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Neue Gesichtspunkte
fiir die komplementére Methode in der Geobotanik

Von EmiL Scumip

Je umfangreicher unsere Erfahrungen werden, desto mehr wichst
auch die Einsicht, dafl wir unsere Kenntnisse immer wieder sieben und
erneuern miissen. Manchmal ist es recht schmerzlich und auch peinlich,
alte Vorstellungen zu verabschieden; oft wirkt aber eine neue richtigere
Betrachtungsweise wie die Befreiung von einem Albdruck.

Das botanische Antlitz der Erde, die Geobotanik, hat drei Aspekte,
1. den floristischen: die Verteilung der Organismen uber die Erdober-
flache, die floristische Struktur der Vegetation; 2. den o6kologischen:
die Verteilung der Wuchsformen in den Lebensgemeinschaften, die oko-
logisch-physiognomische Struktur der Vegetation; 3. den 6kumenologi-
schen, welcher durch den Einflufl des Menschen, die Okumene, zustande
kommt.

Der erste Aspekt wird analysiert durch die Taxonomie, Phylogenetik,
Genetik, Chorologie und Epiontologie. Als neu darf der komplemen-
tire Aufbau der modernen Gattungsmonographien bezeichnet werden.
Aus allen botanischen Fachgebieten werden Indizien beigebracht. Die
immer grofler werdende Dokumentation verstarkt die Beweiskraft der
Schlisse und diese fiithren trotz der individualisierenden Analysemetho-
den zur Annahme bestimmter Evolutionsrichtungen im Sinne der <«ho-
mologen Reihen» VaviLovs. Sie zeigen auch, dafl der Pflanzenkorper
mehr Bildungsmoglichkeiten hat als der Formalismus der Morphologie
erfafit und dafl Uber die biochemische Veranlagung und das jeweils er-
reichte habituelle Gefiige hinaus alles vom Lebensraum bewirkt wird.
Im Laufe der geologischen Perioden kommen iiber Mutation und Isola-
tion gewaltige Verdnderungen zustande wie Saisonierungen bis auf die
Stufe der Annuellen herab, Spezialisationen in alle moglichen extre-
men Lebensbedingungen hinein. In sehr langen Zeitrdumen werden
auch phyletische Merkmale veridndert wie Lebensdauer, Biochemie,
Zelltypenzahl, Pollenform, Behaarungscharakter. Die epharmonischen
Charaktere werden viel rascher variiert, wie z. B. die Lignifikation und
Delignifikation, die Internodienlidnge, die Ramifikation, die blitenbio-
logischen Modifikationen.

Dem Verlangen der Geobotanik nach feinerer Differenzierung der
intraspeziellen Formen, auch nach Unterscheidung der sexuellen und
der geographischen Rassen kommt die Zytotaxonomie entgegen. Die
Chromosomenverhéltnisse im Zusammenhang mit Standort, Chorologie
und Epiontologie untersucht, leisten der Florenstrukturforschung wert-
volle Dienste, so z. B. wenn EHRENDORFER die Polyploidiestufen von
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Galium pumilum auf die verschiedenen Standorte verteilen kann oder
wenn Favarcer die Rassen von Chrysanthemum leucanthemum dem
natiirlichen oder anthropogenen Auftreten entsprechend anordnet. Die
Genetik ermoglicht auch eine natirlichere Systematik, z. B. der Gattun-
gen in ihrer Stellung im Rahmen der Familien (vgl. Mac Grecory,
Mac KeLvEY und Sax, BAscock).

