetum Da-
vallianae, Caricetum Ho-
stianae, Schoenetum,
Juncetum subnodulosi,
Eriophoretum, Caricetum
fuscae usw.

Kerneretum saxatilis,
Caricetum brachysta-
chidis, Leontodonteto-
Anthyllidetum usw.

ohne Angabe von Ass.

Kentranthus angustifo-
lius-Scrophularia Hoppei-
Ass., Dryopteridetum
Robertianae usw.

ohne Angabe von Ass.
Seslerieto-Festucetum,

Frischwiesengesell- Calamagrostidetum variae
schaften und arundinaceae, Festu-
cetum variae, «Alvar-
triften» usw.
Waldgesellschaiten Erica-Fohrenwilder usw.
Pflanzengesellschaf- Diinen, Sandfluren Elymetum arenariae,
ten des Meeres- Ammophiletum usw.
strandes
Salzwiesen- und Salz- ohne Angabe von Ass.
schlickgesellschaften
Pflanzengesell- Agrostis alba-Rasen,
schaften der Alluvial-Brometum,
Kiesalluvionen Myricarietum usw.



Das Studium des syndkologischen Verhaltens einer Spezies be-
ginnt mit der Feststellung der Giirtelamplitude (vgl. J. Heuer,
1949). Von grundlegender Bedeutung ist dabei, dafl die Verinde-
rungen der 6kologischen Anspriiche einer Art {iber grofere Gebiete
hinweg genau beriicksichtigt werden; denn sehr zahlreiche Spezies
mit weiter Gilirtelamplitude zeigen in dieser Beziehung die inter-
essantesten Abwandlungen. Wie wir noch sehen werden, liefern
uns diese Abwandlungen zahlreiche Anhaltspunkte zu einer mog-
lichst natiirlichen Gliederung der Arealtypen. Die Voraussetzung
zu solchen Untersuchungen bildet die strikte Abklirung iiber die
Begriffe «Vegetationsgirtel» und <«Klimaxkom-
ple x» und iiber das delikate Verhiltnis, in dem diese beiden Aus-
driicke zueinander stehen. Nach E. Schmid (1923) «ist die
Hauptzonose (bzw. der Vegetationsgiirtel) keine genetische Ein-
heit und hat mit dem Klimaxkomplex nichts zu tun. Sie schlieBt
nur diejenigen lokalbedingten Biozonosen an eine regionalbedingte
an, welche mit derselben direkt floristisch (bzw. arealtypisch) ver-
wandt sind und die regionalen, physiographischen Faktoren ge-
meinsam haben». Der Klimaxkomplex umfaft dagegen auBer einer
bestimmten regionalbedingten Klimaxvegetation auch alle zu die-
ser hinfiihrenden Pionierassoziationen und lokalbedingten Dauer-
gesellschaften. Zwischen dem Vegetationsgiirtel und dem Klimax-
komplex besteht folgende, grundlegende Beziehung:

Von jedem Vegetationsgiirtel findet sich ein geographisch
umgrenzbares, zusammenhingendes Kerngebiet (Klimaxbe-
reich) mit giirteleigener, regionaler Klimaxvegetation. Dieses
Kerngebiet 16st sich an seiner Peripherie allmihlich in unzu-
sammenhiingende, extrazonale Reliktengebiete auf. In diesen
extrazonalen Reliktengebieten kommen Flora und Vegetation
des betreffenden Giirtels nur lokalbedingt im Bereich einer giir-
telfremden Klimaxvegetation, d. h. im Kerngebiet eines andern
Giirtels vor. Die extrazonalen Relikte sind immer auf extreme,
lokalbedingte Standorte beschrinkt und zudem noch mit zahl-
reichen anderen Elementen vermischt (vgl. auch Walter,
1943).

So erklirt sich bei manchen Arten die Abwandlung der ¢kologi-
schen Anspriiche, die ich an Hand einer graphischen Darstellung
iiber die synokologische Amplitude einer wichtigen Art der Bro-
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mus erectus-Wiesen, von Trifolium montanum ndher erliutern
mochte (vgl. Abb. 21, die nihere Erklirung der Darstellung findet
sich S. 282/83). Halten wir uns in diesem Zusammenhang nur an
die primére Verbreitung von Trifolium montanum, so entnehmen
wir aus Abb. 21 die starke Hiufung im Kerngebiet des PW-G., wo
die Art im Klimax der dichtrasigen Wiesensteppe und der lichten
Steppenwilder auf Tschernosem oder degradiertem Tschernosem
sehr hiufig ist (Verbreitungszentrum) und nebenbei auch in ver-
schiedenen lokalbedingten Vegetationstypen des Giirtels gedeiht
wie in felsigen «Hiigelsteppen» oder in feuchten Alluvialwildern.
Von hier aus geht die Pflanze, viel seltener werdend, in Vegeta-
tionstypen iiber, welche zu den siidlich und siidwestlich an den
PW-G. grenzenden St-G. und Qp-G. gehdéren. Nach Westen hin
lockert sich das Kerngebiet des PW-G. gegen die europiischen
Laubwilder, nach Norden gegen die boreale Taiga hin auf, die
Siedlungen werden reliktisch und sind auf lokalbedingte, extreme
Standorte beschrinkt. Ganz so verhilt sich auch Trifolium mon-
tanum, wenn wir von seiner starken sekundiren Ausbreitung auf
den zentraleuropidischen Magerwiesen absehen. In Mitteleuropa
treffen wir Trifolium montanum primir innerhalb des Klimaxberei-
ches von FA-G. und QTA-G. nur selten an. Es gedeiht in Kiefern-
steppenwildern, an sehr steilen Nagelfluh- und rutschigen Mergel-
hingen, an felsigen Halden iiber Kalk- und Kreidefels, meistens
in extrazonalen Relikten des PW-G. und zusammen mit anderen
Waldsteppenpflanzen. In Sibirien und Nordruflland dagegen dringt
Trifolium montanum in azonaler Pioniervegetation steiler FluB-
boschungen usw. nordwirts weit bis in das Kerngebiet des LP-G.
vor, und dementsprechend finden wir die Pflanze in den Alpen auf
- extremen Rasenbdndern bis zur Waldgrenze hinauf. Bei Trifolium
montanum beobachten wir demnach eine so starke Abwandlung
des synokologischen Vorkommens, dal wir ein deutliches Ver -
breitungszentrum in regionaler Vegetation
eines bestimmten Giirtels ablesen kénnen. Im Falle von Trifolium
montanum liegt es im PW-G., so daBB wir diese Spezies trotz weiter
Verbreitung zu den zonalen Arten dieses Vegetationsgiirtels rech-
nen konnen. Andere Arten dagegen, z.B. Saponaria Ocymoides
(vgl. Abb. 27), gehen durch die Kerngebiete vieler Giirtel hindurch,
ohne den Standort zu wechseln. Sie sind als edaphische
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Spezialisten durch ihr ganzes Verbreitungsgebiet immer an
die gleichen Lokalitdten gebunden und zeigen demnach
eine besonders charakteristische Azonalitdt (vgl. S.193).
Aus dem vorigen Beispiel ersehen wir deutlich, daBl wir die
Reliktstellen im Gebiete unserer Laubwald-Giirtel, seien es nun
Uberreste borealer Taigavegetation oder kontinentaler Steppen
oder submediterraner Trockenwiilder, nicht ohne weiteres mit der
Vegetation der Kerngebiete der betreffenden Vegetationsgiirtel
gleichsetzen konnen. Dazu sind die okologischen Bedingungen zu’
verschieden und die Durchmischung von verschiedenen Elementen
im Laufe der historischen Entwicklung zu groBl. Nicht nur in der
rein geographisch-topographisch erfalbaren Auflockerung der Sied-
lungen, sondern auch in der Abwandlung im synékologischen Ver-
halten zeigt sich bei vielen zonalen Spezies ein hochst charakteri-
stisches «<Verbreitungsgefille», das wir mit der Feststel-
lung der Giirtelamplitude allein noch nicht erfassen. Dieses Ver-
breitungsgefille wechselt von Art zu Art, und seine Kenntnis gibt
uns in sehr zahlreichen Féllen weitverbreiteter Spezies wertvolle
Anhaltspunkte zur Erforschung des Verbreitungszentrums.