Aus der Haufung gleichartiger Befunde lassen sich auch phylogene-
tische Linien erkennen, von den rezenten Spitzen zuriick zu den oft
noch in Relikten vorhandenen Prototypen. So hat H. H. IrLTis 1957 tiber
die Xeromorphosen von der mesophilen Gattung Cleome tber Cleo-
mella, Wislizenia bis Oxystilis im Trockengebiet des siidwestlichen
Nordamerika berichtet. In dhnlicher Weise hat sich nach den Arbeiten
von M. M. Jujn 1937, M. G. Porov und Korowin der Ubergang zu
den extrem xerophilen Chenopodiaceen in den zentralasiatischen Wii-
sten vollzogen. HANDEL-MaAzzETTI hat schon 1927 in seiner Leontopo-
dium-Monographie solche Argumentierungen versucht, ebenso MATT-
FELD in der Monographie der Gattung Minuartia. Die weitgehend sai-
sonierten Familien sind meist jungere Evolutionen im extratropischen
Bereich, welche sich aus tropisch-subtropischen Prototypen der Tertidr-
zeit ableiten lassen. Hierher gehoren z. B. die Polemoniaceae, Calycan-
thaceae, Plumbaginaceae, Primulaceae, Leguminosae, Scrophulariaceae,
Caprifoliaceae, Ualerianaceae, Dipsacaceae, Cruciferae u. a. Die Evo-
lution lauft von tropischen Sippen zu extratropischen. Die fossilen For-
men aus den Formationen mit tropischem oder subtropischem Klima-
charakter der Kreide- und Tertidrzeit stimmen mit den rezenten tropi-
schen Verwandten mehr tberein als mit ithren metamorphosierten Ab-
kommlingen. Manchmal ist der Verlauf der Entwicklung noch doku-
mentiert durch Ubergangsformen, welche sich reliktisch in Refugien
erhalten haben, so z. B. Bupleurum-Straucher in Siideuropa, verholzte
Sonchus- und Echium-Arten auf den Canaren. Bei den Ericaceen und
Genisteen erkennen wir einerseits Schlepprelikte tropisch-subtropischer
Herkunft in Refugien bis in die temperierte Zone hinein und andrer-
seits an die subarktischen bis arktischen Gebiete angepafite Formen. Zu
den ersteren gehoren Gattungen wie Daboecia, Arbutus, Erica; zu den
letzteren Loiseleuria, Diapensia, Phyllodoce, Rhododendron.

Die Erhaltungsgebiete der Flora der Erde heben sich mehr und mehr
ab von den stark gestorten Regionen, so das durch seine reiche Flora be-
rihmte Malesien mit Resten dltester Polycarpicae, altertiimlicher Coni-
ferae, das melanesische Gebiet mit dltesten Formen, Madagaskar, Bra-
silien; auf der anderen Seite die jungen Floren des austrocknenden
Zentralasiens und der nordamerikanischen Prarien, die jungen alpidi-
schen Gebirge mit ihren Schwirmen junger Oreophyten aus den Gat-
tungen Primula, Androsace, Pedicularis u. a.
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Die historische Differenzierung trennt die Palaeoendemen, wie etwa
die isolierten Arten von Pelargonium, Stapelia, Caralluma, Mesembri-
anthemum des sudlichen Mittelmeergebietes von den Neoendemen wie
etwa Carex ericetorum ssp. membranacea und Festuca ovina ssp. su-
pina in den Alpen. Das Alter der Prasenz einer Gattung in einem be-
stimmten Gebiet kann an ihrer Vertretung abgelesen werden; je diffe-
renzierter ihre Arten desto alter ist ithre Verankerung. Besonders das
Vorkommen von alten prototypischen Formen in Refugien ist ein wich-
tiges Indizium, z. B. der mit Festuca silvatica und Dactylis aschersoniana
verwandten Arten auf den Canaren und Madera (vgl. G. L. STEBBINS
1956). Die Gattung Trifolium z. B. ist in den Alpen weit besser veran-
kert als etwa die Gattung Oerbascum. Genauere Altersbestimmungen
sind bei den Eisrandendemen (7Taraxacum, Papaver u.a.) gemacht
worden; auch bei den Relikten aus den Invasionen der Steppen und
Waldsteppen sind solche méglich geworden.