d) Der Reaktionstyp gegeniiber den anthropogenen Einflilssen

Die Verbreitung aller Arten wird nur dann wirklich verstind-
lich, wenn wir uns iiber das Verhéltnis des urspriinglichen und des
kulturbedingten Teiles ihres Areales Rechenschaft ablegen (vgl.
z.B. Wulff, 1932). Es wird wohl kaum jemand bezweifeln, dal
dem spontanen Vorkommen eine ganz andere pflanzengeographi-
sche Wertigkeit zukommt als dem sekundir anthropogenen. Zu-
dem verhiilt sich jede Art gegeniiber den menschlichen Eingriffen
in Vegetation und Landschaft in spezifischer Weise. Die Zusam-
mensetzung der sekundiiren Vegetation wird dadurch grundlegend
mitbestimmt. Mit dem Einflub der Kultur auf die Pflanzenverbrei-
tung hat sich wohl niemand so intensiv abgegeben wie Cajan -
der (1909) und Link ola (1916—1921). Link o1 a klassifiziert
die Pflanzenarten nach ihrem Verhalten zur Kultur folgender-
mafen:

A. Arten, welche in ihrem Vorkommen in einem bestimmten Ge-
biete aus der Kultur Vorteil gezogen haben: Hemerophi-
len.
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Die Hemerophilen zerfallen in zwei Hauptgruppen:

a) In einem bestimmten Gebiete eingefiihrte Arten:
Anthropochoren.

b) In einem bestimmten Gebiete urspriingliche, hemerophile
Arten: Apophyten.

B. In einem bestimmten Gebiete wachsende, urspriingliche Arten,
deren Gesamtverbreitung von der Kultur weder niitzlich noch
schidlich beeinfluffit worden ist: Hemerodiaphoren.

C. In einem bestimmten Gebiete urspriingliche Arten, deren Ge-
samtauftreten unter dem EinfluB} der Kultur gelitten hat:
Hemerophoben.

So klar und einfach die Klassifikation von LLin k o1 a erschei-
nen mag, so verschieden wurden diese Begriffe von anderen Au-
toren aufgefafit und verwendet und so abweichend sind auch zum
Teil die Resultate der Forscher, die sich mit den Problemen iiber
den EinfluB der Kultur auf die Flora abgegeben haben. So ist
Cajander (1909) zur Auffassung gelangt, dall im Lena-Gebiet,
ja im nordlichen Sibirien iiberhaupt, sozusagen die gesamte Wie-
senflora spontan sei. Dieser Gegensatz zu den spiteren Unter-
.suchungen seines Schiilers Linkola im Ladoga-Gebiet, der eine
ansehnliche Zahl von Anthropochoren beobachtete, 1i8t sich wohl
dadurch erkliren, dafl in Sibirien die Kultureinfliisse erst seit kur-
zer Zeit in grofBerem Umfang eingesetzt haben. Um so erstaunlicher
ist es aber, wenn Joh. Krause (1936) in dem alten Kulturgebiet
Mitteleuropas auf den Wiesen viel weniger Anthropochoren findet
als Linkola in dem viel jiingeren Finnlands.

Da in Mitteleuropa zu solchen Untersuchungen wesentlich kom-
pliziertere Verhiltnisse vorliegen als im Osten Skandinaviens, ist
es hier notwendig auf einige dieser Fragen zuriickzukommen. Wir
beginnen dabei zuerst mit der Frage nach der Spontaneitit einer
Pflanze in einem bestimmten Gebiete. In einem Gebiet mit junger
oder extensiver Kultivierung, wo es noch reichlich unbeeinfluite
Vegetation gibt, ist diese Frage relativ einfach und sauber zu be-
antworten. Pflanzen, die dort wirklich in unbeeinfluiter Vegeta-
tion vorkommen, sind einfach als spontan zu bezeichnen. In einem
Gebiet dagegen mit alter und intensiver Kultur und nur ganz ver-
einzelten unbeeinflufiten Stellen, wie in Zentraleuropa, scheint es
dagegen fast ausgeschlossen, an diese Probleme heranzutreten.
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Trotzdem wird aber niemand behaupten, daf z. B. Anemone nemo-
rosa oder Asperula odorata nicht urspriingliche Pflanzen unserer
Laubwiilder seien. Was die Wéilder anbelangt, so diirfen wir auch
mit Recht annehmen, daf in unseren Gegenden alte Laubhochwél-
der den natiirlichen Zustand noch recht gut représentieren, wenn
sie auch forstlich durchwirtschaftet sind. Pflanzen, die in solcher
Vegetation regelmidfiig und mit guter Vitalitit auftreten, sind da-
her in allen Fillen als spontan zu bezeichnen (vgl. auch Lin -
kola). Ferner ist es auch nicht der Fall, daB im Jura sozusagen
unbeeinfluite Waldstiicke vollig fehlen. An den Steilhiingen der
htheren Ketten gibt es Bergfohren-, Hochstauden- und Bergahorn-
wilder, in denen die anthropogenen Einfliisse sicher duBerst ge-
ring sind. Gerade an solchen Orten st68t man 6fters auf urspriing-
liche Standorte gemeinster Wiesenpflanzen, in den Hochstauden-
wéldern z. B. von Polygonum Bistorta, Chaerefolium silvestre, He-
racleum Sphondylium u. a.