Aus den Resultaten der Teilanalysen fiigt sich der Aspekt der Flo-
renstruktur der Abschnitte der Erdoberfliche zusammen. Es ist das
komplizierte Bild der Veranlagungen, der Standortsbedingungen, der
Isolationen, der Relikte, der Ausmerzungen und der Massenentwicklun-
gen, der Schichtungen in langen Zeitrdumen gleicher Lebensbedingun-
gen, der Klima- und Substratadaptionen, der Transgressionen und Riick-
ziige, der Metamorphosen in den Klimadnderungen, der Spezialisierun-
gen. Diese Fiille der Erscheinungen pflanzlichen Lebens entstanden im
dauernden Wechsel der Existenzbedingungen, kann nur durch kombi-
nierte Analysen erfafit werden. Die Kenntnis der floristischen Struktur
bildet die Grundlage fiir die weiteren Bearbeitungen der Vegetations-
erscheinungen.

Die geophysikalische und geologische Konzeption ist fiir die Geobo-
tanik von grofler Bedeutung. Die Hypothese von A. WEeGENER hat die
Biologen stark beeindruckt. Von Erwin Baur heifit es das Buch uber
die Verschiebung der Kontinente sei eines der Biicher gewesen, welches
fir sein Denken und Wissen entscheidend geworden sei, und Otro
NAEGELI nannte diese Hypothese eine der umfassendsten und bestbe-
grindetsten der gesamten Erd- und Lebensgeschichte. Und doch miis-
sen wir einige der Hauptpunkte dieser Hypothese heute zuriickweisen.
Von der Veranderung der Stellung der Erdachse in dem von WEGENER
angenommenen Grad des Ausschlages will kein Geophysiker, kein
Astronom etwas wissen, und die Geologen (KoBEr u. a.) sind Gegner
der Vorstellung einer Pangaea und weisen hin auf die durch Geosyn-
klinalen isolierten, von ilteren und jingeren Sedimentmédnteln umhill-
ten Kontinentkerne und auf die orogenen Zonen am Rande dieser Sedi-
mentdecken. Auch der Nordatlantik besitzt in der Atlantikschwelle ein
alpidisches Orogen. Phytopalaecontologisch sind mehrmalige Erwar-
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mungen der Erdoberflache nachgewiesen worden, welche Waldvegeta-
tionen von Coniferen bis Nordgronland und =* gleichzeitig bis Gra-
hamsland vorgetrieben haben (vgl. H. et G. TErMIER 1952). Verschie-
bungen von Kontinentmassen in beschriankterem Umfang, als sie von
WEGENER postuliert wurden, sind das, was von der WEGENER-Hypo-
these ubrig geblieben ist, und auch diese haben jedenfalls friiher, vor
der kaledonischen Faltung stattgefunden, womit alle biogeographischen
Koinzidenzen mit heutigen floristischen Erscheinungen dahinfallen. Fiir
die Biogeographie gibt es auch ohne WEGENER'schen Annahmen genug
der Moglichkeiten fiir Florenaustausch. Die Vorstellungen iber die
Wechsel der palaeoklimatischen Perioden mit ihrem Einflufl auf die
Evolution der Lebewesen sind jetzt eher lebensndher; so konnen wir uns
z. B. die Riesentiere und die entsprechenden palaeomorphen Gewachse
aus Abschnitten der Jurazeit viel eher vorstellen als Bewohner einer
feucht-heiflen, von Wolken umbhiillten Erde, auf welcher die Vegeta-
tion bis in die Nidhe der Pole vordrang, als etwa einer von der heu-
tigen Vegetation besiedelten Aquatorialzone. Die schon im Palaeozoi-
kum auftretenden FEiszeiten sind an den kleinen und reduzierten Wuchs-
formen der fossilen Pflanzen erkennbar.