Nun sind aber die meisten Arten unserer hemerophilen Wiesen-
flora keine Pflanzen des schattigen Waldbodens, sondern ihre ur-
spriinglichen Standorte liegen in den primiren Rasenkomplexen
und lichten Buschwiildern extremer Steilhinge, auf grobkiesigen
Alluvionen, an Felswinden und auf Geroéllhalden, an Ufern von
Waldbéchen, an Flissen und Seen, in Auenwéldern, Siimpfen und
Mooren. Meist handelt es sich um extreme Boden, die an manchen
Stellen noch bis heute infolge der niedrigen Produktivitit relativ
wenig oder iiberhaupt nicht bewirtschaftet worden sind. Das will
zwar nicht heiBen, daf die Kultur auf solche Orte keinen Einflufl
ausgeiibt hat. Wenn wir den Grad ihrer Urspriinglichkeit priifen,
so sind dabei die folgenden Kriterien mafgebend: Meistens sind
urspriingliche Lokalitéiten durch das Vorkommen stark heme-
rophober Arten ausgezeichnet (z. B. Festuca amethystina, Cy-
pripedium calceolus, Arabis pauciflora). Ferner ist auch das Auf-
treten von besonderen Rassen und Neoendemismen hochst
charakteristisch (vgl. E. Schmid, 1936). Uberdies besitzen sol-
che urspriingliche Vegetationsflecken eine heterogene, nur ihnen
eigentiimliche Relik t f1or a. Diese Charaktere geben zusammen
mit Beobachtungen liber die Bodenentwicklung und S uk-
zession eine gute Grundlage zur Unterscheidung von einiger-
mafBen spontaner und von beeinflulter Vegetation.

5
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Einen grofien Grad der Urspriinglichkeit zeigen im Jura die
gut ausgebildeten Fels- und Schuttfluren, ferner auch die S. 18 ff.
beschriebenen primiren Rasenkomplexe und die sie umgebenden
Kiefernsteppenwiilder, Eichenbuschwilder und lichten Buchen-
wilder. Arten, die zufillig nur einmal an solchen Lokalititen vor-
kommen, sind aber noch lange nicht als sicher spontan zu bezeich-
nen. Deshalb ist es bei allen diesen Studien notig, die Hiufigkeit
des Vorkommens einer Art bei verschieden starken Kultureinfliis-
sen zu beobachten, woraus sich weitere Hinweise zur Entscheidung
iber ihr urspriingliches Vorkommen ergeben (vgl. Linkola,
1916). Besonders schwierig ist die Untersuchung der Spontaneitiit
an FluBufern, Kiesalluvionen, auf Flachmooren usw. In manchen
Fillen ist heute eine sichere Entscheidung iiber die Spontaneitit
im Untersuchungsgebiet nicht mehr méglich, denn immer ist auch
die Moglichkeit in Betracht zu ziehen, dafl Pflanzen sekundir, von
kulturbedingter Vegetation aus, an solche urspriingliche Orte ge-
langen konnten, sich ansiedelten und spiter ganz den Eindruck
spontaner Arten erwecken.

Die Beantwortung der Frage, ob eine Pflanze in einem bestimm-
ten Gebiete urwiichsig oder nicht urwiichsig sei, hingt auch in
hohem Mafle davon ab, wie homogen und wie grofl das gewdhlte
Untersuchungsgebiet ist. Joh. Krause (1936) betont mit Recht,
dafl das Untersuchungsgebiet nicht zu klein sein diirfe, worin wir
ihm vollig beistimmen, da auch alle Standorte mit lokalbedingter
Vegetation wie Moore, Ufer, Alluvionen, Felsabhinge usw. darin
enthalten sein miissen. Gerade mit der Tatsache, dal Linkola
und Simmons (1912) sehr kleine Untersuchungsgebiete wihlten,
bringt Krause deren grofe Anthropochorenprozente in Zusam-
menhang. Andererseits sollte aber das Gebiet in bezug auf das All-
gemeinklima und demnach auch hinsichtlich der Klimaxvegetation
moglichst einheitlich sein, was Krause in seiner Studie auBler acht
liBt. Der Jura entspricht allerdings dieser Forderung auch nicht
- vollig, obwohl der FA-G. die Vegetation fast iiberall beherrscht;
denn zwischen dem Querceto-Carpinetum, der Klimax der tiefsten
Lagen und dem schon stark subalpin anmutenden Rumiceto-Fage-
tum des Hochjuras bestehen betrichtliche Unterschiede. Streng ge-
nommen, konnen viele subalpin-alpine Arten, welche auf den Gip-
feln der siidlichen Ketten an vielen Stellen v6llig urspriinglich ge-
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deihen, in den tieferen Lagen z. B. des Basler und Aargauer Juras
nicht mehr als sporadisch gelten. Dagegen sind im Jura die mei-
sten der vorhin erwihnten, lokalbedingten Vegetationstypen reich-
lich vorhanden. Es fehlen die Erlenbriiche, die heute fast alle zer-
stort sind und namentlich die Sandfluren und Silikatfelsfluren, die
erst in groBerer Entfernung vom Untersuchungsgebiet auftreten.

Wichtiger noch als die Frage nach der Spontaneitit einer Art
in einem kleinen, abgegrenzten Gebiet ist die Feststellung, in wel-
chen Vegetationstypen die betreffende Pflanze innerhalb ihres Ge-
samtareals urspriinglich vorkommt. Erst die Kenntnis der
primidren Assoziationszugehorigkeit inner-
halb des ganzen Verbreitungsgebietes einer
Pflanze gibt uns Aufschluf iiber das Verhiltnis zwischen ihrem
primiren und sekundiren Areal. Dieses Verhiltnis aber verdeut-
licht in zahlreichen Féllen, das schon S.62 besprochene «Verbrei-
tungsgefille» einer Art und dient somit als wertvoller Hinweis auf
das Verbreitungszentrum. Leider wurde bis heute diesen wichtigen
Grundlagen der Pflanzengeographie viel zu wenig Beachtung ge-
schenkt, wohl darum, weil die Vegetation weiter Gebiete vom Men-
schen allzu stark umgewandelt worden ist. Und doch kann der
EinfluB der Kultur auf die Verbreitung der Pflanzen letztlich nicht
aus kleinen und zu solchen Untersuchungen gerade giinstigen Ge-
bieten verstanden werden, so notwendig solche Einzeluntersuchun-
gen an und fiir sich sind.

Im folgenden miissen wir uns klar sein, daB} der Gegensatz zwi-
schen Anthropochoren und Apophyten im Hinblick auf die Ge-
samtverbreitung der Arten wegfillt. In bezug auf das ganze Areal
sprechen wir nur von hemerophilen Arten, d.h. von solchen, die
sich unter dem Einflufl der Kultur ausgebreitet haben. Es sei hier
von vornherein hervorgehoben, dal die Resultate solcher Unter-
suchungen namentlich bei den im stirksten Grade hemerophilen
Arten unserer Wiesenflora eine gewisse Unvollstindigkeit nicht
iibersteigen konnen. Trotzdem liefern derartige Nachforschungen
in vielen Fillen interessante Hinweise. Wichtig ist auch, daBl das
Alter und die Art der Kultureinfliisse von Gebiet zu Gebiet wech-
seln. Sogar ein und derselbe menschliche Eingriff iibt von Vege-
tationsgiirtel zu Vegetationsgiirtel eine andere Wirkung auf die
Zusammensetzung der Pflanzendecke aus.
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Knappe Ubersicht iiber die Kultureinfliisse in den verschiedenen
Vegetationsgiirteln (Kerngebiete)

Arktisch-alpine Giirtelserie

Carez-Elyna-Giirtel

Kultureinflisse: Im ganzen Areal des Giirtels relativ schwach, von
geringer Auswirkung auf die Vegetation. EinigermaBen urspriingliche
Vegetation vorherrschend.

Wirtschaftsformen: Regelmiiflize Bewirtschaftung fehlend.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Mit Ausnahme der Vegetation halbnatiir-
licher Liger fehlend.

Unkrautgesellschaften: Nur fragmentarisch, meist ‘Arten die auch in ur-
spriinglicher Vegetation hdufig sind.

Vaccinium wuliginosum-Loiseleuria procumbens-Giirtel

Kultureinfliisse: Schwach bis midBig, gebietsweise auch stirker, oft
nur von geringer Auswirkung auf die Vegetation. Eiaigermafen ur-
spriingliche Vegetation im ganzen Areal des Giirtels grofie Flichen ein-
nehmend.

Wirtﬁchaftsformen: In groBen Teilen extensive, selten intensive Graswirt-
schaft.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Vorwiegend magere Weiderasen (in den
Alpen z. B. Nardus-Weiden, Festuca rubra-Rasen), seltener Fettwiesen
(z. B. Poa alpina-Bestinde).

Unkrautgesellschaften: Vorwiegend fragmentarisch, gut ausgebildet nur die
Vegetation von Viehligern (z. B. Rumicetum alpini).

Boreal-subalpine Giirtelserie

Leariz-Pinus cembra-Giirtel

Kultureinflisse: Verschieden stark. Im alpinen Teilgebiet stark,
einigermafen urspriingliche Vegetation zuriickgedriingt, im eurasiatisch-
boreal-kontinentalen vielfach sehr jung, einigermaBlen urspriingliche Ve-
getation vielerorts noch grofle Flichen einnehmend.

Wirtschaftsformen: Extensive und intensive Graswirtschaft, seltener Acker-
bau.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Magere und fette Mihewiesen und Weide-

‘rasen (in den Alpen z. B. Nardus-Weiden, Festuca rubra-Rasen, Trisete-
tum flavescentis-Fettwiesen, in Sibirien z. B. verschiedene, sekundire
Alluvialwiesen), Moore.

Unkrautgesellschaften: Relativ artenarm, gut ausgebildet die Vegetation
von Viehldgern (z. B. Rumicetum alpini), ferner Kahlschlag-, gebietsweise
auch Ackerunkrautgesellschaften.

Picea-Giirtel

Kultureinfliisse: Mdssig bis stark. EinigermaBen urspriingliche Vege-
tation zuriickgedringt.

Wirtschaftsformen: Extensive und intensive Graswirtschaft, Ackerbau fast
fehlend.
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Halbkulturpflanzengesellschaften: Magere und fette Weiderasen und Méhe-
wiesen (in den Alpen entsprechende Gesellschaften wie im LP-G.).

Unkrautgesellschaften: Artenarm, gut ausgebildet die Vegetation von Vieh-
ligern (in den Alpen dem LP-G. entsprechend), ferner Kahlschlaggesell-
schaften. :

Boreomeridional-montane Giirtelserie

Quercus Robur-Calluna-Giirtel

Kultureinfliisse: Sehr stark. EinigermaBen urspriingliche Vegetation
meist nur an beschrinkten Punkten, gebietsweise auf wenige extreme
Standorte zuriickgedringt.

Wirtschaftsformen: Extensive und intensive Graswirtschaft, Ackerbau zu-
riicktretend.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Sekundire,  magere Zwergstrauchheiden
(Calluna-Sarothamnus-Heiden), magere Rasen (z. B. Nardus-Galium saxa-
tilis-Weiden saurer Boden, Bromion-Rasen basischer Boden), Flachmoore,
Sandfluren (z. B. sekundires Corynephoretum), Fettweiden und Fett-
wiesen (z. B. Cynosuretum, Festuca-Agrostis-Bestinde).

Unkrautgesellschaften: Besonders gut ausgebildet azidiphile Ackerunkraut-
gesellschaften (z. B. Parvojunceten).

Fagus-Abies-Giirtel

Kultureinfliisse: Star k. Einigermaflen urspriingliche Vegetation weit zu-
riickgedringt. '

Wirtschaftsformen: Vorwiegend intensive, seltener extensive Graswirt-
schaft, verbreiteter Ackerbau.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Fettwiesen und Fettweiden (Arrhenathe-
retum, Trisetetum, Lolieto-Cynosuretum), magere Wiesen und Weiden
stark zuriicktretend (z. B. Festuca rubra-Rasen, Mesobromion-Rasen,
Nardus-Weiden, Calluna-Genista-Heiden), Flach- und Gehingemoore
(z. B. Molinietum coeruleae, «Molinia-Rietwiesen», Geranieto-Filipendule-
tum).

Unkrautgesellschaften: Azidiphile und basiphile Ackerunkrautgesellschaften
und nitrophile Ruderalgesellschaften, jedoch alle weniger gut ausgebildet
als im QTA-G. und PW-G., gut dagegen die Kahlschlaggesellschaften.

Qercus-Tilia- Acer-Laubmischwald-Giirtel

Kultureinfliisse: Star k. EinigermaBen urspriingliche Vegetation weit zu-
riickgedringt.

Wirtschaftsformen: Vorwiegend Ackerbau, verbreitete intensive, seltener
extensive (Graswirtschaft.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Fettwiesen und Fettweiden (z. B. Arrhe-
natheretum, Lolieto-Cynosuretum), magere Wiesen und Weiden stark zu-
riicktretend (z. B. Bromion- und Festucion-vallesiacae-Rasen, im Norden

Alvartriften und Laubwiesen, Flach- und Gehingemoore (wie im FA-G.).