Auf dem Gebiet der Okologie sind Fortschritte gemacht worden. Die
Stickstoff-Licht-Balancetheorie von STEEMANN NIELSEN lehrt uns die
Flora und Vegetation der stickstoffarmen Boden, des Serpentin, des Do-
lomit, der Quarzsande der Urgesteine, auf welchen die Nitrifikation
fehlt, zu verstehen. KuBiena hat die fur den Biocoenologen so wichtigen
biologischen Verhiltnisse in seinen Bodenanalysen mitberiicksichtigt.
Andere Probleme warten immer noch auf eine Bearbeitung, so z. B. das
Poikilohydriephaenomen, die Rolle der Hydratationsstufen der Oxal-
saure im Wasserhaushalt der Xerophyten.

Die Lehre von den Wuchsformen ist wieder neu belebt worden. Dan-
SERAU hat zum ersten Mal Symbole derselben aufgestellt, welche meh-
rere Epharmosecharaktere vereinigen. HurcuHinsoN hat schon 1926 ge-
zeigt, dafl die Wuchsform auch fur die Stammesgeschichte von Bedeu-
tung sind: «Perennials are older than biennials and from them annuals
have been derived». Nach ihm ist die Familie der Papilionaceae (vor-
wiegend kurzlebige Gewdichse) von den vollholzigen Mimosaceae und
Caesalpiniaceae abzuleiten, eine Ableitung, wie sie ja bei vielen ande-
ren Familiengruppen sich aufdriangt. Wenn Hurchainson 1948 die Di-
kotyledonen aber in Lignaceae und Herbaceae differenziert, so reifdt er
damit nachste Verwandte, wie etwa Araliaceae und die von ihnen her-
stammenden Umbelliferae voneinander. CorNER hat in seiner Durian-
theorie auf die altertimlichen Formen hingewiesen, welche sich bis
heute erhalten haben. Er stellt einander gegenitber pachycaule
Gewachse mit dickem, kurzem, schwach verholztem, unverzweigtem
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oder schwach verzweigtem Stamm, kurzen Internodien, groflen Laub-
blattern in endstiandigen Buscheln, groflen Friichten, mit Arillus verse-
henen Samen und leptocaule Gewichse mit hohem, stark verholz-
tem und stark verzweigtem Stamm, langen Internodien und kleineren
dorsiventral stehenden Laubblattern, kleineren Frichten und Samen
ohne Arillus. Pachycaule kommen heute noch reichlich vor in den tro-
pischen Feuchtwildern, seltener in den subtropischen und tropischen
Trockengebieten, wo sie dann weitgehend spezialisierte Formen, z. B.
sukkulente, aufweisen. MEUSEL hat in vergleichenden Untersuchungen
von Arten aus den Canaren, aus dem Mittelmeergebiet und aus Mittel-
europa auf die Relationen zwischen Wuchsform und Stammesge-
schichte hingewiesen. Bei der von mir versuchten Trennung der Wuchs-
formencharaktere in phyletische («konstitutionelle») und epharmotische
(«okologische»), d. h. in Merkmale, welche sich in klimatisch, einheit-
lichen geologischen Perioden als = unveranderlich erwiesen haben und
in solche, welche in diesen Klimaphasen (z. B. im Pleistocaen) sich ver-
anderten, haben sich solche Beziehungen sehr haufig ergeben. Anderer-
seits hat es sich aber auch gezeigt, dafl beide Merkmalsgruppen in der
gleichen Verwandtschaft, in der gleichen Gattung vorkommen, wenn
auch nicht am gleichen Ort. Das ist etwa der Fall bei der altertiimlichen
Eriobotrya japonica zwischen den recht weitgehend modernisierten Po-
maceen. Alte Gattungen wie Senecio oder Uiola haben eine stattliche
Zahl beider Formentypen. Die von mir ausgewahlten Merkmale fir die
Wuchsformen sind: Groflenverhiltnisse, Lebensdauer, Lignifikation (ein
Charakter, welcher auf verschiedenen Héhen der Stammesgeschichte
wiederholt auftritt), Delignifikation, Saisonierung (d. h. die Merkmale,
welche mit dem Angepafitwerden an eine giinstige Jahreszeit Zusam-
menhédngen wie Knospenschutz, Stauchung der Achsen, Differenzierung
in Saison- und Dauerachsen, Entholzung, kurze Lebensdauer usw.),
Ubergang vom immergrinen zum saisongrinen Laubblatt, z. B. bei
Quercus, Alnus, Fagus, Prunus. Haufig lauft die Entwicklung von den
schwach verholzten, wenig verzweigten, kurzinternodigen Palaeomor-
phen mit radidrsymmetrischen Biischeln an den Zweigenden zu den
stark verzweigten, vollholzigen, langinternodigen dorsiventral beblat-
terten Neomorphen und weiter tber saisonmaflig gestauchte, mit Jah-
resringen im Holz versehenen Formen, schlieflich durch alle Delignifi-
kationsphasen bis zu Annuellen. Andere Sippen haben den Wechsel
vom tropischen zum arktischen Klima ohne Entholzung mitgemacht, wie
die Ericaceen und Salicaceen; andere wieder haben es nie zu einer vol-
len Verholzung gebracht, wie die Balsaminaceae, die Phytolaccaceae
und wieder andere haben sich spezialisiert in oft bizarren Formen zu
Hydrophyten, Xerophyten, Oreophyten, Hylophyten usw. Diese Spezia-
lisation haben z. T. sehr tief am Dikotylenstamm eingesetzt (z. B. bei
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den Nymphaeaceae) und wohl auch bei einem Teile der Monokotyle-
donen. Diese letzteren sind alle als Spezialisten zu betrachten. Sehr
deutlich konnen wir die Ubergidnge bei den Rosaceen und Leguminosen
verfolgen, bei welchen vollholzige Baume iiber Straucher mit Xylopo-
dien und kiirzerlebenden Achsen (bei Rosa und Rubus z. T. nur 2jahri-
gen) in Stauden und Annuelle iibergehen. Die alten, verholzten Uber-
gangsformen sind meist reliktisch zerstreut, wahrend die jingsten, vol-
lig saisonierten in Massenentwicklungen chorologisch kontinual in Step-
pen und Halbwiisten sich vorfinden. Bei den parasitisch lebenden Ge-
wachsen begegnen wir Formanderungen, welche je nach dem Grad des
Parasitismus vom expediten Wuchs z. B. von Melampyrum, Euphrasia bis
zum vollig reduzierten bei Rafflesia tibergehen. In den Konvergenzen
sehen wir, wie ganz verschiedene Veranlagungen von der Umwelt de-
formiert werden bis zur Erschopfung ihrer Moglichkeiten, in Formen,
in welchen sie ihre Abstammung zu verldugnen scheinen in wiederhol-
ten Umbauten bis zur Erstarrung und Ausmerzung.