Unkrautgesellschaften: Basiphil-thermophile Ackerunkraut- und nitrophile
Ruderalgesellschaften stirker ausgebildet als im FA-G., Kahlschlaggesell-
schaften.

Pulsatilla-Waldsteppen-Giirtel

Kultureinfliisse: Verschieden stark, teilweise auch -von geringerer
Auswirkung als in den Laubwald-Giirteln. Im sarmatischen Teilgebiet
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einigermafien urspriingliche Vegetation stark zuriickgedringt, im sibiri-
schen noch sehr verbreitet.
Wirtschaftsformen: Vorwiegend Ackerbau, Graswirtschaft ohne Diingung.
Halbkulturpflanzengesellschaften: Sekundire, gemihte und beweidete Wie-
sensteppen (Festucetum sulcatae).

Unkrautgesellschaften: Besonders gut ausgebildet basiphil-xerophile Acker-
unkraut- und nitrophil-xerophile Ruderalgesellschaften.

Submeridional-colline Giirtelserie

Quercus pubescens-Giirtel

Kultureinfliisse: Sehr stark. Einigermaflen urspriingliche Vegetation
nur an beschrinkten Punkten.

Wirtschaftsformen: Vorwiegend Ackerbau und Weinbau. Extensive und
intensive Graswirtschaft.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Trockenbuschgesellschaften (z. B. Buxe-
tum) und Trockenrasen (z. B. Xerobromion), d. h. sekundire Gariden
oder Shibljaks. Fettwiesen weniger ausgedehnt (Arrhenatheretum), se-
kundire Flachmoore.

Unkrautgesellschaften: Besonders gut ausgebildet basiphil-xerophile Acker-
unkraut- und nitrophil-xerophile Ruderalgesellschaften. ‘

Stipa-Steppen-Giirtel

Kultureinfliisse: Verschieden stark, im allgemeinen von relativ ge-
ringer Auswirkung. KEinigermaflen urspriingliche Vegetation zuriick-
gedringt. '

Wirtschaftsformen: Ackerbau, extensive Graswirtschaft.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Beweidete Sekundirsteppen.

Unkrautgesellschaften: Besonders gut ausgebildet nitrophil-halophile Rude-
ralgesellschaften.

Meridionale Giirtelserie

Quercus Ilex-Giirtel

Kultureinfliisse: Sehr stark. Einigermafien urspriingliche Vegetation nur
an beschrinkten Punkten und meist auf wenige extreme Standorte zu-
riickgedringt.

Wirtschaftsformen: Vorwiegend Gartenkultur, Ackerbau; Graswirtschaft
zuriicktretend.

Halbkulturpflanzengesellschaften: Hartlaubgebiische, Cistus- und Rosmarin-
heiden, d. h. sekundire Garriguen und Macchien. Therophytengesellschaf-
ten, sekundire Flachmoore.

Unkrautgesellschaften: Besonders gut ausgebildet basiphil-xerophile Acker-
unkraut- und nitrophil-xerophile Ruderalgesellschaften.

Mediterraner Gebirgssteppen-Giirtel

Kultureinfliisse: Im ganzen Areal schwach bis mdBig und nur von
relativ geringer Auswirkung auf die Vegetation. Einigermallen urspriing-
liche Vegetation grofe Flichen einnehmend.

Wirtschaftsformen: Extensive Graswirtschaft.
Halbkulturpflanzengesellschaften: Noch wenig bekannt.
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Der obigen Ubersicht entnehmen wir verschiedene GesetzmiBig-
keiten, die wir bei der Unterscheidung von urspriinglicher und kul-
turbedingter Verbreitung von Pflanzen beriicksichtigen miissen.
Wir heben zunichst die ausgesprochene Azonalitit der Unkraut-
aber auch mancher Halbkulturpflanzengesellschaften hervor. Fer-
ner hat sich das Areal vieler Pflanzengesellschaften, die priméir
nur auf extreme Lokalstandorte beschrinkt waren, sekundir stark
vergroBert. Ein Vergleich mit den S.53ff. geschilderten primé-
ren Assoziationen der einzelnen Vegetationsgiirtel gibt dafiir gute
Beispiele: Sekundire Calluna-Sarothamnus-Heiden und sekundiire
Cistus- und Rosmarin-Macchien. Auch viele Wiesensteppen sind
als sekundire Wiesensteppen auf weiten Flichen durch Rodung
an die Stelle primirer Waldsteppen getreten usw. Bei allen diesen
Pflanzengesellschaften ibertrifft die heutige Ausdehnung die pri-
mire bei weitem.

Ebenso wichtig ist auch, daBl ein und dieselbe Wirtschaftsform
im einen Giirtel eine sehr groBle Umwilzung der Flora in einem
anderen Giirtel eine wesentlich geringere ausiiben kann. So finden
wir auf den ungediingten Midhwiesen im Bereich des QTA-G. und
FA-G. nur einen ganz geringen Prozentsatz von Spezies aus den
standortsgemidflen Laubwildern, wihrend wir in den Wiesenstep-
pen (PW-G.) Osteuropas und Sibiriens bei entsprechender Bewirt-
schaftung noch einen sehr hohen Anteil der Arten wenig beeinfluf3-
ter oder urspriinglicher Steppen und Steppenwiilder antreffen.

Unser Uberblick iibher die Kultureinfliisse in
den verschiedenen Vegetationsgilirteln zeigt
von Giirtel zu Giirtel eine stark wechselnde In-
tensitdt und Auswirkung. Die Feststellung des wur-
spriinglichen Vorkommens von Arten ist in der relativ schwach
beeinflulliten Vegetation der arktisch-alpinen und boreal-subalpi-
nen Giirtelserie verhiltnismiBig leicht, weshalb wir dariiber schon
recht gut unterrichtet sind (vgl. die schon zitierten Arbeiten). Viel
schwieriger ist diese schon in den boreomeridionalen Laubwald-Giir-
teln, woriiber wir nur ungeniigende Angaben besitzen. Deshalb sah
ich mich veranlaft, wihrend der Jahre 1945—52 aus dem Schwei-
zer Jura und den angrenzenden Gegenden moglichst viele Beob-
achtungen selber zusammenzutragen. Relativ giinstig steht es mit
der Beantwortung dieser Fragen im PW-G. und St-G., von wo wir



aus verschiedenen russischen Steppenreservationen und namentlich
aus den wenig besiedelten Regionen Westsibiriens (vgl. z.B. A.
Gordjagin 1901) zuverlissige Angaben besitzen. Den grofiten
Schwierigkeiten begegnen  solche Untersuchungen im Qp-G. und
Qi-G. 11, Der KultureinfluB im Mittelmeergebiet, der die Vegetation
- zum groBten Teile fast vollig umgewandelt hat, erfordert ein be-
sonders kritisches Vorgehen bei der Verwendung von Literatur-
angaben. Dabei zeigt sich, daB es nicht moglich ist, das primére
und sekundire Areal bis in alle Einzelheiten gegeneinander abzu-
grenzen, sondern dafl wir uns darauf beschrinken miissen, von
allen Vegetationsgiirteln allgemeine Angaben fiber das Verhiltnis
von primdrem und sekundirem Vorkommen zu erhalten. Dies kann
auch noch unter den heutigen Umstéinden bei vielen Arten einiger-
mafen erreicht werden.

Was fiir einen aufschluBreichen Einblick in die Verbreitung
einer Art die Untersuchung des priméren und sekundiren Vorkom-
mens bietet, konnen wir aus der schon im letzten Abschnitt bespro-
chenen graphischen Darstellung der synoékologischen Amplitude
von Trifolium montanum entnehmen (vgl. Abb. 21). Wir ersehen
daraus, dafl im Kerngebiet des PW-G. die Pflanze sowohl in wenig
beeinfluBter bis urspriinglicher, als auch in stark verinderter Ve-
getation allgemein verbreitet ist. Wenn wir von diesen Gebieten
aus das Vorkommen nach Westen hin verfolgen, so #ndert sich
das im Bereiche der mitteleuropédischen Laubwald-Giirtel grund-
legend. Hier vermag sich Trifolium montanum spontan nur an
ganz engbegrenzten Lokalitiiten anzusiedeln, ist dagegen auf se-
kundéren, ungediingten Rasen wie im Osten immer noch ziemlich
verbreitet. Die Abnahme ihrer allgemeinen Héufigkeit von Osten
nach Westen steht deshalb in gar keinem Verhiltnis zu der sehr
starken Abnahme ihrer urspriinglichen Standorte. In ganz analoger
Weise veriindert sich das Verhiltnis zwischen priméirer und sekun-
dérer Verbreitung, wenn wir die Pflanze in Sibirien, von den Wald-
steppengebieten aus nach Norden hin in die boreale Taiga verfol-
gen (vgl.Cajander, 1903).

Auch wenn es uns nur noch in groben Ziigen moglich ist, das

1 Pr. W. Liidi iiberlief mir seine zahlreichen Aufnahmen einigermafien
urspriinglicher Wilder der Apenninen-Halbinsel, welche eine wichtige
Stiitze fiir die Untersuchung der submediterranen Spezies bilden. Dafiir sei
ihm an dieser Stelle mein herzlicher Dank ausgesprochen.
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Verhiltnis zwischen dem primiren und sekundiren Areal zu be.
stimmen, tritt die grofe Bedeutung solcher Untersuchungen fiir die
Chorologie am Beispiel von Trifolium montanum sofort in Erschei-
nung. Erst durch die Unterscheidung von priméirer und sekundérer
Verbreitung gelangt das Hiufungszentrum im Waldsteppengebiet
und das charakteristische Verbreitungsgefille von dort nach Nor-
den, Westen und Siidwesten zu vollem Ausdruck.

Weiter zeigt es sich bei solchen Untersuchungen, daf der Grad
der hemerophilen Ausbreitung von Art zu Art wechselt und daB
wir ganz verschiedene Stufen der hemerophilen Ausbreitung unter-
scheiden miissen:

1.Grad: schwache Hemerophilen.

Im ganzen Areal iiberwiegen die Vorkommen in einigermaflen ur-
spriinglicher Vegetation, und die betreffenden Arten gedeihen nur
in relativ beschrinktem Mafle in sekundiren Pflanzengesellschaf-
ten (z. B. Geranium sanguineum).

2.Grad: maBige Hemerophilen.

Neben den zahlreichen Standorten in einigermaBen urspriinglicher
Vegetation finden sich ebenso viele sekundéirer Natur (z. B. Sesle-
ria coerulea).

3.Grad: starke Hemerophilen.

Neben meist noch zahlreich feststellbaren spontanen Vorkommen
iiberwiegt die Verbreitung in sekundirer Vegetation stark (z.B.
Nardus stricta).

4.Grad: absolute Hemerophilen.

Die Ausbreitung durch die Kultur ist so stark, daf die primére
Verbreitung nur mit Miihe oder iiberhaupt nicht mehr festgestellt
werden kann (z. B. Trifolium pratense).

Beziehen sich die Untersuchungen auf ein bestimmtes Gebiet,
so gelten die gleichen Grade fiir die Apophyten. Auch durch die
- Wirtschaftsform und die Intensitit der Kultur wird die sekundéire
Ausbreitung zahlreicher Hemerophilen stark modifiziert, wobei
sich die einzelnen Spezies wiederum ganz verschieden verhalten.
Dies ist gerade bei der Untersuchung iiber die Herkunft und sekun-
dire Ausbreitung der Flora magerer, extensiv bewirtschafteter Ra-
sen wie die Bromus erectus-Wiesen von ausschlaggebender Bedeu-
tung. So verhalten sich die Arten aus der Gattung Ophrys gegen-
iiber den Kultureinfliissen derartig, daB wir sie zu den miBig oder



stark hemerophilen Spezies rechnen miissen, da in ihren Gesamt-
arealen das Vorkommen in sekundirer Vegetation bei weitem
iiberwiegt. Die Intensivierung der Landwirtschaft mit vermehrter
Diingung, wié sie sich in den letzten 50 Jahren in weiten Gebieten
Mitteleuropas vollzog, hat heute einen groflen Teil der sekundiren
Standorte dieser Arten im Kerngebiet der mesophilen Laubwald-
Giirtel wieder ausgemerzt. Die Ophrys-Arten und zahlreiche andere
Spezies vermochten sich bei extensiver Kultur an vielen sekundi-
ren Standorten anzusiedeln, wurden aber bei stirkerer Bewirtschaf-
tung durch die Konkurrenz allgemein verbreiteter Wiesenpflanzen
verdringt. Diese fiir die Magerwiesenflora Mitteleuropas charakte-
ristische Erscheinung trug sicher viel dazu bei, daBl man in floristi-
schen und vegetationskundlichen Untersuchungen die Magerwiesen
zu Unrecht immer wieder als primire Vegetation behandelt hat
(vgl. z.B. Ndgeli und Thellung, 1905).