Fir taxonomische Zwecke sind die epharmotischen Charaktere nur in
Verbindung mit phyletischen verwendbar, aufler etwa bei den intraspe-
ziellen Differenzierungen, wo sie als Differentialcharaktere niitzlich sein
konnen. Auch die Beziehungen zur Morphologie sind schwierig zu tiber-
sehen, wie ja Uberhaupt diese Merkmale in den Beschreibungen der
Art sehr vernachlassigt werden. Zu beachten ist, dafy epharmonisch aus-
sehende Formen durchaus nicht immer vom heutigen Milieu geschaffen
sein mussen, dal} es resistente, im Widerspruch zu demselben, stehende
sein konnen. Ganze Vegetationen verhalten sich so, etwa die alten Wal-
der Popreras, der Buchenwald mit seinem alten Spezialunterwuchs
u. a. Alte Sippen besitzen besonders viele Wuchsformen, so die Euphor-
biaceen, Compositen, Polygalaceae, Rutaceae. Das Aquatorialgebiet
weist deren verhadltnismaflig wenige auf, da hier die Lebensbedingungen
gleichméfiger sind. Der Grad der Verankerung einer Sippe in einer
Florenstruktur wird durch ihren Reichtum an Wuchsformen in dem be-
treffenden Gebiet aufgezeigt; die taxonomische Differenzierung geht
damit meist parallel.