Auch wenn zahlreiche Arten der Magerwiesen bei intensiverer
Kultivierung und fortschreitender Diingung verschwinden, so darf
diese Erscheinung keineswegs mit der Reaktion wirklich hemero-
phober Spezies verwechselt werden. Wir bezeichnen deshalb in der
Gruppe der Hemerophilen die gegen intensivere Kultivierung emp-
findlichen Arten als «<pseudohemerophob», im Gegensatz
zu den Spezies, welche von vornherein unter dem EinfluBl der Kul-
tur zuriickgehen, den eigentlichen Hemerophoben. Eine bestimmte
Spezies kann in verschiedenem Mafle pseudohemerophob sein. Wir
unterscheiden deshalb drei Grade: schwach, miaBig und
stark pseudohemerophob. Diese Abstufung darf jedoch
nicht mit einer Skala fiir die Diingeempfindlichkeit hemerophiler
Spezies verwechselt werden. Neben den sekundiren Ausbreitungs-
moglichkeiten einer Spezies, ist das Ausmafl der pseudohemeropho-
ben Erscheinungen in hohem Mafe abhiingig von der Intensitéit der
Kultureinfliisse in einem bestimmten Vegetationsgiirtel. So wird
z. B. in den mesophilen Laubwald-G. (QC-G.,FA-G.,QTA-G.) durch
die #duBerst intensive Bewirtschaftung aller entwaldeter Land-
stiicke der pseudohemerophobe Riickgang zahlreicher Spezies iiber-
miBig gefordert. Dagegen tritt im Qp-G. und Qi-G., also in den
submediterran-mediterranen Trockenwaldgebieten die pseudo-
hemerophobe Abnahme der Vorkommen selbst bei den gleichen
Arten in viel geringerem Grade oder iiberhaupt nicht in Erschei-
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nung; denn in ausgedehnten Gebieten (sekundire Gariden, bzw.
Macchien) ist eine intensivere Bewirtschaftung iiberhaupt nicht
moglich.

Linkola schlieft aus seinen Studien, daB die Art und Weise
des apophytischen Auftretens einer bestimmten Spezies iiber grofie
Strecken hin gleich bleibe oder sich nur wenig verindere.

Sobald wir die sekundire Ausbreitung im Zusammenhang
mit dem Gesamtareal betrachten, beobachten wir, daB sich zahl-
reiche Arten in der sekundiren Vegetation genau so wie in der
primidren von Vegetationsgiirtel zu Vegetationsgiirtel verschie-
den verhalten (vgl. Trifolium montanum, Abb. 21).

Auch innerhalb kleiner Gebiete ist die sekundire Ausbreitung
hochst eigenartigen Schwankungen unterworfen, die wir noch
niher besprechen miissen. Wir betrachten an Hand der Karte in
Abb. 6 die Verbreitung von Lathyrus heterophyllus in der Schweiz.
Die primiren Vorkommen beschrinken sich im Jura auf sehr we-
nige siidexponierte Kalkgertllhalden (Pfeiffenriitifluh, Pieterlen)
oder auf montan-subalpine Rasenkomplexe von Molinia litoralis
und Calamagrostis varia (Wandfluh ob Grenchen). Es ist auBer-
ordentlich interessant, da unmittelbar in der Umgebung dieser
zwar zerstreuten, aber urwiichsigen Standorte, die Pflanze sozusa-
- gen iiberhaupt nicht in sekundirer Vegetation auftritt, wihrend
sie im Randengebiet nicht nur in vielen Bromus erectus-Wiesen
sehr hiufig ist, sondern auch den Kalkschutt lings neu entstande-
ner WaldstraBen besiedelt und sich heute noch immer weiter aktiv
ausbreitet. Dies ist besonders deshalb auffallend, weil es mir bis
jetzt trotz jahrelanger Begehung des Randengebietes nicht gelun-
gen ist, die Pflanze auch nur einmal in annihernd unbeeinfluflter
Vegetation aufzufinden, obwohl die entsprechenden primiren Ra-
senkomplexe und Gerdéllhalden durchaus nicht fehlen. Die néchsten
sicher primiren Vorkommen liegen erst in der Rauhen Alb wieder
in Calamagrostis varia-Rasen (vgl. Kuhn, 1937). Noch eigenarti-
ger vermag uns das stellenweise reichliche Auftreten in sekundi-
ren Festuca rubra-Rasen im Neuenburger Jura anmuten, wo Lathy-
rus heterophyllus inmitten ganzer Herden von Mewm athamanti-
cum oder Trifolium spadiceum gedeiht, dagegen nirgends in pri-
mirer Vegetation zu finden ist (vgl. Spinner, 1932). Das néch-
ste Verbreitungsgebiet der Pflanze liegt in subalpinen Trocken-



Abb. 6. Verbreitung von Lathyrus heterophyilus in der Schweiz.

Priméire Standorte (Stipetum Calamagrostidis, Calamagrostidetum

e . gt : i
variae, Pioniervegetation auf Kalk- und Silikatschutt

(NN, Vermutlich priméiire Standorte

(oXo) Vorwiegend sekundiire Standorte ohne genaue Angabe ihrer Natur

Sekundire, vereinzelte Standorte im Mesobromion

Sekundire, vereinzelte Standorte auf Kalk- und Silikatschutt

Sekundire Standorte in montan-subalpinen Festuca rubra-Rasen

=== Sekundire Massenausbreitung vorwiegend im Mesobromion

(I Sekundédre Massenausbreitung auf Kalk- und Silikatschutt, Berbe-
ris-Rosengebiisch usw.

rasen in den Alpen des Saanetales, einem typischen Reliktgebiet.
Dort macht Lathyrus heterophyllus einen ganz hemerophoben Ein-
druck. Nicht einmal 50 km stidwestlich davon, im unteren Rhone-
tal, hat sich Lathyrus heterophyllus von seinen primiiren Vorkom-
men im Stipetum Calamagrostidis sehr stark ausgebreitet: an
Weinbergsmauern, auf Schutt, bei Vouvry im Mesobrometum. Nach
Braun-Blanquet gedeiht Lathyrus heterophyllus im Kanton
Graubiinden dagegen vor allem auf Schutt und im Berberis-Rosen-



Abb. 7. Verbreitung von Cirsium tuberosum in der Schweiz.

Primiire Standorte (Pineto-Molinietum litoralis, Mugeto-Molinietum
litoralis, Calamagrostidetum variae)

e
Vermutlich primiire Standorte (auch Flachmoore)
Vereinzelte, sekund. Standorte im Mesobromion u. auf Flachmooren

— Starke sekundire Ausbreitung im Tetragonolobus-Molinietum lito-
ralis und verwandten Mesobromion-Rasen

oebiisch, fehlt dagegen, trotz teilweise starker sekundirer Ausbrei-
tung, fast vollig in Magerwiesen. So ist hier das apophytische Vor-
kommen wieder wesentlich anders.