Die Wuchsformenanalyse macht deutlich sichtbar, daf} alle verwen-
deten Merkmale miteinander in Beziehung stehen, so z. B. die Lebens-
dauer mit der Verholzung. Mit dem Grad der Delignifikation wird die
Lebensdauer kiirzer; damit hangt auch die raschere Evolution der Neo-
morphen zusammen. Blitenstinde kann man nicht vergleichend analy-
sieren ohne den ganzen Korperbau der betreffenden Arten zu bertick-
sichtigen, ebenso die Ontogenese und die Phylogenese der ganzen Ver-
wandtschaften. Das wird klar, wenn wir die komplizierten Reduktions-
vorgdnge in den Infloreszenzen innerhalb ganzer Verwandtschaften
kontrollieren, z. B. bei Anemone, Clematis, bei den Liliaceen, bei wel-
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chen ScHLITTLER die Losung der «Phyllokladien»-Frage bei Ruscus ge-
gluckt ist. Auch die Frage der Hapaxanthie zeigt deutlich, wie solche
ad hoc gebildeten Begriffe dazu fithren, dafl man an der Erkldrung der
Phaenome vorbeigeht. Hier ist sichtlich das Problem der Trennung von
generativer und vegetativer Achsen im Spiel, das bei der Delignifika-
tion aktuell wird, da wo beide Systeme zur Universalachse werden. Ge-
nerative Achsen sind immer «hapaxanth», desgleichen die Universal-
achsen, ob sie nun als Reduktionsprodukte entstanden oder ob es wie
bei manchen Palaemorphen tiberhaupt nicht zu einer Trennung von ge-
nerativer und vegetativer Achse gekommen ist (z. B. bei Agave-Arten).

Unter gleichen Lebensbedingungen sind in genugend lange dauern-
den Verhiltnissen auch gleiche Wuchsformen entstanden; das ist be-
sonders im Aquatorialgebiet der Fall (vgl. RicuArDSs). Sie erméglichen
Vegetationsanalysen auch in floristisch ungentigend bekannten Gebie-
ten. Sie erlauben auch die Lebensgemeinschaften in ihren Rotationen
und in ihrer Veranderung von Ort zu Ort zu kontrollieren.

In der Phytocoenologie sind Fortschritte gemacht worden auf dem
Gebiet der kausalanalytischen Experimentierung tiber das Zusammen-
leben der Pflanzen (ELLEnBERG), der Anwendung der Vegetationsfor-
schung bei Meliorationen (TUxEN). Sehr wichtig ware das Auseinander-
halten von natiirlichen und von der Okumene gebildeten Vegetationen,
fiur das sich F. v. HOrRNSTEIN eingesetzt hat.

Geobotanische Objekte kann man nicht betrachten einmal durch die
Brille des «Pflanzensoziologen», einmal durch diejenige des Geogra-
phen oder des Ukologen oder des Floristen. Sie fordern ganze Hingabe,
nicht nur die fachbedingte Betrachtung. Ihre Untersuchung bis auf die sie
zusammensetzenden ganzheitlichen Objekte, die Individuen, ist bereits so
wichtig und so notwendig und hat mit derselben Exaktheit zu erfolgen
wie die weiteren zergliedernden Analysen. Sie mufl ohne Formalismus
gemacht werden und komplementar, d. h. unter Beiziehung aller bekann-
ten Befunde aus allen Nachbarwissenschaften. Erst dann, wenn die bio-
logischen Teilwissenschaften ihre Erfahrungen austauschen und sich ge-
genseitig anregen, wird die geobotanische Synthese gelingen.
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