Die sekundiire, apophytische Ausbreitung einer Art wechselt
oft schon auf kleinen Strecken sehr stark, und dieser Wechsel ist
wohl kaum kausal aus den Standortsbedingungen allein zu erklé-
ren. Dessen Kenntnis verschafft uns aber einen Einblick in die
mannigfaltigen Moglichkeiten des arteigenen Reaktionstypus, und
zeigt einmal mehr, wie sehr wir uns hiiten miissen vor Verallgemei-
nerungen von Resultaten, die in begrenzten Gebieten gewonnen
wurden. Ahnliche Eigenarten in der Verteilung von priméirem und
sekundirem Vorkommen beobachten wir bei vielen Arten der unter-
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suchten Magerwiesen, so z. B. auch im Falle von Cirsium tubero-
sum (vgl. die Karte in Abb. 7).

Sind in diesem Falle die Verhiltnisse der Verbreitung auch
wesentlich einfacher als bei Lathyrus heterophyllus, so ist es doch
merkwiirdig, daf sich die Art von den sehr reichlichen primiiren
Fundorten im Weifensteingebiet apophytisch nicht ausgebreitet
hat, wihrend -sonst in der ganzen Nordschweiz die sekundiren
Standorte zu liberwiegen scheinen. Namentlich von den sicher nur
sehr zerstreuten, urspriinglichen Siedlungen im Aargauer Jura hat
sich Cirsium tuberosum sehr stark apophytisch ausgebreitet. Wir
ersehen daraus, daB zwischen der Héiufigkeit der priméren Vor-
kommen und der sekundiren Ausbreitung keine unmittelbare Be-
ziehung zu bestehen braucht.

Wie wichtig es ist, dal wir die Teilerscheinungen der Verbrei-
tung innerhalb eines begrenzten Gebietes immer mit dem Gesamt-
areal und dem Verbreitungszentrum der betreffenden Spezies in
Beziehung bringen, zeigt uns ein Vergleich des priméiren und se-
kundéiren Vorkommens von Buphthalmum salicifolium und Phy-
teuma orbiculare in der Nordostschweiz. In auffilliger Uberein-
stimmung (vgl. hiezu die Karten in Abb. 8 und 9) beschrinken sich
die urspriinglichen Standorte dieser Arten auf die wenigen ur-
spriinglichen Sesleria-Rasenkomplexe an der steilen Schichtstufe
auf der Nordwestseite des Randens. Dagegen ist ihre sekundire
Ausbreitung sehr verschieden. Buphthalmum salicifolium ist auf der
ganzen Hochfliche des Randens in allen Typen des Mesobromion
und in den lichten Fohrenwéildchen iiberall sehr hiufig. Daneben
geht es im Molassegebiet siidlich des Rheins auch in Gehinge-
siimpfe und Molinia-Rietwiesen iiber. Viel geringer ist dagegen die
Ausbreitung bei Phyteuma orbiculare. Im Randengebiet ist sie be-
schriinkt auf die wenigen schattigen Magerwiesen (Colchiceto-Me-
sobrometum) der tiefgelegenen, tiefeingeschnittenen Waldtiler und
auf einige wenige Fohrenparks der Hochfliche, die sich auf den
etwas mergeligen Zwischenlagen der Malmkalkserie befinden. Im
Molassegebiet stimmt ihr Vorkommen ungefihr mit demjenigen
von Buphthalmum salicifolium iiberein. Betrachten wir die Gesamt-
verbreitung dieser beiden Spezies, so wird uns ihr verschiedenes
Verhalten in der sekundiren Vegetation im engbegrenzten Gebiete
bald verstindlicher. Buphthalmum salicifolium ist urspriinglich eine
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Pflanze der lichten Fohren- und Eichenwilder, der natiirlichen
Sesleria- und Molinia litoralis-Rasen und der Kalkgersllhalden der
collin-montanen Stufe der Gebirge Mitteleuropas, besonders des
Alpenvorlandes. Trotzdem Buphthalmum salicifoliuvm weit in die
subalpine Stufe hinaufgeht und oftmals primir auch feuchtere Ve-
getationstypen bewohnt, ist es zumeist vergesellschaftet mit cha-
rakteristischen Vertretern der subkontinentalen Kiefernsteppen-
wilder oder auch der submediterranen Trockenwilder. Seine ur-
spriinglichen Standorte in den Sesleria-Rasen des Randens befin-
den sich auch inmitten seines urspriinglichen Verbreitungsgebietes,
und es ist nicht verwunderlich, wenn wir es zahlreich in den sekun-
diren Mesobromion-Wiesen antreffen, wiederum zusammen mit
vielen Elementen aus dem Qp-G. und PW-G. Die Priifung der Ge-
samtverbreitung von Phyteuma orbiculare ergibt ein priméres
Zentrum in mesophilen Rasen der subalpinen bis untern alpinen
Stufe der Alpen (z.B. Seslerieto-Semperviretum, Ferrugineetum,
Calamagrostidetum variae). Oft treffen wir diese Art auch in ei-
gentlichen Hochstaudenfluren. Ihre primiren Vorkommen in den
Sesleria-Rasen des Randens befinden sich, im Gegensatz zu Buph-
thalmum salicifolium, am Rande des urspriinglichen Areals. Dies
erkennen wir schon am Standort an der eigenartig schmiichtig-
schlanken Wuchsform und den kleinen, wenigbliitigen Képfen. In
bemerkenswerter Ubereinstimmung mit ihrem subalpinen Verbrei-
tungszentrum ist Phytewma orbiculare im sekundiren Colchiceto-
- Mesobrometum schattig-frischer Lokalititen innerhalb des trocken-
sten Gebietes der Nordschweiz vereinigt mit anderen subalpinen
oder boreal-subalpinen Hochstauden wie Trollius europaeus und
Astrantia major.

Mit diesem Beispiel haben wir in klarster Form die engen Zu-
-sammenhiinge aufgedeckt, welche zwischen dem primiren Areal
der Wiesenpflanzen und ihrem Vorkommen in den sekundiren
Halbkulturpflanzengesellschaften bestehen. Wir erfassen diese Zu-
sammenhiinge nur durch die moglichst saubere Unterscheidung so-
wohl von primirem und sekundirem Areal als auch von urspriing-
licher und kulturbedingter Vegetation. Die eben erwihnte Verbrei-
tung von Buphthalmum salicifolium und Phyteuma orbiculare de-
monstriert auch die grundlegenden Ubereinstimmungen
zwischen der syndkologischen Verbreitung
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im Gesamtareal und im Teilgebiet. Diese Uberein-
stimmungen endlich weisen deutlich auf die Notwendigkeit und die
groBen Moglichkeiten der arealtypischen Gliederung der Flora be-
stimmter Assoziationen hin.
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